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9I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

!asový rámec, v něm% se odehrává evoluce &lověka a jeho kultur, vymezuje úsek geologické minulosti nazý-
vaný &tvrtohory &i kvartér. Je to období, během něho% dochází k radikálnímu ústupu bohatých třetihorních 
spole&enstev, explozivnímu nástupu moderních prvk( fauny i )óry, v&etně &lověka, i plo*nému roz*íření 
pokryvných sediment(, které v předchozích útvarech chybí (např. spra*). !tvrtohory jsou úsekem globál-
ního ochlazení, které v pr(běhu +, milion( let třetihorní historie nemá obdoby. Základní charakteristikou 
této geologické epochy, trvající zhruba posledních -,+ mil. let, je periodické střídání chladných a teplých 
úsek( – ledových a meziledových dob, glaciál( a interglaciál( – a s tím související rozsáhlé přestavby 
vegeta&ního krytu, sedimentární dynamiky i struktury rostlinných a %ivo&i*ných spole&enstev. Z historic-
kých i praktických d(vod( &leníme &tvrtohory &i kvartér na holocén (sou&asný interglaciál) a pleistocén 
(předchozí úsek, v(&i holocénu vymezený poslední dobou ledovou).

Glaciální re%im charakterizuje r(st ledovc( v polárních a subpolárních oblastech, zvět*ování zóny 
chladného polárního vzduchu a pr(bě%né vyvazování atmosférické vody z planetárního koloběhu. Díky 
celkovému sní%ení koncentrace vodní páry (tj. nejvýznamněj*ího skleníkového plynu) klesá tepelná po-
hltivost atmosféry a sou&asně i její odrazivost. Povrch kontinent( byl tak vystaven v sezónním i denním 
měřítku sou&asně extrémnímu přehřívání i extrémnímu podchlazování a pr(bě%nému vysou*ení, a to 
zejména v oblastech sousedících s polární frontou, v&etně Evropy. V této oblasti tak velkoplo*ně mizí 
dřevinná vegetace a ustavuje se chladné bezlesí s extrémními tepelnými výkyvy. Lesní porosty se v*ak 
fragmentují i v oblastech tropických a subtropických. V d(sledku vyvázání vody do ledovc( klesá hladina 
oceán(. Pokles a% o .,/ m ve vrcholných fázích glaciál(, dolo%ený geologickými doklady (suchozemská 
sedimentace &i ří&ní údolní síť na dně *elfových moří), odpovídá příslu*né změně celkového objemu le-
dovc( odhadované z rozsahu kontinentálního zalednění – z dne*ních -4 milion(m km, na téměř 7/ mi-
lion( km, (tj. .,8 % celkové planetární vody). Rozsáhlé oblasti mělkých okrajových moří se stávají sou*í 
a nejr(zněj*í dne*ní ostrovy jsou sou&ástí pevnin (Británie Evropy, Sundy jihovýchodní Asie, Nová Guinea 
Austrálie atd.), pevninský most v oblasti Beringovy ú%iny, zvlá*tě mohutný v posledním glaciálu, umo%ňuje 
výměnu faun a )ór mezi Asií a Amerikou, v&etně &lověka. Pro glaciální re%im je typické chladné, srá%kově 
velmi chudé, drsné kontinentální klima, otevřená bezlesá krajina se spole&enstvy stepního a% tundrového 
typu, bez náro&ných interglaciální prvk(.

Pro interglaciální re%im je (s výjimkou holocénu, kde p(sobením &lověka dochází k velkoplo*nému 
odlesnění) pro na*e zeměpisné *ířky charakteristické výrazně teplé, srá%kově bohaté klima, zapojený les 
s charakteristickou vý*kovou zonalitou (bohaté doubravy, habřiny a lipiny v ní%inném stupni, buko-jed-
lové &i javorové porosty v podhorském stupni a smr&iny ve stupni horském) a bohatá fauna s převahou 
náro&ných lesních a teplomilných prvk(. 

Tento obraz platí v plném rozsahu pro nejmlad*í úsek &tvrtohor. Jednotlivé cykly předchozích úsek( 
se svým pr(během i klimatickými a environmentálními poměry zřetelně odli*ují, v nejstar*ích úsecích 
&tvrtohor byly pak rozdíly interglaciálního a glaciálního re%imu vět*inou ji% jen málo zřetelné. Obecně 
lze konstatovat, %e v pr(běhu &tvrtohor se intenzita klimatických cykl(, jejich dopad na změny přírody 
a reakce spole&enstev na klimatické oscilace postupně zesilují.
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10 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

I.1 Vývoj představ o povaze pleistocenní minulosti

Ivan Horá!ek a Jan Hošek

Termín &tvrtohory &i kvartér – Quaternary – se sice 
objevuje ji% v nejstar*ích konceptech stratigra5cké 
geologie (Arduino .7+/), jeho věcná náplň v*ak 
nabývá obrysy teprve v pr(běhu .9. a -/. století. 
Předznamenává ji ov*em dlouhá řada díl&ích ob-
jev( a koncep&ních obrat( provázených &lenitým 
spektrem alternativních zobecňujících hypotéz sou-
bě%ně ovlivňujících názorové postoje zú&astněných 
badatel(, metodický výměr zkoumání tohoto úseku 
a v neposlední řadě i ko*atý kadlub sekundárního 
písemnictví a &ítankových popularizací. Více ne% 
kde jinde se tu pr(bě%ně setkáváme s vytrvalou 
persistencí překonaných názorových schémat, 
dez interpretacemi a tende&ní generalizací význa-
mových souvislostí jednotlivých zji*tění i neméně 
zmate&nými manipulacemi s návazným pojmovým 
aparátem. Zvlá*tě při &etbě star*ích literárních pra-
men( je třeba mít tuto skute&nost na paměti a in-
terpretace jejich věcného významu korigovat odkazy 
k rozvrhu dobových představ a pojmových rámc(. 
Ji% z tohoto d(vodu pokládáme za potřebné dopl-
nit úvodní kapitoly této knihy stru&ným přehledem 
historických souvislostí oboru, pojmoslovných a in-
terpreta&ních 5gur, které provázejí poznávání &tvr-
tohorní minulosti a vyzna&ují souvislosti, které je 
třeba při studiu pravěku brát v potaz.

I.1.1 Diluviální teorie vs. ledová doba

George Cuvier, bezpochyby nejvlivněj*í přírodovědec 
závěru .8. století, zd(razňuje jako jeden z nejo&ivid-
něj*ích fakt( geologické historie nejmlad*ího úseku 
univerzální přítomnost masivních ulo%enin *těrk( 
a  jíl( ve v*ech ní%inných oblastech země, místy 
překrývajících pohřbené poz(statky slon(, noso-
ro%c( a jiných forem dne*ní fauny – doklad katast-
ro5cké záplavy globálního rozsahu navozující v cel-
kem nedávné minulosti výchozí rozvrh sou&asného 
zemského povrchu. Baterií detailních argument( 
dotváří tuto hypotézu William Buckland (.8-,), 
který podává zevrubný přehled výsledk( odkryv( 

v celé řadě jeskyní v Anglii a Německu s &etnými 
referencemi k analogickým nález(m z řady dal*ích 
oblastí. V*ude nachází pod deskami krápníkové 
výzdoby masivní souvrství *těrk(, skalních blok( 
a jílu s po&etnými kosterními poz(statky zahrnu-
jícími vedle prvk( sou&asné fauny doklady hyeny, 
nosoro%ce, slona &i obrovského jeskynního medvěda 
popsaného z německých jeskyní Esperem a Rosen-
mullerem. Analogickou situaci dokládá i v řadě od-
kryv( v ří&ních údolích, kde ulo%eniny *těrk( a jíl( 
dosahují mnohametrových mocností. Ukazuje, %e 
jde o globální fenomén dolo%ený obecně na v*ech 
kontinentech, a dokonce i na vrcholových polohách 
Alp, Karpat i středoasijských velehor, mimo stáva-
jící údolí místních řek. Logickým závěrem, který 
podrobně zd(vodňuje, je tedy přítomnost masivní 
globální záplavy, destruující p(vodní reliéf a pohřbí-
vající &lenitá sav&í spole&enstva zahrnující prvky, 
které nyní ji% na severní polokouli chybí. Touto 
hypotézou celkem elegantně vysvětluje i  jiné zá-
hady sou&asných pokryvných formací – přítomnost 
mohutných eratických blok( krystalických hornin, 
pazourk(, křídy &i porfyr( v německých ní%inách 
i v ji%ní Anglii, stovky kilometr( od zdrojových vý-
choz( ve Skandinávii &i v severním Skotsku. V této 
souvislosti je třeba připomenout, %e termínem „jíl“ 
ozna&uje sediment, jeho% mnohametrové ulo%e-
niny jsou skute&ně nejnápadněj*ím globálně roz-
*ířeným fenoménem pokryvných formací: dnes jej 
ozna&ujeme termínem spra* (loess). Tento pojem 
(loess), poprvé pou%itý v kontextu p(dních charak-
teristik německého Porýní K. C. von Leonhardem 
(.8-,), byl do obecného povědomí zaveden nejvý-
znamněj*ím geologem epochy C. Lyellem (.8,5). 
Ve svém stě%ejním díle Principles of Geology ozna-
&uje Lyell úsek minulosti předcházející sou&asné 
době (který sedimentace spra*e zavr*uje) termí-
nem „Newest Pliocene“ (.8,/), jen% později (.8,9) 
nahrazuje termínem pleistocén, a uvedený úsek 
de5nuje biostratigra5cky speci5ckými rysy měk-
ký**í fauny s převahou sou&asných forem. V  in-
terpretaci sedimenta&ních speci5k pleistocénu se 
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11I.1 VÝVOJ PŘEDSTAV O POVAZE PLEISTOCENNÍ MINULOSTI

zprvu s konceptem diluviální teorie rámcově zto-
to%ňuje. Mimo jiné i s ohledem k úvahám o p(vodu 
spra*í – vytříděná zrnitost spra*í je s představou 
sedimentace ve vodním prostředí opadající záplavy 
na první pohled ve velmi dobrém souladu. Připo-
meňme v této souvislosti, %e eolický p(vod spra*e 
byl poprvé nazna&en teprve Virletem d’Aoust (.857) 
pozorováními v Mexiku a pr(kazně demonstrován 
F. von Richthofenem (.878) na základě sledování 
na &ínském spra*ovém plató.

Alternativní obraz nejmlad*í geologické minu-
losti se v té%e době soubě%ně formuje v kontextu 
natur5loso5cké přírodovědy německé a *výcarské 
provenience. Poměry alpské přírody s morénami 
a masivními driftbloky daleko v předpolí sou&as-
ných ledovc( názorně ukazují, %e rozsah horského 
zalednění byl v nedávné minulosti nesrovnatelně 
vět*í. Johann Wolfgang Goethe tak ji% v  letech 
 .8-,–.8-+ v sérii spis( vyvozuje, %e sou&asnému 
úseku předchází „doba velkého chladu“, a s odkazy 
k zalednění severských moří nazna&uje, %e drift-
bloky skandinávské %uly – 5ndlingy, známé z mnoha 
míst Německa – byly přineseny ledovým příkrovem 
zamrzlého moře. Mnichovský botanik Karl Schimper 
zavedl pro tuto dobu ozna&ení „ledová doba“, které 
se záhy ujalo jako obecný termín, v sekundárním 
písemnictví hojně u%ívaný a% do po&átku -/. století 
jako ekvivalent termín( diluvium &i pleistocén. Ri-
gorozní glaciologická pozorování týkající se dyna-
miky horských ledovc( jsou v prvních desetiletích 
.8. století zavr*eny díly Charpentiera a zejména 
pak monogra5í Agassize (.84/) dokládající realitu 
masivního zalednění velehor výsledky mimořádně 
detailních analýz. Jeho argumenty v plném rozsahu 
přijímá i Charles Lyell a v novém vydání Principles 
of Geology (.847) ji% představu ledové doby s masiv-
ním zaledněním velehor a severních oblastí klade 
jako hlavní charakteristiku pleistocénu.

Radikální revizi představy o charakteru konti-
nentálního zalednění přiná*í úvahy odvozené z po-
znatk( o skandinávských a grónských ledovcích, 
které svým rozsahem i mocností řádově přesahují 
poměry horských zalednění. Zejména O. M. Torell 
(.875) dokazuje demonstrací masivních hornino-
vých vryp( vysvětlitelných pouze p(sobením le-
dovce zna&né mocnosti, %e speci5cké poměry se-
verních oblastí střední Evropy je třeba interpretovat 
jako doklad prostorové expanze rozsáhlého kontine-

tálního ledovce. Obraz ledové doby se zaledněním 
evropských velehor a kontinentálním ledovcem, po-
krývajícím severní oblasti střední Evropy, dokresluje 
pak přítomnost nezaledněné periglaciální zóny, 
z ní% pochází doklady po&etných spole&enstev tun-
drových a stepních prvk( demonstrované v řadě na-
lezi*ť &esko-německého prostoru J. N. Woldřichem 
(.88/, .88.; .884; .887) a A. Nehringem (.89/).

Geologický kongres v roce .885 5xuje tento obraz 
de5nicí kvartéru jako nejmlad*ího geologického 
úseku zahrnujícího dva oddíly: pleistocén, charakte-
rizovaný přítomností ledové doby, a holocén („plná 
sou&asnost“) odpovídající dne*ní poledové době.

Monoglacialistický obraz &tvrtohor s radikálním 
dopadem ledové doby a obnovením poměr( v pole-
dové době se stal v pr(běhu druhé poloviny .9. sto-
letí závazným vysvětlujícím prizmatem evropské 
přírodovědy. Představa, %e vpád ledové doby s ex-
panzí chladnomilných prvk( vytla&il teplomilná spo-
le&enstva do středomořských refugíí, odkud se jejich 
potomci (pozměnění odli*eným vývojem v západo-
mediteránních a východomediteránních refu giích) 
po odeznění glaciálu vrací do středoevropského 
prostoru, se stala doslova centrálním paradigma-
tem evropské historické biogeogra5e. V nezměněné 
podobě vystupuje i jako základní hypotéza moleku-
lární fylogeogra5e, nejaktuálněj*ího směru biogeo-
gra5ckého zkoumání (Hewit -//.).

I.1.2 Kvadriglacialistické intermezzo

Radikální pr(lom do  představ o  povaze pleis-
tocénu vneslo třídílné kompendium A. Pencka 
a E. Brücknera Die Alpen in Eiszeitalter (.9/9–.9..). 
Podrobná analýza vý*kové distribuce terasových 
stupň( pokrytých *těrkovými ulo%eninami v údolích 
alpských řek toti% jednozna&ně ukázala přítomnost 
&tyř odli*ných úrovní. Interpreta&ní model předpo-
kládající akumulaci *těrkových ulo%enin s ústupem 
ledovc( vyplňujících údolí v době glaciálu a hloub-
kovou erozi údolního dna pravidelným sezónním 
p(sobením divo&ících tok( v teplých úsecích vy-
světluje zmíněná empirická data jako nezpochybni-
telný doklad přítomnosti &tyř nezávislých glaciál ních 
úsek( přeru*ených dlouhými úseky teplých mezile-
dových dob – interglaciál(. !tyři ledové doby, do-
lo%ené odli*nými vý*kovými úrovněmi *těrkových 
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1% I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

ulo%enin, ozna&ují Penck a Brückner jmény alpských 
řek: Würm (spodní terasa, nejmlad*í glaciál), Riss 
(svrchní terasa), Mindel a Günz (spodní a svrchní 
pokryvné *těrky, nejstar*í glaciál), interglaciály pře-
ru*ující glaciální re%im pak termíny riss/würm, min-
del/riss a günz/mindel. Klí&ový význam přisuzují 
zejména interglaciálu mindel/riss oddělujícímu vy-
sokým vý*kovým stupněm spodní terasy sou&asných 
údolí (würm, riss) od pokryvných *těrk( ulo%ených 
vysoko nad hranou sou&asných ří&ních údolí (min-
del, günz).

Kvadriglacialistický obraz &tvrtohorní minulosti, 
podlo%ený přesvěd&ivou empirickou evidencí Pencka 
a Brücknera, se záhy stal závazným rámcem strati-
gra5e &tvrtohor a spolu s akronymickou notací 
jednotlivých úsek( – W-R/W-R-M/R-M-G/M-G – 
univerzálním souřadným systémem pou%ívaným 
v geologické praxi bez ohledu na p(vodní vymezení 
doty&ných jednotek takřka do sou&asnosti. Do roz-
vrhu kvadriglacialistického schématu (doplněného 
posléze o nejstar*í glaciál – donau) byly pr(bě%ně 
implementovány i doklady připisované odli*ným 
fázím kontinentálního zalednění – v evropském 
kontextu: weichsel (Vistulian), poslední glaciál (W) – 
eem (poslední interglaciál – R/W) – saale (=R) – 
holstein (=M/R) – elster (=M) – cromer (G/M), zcela 

arbitrárně pak i jednotlivé doklady fosilních spole-
&enstev %ivo&ich( a rostlin, jejich% speci5kami byly 
zpětně poměry příslu*ných glaciál( a interglaciál( 
charakterizovány.

Prizmatem alpského kvadriglacialismu jsou ji% 
po&átkem -/. století interpretovány i doklady konti-
nentálního zalednění. Tradi&ně jsou zde rozli*ovány 
&tyři skupiny morén a jezerních, resp. ří&ních ulo%e-
nin v předpolí ledovce, a v analogii s alpskou *kálou 
nazvány dle řek: Visla (Weichsel), Varte (Warthe), 
Saale, Elster. Pro meziledové doby se zde v%ily při-
nejmen*ím dva termíny, pou%ívané v nejr(zněj*ích 
souvislostech i v sou&asnosti. Eem (interglaciál do-
lo%ený mořskou transgresí bezprostředně předchá-
zející poslednímu glaciálu) a holstein (interglaciál 
mezi elsterským a saalským glaciálem). Jako kli-
matostratigra5cká jednotka je termín visla (vistula, 
weichsel) ekvivalentem termínu würm a relevantním 
ozna&ením posledního glaciálu, stejně tak jako eem 
pro jemu předcházející interglaciál. V ostatních pří-
padech nejsou v*ak relace mezi jednotkami severské 
a alpské *kály ani jejich faktická klimatostratigra-
5cká pozice nikterak jednozna&né a u%ívání příslu*-
ných termín( by mělo být omezeno na případy jasně 
související s jejich de5ni&ním kontextem (příslu*né 
morény, ulo%eniny předledovcových jezer apod.).

RÁMEČEK 1
Zdroje paleoenvironmentálních dat

Poznatky o!stanovištních a!klimatických poměrech jednotlivých úsek% a!oblastí jsou získávány z!nejr%zněj-
ších zdroj%, přímých i!nepřímých. Centrální pozici tu tradičně zaujímá přímý fosilní záznam, v!terestrických 
podmínkách čtvrtohor především kosterní poz%staky obratlovc% a!ulity měkkýš%, v!nevápnitých ulo(eni-
nách pak poz%statky rostlin a!jejich pylový záznam. Pro paleoklimatickou analýzu jsou však takováto data, 
stejně jako data z!jiných zdroj% (např. instrumentální analýza sedimentárního záznamu), pouze nepřímými 
doklady. Jejich informační hodnota se odvíjí z!nálezového kontextu a!z!poznatk% o!míře pou(itelnosti 
příslušných zjištění (odvozených z!neontologických znalostí dnešních stanovištních nárok% příslušných 
druh%, významu pozorovaných úlo(ných poměr%, výpovědní hodnotě studovaných izotop% apod.), které, 
přísně vzato, nejsou bezprostřední součástí vlastního dokladu. Takovýmto záznam%m minulosti, získaným 
od%vodněnou aproximací příslušného jevu říkáme (zejm. v!souvislostech paleoklimatických) proxy data.

Zásadním zdrojem kontextuální informace jsou úlo(né poměry naleziště. Daleko nejvýznamnější jsou 
z!tohoto hlediska souvislé vrstevné sledy, reprezentující delší úseky čtvrtohorní minulosti. Pořadí jed-
notlivých událostí lze zde toti( )xovat přímou superpozicí. Princip superpozice (mladší ulo(eniny jsou 
v!nadlo(í starších) je centrálním operačním algoritmem historické geologie a!spolu s!principem v%dčích 
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13I.1 VÝVOJ PŘEDSTAV O POVAZE PLEISTOCENNÍ MINULOSTI

fosilií (naleziště se stejnými fosiliemi pochází ze stejného časového horizontu) představuje základní 
operační nástroj stratigra)cké analýzy a!prostředek k!uspořádní nepřehledného spektra jednotlivých 
dílčích nález%. Fosilní záznam je uspořádán teleskopicky: velmi podrobně dokumentuje nejmladší úseky, 
čím delší je časová vzdálenost, tím neúplnější a!nejasnější je fosilní záznam.

I.1.3 Biostratigra$e terestrického 
záznamu čtvrtohor

Nezávisle na uvedených názorových přestavbách je 
pr(bě%ně roz*iřován a zpřesňován faunový záznam 
&tvrtohorní minulosti, v první řadě nepřehlédnu-
telnými doklady sav&í megafauny. Tuto skute&nost 
třeba připomenout zejména proto, %e v kontextu 
opera&ních nástroj( historické geologie zaujímá 
paleontologie tradi&ně velmi zásadní postavení. 
Jednotlivé úseky geologické minulosti jsou vymezo-
vány prvním a posledním výskytem v(d&ích fosilií 
(dobře rozpoznatelných *iroce roz*ířených forem 
s &asově omezeným výskytem) v souvislých vrstev-
ných sledech. Nálezy v(d&ích fosilií a charakteristic-
kých spole&enstev příslu*ných &asových horizont( 
umo%ňují pak relativní biostratigra5cké datování 
zdrojových ulo%enin a korelaci &asového zařazení 
jednotlivých vzájemně izolovaných nalezi*ť. Klí&o-
vým předpokladem objektivní analýzy geologické 
minulosti (Lyell .8,/) je proto podrobné paleon-
tologické zhodnocení dostupných nález( r(zných 
skupin fosilií podlo%ené znalostmi jejich fenotypové 
dynamiky a vývojových trend(. V případě &tvrtohor 
se díky po&etným nález(m v r(zných typech sedi-
mentu (jeskynní &i jezerní sedimenty a výplně fo-
silních krasových dutin atp) stávají nejvýznamněj*í 
skupinou fosilií savci. Jednotlivé úseky &tvrtohorní 
historie jsou proto tradi&ně vymezovány speci5kami 
sav&í fauny.

Ji% závěrem .9. století je z nepřehlédnutelných 
doklad( sav&ích magafaun zřejmé, %e klasickým 
faunám glaciálu předchází spole&enstva, která se 
svým slo%ením výrazně odli*ují jak od  sou&as-
ných faun, tak od typicky pliocenních spole&en-
stev, v nich% zástupci dne*ních linií invariantně 
chybí. Nejstar*í úsek charakterizovaný spole&nou 
přítomností pliocenních i moderních linií (masto-
donti, tapíři, antilopy vs. sloni, koně, tuři, jeleni) 

byl podle po&etných nález( z Toskánska ozna&en 
termínem villafrank (podle Villafranca d’Asti). Dal*í 
faunový komplex star*ího pleistocénu, tvořený 
předkovskými formami dne*ních linií, na úrovni 
druh( &i rod( v*ak odli*nými od forem nejmlad-
*ích &tvrtohor, byl dokumentován po&etnými ná-
lezy v limnických ulo%eninách na pobře%í východní 
 Anglie ozna&ovaných jako Cromer Forest Bed Series 
(s nejvýzna&něj*í lokalitou Upper Freshwater Bed 
of West Runton). Diverzi5kovaná spole&enstva to-
hoto typu, nacházená postupně i v jiných &ástech 
Evropy, jsou ozna&ována jako fauny cromerského 
typu, a termín cromer je posléze u%íván jako im-
plicitní sou&ást kvadriglacialistického sledu (jako 
alternativní ozna&ení interglaciálu günz/mindel). 
Emblematický doklad teplomilné fauny mlad*ích 
úsek( pleistocénu, star*í ne% typická glaciální spo-
le&enstva, av*ak jasně odli*né od villafranských 
i cromerských faun, poskytují ji% v závěru .9. století 
*iroce probírané nálezy hroch( a slon( v londýn-
ských terasách Tem%e. Kvadriglacialistické schéma 
se sledem tří (resp. &tyř) odli*ných interglaciál( po-
skytlo uvedené stadialitě faunového vývoje na první 
pohled relevantní stratigra5cký rámec a neudivuje, 
%e se interpretace faunových doklad( pojmoslovím 
kvadriglacialistické *kály stala po vět*inu minulého 
století obecným pravidlem (Kurtén .9+8). Kvadrigla-
cialistické schéma se ostatně stává opěrným rám-
cem i pro stratigra5ckou interpretaci vegeta&ní his-
torie &tvrtohor, zalo%ené předev*ím na podrobných 
analýzách záznamu z limnických sérií nizozemské 
oblasti (Zagwijn .957 aj.).

Sou&asně ov*em, ji% v pr(běhu první poloviny mi-
nulého století, se s nar(stajícím objemem faunových 
doklad( a posuny metodických akcent( ukazuje, %e 
faktická historie byla zjevně &lenitěj*í, přiřazení jed-
notlivých doklad( k jednotkám kvadriglacialistické 
*kály je nutně arbitrární a poplatné subjektivním 
názor(m jednotlivých autor( a implicitní reference 
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14 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

ke klimatostratigra5ckým predikcím kvadriglacialis-
tického schématu nemusí mít v aktuálním záznamu 
reálnou oporu (Kormos .9,8).

Vedle obecně atraktivních doklad( velkých savc( 
se ji% v prvních desetiletích -/. století dostávají 
do centra pozornosti poz(statky drobných savc( – 
hlodavc(, hmyzo%ravc( a netopýr( –, které svou 
druhovou rozmanitostí, celkovou po&etností i bio-
ndika&ním významem násobně překra&ují výpo-
vědní potenciál velkých savc(. Zejména v případě 
hlodavc( je navíc zřejmé, %e tempo evolu&ních 
transformací a vývojová dynamika je jak v úrovni 
spole&enstev, tak v jednotlivých vývojových liniích 
nesrovnatelně vy**í ne% u jiných skupin fosilií. Ji-
nými slovy: ideální v(d&í fosilie pro praxi biostrati-
gra5cké analýzy je namístě hledat právě zde. V první 
třetině -/. století jsou tyto úvahy zpředmětněny 
zejména ve  studiích Hintona (.9-+), Mehelyho 
(.9.4), Kormose (.9,/, .9,8) a Hellera (.9,/). 
Radikální syntézu získaných poznatk(, zalo%enou 
na podrobném hodnocení středoevropského fosil-
ního záznamu, přiná*í série studií maďarského pa-
leontologa Miklose Kretzoie (.94., .95+, .9+9a, b), 
d(sledně respektující po%adavek zalo%it biostrati-
gra5cký aparát nikoliv poplatností k obecně panu-
jícím stratigra5ckým schémat(m (kvadriglaciali-
smus), ale na  jednozna&ně dolo%ených a v praxi 
snadno rozpoznatelných speci5kách reálného fo-
silního záznamu. Výsledkem podobného postupu 
je pak hierarchický sled biostratigra5ckých jedno-
tek de5novaných prostřednictvím v(d&ích fosilií 
(jako range zones) a charakteristických, &asově &i 
lokálně speci5ckých, druhových kombinací (jako 
assemblage zones). Takto vymezené stratigra5cké 
jednotky umo%ňují objektivní stratigra5ckou identi-
5kaci v*ech jednotlivých doklad( z r(zných oblastí 
a zpětnovazebné ověřování a korekci jednotlivých 
biostratigra5ckých kritérií. Mnoha&etnými návaz-
nými výzkumy a meziregionální korelací byl pak 
tento biostratigra5cký systém dopracován do po-
doby univerzálně pou%itelného datovacího nástroje 
s potenciálem vysokého &asového rozli*ení (Fej-
far .97+; Fejfar, Heinrich .98., .98,, .98+, .99/; 
Maul .99/; Rabeder .98.; Horá&ek .98.; Horá&ek, 
Lo%ek .988 aj.).

Ideální v(d&í fosilie pro tyto podrobné biostrati-
gra5cké analýzy poskytují v první řadě hrabo*i, 
v pr(běhu celých &tvrtohor (i v sou&asnosti) domi-

nantní slo%ka obratlov&ích spole&enstev jak svou 
po&etností a popula&ní hustotou (tedy i zastoupe-
ním ve fosilním záznamu), tak druhovou rozmani-
tostí v ekologickém i fylogenetickém slova smyslu. 
 Extrémní tempo vývojových změn jednotlivých li-
nií je zde těsně spjato s adaptivními přestavbami 
stoli&ek, které jsou obecně nejhojněj*ími elementy 
fosilních doklad(. Přes speci5ka r(zných skupin 
sledují tyto přestavby rámcově shodné trendy – zvy-
*ováním zubních korunek a zpo%ďováním tvorby 
kořen(, roz*iřováním bo&ních úsek( bez sklovin-
nového krytu a nár(st komplexity skusné plochy, 
zejména u první spodní a poslední horní stoli&ky. 
Rámcové &asové ur&ení tak poskytuje třeba i  je-
diný zub. Při zastoupení více vývojových linií lze 
pak kombinací jejich výpovědí konfrontovanou 
s detailními poznatky týkajícími se historie jed-
notlivých linií získat velmi přesné vymezení pří-
slu*ného &asového úseku. Zlomovým momentem 
historie hrabo*ovitých je neukon&ený r(st stoli&ek 
s úplnou ztrátou zubních kořen(. Vývojové linie, 
které tuto adaptaci získaly, se pak stávají záhy do-
minantní slo%kou spole&enstev a obraz fosilního 
záznamu se radikálně mění. Tento rozdíl vymezuje 
základní jednotky (Kretzoiova) biostratigra5ckého 
systému: stupně villány (kde bezkořenozubé formy 
zcela chybí) a bihar (kde dominantními prvky jsou 
zástupci bezkořenozubých rod( Microtus a Lagurus, 
přítomni jsou v*ak i zástupci r(zných kořenozubých 
linií). V nejmlad*ím stupni (Steinheim &i Toring) 
v*ak ji% vět*ina z kořenozubých rod( chybí v&etně 
rodu Mimomys, jeho% poslední zástupce M. savini 
se po ztrátě zubních kořen( mění na rod Arvicola, 
představující v(d&í fosilii tohoto úseku.

V duchu tradi&ních biostratigra5ckých postup( 
tvoří uvedené základní jednotky kostru hierarch-
nického stratigra5ckého systému doplněného sérií 
podjednotek s &asově &i lokálně omezenou validi-
tou. Pro praktické pou%ití se v posledních dese-
tiletích minulého století ujala alternativní tech-
nika biostratigra5cké klasi5kace, předznamenaná 
koncepcí sledu neogenních sav&ích biozón, jedno-
tek robustně de5novaných v range i assemblage 
zone smyslu (obr. I.... a I...-). Navrhl jí Piere Mein 
(.975) ozna&ením MN .–.7 (Mammalian Neogene 
Zones). Její poslední &len (MN .7) odpovídá přesně 
vymezení stupně villány. V návaznosti bylo navr-
%eno i analogické vymezení jednozna&ně rozli*itel-
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ných biozón pro praktickou biostratigra5i &tvrto-
hor (Horá&ek .98.): Q. = spodní úsek biharia (rod 
Microtus je zastoupen pouze podrodem Allophaio-
mys, pravidelně jsou zastoupeny pře%ívající prvky 
villánských linií, např. Borsodia, Mimomys pusillus), 
Q- = svrchní úsek biharia (Borsodia, Mimomys pu-
sillus &i podrod Allophaiomys chybí, dominantním 

prvkem rodu Microtus je M. pitymyoides/thenii &i 
M. hintoni, rod Mimomys omezen na velkou formu 
M. savini), Q, = toring (moderní druhy rodu Micro-
tus, Arvicola), Q4 = sou&asný glaciální cyklus). Ho-
rá&ek a Lo%ek (.988) roz*ířili uvedené stratigra5cké 
schéma korelací s vývojem měkký*ích spole&enstev 
a de5nicí díl&ích subzon.

Obr. I.1.1 P)ehled stratigra*ckého +len,ní nejmlad-í geologické minulosti a.v/b,r nejv/znamn,j-ích nalezi-ť z.území 
ČR. A.– chronologick/ rámec (v.milionech let) a.základní jednotky globální stratigra*e stanovené na.marinním záznamu; 
B – magnetostratigra*cké epochy a.nejv/znamn,j-í inverze; C – klimatostratigra*ck/ záznam (marinní sekvence 
δ1!O – LRO4).– sled MIS stupňů (glaciály vlevo, interglaciály vpravo, EMPT – p)echodov/ úsek starého a.st)edního 
pleistocénu); D – základní jednotky biostratigra*cké -kály evropského terestrického záznamu (MN a.Q biozóny, stupn, 
a.charakteristické asociace faunové biostratigra*e); E – p)ehled a.rámcová stratigra*cká pozice nejv/znamn,j-ích 
nalezi-ť ČR; F – alternativní stratigra*cké jednotky – vlevo: schéma užívané v.interpretaci sav+í makrofauny, zejm. v.jižní 
Evrop,, vpravo: termíny, původn, vztahované k.sekvenci glaciálních cyklů, tradi+n, užívané zejm. v.západní Evrop,. 
(Gra*ka:.I..Horá+ek)
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16 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

Obr. I.1.2 Korelace pilí)ov/ch evropsk/ch spra-ov/ch sérií s.klimatostratigra*ckou -kálou +tvrtohor. A.– standardní 
stratigra*cké +len,ní kvartéru; B – jednotky tradi+ního biostratigra*ckého +len,ní kvartéru; C – biozóny neogénu 
a.kvartéru; D – stratigra*cké schéma st)edoevropsk/ch a.+ínsk/ch spra-ov/ch sérií, s.hv,zdi+kou horizonty 
s.biostratigra*cky v/znamn/mi nálezy fauny (upraveno podle Horá+ek a.Ložek 19!!); E – k)ivka magnetické susceptibility 
spra-ové série Louchuan a.její korelace s.izotopickou -kálou hlubokomo)sk/ch sedimentů (upraveno podle Heslop 
a.kol. %011); F – k)ivka zm,n pom,ru izotopů 16O a.1!O (δ1!O) z.hlubokomo)sk/ch sedimentů s.vyzna+en/mi marinními 
izotopick/mi stupni (MIS) – dnes standardní referen+ní systém globální klimatostratigra*e +tvrtohor, lich/mi +ísly jsou 
zna+ena teplá období (interglaciály a.interstadiály), sud/mi chladná období (glaciály a.stadiály); F – magnetostratigra*cké 
epochy +tvrtohor (+ern, úseky normální polarity, bíle úseky reverzní magnetické polarity). (Gra*ka: Jan Ho-ek) 
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RÁMEČEK 2
Problém počátku čtvrtohor

Vývoj přírody je proces, který m%(eme nahlí(et současně jako spojitý děj vzájemně navazujících událostí 
nebo jako sérii postupně se střídajících unikátních stav%, vzájemně víceméně nezávislých. Druhý pohled 
je výchozím postojem klasi)kace. Kdy a!v!jakých souvislostech je na!místě, lze však rozhodnout pouze 
arbitrárně. Tak je tomu také s!vymezením jednotlivých úsek% geologické minulosti. Na!rozdíl od!jiných 
útvar% nejsou čtvrtohory odděleny masivním vymírání. Hranice mezi tímto útvarem a!nejmladším úsekem 
třetihor, pliocénem, je tak tradičně spíše ne( konkrétním jednoznačně vymezitelným přelomem de)no-
vána konvencí, úmluvou.

V!tradičním pojetí jsou čtvrtohory obdobím (1) střídání ledových a!meziledových dob a přítomností 
(+) moderních vývojových linií s!v%dčími fosiliemi bezprostředně příbuznými dnešním formám včetně 
(,) člověka. Nároky na!v%dčí pozici při stanovování počátku čtvrtohor byly vznášeny ze všech tří směr% 
a!stejně často bylo předpokládáno, (e přinejmenším v!některých ohledech jsou příslušné zlomové události 
současné. Platí to i!o!prvních de)nicích čtvrtohor jako samostatného geologického útvaru (Lyell 1-,,). 
Zd%raz.uje se tu příliv dnešních rod% savčí fauny v!d%sledku ochlazení a!ústupu tropické a!subtropické 
třetihorní fauny. Moderní sloni nahrazují mastodonty, koně třetihorní hippariony a!jako novinka se obje-
vují i!moderní tuři. Podle latinských jmen těchto rod% (Elephas–Equus–Bos) je takto de)novaná hranice 
čtvrtohor označována někdy jako E-E-B hranice. Její dnešní datování sahá zhruba do!úseku ,–,,/!mili-
onu!let. Zmíněné rody se však zdaleka neobjevují současně a!přechodné období, kdy se vyskytují současně 
s!třetihorními prvky, budilo nemalou pozornost ji( od!konce 19. století. Podle italské lokality Villafranca 
d’Asti je tento typ faun a!jemu odpovídající časový úsek nazýván villafrank.

Závazná rozhraní mezi velkými geologickými epochami jsou ovšem tradičně vymezována na!marin-
ním záznamu, který je souvislejší ne( záznam terestrický, změny společenstev tu nebývají ovliv.ovány 
lokálními nepravidelnostmi a!globální rozšíření mnohých mořských organism% skýtá mo(nost globální 
stratigra)cké korelace. Oprávněně je tedy připomínán po(adavek vymezit hranici pliocén/pleistocén také 
na!mořském záznamu a!typickou lokalitu tuto hranici )xující, stratotyp, ustavit právě zde. D%sledně byl 
naplněn rozhodnutím 1-. světového geologického kongresu v!Londýně v!r. 19/-, který de)nuje světově 
platnou hranici pliocén/pleistocén na!stratotypu Santa Maria di Catanzaro v! italské Kalábrii úsekem, 
kdy se poprvé ve!Středozemním moři objeví chladnomilný severoatlantický ml( Cyprina islandica a!fora-
minifera Hyalinea baltica. V!de)nici se praví, (e hranice je na!bázi takto de)novaného stupně calabrian 
a! jeho terestrického ekvivalentu villafranku. Tento ideový rozvrh hranice pliocén/pleistocén z%stává 
v!zásadě platný i!v!současnosti, i!kdy( v!detailech došlo k!nemalým změnám. Ukázalo se například, (e 
stratotypový pro)l Santa Maria di Catanzaro je fakticky velmi nekompletní, sedimenty starších čtvrto-
hor zde prakticky chybí a!písčitá vrstva s!prvním výskytem chladnomilných prvk% vymezující dle p%vodní 
de)nice počátek čtvrtohor (tzv. Gignouxova hranice „G-G“ – Gignoux 1910) je ostrým rozhraním jedině 
proto, (e jí předchází velmi dlouhý sedimentační hiát. Její skutečné stáří je zhruba 600!tisíc let. Na!pod-
statně lépe zachovaných sledech v!sousedních pro)lech Le Castella a!Vrica, zvolených posléze za!nový 
stratotyp, se ukázalo, (e příliv chladnomilných prvk% má charakter spíše postupného obmě.ování fauny 
a!periodicky se opakujících imigrací ne( invazní epizody synchronní u!všech zúčastněných prvk%. Masivní 
ochlazení (s!přílivem chladnomilných dírkovc% rod% Globigerinna či Neogloboquadrina) je ovšem na!těchto 
pro)lech dobře patrné zejména v!závěru paleomagnetického výkyvu olduvai (1,- milionu let) a!spodní 
hranice stupně calabrian, do!roku +009 představující současně hranici pliocén/pleistocén, byla takto 
)xována stratotypovým pro)lem Vrica, který se stal součástí závazného systému globální  stratigra)e 
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(GSSP – Global  Boundary Stratotypes Section and Point), jím( je od!roku 197+ )xováno členění geolo-
gické minulosti Země. 

Doklady ze sprašových sérií (Horáček 19-1; Rabeder 19-1) ukázaly, (e v!terestrickém fosilním záznamu 
této hranici velmi přesně odpovídá hranice biozón MN 17 a!Q1, tj. faunových stup.% villány a!bihar, jeden 
z!nejd%le(itějších mezník% faunového vývoje – vyznačuje jej expanze moderního hrabošího rodu Microtus, 
která přinesla takřka kompletní změnu struktury společenstev drobných savc%. Mo(ná ještě rozsáhlejší 
přestavba je však na!struktuře fauny patrná na!rozhraní biozón MN 16 a!MN 17, tj. faunových stup.% 
villafrank (či ruscin) a!villány. V!této době mizí podstatná část třetihorních prvk% (včetně např.!masto-
dont%, tapír%, hipparion%) a!objevuje se řada nových linií se zřetelnou souvislostí s!dnešními rody. Dras-
tická redukce fauny hmyzo(ravc% v!této době naznačuje masivní přestavbu ekologické struktury savčích 
společenstev. V!té(e době počíná tvorba spraší – spraše tohoto stáří nacházíme na!bázi sprašových sérií 
jak v!Číně, tak ve!střední Evropě (Stranzendorf, Krems). Zřetelné ochlazení s!nástupem střídání chladných 
a!teplých úsek% v!marinním záznamu nastává v!úseku MIS 10/ ohraničujícím spodní úsek marinního stupně 
Gelasian (vymezeného rovně( hranicí magnetostratigra)ckých epoch gauss a!matuyama; Pillans, Naish 
+00/; Gibbard a!kol. +005). Usnesením IUGS (International Union of Geological Science) v!roce +009 
je proto hranice pliocén/pleistocén posunuta na!počátek stupně gelasian. Tato hranice – +,5--!Ma – je 
)xována jako GSSP hranice neogénu a!kvartéru na!stratotypu Monte San Nicola v!ji(ní Sicílii (Gibbard 
a!kol. +010). Do!značné míry se tímto posunem naplnila i!tradiční intence kongruentní de)nice čtvrtohor. 
Rozhraní MN 16/MN 17 je toti( počátkem po villafranku a!nová data o!prvních dokladech rodu Homo 
naznačují, (e i!první výskyt člověka lze klást právě sem.

I.1.4 Polyglacialismus a současné 
p(edstavy o kvartérní minulosti

Kvadriglacialistické schéma alpské *kály se stalo zá-
vazným obrazem kvartérní minulosti vymezujícím 
po vět*inu minulého století rámec (v rutinní praxi 
s akronymními zkratkami W-R/W-R-M/R-M-G/M- 
-D/G-D) pro stratigra5ckou interpretaci v*ech jed-
notlivých doklad( tohoto úseku (např. v geologickém 
mapování). S nár(stem poznatk( se ov*em od tohoto 
závazku odklání nejen biostratigra5cká analýza. Řada 
nejasností vyvstává i s pokusy o přiřazení jednotli-
vých morén kontinentálního zalednění (a návazných 
ří&ních a jezerních ulo%enin) k jednotkám kvadrigla-
cialistického schématu alpské *kály. Také podrobné 
výzkumy terasových stupň( r(zných ří&ních údolí 
v oblastech mimo vlastní zalednění nazna&ují, %e 
faktický po&et chladných a teplých výkyv( byl vět*í, 
ne% předpokládá kvadriglacialistické schéma. Pio-
nýrským dílem v tomto směru je v první řadě mimo-
řádně robustní analýza terasového systému  Vltavy 
Quida Záruby (Záruba .94/; Záruba a kol. .977).

Konceptuální korekcí k ře*ení rozpor( s kvadrigla-
cialistickým modelem byl předpoklad sekundárních 
chladných a teplých výkyv( uvnitř jednotlivých gla-
ciál( – chladných stadiál( a teplých interstadiál( 
(Soergel .9-5; Woldstedt .9-9; Zeuner .9,5).

S dal*ím vývojem poznání se v*ak snaha o jed-
nozna&né rozli*ení interstadiál( a  interglaciál(, 
zvlá*tě v hlub*ích úsecích &tvrtohorní minulosti, 
ukazuje jako nepříli* produktivní. K tomuto závěru 
vedou zejména poznatky ze studia souvislých se-
dimentárních sled(, zachycujících dlouhé úseky 
kvartérní minulosti. V terestrickém záznamu jde 
v první řadě o spra*ové série, kde jsou jednotlivé 
teplé úseky reprezentované speci5ckým p(dním vý-
vojem odděleny polohami větrem navátých spra*í. 
Podmínky pro vznik a dálkový transport spra*í jsou 
v mírném pásmu vázany výlu&ně na podmínky 
glaciál(. Spra*ové horizonty vymezují tedy jed-
notlivé glaciály a sou&asně konzervují ulo%eniny 
teplých úsek( – p(dní komplexy – a zabraňují je-
jich přestavbě následnými p(dotvornými pochody. 
A proto%e typ p(dy, její chemické a   strukturní 
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významu jsou například vrty Grand Pile ve Fran-
cii (Woillard .978), Tenaghi Philippon v severním 
Řecku (Tzedakis a kol. -//+) &i sedimenty nejstar-
*ího evropského jezera Ohrid v Severní Makedonii 
(Wagner a kol. -/.4; kapitola I.5).

V(bec nejvýznamněj*í informace o klimatické 
historii &tvrtohor poskytují ov*em sledy marinních 
ulo%enin, zejména pak série hlubokomořských se-
diment( se záznamem planktonních a bentických 
mikrofosilií, s kontinuální sedimenta&ní rychlostí 
(zhruba - cm za ./// let) v ideálním případě ne-
přeru*enou po stovky tisíc let. Velmi robustní do-
klady o pr(bě%ném střídání glaciálních a intergla-
ciálních výkyv( přiná*í na tomto substrátu ji% první 
soustavné mikropaleontologické analýzy &lenitých 
marinních sled( v Itálii v padesátých letech minu-
lého století, spojené zejména se jménem Ceasare 
Emilianiho. 

Pr(lomovým momentem se stává kombinace 
tradi&ních postup( kvantitativní paleoekologické 
analýzy mořských mikroorganism( (zejm. změny 
podílu teplomilných, resp. chladnomilných prvk() 
se spektrometrickou analýzou zastoupení r(zných 
izotop( makrobiogenních prvk( v jejich schránkách 
(Emiliani .955). Zásadním paleoklimatickým indi-
kátorem se ukázal být procentuální podíl tě%kého 
izotopu .8O v celkovém objemu kyslíku (δ.8O), který 
se sni%uje s přibývající teplotou vody. Vedle biotic-
kých informací představuje tato veli&ina nejvýznam-
něj*í proxy v sou&asné výzkumné praxi.

Soustavněj*í poznatky umo%ňující vyu%ití to-
hoto typu dat v klimatostratigra5cké analýze se 
v*ak objevují teprve v pr(běhu sedmdesátých let 
(v první fázi zejm. ze severního a středního Atlan-
tiku) díky rozvoji technických prostředk( (hlubo-
komořské vrty) a analytických instrumentálních 
technik (radiometrické a paleomagnetické dato-
vání sediment(, izotopová analýza apod.). Rutinní 
mnoha&etná aplikace těchto metod na explozivně 
nar(stajících souborech souvislých sled( hlubo-
komořských sediment(, které se do laboratoří vý-
zkumník( dostávají s rozvojem instrumentálních 
mo%ností od přelomu *edesátých a sedmdesátých 
let, dokládá pak kontinuální sled střídání chladných 
a teplých úsek( v pr(běhu celé kvartérní historie 
s nezvratnou přesvěd&ivostí. Tisíce souvislých vrt-
ných záznam( z nejr(zněj*ích oceánických oblastí, 
které jsou dnes k dispozici, otevírají mo%nost velmi 

 charakteristiky jsou jednozna&ně podmíněny po-
měry vegeta&ního krytu a charakterem klimatic-
kého vývoje, lze ze speci5k jednotlivých p(dních 
komplex( a úrovně zvětrávacích proces( velmi 
spolehlivě usuzovat rovně% na vegeta&ní a klima-
tická speci5ka příslu*ného teplého období. Toto je 
v kostce vstupní rozvrh spra*ové a p(dní stratigra-
5e, přístupu, který byl rozpracován právě ve stře-
doevropském prostoru (Kukla a kol. .9+.; Kukla 
.9+9, .978, .98-) a vzhledem k objemu soubě%-
ných poznatk( doznává zde nemalého uplatnění. 
D(le%itým výsledkem výzkumu spra*ových sérií 
bylo nejen obecné potvrzení nazna&eného modelu. 
Prokázalo se, %e p(dní charakteriky jednotlivých in-
terglaciál( jsou v řadě ohled( velmi odli*né, a tedy 
%e i klimatický a vegeta&ní vývoj jednotlivých cykl(, 
opakující se na řadě lokalit, nebyl zdaleka tý%. Na-
víc rekonstrukce poměr( ve velkém mno%ství sérií 
středoevropského prostoru ukázala, %e střídání 
spra*ových fází a  interglaciálních p(d je patrné 
hluboko do minulosti. Kombinace záznamu největ-
*ích středoevropských sérií (!ervený kopec v Brně, 
Krems a Stranzendorf v rakouském Podunají) spolu 
s nálezy měkký*í a obratlov&í fauny v  jednotli-
vých horizontech (Lo%ek .9+4; Binder .977; Kukla 
.978; Horá&ek .98.; Rabeder .98.; Kovanda a kol. 
.995) poskytla velmi ucelený klimatostratigra5cký 
rámec pro nejr(zněj*í dal*í referen&ní systémy 
terestrického záznamu. Podobně je tomu s v(bec 
nejúplněj*ími spra*ovými sledy, sériemi Luochuan, 
Xifeng &i Jingbian v severní !íně (Kukla, An .989; 
Yang, Ding -/./), které pokrývají souvisle celý úsek 
posledních -,5 milionu let (obr. I...-). Faunové 
doklady ze spra*ových sérií (zejm. !ervený kopec, 
Krems, Stranzendorf) pak umo%nily jednozna&nou 
korelaci relativních biostratigra5ckých *kál se sle-
dem jednotlivých glaciálních cykl( (Horá&ek .98.; 
Rabeder .98.; Horá&ek, Lo%ek .988).

Sou&asné výzkumy roz*iřují souvislý záznam 
spra*ových sérií i řadou doklad( souvislých sedi-
mentárních sled( jiných facií. Pro kontinentální 
poměry jsou klí&ové zejména jezerní ulo%eniny – 
mimořádně kompletní záznam se speci5ckou dy-
namikou rozsivkových spole&enstev poskytují více 
ne% -// m mocné ulo%eniny Bajkalu (Prokopenko 
a kol. -//+), podrobné informace s palynologickým 
záznamem vegeta&ní historie &tvrtohor je k dis-
pozici i z několika lokalit evropských – pilířového 
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podrobných paleoenvironmentálních analýz a ko-
relací s magnetostratigra5ckými událostmi a ab-
solutní chronologií. 

Shodným rysem vysoce citlivého (high resolution) 
hlubokomořského záznamu je soubě%ná přítomnost 
dvou typ( klimatických cykl( – )uktuací s amplitu-
dou zhruba ./// let (tzv. Dansgaard-Oeschgerovy 
cykly) a pravidelných dlouhodobých oscilací s ampli-
tudou -, tisíc, 4/ tisíc nebo .// tisíc let – střídání 
glaciál( a interglaciál( (glaciální cykly). Jednotlivé 
fáze glaciálních cykl( jsou pr(bě%ně &íslovány – 
od sou&asného interglaciálu (.) přes chladné a teplé 
výkyvy posledního cyklu (-, ,, 4) a úsek předchozího 
interglaciálu (5) a% po odpovídající fáze hluboké 
předkvartérní minulosti – sudá &ísla se vztahují 
k chladným výkyv(m – glaciál(m (resp. stadiál(m), 
lichá k teplým výkyv(m – interglaciál(m (resp. in-
terstadiál(m). Tento sled marinních &i kyslíkových 
izotopových stupň( (MIS &i OIS) představuje dnes 
nejúplněj*í, nejúsporněj*í a  nejjednozna&něj*í 
vzta%ný systém chronostratigra5cké korelace, po u%i-
telný nejen v globálním měřítku, ale i jako nástroj 
rutinní stratigra5cké praxe v měřítcích lokálních 
a v terestrickém kontextu. V této souvislosti třeba 
zd(raznit velmi dobrou korelaci MIS a příslu*ných 
jednotek spra*ové *kály (Kukla .977; .978).

I.1.) P(íčiny ledových dob

Nazna&ený, d(sledně polyglacialistický obraz nej-
mlad*í geologické minulosti za&al nabývat nezpo-
chybnitelných obrys( teprve po&átkem sedmdesá-
tých let minulého století. S poukazy, %e střídání 
chladných a teplých úsek( má do zna&né míry cha-
rakter rekurentního procesu, se do centra pozor-
nosti postupně dostala rovně% představa o astrono-
mických pří&inách ledových dob, formulovaná sice 
ji% po&átkem -/. století (Milankovi: .9-/), av*ak 
ve světle kvadriglacialistické evidence pokládaná 
dlouho za zcela irelevantní ryze teoretický model. 
Jejím jádrem byl předpoklad, %e rozhodujícím zdro-
jem klimatických oscilací jsou změny insolace (ob-
jemu slune&ní energie dopadající na zemský po-
vrch), resp. odrá%ející periodické změny v poměrech 
zemské orbity a pohybu Země kolem Slunce. S po-
u%itím tří takovýchto parametr( (sklon zemské osy 
pohybující se v rozmezí -.–-4o s periodicitou -5 ka, 

pozice jarního bodu – precese s periodicitou -. ky 
a excentricita zemské orbity s periodicitou 95 ky) 
vypo&etl Milankovi: křivku příslu*ných změn inso-
lace. Ta v*ak nejen%e ukazovala příli* velký po&et 
periodických výkyv(, neodpovídající obecně přija-
telnému kvadriglacialistickému schématu (%ádný 
velký interglaciál apod.), ale ani nepřinesla nic, co 
by vysvětlovalo geologicky dobře dolo%ené odli*-
nosti &vrtohorního re%imu od poměr( předkvar-
térních. Milankovi:ovy insola&ní cykly pokra&ují 
s nezten&enou intenzitou hluboko do předkvartérní 
minulosti. Zvlá*tě z tohoto d(vodu nebyl dlouho 
Milankovi:(v model přijatelný ani pro d(sledné 
stoupence polyglacialismu.

Změnu přinesl a% koperníkovský převrat věd 
o Zemi v sedmdesátých letech -/. století. Mnoha&et-
nou syntézou geofyzikálních, strukturně-geologic-
kých, mineralogických a petrologických, oceánogra-
5ckých, geomorfologických, historicko-geologických 
a paleontologických poznatk( vzniká tehdy nový 
výkladový rámec geologické minulosti – globální 
tektonika &i teorie litosférických desek. V plném 
rozsahu potvrzuje relevanci takřka zapomenuté We-
generovy koncepce kontinentálního driftu a změny 
v kon5guraci oceán( a pevnin se stávají univerzál-
ním vysvětlovacím principem. Kupodivu poskytují 
velmi uspokojivé vysvětlení rovně% pro kvartérní 
změny globálního klimatu a zdánlivou irelevanci 
Milankovi:ova modelu. Ukazují, %e zdrojem po-
stupného ochlazování, které charakterizuje globální 
klima ji% od po&átku mlad*ích třetihor, mohl být 
právě posun teplotně nestabilních kontinentálních 
mas do insola&ně de5cientních vysokých zeměpis-
ných *ířek a vznik trvale podchlazených oblastí 
kolem pól(, ovlivňujících klimatický re%im celé pla-
nety (faktor v teoretické rovině předpovídaný ji% 
Lyellem, .8,/).

V nejmlad*ím úseku třetihor a ve &tvrtohorách 
přistupuje k tomuto pr(bě%ně se prohlubujícímu 
vývoji dal*í faktor – zdvih středových oblastí sever-
ních kontinent(. V první řadě se to týká Eurasie, kde 
tlak indické, africké a arabské desky p(sobí masivní 
nasouvání ulo%enin druhohorních a třetihorních 
mořských pánví na kontinentální platformu, for-
mování rozsáhlých pásmových pohoří a celkový 
zdvih eurasijské pevniny. Podstatná &ást největ*ího 
kontinentu se tak dostává do kilometrových vý*ek 
nad hladinou moře a stává se d(le%itým  zdrojem 
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 sezonality klimatu a  generátorem postupného 
ochlazování planety. Alpská orogeneze, jak je tato 
obecná přestavba reliéfu souborně ozna&ována, pro-
bíhá v pr(běhu celých mlad*ích třetihor, tj. více ne% 
-/ milion( let. Postupně se zesiluje a patrně nejin-
tenzivněj*í je obecně v posledních dvou milionech 
let v&etně sou&asnosti. V plné míře to platí o zdvihu 
středoasijských velehor a vnitroasijských horských 
plo*in. V d(sledku celkového zdvihu kontinent( 
mizí vnitrozemská moře, ří&ní sítě nabývají podoby 
zahloubených údolí s rychlým spádem. Rovně% tento 
faktor, omezující zadr%ování vody v krajině, přispívá 
k aridizaci rozsáhlých oblastí v centru kontinent( 
a zeslabení planetární schopnosti vyrovnávat perio-
dické změny v celkovém objemu slune&ní energie 
a jejím sezónním rozdělení. Zvy*uje se sezonalita 
klimatu a podchlazování subpolárních oblastí v úse-
cích s ni%*í insolací a Milankovi:ovy oscilace tak 
nabývají charakteru střídání glaciál( a interglaciál(.

Radikální zesílení této dynamiky pak nastupuje 
na přelomu star*ího a středního pleistocénu, ozna-
&uje se jako středopleistocenní revoluce nebo staro- 
a% středopleistocenní přechodový úsek (Early/Mid-
dle Pleistocéne Transition). Během tohoto úseku 
(MIS --–.5) se mění ráz glaciálních cykl(: zatímco 
ve star*ím pleistocénu mají charakter mírných vý-
kyv( s pr(měrnou periodicitou 4. tisíc let a cel-

kem nevýraznými rozdíly mezi klimatem glaciál-
ních a interglaciálních fází, od po&átku středního 
pleistocénu výrazně převládá perioda .// tisíc let 
s  dominancí dlouhých a  hlubokých glaciálních 
úsek(. Tato změna se radikálním zp(sobem od-
razila i v charakteru vývoje přírodního prostředí 
a reakci spole&enstev.

Posledním z výstup( koperníkovské revoluce věd 
o Zemi je zji*tění, %e klí&ovou slo%kou globální kli-
matické regulace planety je systém oceánické cirku-
lace, vyrovnávající rozdíly v salinitě a teplotě oceán-
ských mas a redistribující tyto komodity a %iviny 
do hlubokomořského prostředí světového  oceánu. 
Tento systém povrchové i hlubinné cirkulace je na-
zýván termohalinní výměník (THC – podrobně viz 
Horá&ek -/-,). Kompletní obrat oceánické cirkulace 
systémem oceánických proud( termohalinního vý-
měníku je odhadován na ./// let. Zhruba s touto 
amplitudou probíhají i do&asné )uktuace jeho vý-
konosti (a tedy u&innost vyrovnávání lokálních tep-
lotních nerovnováh), tak jak je na hlubokomořském 
záznamu odrá%í Dansgaard-Oeshgerovy cykly. Vý-
konost výměníku závisí obecně na řadě faktor( 
a při absenci některých se m(%e i zastavit. Takovéto 
události mohou vést k radikálnímu poklesu teploty 
a po&átku glaciálního re%imu.

RÁMEČEK 3
Metody absolutního datování kvartérních sedimentů

Moderní epochu výzkumu čtvrtohor vedle naznačených konceptuálních inovací a!exponenciálního nár%stu 
empirické evidence i!modelových rekonstrukcí provází v!první řadě obrovský rozmach mo(ností instru-
mentální analýzy. Klíčovou roli zde zaujímají vedle r%zných proxy soustav především postupy absolutního 
datování jednotlivých doklad%.

Revolučním momentem je v!tomto smyslu objev nestabilního izotopu uhlíku 1/C – radiokarbonu (Ruben 
a!kol. 19/1), resp. jeho praktického vyu(ití v!kvartérní chronostratigra)i, o!které se zaslou(il laurelát No-
belovy ceny Willard Libby (Libby a!kol. 19/9). Během padesátých a!šedesátých let minulého století došlo 
díky technologickým pokrok%m k!rozvoji a!aplikaci řady dalších pr%bě(ně zdokonolovaných radiometrických 
metod (U/6, K-Ar, Ar-Ar); navazující výzkum vlivu radioaktivního štěpení na!okolní horninové prostředí 
pak umo(nil relativně přesné časové zařazení stáří akumulace klastických sediment% a!archeologických 
nález% pomocí metod optické a!termální luminiscence (OSL, TL; Aitken a!kol. 196,; Huntley a!kol. 19-5).

Instrumentálním milníkem je pak zavedení metody urychlovačové hmotnostní spektrometrie (Accelera-
tor Mass Spectrometry – AMS) v!polovině osmdesátých let, umo(nující radiokarbonové datování řádově 
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%% I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

menších vzork% organického materiálu s!podstatně větší přesností, ne( je tomu u!konvenční metody. 
Pomocí AMS je navíc mo(né měřit zastoupení terestrických kosmogenních radionuklid% (10Be, +6Al, ,He, 
,6Cl, +1Ne) v!minerálech, čím( se otevřela mo(nost relativně spolehlivého datování celé řady erozně-se-
dimentačních a!periglaciálních proces% (Elmore, Phillips 19-7).

V!diagramu ní(e jsou uvedeny stručné charakteristiky nejčastěji pou(ívaných metod datování kvartér-
ních sediment% a!jejich časový dosah.

(Gra*ka: Jan Ho-ek)

•	dřevo,	uhlíky,	huminové	kys.,	kolagen,	dentin	a	další	org.	materiál
•	sekundární	karbonáty,	ulity	měkkýšů,	koráli,	CO2	rozpuštěný	ve	vodě…

•	travertiny/pěnovce,	speleothémy,	kosti,	schránky	měkkýšů,	koráli,	fosfáty
•	dynamika	krasových	procesů,	glacieustatické	změny	mořské	hladiny,	jeskynní	malby...	

•	vulkanické	a	metamorfované	horniny
•	sopečné	erupce,	tektonické	procesy

•	křemenem	a/nebo	živcem	bohaté	krystalické	horniny	a	sedimenty
•	určuje	se	minimální	stáří	expozice	povrchu
•	periglaciální	a	fluviální	procesy,	rychlost	eroze,	dynamika	zalednění…

•	proteiny	v	organickém	materiálu	(kosti,	schránky	měkkýšů,	skořápky	vajec	atd.)
•	relativní	stáří;	určuje	se	míra	racemizace	aminokyselin	(přeměny	levotočivých	forem	na	pravotočivé)

•	křemen,	K-živce,	keramika
•	určuje	se	minimální	stáří	pohřbení	sedimentu	/	vypálení	keramiky
•	periglaciální,	fluviální,	koluviální	a	eolické		procesy

•	laminované	jezerní	sedimenty

•	letokruhy	dřevin	(hlavně	dub)
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I.2 Nejmladší geologie střední Evropy: vstupní rozvrh 
čtvrtohorních zm(n

Jan Hošek a Ivan Horá!ek

!tvrtohory jsou z geologického hlediska úsekem 
vcelku zanedbatelným, který se v tradi&ním po-
hledu li*í od předchozích epoch pouze intenzitou 
klimatických oscilací. Neudivuje tak, %e standardní 
interpreta&ní schémata (jako terasový systém alp-
ských řek – viz předchozí kapitola) tu vycházela 
z předpokladu takřka výlu&ného vlivu exogenních 
faktor( – eroze, odnosu a sedimentace v tekto-
nicky stabilizovaném kontinentálním prostředí. 
Horotvorné pohyby a dal*í endogenní faktory geo-
logického vývoje byly vnímány jako zále%itost před-
kvartérních epoch. Tuto představu je třeba korigo-
vat nejen vzhledem k shora zmíněným globálním 
klimatickým efekt(m, ale i k rozsahu vliv(, jimi% 
alpské vrásnění bezprostředně ovlivňuje nejmlad*í 
geologickou minulost na*eho území.

I.2.1 Historie reliéfu

Je třeba mít na paměti, %e je*tě koncem miocénu 
zasahuje do bezprostředního sousedství na*eho 
území záliv středoevropského moře – Paratethydy – 
a vstupním rozvrhem krajinného vývoje !eského 
masivu jsou rozsáhlé přímořské ní%iny s velmi ma-
lým spádem. Pohyb alpských a karpatských mas, 
regující na tlak indické, arabské a africké litosfé-
rické desky, se v na*í oblasti projevuje postupným 
zdvihem celého území a zahlubováním ří&ní sítě. 
A% do závěru star*ího pleistocénu v*ak tento vývoj 
nemění celkový ní%inný charakter reliéfu &eské kot-
liny s &lenitými mokřady, slepými rameny pomalu 
tekoucích řek, rozsáhlými rákosinovými porosty 
apod. O tomto krajinném rázu svěd&í nejen výrazný 
podíl mokřadních forem v staropleistocenních spo-
le&enstvech (např. nápadně hojné nálezy bobr( – 
v&etně zvlá*tního rodu Trogontherium, který po&át-
kem středního pleistocénu vymírá), ale mj. i řada 
podivností ve slo%ení sou&asných spole&enstev, na-
příklad ta, %e plnou třetinu na*í pta&í fauny tvoří 
formy úzce vázané na rákosiny a dal*í mokřadní 

stanovi*tě, která dnes zaujímají pouhá , % cel-
kové rozlohy. Zásadní přestavba reliéfu na*í kra-
jiny nastává na konci star*ího pleistocénu, kdy po-
&íná sou&asné období vyklenování !eského masivu. 
Soustavný tektonický výzdvih spole&ně s efektem 
zvy*ující se amplitudy glaciálních cykl( (viz ní%e) 
se projevuje zvět*ováním spádu řek a  intenzivní 
hloubkovou ří&ní erozí. V této době po&íná zahlubo-
vání údolní sítě &eských řek a vytváření stávajícího 
souvislého sledu údolních terasových stupň( a od-
povídajících *těrkopískových akumulací. Jednotlivé 
terasové úrovně r(zných řek !eského masivu lze 
do zna&né míry vzájemně korelovat (Záruba .94/; 
Balatka, Sládek .9+5; ;ibrava .97-; Tyrá&ek a kol. 
-//4) a navázat na klimatostratigra5cké schéma 
kvarérní minulosti (obr. I.-.. a I.-.-; Horá&ek, Lo%ek 
.988). Nejvy**í terasové ulo%eniny situované na hra-
nách sou&asných kaňonových údolí vltavského sys-
tému jsou dobře datovány jak biostratigra5cky, tak 
magnetostratigra5cky. Zásadní zdroj informací z to-
hoto pohledu poskytuje lokalita Únětice. Sedimenty 
opu*těného meandru vystupující v přímém nadlo%í 
suchdolské terasy, tj. 95 m nad dne*ní hladinou, 
byly paleomagneticky datovány na rozhraní epoch 
brunhes/matuyama, 778 tisíc let BP (Ko&í a kol. 
.974), &emu% odpovídá i biostratigra5cká intepre-
tace bohaté obratlov&í a měkký*í fauny cromerského 
typu (Záruba a kol. .977). 

Biostratigra5ckým kontextem je datováno i sedm 
ni%*ích terasových úrovní, odpovídajících jednot-
livým glaciálním cykl(m, v&etně dne*ního cyklu 
(viselský glaciál – holocén), jemu% odpovídají *těr-
kopískové a nivní ulo%eniny sou&asného údolního 
dna). Na jihovýchodních okrajích !eského masivu 
(ji%ní a východní Morava, Vídeňská pánev), kde se 
uplatňuje ji% spí*e efekt zatí%ení masivu nasouvá-
ním alpských a karpatských mas, odpovídá tomuto 
úseku naopak mírný souvislý pokles, jeho% d(sled-
kem jsou mj. desítky metr( mocné akumulace *těr-
kopísk( (např. tuřanská terasa v Brně) &i souvislé 
akumulace spra*ových sérií (srv. !ervený kopec, 

•	vulkanické	a	metamorfované	horniny
•	sopečné	erupce,	tektonické	procesy
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%4 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

Obr. I.2.1 Podéln/ pro*l terasov/m systémem Vltavy mezi M,lníkem a.T/nem n. Vltavou. Římské +íslice ozna+ují jednotlivé 
terasové stupn, původního Zárubova schématu, dopln,né o p)edpokládané korelace s jednotkami klimatostratigra*cké 
-kály (MIS), arabské +íslice vyzna+ují nalezi-t, relevantních faunov/ch dokladů umožňujících biostratigra*cké datování. 
Korelace terasového systému (terasy I–VII) s klimatostratigra*ckou -kálou (MIS) a biostratigra*ck/mi doklady 
sedimentárního pokryvu p)íslu-n/ch terasov/ch uloženin (1–(). (Zdroj: p)evzato ze Záruba a kol. 1977; Tyrá+ek  
a kol. %004)

´
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Krems atd.), které by v západních &ástech !eského 
masivu byly bezpochyby erodovány.

Sou&asná tvářnost &eské kotliny se tedy formuje 
předev*ím v pr(běhu středního a mlad*ího pleis-
tocénu v úseku posledních zhruba 5// tisíc let. 
Dřívej*í období bylo přes nemalé podobnosti ji% zře-
telně odli*né. V plné míře to platí i o takových sku-
te&nostech, jako je slo%ení spole&enstev nebo pr(-
běh glaciálních cykl(. Přinejmen*ím v sav&í fauně 
se s typickými glaciálními spole&enstvy setkáváme 
teprve od po&átku středního pleistocénu. Ve star*ím 
pleistocénu je charakteristická spí*e zna&ná podob-
nost jednotlivých spole&enstev – shodné druhy se 
objevují jak v glaciálních, tak interglaciálních kon-
textech, odli*nosti jsou pouze v zastoupení doplňu-
jících náro&ných druh(. Nelze vylou&it, %e rozsáhlé 
změny prostředí předznamenávající přechodový 
úsek star*ího a středního pleistocénu (EMPT) rov-
ně% podstatně přispěly k roz*íření areálu &lověka. 
Na rozdíl od předchozího úseku je toti% od po&átku 
středního pleistocénu ná* druh v Evropě dolo%en 
zcela bezpe&ně (Mauer, Steinheim, Atapuerca atd.).

I.2.2 Sedimentární dynamika 
a litostratigra$cký záznam

Geologický obraz &tvrtohor, nejmlad*ího úseku 
minulosti, je spojen s dynamikou pokryvných ulo-
%enin. Jejich formování odrá%í nejen reliéfovou 
dynamiku krajiny, ale v první řadě té% p(sobení 
klimatických faktor( podmiňujících charakter zvě-
trávání horninového substrátu, odnos, redepozici 
a postsedimentární změny příslu*ných zvětralin. 
Charakter sedimenta&ní dynamiky kvartérních 
ulo%enin se tak jednozna&ně odvíjí od speci5k 
kvartérního klimatického re%imu – střídání gla-
ciál( a  interglaciál(. Litostratigra5cký záznam 
minulosti – sled sedimenta&ních událostí a změn 
zasti%ených sediment( – tak poskytuje opěrnou 
informaci o klimatické a stanovi*tní dynamice 
zasti%eného úseku a d(le%itý pr(hled do historie 
zkoumaného území. Idealizovaný synoptický pře-
hled změn sedimenta&ní dynamiky, vegeta&ních 
charakteristik a klimatických podmínek v pr(-
běhu glaciálního cyklu je znázorněn na obr. I.,.. 

Obr. I.2.2 Morfostratigra*cké schéma terasového v/voje Vltavy (podle Záruby a.kol. 1977; Ložka 1979 a.Tyrá+ka %001) 
s.hranicí magnetostratigra*ck/ch epoch Brunhes a Matuyama a s.nazna+enou pozicí paleontologick/ch a.archeologick/ch 
lokalit zmiňovan/ch v.textu. (Gra*ka: Jan Ho-ek)
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a  I.,.-. Podrobněj*í charakteristiky podáváme 
v  následujících odstavcích.

Pro humidní a kvazi-stabilní klima interglaciál-
ních období je charakteristický intenzivní p(dní vý-
voj – přestavba pokryvných sediment( a podlo%ních 
hornin s výrazným podílem chemického zvětrávání 
v podmínkách vysokých teplot, dostatku srá%ek 
a p(sobení vegeta&ního krytu. 

Indexovou charakteristikou glaciálního re%imu je 
naopak nestabilita klimatu a řídký vegeta&ní kryt 
projevující se zvý*enou dynamikou erozně-se di-
menta&ních proces( a akumulací nejr(zněj*ích 
forem svahovin, které představují plo*ně nejroz-
sáhle*í typ kvartérních ulo%enin. Unikátní kompo-
nentou &tvrtohorních pokryvných ulo%enin vázanou 
jednozna&ně na podmínky glaciál( jsou nicméně 
spra*e – produkt fyzikálního zvětrávání hornin 
a dálkového eolického transportu jejich prachových 
&ástic. S ohledem na jejich paleoklimatický a paleo-
geogra5cký význam a fakt, %e podstatná &ást paleo-
litických nález( pochází z tohoto typu sedimentu, 
je vhodné spra*ím věnovat samostatnou kapitolu.

I.2.2.1 Spraš – indexový sediment glaciál, 

Spra*e jsou jedním z nejroz*ířeněj*ích terestrických 
sediment( (pokrývají zhruba ./ % povrchu konti-
nent(, předev*ím ní%inné a střední polohy severní 
polokoule) a charakteristickou facií kvartéru, který 
nemá v předchozích geologických úsecích obdoby. 
Tento typ sedimentu má celou řadu jedine&ných 
vlastností, které více &i méně souvisí s environmen-
tálními speci5ky glaciálního prostředí. 

Extrémní amplitudy denních a sezónních tep-
lotních výkyv(, charakteristické pro vrcholné fáze 
glaciálních úsek(, jsou pří&inou zvlá*tního typu 
fyzikálního zvětrávání hornin, tzv. deskvamace. 
Prachová zrna vzniklá tímto mrazovým rozpadem 
se spole&ně s  jemnozrnnou komponentou syp-
kých sediment( ()uviální, ledovcové a proluviální 
akumulace, obna%ené kontinentální *elfy, pou*tě) 
stává zdrojovým materiálem větrného transportu. 
V lesuprosté glaciální krajině je prach větrem pře-
mísťován na velké vzdálenosti a akumuluje v geo-
morfologicky příhodných místech. Díky tomu se 
spra* vyzna&uje dokonalou zrnitostní vytříděností 
s naprostou převahou prachovité frakce (obvykle 
7/–9/ %, jíl a písek tvoří ve spra*i jen doplňující, 

kontextuálně speci5ckou slo%ku) a homogenní 
strukturou bez zřetelné laminace. Spra* v*ak není 
pouhá nahromaděnina prachu (Pécsi .99/). Klí&o-
vým zdrojem vlastností spra*e je vysoce speci5cká 
postsedimentární diageneze prachové akumulace – 
lesi5kace (zespra*nění). Lesi5kace je podmíněna 
zvlá*tním typem zvětrávání, ozna&ovaným jako sia-
liticko-karbonátové. D(le%itou roli v tomto procesu 
hraje mráz a kapilární vlhkost. Dochází k iniciál-
nímu chemickému zvětrání prachových zrn %ivc( 
s uvolněním mobilních kationt( sodíku, draslíku 
a vápníku. V podmínkách srá%kově de5cientního 
glaciálního klimatu ov*em nedo*lo k úplnému vy-
plavení vápníku. !ást zpětně agreguje na zrna si-
likát( a vzniká tzv. pelitomorfní karbonát, který 
je hlavním zdrojem jedine&ných vlastností tohoto 
sedimentu: spra* je mimořádně ú%ivná pro rostliny, 
má hranolovitou odlu&nost, svislé stěny spra*o-
vých odkryv( jsou dlouhodobě stabilní a je rovně% 
ideál ním fosiliza&ním prostředím pro vápnité ulity 
měkký*( a kosti obratlovc(. Minerální komponenta 
spra*í je kromě CaCO, (ve střední Evropě obvykle 
7–.5 %) tvořena předev*ím křemenem (~5/ %), 
dále %ivci (~./ %), slídou (5–./ %) a tě%kými mi-
nerály (<5 %) (Pelí*ek .9+9; Maruszczak, Wilgat 
.995); z  jílových minerál( výrazně převládá ilit 
a kaolinit (~8/ %), v men*ím zastoupení se pak 
vyskytují montmorilonit a smektit, jejich% rela-
tivní mno%ství se v evropských spra*ích zvy*uje 
směrem na východ (Rousseau a kol. -//7). D(le-
%itou minerální slo%kou jsou i oxidy a hydroxidy 
%eleza (předev*ím limonit, goethit a hematit), díky 
kterým má spra* charakteristické okrové a% světle 
rezavé zbarvení. 

Spra*e tedy jednozna&ně vymezují chladné úseky 
(glaciály), sou&asně v*ak mohou uchovávat i ulo%e-
niny úsek( teplých (interglaciály &i intersta diály), 
které se vyzna&ují relativním sedimenta&ním kli-
dem, akcelerací proces( chemického zvětrávání 
a zvý*enou intenzitou p(dotvorby. V sedimentárně 
příhodných oblastech tak mohou být zachovány celé 
sledy po sobě následujících glaciálně-interglaciál-
ních cykl( poskytující podrobný záznam spe ci5k 
jednotlivých úsek(. Takto vzniklá souvrství spra*í 
a fosilních p(d se ozna&uje jako spra*ové série.

Diagenetické a pedogenní procesy probíhající 
ve spra*i jsou do zna&né míry ovlivněny charak-
terem regionálního klimatického vývoje a s tím 

Paleolit_kor02.indd   26 11.06.2025   10:02:58



%7I.2 NEJMLADŠÍ GEOLOGIE STŘEDNÍ EVROPY…

 souvisejícím typem vegeta&ního pokryvu. To je 
dobře patrné na  faciální divergenci evropských 
spra*í, které jsou sou&ástí více méně souvislého 
pásu táhnoucího se napří& celým kontinentem a% 
do vnitroasijských stepí (European Loess Belt). Re-
gionální facialita spra*í a p(d je patrná zejména po-
dél sou&asného SZ–JV a S–J klimatického gradientu, 
tj. z vlhkých oceánických oblastí v severozápadní 
a severní Evropě přes střední Evropu směrem k Me-
diteránu a !ernému moři (Lekhmul a kol. -/-.). 
Přímým d(sledkem je například ni%*í intenzita ilime-
riza&ních proces( interstadiálních a intergla ciálních 
p(d ve vnitřních &ástech kontinentu (Panonská pá-
nev, východoevropské stepi), resp. zvý*ená intenzita 
glejových, soli)uk&ních a kryoturba&ních proces( 
v severních a severozápadních okrscích (Belgie, 
Sasko, Polsko, Slezsko) a horských oblastech ni%*ích 
zeměpisných *ířek. !etné sedimentologické a pa-
leopedologické výzkumy klasické spra*ové  geologie 
(např. Haase a kol. .97/; Kukla .977; Pye .987; Bron-
ger, Heinkele .989; Pesci .99/) dolo%ily, %e jsou tyto 
regionální rozdíly zp(sobeny předev*ím odli*nou 
úrovní zvětrávacích a pedogenetických proces(.

I.2.2.2 Spraš na území -R – rozší(ení  
a úlo.né pom/ry

Podstatná &ást střední Evropy, v&etně na*eho území, 
byla během pleistocénu nezaledněným koridorem 
mezi skandinávským a alpským ledovcem. Díky 
tomu zde ve vrcholných fázích glaciál( docházelo 
k pr(bě%né akumulaci spra*e, na geomorfologicky 
příhodných místech v relativně velkých mocnostech.

I kdy% se dnes se spra*í setkáváme předev*ím 
v ní%inných polohách hlavních akumula&ních oblastí 
(Polabí, moravské úvaly), jejich p(vodní rozsah mu-
sel být podstatně vět*í, v postglaciální fázi zna&ně 
redukován erozními a degrada&ními procesy. Doklá-
dají to mj. izolované výskyty spra*ových sediment( 
v horském reliéfu (&asto i ./// m n. m.), kde se 
zachovaly jako výplň suťových ku%el(, bazální &len 
facie vchodových jeskynních sediment(, ve skalních 
puklinách atd. Ve středoevropských podmínkách se 
spra*e obvykle vyskytují v nadmořských vý*kách 
okolo .5/–,5/ m, v oblastech s ro&ními úhrny srá%ek 
men*ími ne% 7// mm. Ve vy**ích, srá%kově bohat*ích 
polohách (ale i v ní%inách nejseverněj*ích okrsk() 
byly spra*e během postglaciálního období odvápněny 

a jsou zachovány v podobě tzv. spra*ových hlín (pra-
chovice, loess-like sediments, Loesslehm). Spra*ové 
hlíny se od spra*í li*í rezavě hnědým zbarvením, 
výrazněj*ím zastoupením jílové frakce (a% 5/ %), 
&etnými limonitovými a manganovými konkrecemi 
a předev*ím pak výrazně ni%*ím obsahem CaCO, 
(obvykle do . %) (Ambro% .947).

V reliéfově &lenité oblasti !eského masivu dochá-
zelo k sedimentaci spra*í předev*ím na závětrných 
(tj. k východu obrácených) stranách svah(, kde ne-
zřídka dosahují mocností i více ne% ./ m. !asto le%í 
v nadlo%í *těrkových akumulací ří&ních teras a vy-
rovnávají p(vodní stupňovitý povrch svah( hluboce 
zařízlých tok( (obr. I.-.-). Největ*í mocnosti dosa-
hují spra*e na terasovém stupni, jeho% vytvoření 
předcházelo jejich sedimentaci. Vý*e, nad star*ími 
terasami, jim &asově odpovídá jen &áste&ná aku-
mulace a převa%uje odnos. Proto jednotlivé &leny 
spra*ových sérií směrem na vy**í terasové stupně 
vykliňují a vytvářejí typickou *upinovitou (teles-
kopickou) stavbu (Lo%ek .979). Na Moravě, kde se 
hloubková eroze v pleistocénu tolik ne uplatňovala, 
se největ*í akumulace dochovaly při východním 
okraji !eského masivu, resp. v úpatí svah( hlav-
ních tok( (Dyje, Svratka, Morava), kde se střídala 
eroze s akumulací, ani% muselo dojít k vět*ímu za-
hloubení údolí. S ohledem na charakter popsaných 
úlo%ných poměr( je zjevné, %e se na takto vznik-
lém spra*ovém souvrství uplatňují nejen procesy 
eolické, ale ve zvý*ené míře i gravita&ní (svahové). 
Z těchto d(vod( se zde obvykle setkáváme se zna&-
nými hiáty a diskordancemi vyvolanými intenziv-
ním p(sobením odnosných proces(. V chráněných 
úsecích, zejména v úpadech nebo pod svahy teraso-
vých stupň( dochází ov*em ke svahové akumulaci 
takto erodovaného materiálu. Nezanedbatelnou 
&ást spra*ových sérií proto ve skute&nosti netvoří 
spra*, ale gravita&ně redeponovaný sediment (ob-
vykle směs spra*e a fosilních p(d), který akumuluje 
v chráněných úsecích, zejména v úpadech nebo pod 
svahy terasových stupň( (obr. I.-.-). Z těchto d(-
vod( jsou na na*em území soustavněj*í sekvence 
spra*ových sérií velmi vzácné, na rozdíl od ní%in-
ných oblastí středního a dolního Podunají &i pontské 
oblasti, kde jsou na spra*ových plató v d(sledku 
omezené eroze povrchu a nízké intenzity perigla-
ciálních proces( zachovány jedny z nejkompletněj-
*ích  sérií v Evropě, pokrývající mnohde  souvisle 
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&asový úsek  posledního miliónu let (Markovi: a kol. 
-//8; Lehmkuhl a kol. -/-.). Přesto mají koluviální 
horizonty ve středoevropských spra*ových sériích 
velký paleoklimatický význam. Bývají toti% vázány 
na speci5cké klimatické a vegeta&ní poměry, ob-
vykle souvisí s nestabilitou prostředí a vymezují 
přechod z teplej*ích úsek( do klimaticky nepříz-
nivých období &i naopak. Zvlá*tní postavení mají 
v těchto eolicko-deluviálních sekvencích tzv. hlíno-
písky (pellet sands) – rytmicky zvrstvené agregáty 
velikosti pískových zrn tvořené prachem a p(d-
ními &ásticemi (Kukla .975). Hlínopísky jsou pro-
duktem ronového splachu vysu*eného povrchu 
indikující dlouhodobě suché období následované 

sezónou přívalových de*ť(. Ve fosilním záznamu 
akumulace hlínopísk( reprezentuje suché stepní 
prostředí s vysokou sezonalitou klimatu. Zásadní 
význam svahovin ve spra*ových sériích ov*em 
spo&ívá v tom, %e &asto překrývají interglaciální 
a  interstadiální fosilní p(dy, &ím% je velmi efek-
tivně konzervují a umo%nují jejich detailní stu-
dium (na rozdíl od svahovinami ne&leněných sérií 
na spra*ových plató, kde kv(li polygenetickému 
vývoji p(d nelze v záznamu vy&lenit jednotlivé inter-
stadiální fáze vývoje). Takto vzniklá souvrství p(d, 
svahovin a spra*e se nazývají pedokomplexy (PK) 
a vystupují jako zásadní stratigra5cké jednotky pro 
&lenění terestrického záznamu pleistocénu.

RÁMEČEK 4 
Spraš a instrumentální paleoklimatologie

Postdiagenetické a!sedimentační procesy lze do!jisté míry kvanti)kovat a!naměřené údaje vyu(ít při rekon-
strukci regionálních paleoenvironmentálních podmínek jednotlivých úsek% glaciálních cykl%. Mezi základní 
postupy v!tomto smyslu patří především nástroje environmentálního magnetismu – měření magnetické 
susceptibility a!remanentního magnetismu. Ve!sprašových sériích tyto metody identi)kují typ a!velikost 
magnetických minerál%. Tyto parametry jsou přímo ovlivněny in situ pedogenezí a!postsedimentárními 
procesy chemického zvětrávání (Heller a!kol. 1991; Sun, Liu +000). Získané křivky magneto-minerálních 
a!granulometrických variací proto poskytují relativně efektivní nástroj paleoklimatické analýzy. Interpretační 
sylogismus se odvíjí od!předpokladu, (e během humidnějších období je zvýšená početnost a!aktivita p%d-
ních bakterií, jejich( metabolická činnost se podílí na!přestavbě krystalických struktur minerál% a!vzniku 
extrémně jemnozrnných (supraparamagnetických) minerálních zrn (především magnetit, v!menší míře také 
maghemit; Dearing a!kol. 1996; Liu a!kol. +005). Magneto-mineralogická skladba spraší je řízena řadou dalších 
environmentálních (zvětrávacích) pochod%, které jsou také přímo vázány na!klima – hydrolýza/alkalizace, 
oxidace/redukce, hydratace/dehydratace, rozpouštění/srá(ení. Chemická alterace zp%sobuje transformaci 
volných iont% (eleza (zejm. procesy oxidace Fe++, redukce Fe,+, resp. jejich hydrolýza), co( vede ke!vzniku 
speci)ckých magnetických minerál% (nejbě(nější hematit a!goethit) v!závislosti na! intenzitě a!zp%sobu 
zvětrávání. Kv%li všem výše zmíněným pochod%m je v!paleop%dních a!pedogenezí posti(ených horizontech 
magnetický signál obecně několikanásobně (,–5×) vyšší ne( v!surové spraši (Evans, Heller +001). Opome-
neme-li speci)ka sibiřských a!aljašských spraší, je tento model v!základu platný víceméně ve!všech regionech 
severní polokoule. Jeho relevance byla robustně potvrzena výzkumem nejkompletnějších sprašových sled%!– 
sérií Luochuan, Xifeng a!Nanjing v!čínském sprašovém plató (Kukla 1977; An a!kol. 1991), pokrývajících 
stratigra)cky celý pleistocén a!nejvrchnější úsek pliocénu. Naměřené hodnoty variací magnetické suscep-
tibility perfektně odpovídají kyslíkovému izotopickému záznamu hlubokomořských sediment% (obr.!I.1.+), 
a!umo(.ují tak přímou korelaci kvartérních klimatických oscilací terestrického a!mořského prostředí.

Mimo nástroje environmentálního magnetismu patří mezi rutinní postupy instrumentální analýzy spra-
šových sérií také metody geochemické, v!u(ším slova smyslu pak časově a!)nančně nenáročná prvková 
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analýza. Během chemické alterace sprašových ulo(enin dochází k!migraci lépe rozpustných prvk% (např.!Sr, 
Ca, Mg), zatímco dotčený horizont je relativně obohacen o!prvky imobilní (např. Rb, Ti, Al). Tento sylogis-
mus poskytuje základní interpretační rámec nejen pro analýzu charakteru lesi)kace, ale i!pro rekonstrukce 
intenzity zvětrávání ve!sprašových sériích, její( míru lze kvanti)kovat vzájemným poměrem jednotlivých 
komponent příslušné alterační dynamiky. Analýza stabilních izotop% umo(.uje kvanti)kaci klimatických 
indikátor% (δ1-O a!10Be), rekonstrukci vegetace a!srá(kových úhrn% (δ1,C z!organických zbytk%, analýza 
uhlovodík%) případně identi)kaci provenience zdrojového materiálu (-7Sr/-6Sr). 

Aplikovatelnost instrumentálních metod se pak odvíjí v!první řadě od!pokroku v!mo(nostech absolutního 
datování. Zásadní jsou v!tomto smyslu metody luminiscenční (RÁ:;Č;K na!str. ++) s!časovým dosahem 
okolo /00 ka. To zahrnuje poslední čtyři klimatické cykly (MIS 11–+), tedy období, které je v!evropském 
sprašovém záznamu zastoupeno zdaleka nejhojněji, a!existují k!němu tudí( i!nejpodrobnější kontextuální 
informace. V!kombinaci s!dalšími datovacími metodami (AMS 1/C, amino-acidová chronologie, tefrochro-
nologie) a!velmi podrobným vzorkováním glaciálních úsek% se otevřela mo(nost postihnout a!precizně 
stratigra)cky zařadit i!efekty krátkodobých klimatických výkyv% nejmladších cykl% (např. Dansgaard-   
-Oeschgerovy oscilace), resp. oddělených výkyv% uvnitř jednotlivých MIS zón. Klimatostratigra)cké vý-
stupy lze pak korelovat s! ledovcovým záznamem, jezerními sedimenty či výsledky izotopových analýz 
speleothém (Maher +016). Takovéto rozlišení, blí(ící se podrobným záznam%m jezerních ulo(enin, bylo 
v!dřívějších dobách tě(ko představitelné. Spraše se tak jeví (prizmatem současných instrumentálních analýz 
i!díky svému plošnému rozšíření) jako ideální facie pro získání regionálních paleoklimatických informací 
na!jemné stratigra)cké škále a!k!rekonstrukci paleoenvironmentální rozmanitosti glaciálního prostředí.

I.2.2.3 Sedimentární speci$ka  
interglaciálního vývoje

P(dní vývoj je výsledkem dlouhodobého chemic-
kého zvětrávání lokálně speci5ckých p(dních sub-
strát(. Jejich chemismus a mechanické vlastnosti 
výrazně ovlivňují speci5ka příslu*ných p(dních 
typ(. Nejroz*ířeněj*ím p(dním substrátem je z d(-
vod( probraných v předchozích odstavcích spra*. 
Terminálním produktem interglaciálního p(dního 
vývoje na spra*ových substrátech jsou odvápněné 
vícehorizontové hnědé a% &ervené p(dy s úplným 
vyplavením mobilních iont( a vysokým stupněm 
ilimerizace – separace p(dního jílu vzniklého pře-
měnou %ivc( na  jílové minerály. Intenzita těchto 
přestaveb je úměrná teplotním a vlhkostním po-
měr(m a celkové době jejich p(sobení. V r(zných 
klimatických podmínkách se setkáváme s r(znými 
mezistupni těchto přestaveb, vzniklé iniciální p(dy 
se pak stávají substrátem návazného p(dního vý-
voje. Struktura výsledných p(dních komplex( od-
rá%í speci5ka klimatického pr(běhu jednotlivých 

interglaciál(. Zásadním &initelem neoby&ejně zesi-
lujícím fyzikální a chemické faktory p(dotvorných 
proces( je p(sobení kořenových a listových kyselin 
produkovaných lesním porostem. Stru&ně ře&eno, 
ur&ujícím faktorem p(dního vývoje je v na*ich *íř-
kách vegetace. Mezi charakterem vegetace, p(dním 
vývojem a klimatickým re%imem existují srozumi-
telné relace, od nich% se odvíjí mnohé z technik 
paleoklimatické a paleoenvironmentální interpre-
ace nejmlad*í geologické minulosti. V těchto sou-
vislostech je v*ak nezbytně nutné mít na zřeteli 
komplementaritu zú&astněných proces( v r(zných 
kontextech a  facialitu příslu*ných jevových forem. 
Erozi a transportu na jednom místě odpovídá se-
dimentace a s ní související změny na jiném místě.

Sedimenta&ním ekvivalentem rozpou*tění a vy-
plavování solí z horninových substrát( a p(d, typic-
kého jevu interglaciálního re%imu, tak je mj. vznik 
travertin(, vápnitých jezerních ulo%enin, jeskynních 
sintr( (speleotém) a zvětrávacích k(r. Charakteri-
stickým spole&ným rysem těchto chemosediment( 
je laminární vrstvení, vysoký podíl CaCO, a pestré 
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zastoupení doprovodných iont( (Mg, Fe, Al, Ba, 
Sr), jejich% koncentrace se mění nejen v závislosti 
na speci5kách lokálního prostředí, ale i v závis-
losti na re%imu klimatickém, podobně jako intenzita 
sedimentace. Karbonátové ulo%eniny jsou poten-
ciálně datovatelné radiometrickými metodami  
(U/<, viz =>?EAEB na str. --), d(le%itým před-
pokladem je zde v*ak krystaliza&ní homogenita 
a absence druhotných metasomatických alterací 
(mo%nosti, v případě karbonátových ulo%enin, v%dy 
velmi aktuální).

Nejnápadněj*ím – a z archeologického hlediska 
patrně nejvýznamněj*ím – typem těchto ulo%enin 
jsou pramenné vápence – travertiny, zvlá*tě pak 
velká sedimentární tělesa vázaná na vývěry hyd-
rotermálních &i speci5cky obohacených vod. Ty 
vytvářejí velké pramenné kupy &asto přecházející 
v systém jezerních kaskád, které se stávají ideálním 
sedimenta&ním prostorem pro ulo%eniny násled-
ného chladného období, kdy je tvorba travertinu 
zastavena. V travertinových komplexech je mo%né 
sledovat velmi podrobně jak vývoj příslu*ného tep-
lého období (ro&ní přír(stkové vrstvy travertinu, 
otisky list( sousední vegetace, hojné poz(statky ulit 
měkký*( a koster obratlovc(, mnohdy – zejména 
u pramen( s efuzí CO- – nahromaděné ve vysokých 
koncentracích), tak vývoj po&áte&ních fází násled-
ných glaciál( (sled pokryvných ulo%enin, vět*inou 
s hojnými měkký*i, obratlovci i doklady &lověka). 
Zvlá*tě u velkých travertinových těles bývají ov*em 
úlo%né poměry mimořádně komplikované (postsedi-
mentární deformace tělesa, druhotné podpovrchové 
rozpou*tění travertinu, vyplňování podpovrchových 
dutin nadlo%ním autochtonním i allochronním ma-
teriálem apod.) a  jejich korektní interpretace ne 
zcela snadná. Tak je tomu nejen s travertiny eem-
skými (Gánovce, Horka-Ondrej, Burgtona aj.), ale 
i holocénními (Svatý Jan pod Skalou aj.) a zejména 

pak s travertiny star*ích cykl( (Ehringsdorf, Bil-
zingsleben, Pa%ica, Dreveník, Tu&ín). Neméně kom-
plikovaná je ov*em i stavba jeskynních výplní. Zde 
je nejvýznamněj*ím indikátorem interglaciálního 
re%imu přítomnost krystalických speleotém – sintr(.

Faciálním ekvivalentem pramených vápenc(, 
jezerní křídy &i jeskynních speleotém je amorfní 
povrchový sintr, pěnitec. Vzniká srá%ením karbo-
nátu na skalních stěnách z povrchového vodního 
5lmu &inností mikroskopických organism(. Tento 
sediment, dnes charakteristický pro vlhké horské 
a podhorské oblasti, je v ni%*ích polohách vysoce 
signi5kantním indikátorem klimatického optima 
interglaciál(, tím spí*e, %e v sedimentárních sledech 
skalních osyp( &i jeskynních vchod( tvoří nápadný 
*edavý vápnitý horizont. Ve v*ech nazna&ených pří-
padech je nezanedbatelným faktorem karbonátové 
sedimentace aktivita biogenní slo%ky prostředí – ze-
jména hub, li*ejník( a řas. Podobně je tomu v pří-
padě p(dní dynamiky solí %eleza a manganu, kde 
podstatnou úlohu hraje konsorcium chemolitotrof-
ních bakterií, které výsledně 5xuje p(dní %elezo 
do  inertní formy p(dního magnetitu. Jeho obsah 
lze pak kvantitativně měřit jako magnetickou sus-
ceptibilitu. Křivky magnetické susceptibility takto 
získané ze souvislých spra*ových sérií odpovídají 
velmi dobře příslu*ným sériím izotopických pa-
leoteplot z marinního záznamu (Kukla, An .989; 
obr. I...-) a tuto techniku lze tedy vyu%ívat jako 
nástroj kvantitativní paleoklimatické analýzy (viz 
=>?EAEB na str. -8). Ve v*ech diskutovaných pří-
padech je intenzita chemosedimentace podstatně 
ovlivněna aktivitou příslu*ných organism( – ta zá-
visí zjevně na teplotě a vlhkosti prostředí. V*echny 
tyto typy sedimentace charakterizují interglaciální 
re%im, jejich omezení &i zástava vyzna&ují konec in-
terglaciálu, v pr(běhu glaciálu se s nimi setkáváme 
v%dy jen výjime&ně.

Paleolit_kor02.indd   30 11.06.2025   10:02:58



31I.3 PRŮBĚH GLACIÁLNÍHO CYKLU: POSLEDNÍ CYKLUS JAKO MODEL

I.) Průb(h glaciálního cyklu: poslední cyklus jako model

Jan Hošek a Ivan Horá!ek

Tradi&ní ikonou znázorňující zobecněný pr(běh gla-
ciálního cyklu je Iversen(v diagram (Iversen .954), 
v něm% extrémní fáze cyklu – pleniglaciál a inter-
glaciál – propojují přechodné úseky charakterizu-
jící postupné přestavby přírodního dění. Názornou 
konkretizaci Iversenova schématu pro podmínky 
střední Evropy poskytuje diagram sestavený Kuk lou 
(Pleiner a kol. .978), který přetiskujeme v obr. I.,... 
D(le%itou korekcí Iversenova schématu je skute&-
nost, %e úseky interglaciálu a vrcholného glaciálu 
fakticky trvají jen velmi krátkou dobu, vět*inový 
obraz odpovídá spí*e úsek(m přechodovým.

Nazna&ené údaje, stejně jako ní%e uvedené cha-
rakteristiky pr(běhu glaciálního cyklu platí ov*em 
v plné míře pouze pro úsek mlad*ího a středního 
pleistocénu. O cyklech star*ího středního pleis-
tocénu a zejména pak o pr(běhu staropleistocen-
ních cykl( jsou k dispozici informace vět*inou jen 
dosti neúplné, dokládající nicméně řadu odli*ností 
od poměr( nejmlad*ích cykl(. V ka%dém případě 
obecným modelem pro vývoj prostředí v pr(běhu 
kvartérního klimatického cyklu jsou poznatky o po-
drobně dokumentovaném posledním glaciálním 
cyklu, tj. období svrchního pleistocénu  (  ~ .,/–..,7 ka, 
MIS 5–-; obr.  I.,.-), zahrnující interglaciál eem 
(riss/würm) a  viselský glaciál (würm). Období 
posledního glaciálu je tradi&ně děleno na &asný 
glaciál (eoglaciál, ~.//–7/ ka BP, MIS 5d–5a), ple-
niglaciál  (~7/–.5 ka BP, MIS 4–-) a pozdní gla-
ciál  ( ~.5–..,7 ka BP). Pleniglaciál lze dále &lenit 
na &asný (7/–+/ ka BP, MIS 4), střední (+/–,/ ka BP, 
MIS ,) a pozdní  (,/–.5 ka BP, MIS -) (Lisiecki, 
Raymo -//5).

Díky teleskopické povaze fosilního záznamu je 
z posledního cyklu k dispozici velmi detailní a mno-
ho&etná evidence zohledňující nejr(zněj*í stránky 
přírodního prostředí v podrobném rozli*ení, a to 
v měřítku prakticky globálním. Zvý*ená pozornost 
věnovaná právě tomuto úseku je sou&asně dobře 
opodstatněna také tím, %e jde o úsek bezprostředně 
předcházející sou&asnosti, v něm% se tedy manifes-
tují nejr(zněj*í vývojové pří&iny dne*ního stavu. 

Obr. I.3.1 Upravené Iversenovo schéma glaciálního cyklu 
s.konkretizací p)írodních podmínek na-eho území. (Zdroj: 
Pleiner a kol. 197!)

Na rozdíl od předchozích úsek( jsou zde k dispozici 
souvislé záznamy s rozli*ením v úrovni stovek, &i 
dokonce desítek let, při&em% mlad*í &ást je navíc 
v dosahu metod radiometrického datování (.4C, viz 
=>?EAEB na str. --). Centrální pozici v těchto zázna-
mech mají vrty ledovými příkrovy v Grónsku a An-
tarktidě (projekty GRIP, NGRIP, GISP, Camp Century 
v Grónsku, Vostok Dome A–D a EPICA v Antarktidě). 
D(le%itými poznatky z těchto vrt( jsou i souvislé zá-
znamy změn slo%ení atmosférických plyn( (ve vzdu-
chových bublinách uzavřených v ledu), v&etně izo-
topických poměr(, charakteru vzdu*ného aerosolu 
apod. Výsledky těchto sledování poskytují spolu 
s hlubokomořským záznamem nejpodrobněj*í pa-
leoklimatickou informaci (obr. I.,.-).

Sou&asně je v*ak třeba v této souvislosti připo-
menout, %e vývoj a poměry posledního glaciálního 
cyklu jsou v řadě ohled( velmi speci5cké a zna&ně 
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Obr. I.3.2 Korelace kyslíkového izotopického záznamu z.grónského ledovce (NGRIP Members %004) s.půdn,-vegeta+ním 
a.erozn,-sedimenta+ním v/vojem st)ední Evropy pro období posledních 1%( ka. A.– dominantní biomy st)edoevropsk/ch 
nížin a.pahorkatin (zdroj: Ložek 1973 a Freunden a kol. %014); B – pom,r pylov/ch zrn d)evin a.bylin ze sedimentů jezera 
La Grande Pile (Vogézy, SV Francie)(zdroj: Woillard, Mook 19!%); C – dynamika eolické sedimentace v.severoatlantické 
oblasti na.základ, variací prachov/ch +ástic v.grónském ledovci (zdroj: Ruth a kol. %007); D – p)evažující pedogenetické 
a.erozn,-sedimenta+ní procesy st)edoevropsk/ch nížin a.pahorkatin (zdroj: Ložek 1973; Jary %000); E – idealizovan/ 
spra-ov/ záznam suché spra-ové oblasti st)ední Evropy, zdroj: Ložek 1973, Ho-ek a kol. %01(. (Gra*ka: Jan Ho-ek)
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odli*né od poměr( v předchozích cyklech, a  to 
i přesto, %e svá speci5ka měl zjevně ka%dý glaciální 
cyklus. Základní pří&inou je fakt, %e v posledním 
glaciálu byl největ*í objem ledu soustředěn v oblasti 
severního Atlantiku. Severní Sibiř, Beringská oblast 
a Alja*ka byla nezaledněnou zónou se stepní vege-
tací umo%ňující pr(bě%nou faunovou výměnu mezi 
asijskou pevninou a Severní Amerikou, v&etně mig-
rací &lověka. Zásadním d(sledkem speci5cké pozice 
kontinentálního ledovce byl ov*em atypický pr(běh 
glaciálního období. Ve spra*ovém záznamu jej doklá-
dají úseky &ernozemního p(dního vývoje periodicky 
střídající sedimentaci spra*í (PK I a PK II), v ma-
rinním a ledovcovém záznamu pak vedle zřetelné 
interstadiální fáze (střední pleniglaciál – MIS ,) *est 
hlavních klimatických událostí globálního významu 
zna&ených jako H+–H. (obr. I.,.-). Jsou nazývány 
Heinrichovými událostmi (nebo také Heinrichovy 
eventy – HE), podle amerického oceánologa, který 
objevil ve vrtech ze středního Atlantiku nepravidelná 
přeru*ení sedimenta&ního re%imu polohami písku 
severských hornin (Heinrich .988). Ty je mo%né vy-
světlit jedině tak, %e se velká &ást severského ledovce 
odlomila a přesula do tropického Atlantiku. Vedle 
bezpostředního ochlazení tropických *ířek a otep-
lení severních oblastí zp(sobil tento masivní přínos 
mnoha milión( tun sladké vody do tropického oce-
ánu rozsáhlou přestavbu oceánické cirkulace, &ás-
te&né obnovení termohalinního výměníku a razantní 
oteplení globálního klimatu. Díky tomu byl celý úsek 
posledního glaciálu obdobím klimaticky poměrně 
stabilním a příznivým, kdy klimatický vývoj nedospěl 
(mo%ná s výjimkou závěre&ného úseku svrchního 
pleniglaciálu – MIS -) k extrémnímu stavu. Dopad 
HE na teplotní )uktuace oblasti severního Atlantiku 
je nejlépe zdokumentován na záznamu v grónských 
ledovcích (obr. I.,.-). Na křivkách izotop( kyslíku je 
patrné, %e soubě%ně s dlouhodobými klimatickými 
cykly, shodně dokládanými i hlubokomořským zá-
znamem, charakterizují globální klimatický re%im 
pr(bě%né )uktuace s amplitudou 5// a% ,/// let, 
ozna&ované jako tzv. Dansgaard-Oeschgerovy cykly, 
případně jako grónské stadiály (GS) a grónské in-
terstadiály (GI) (Dansgaard a kol. .99,). Těch bylo 
celkově -5, s nejvy**í frekvencí během středního 
pleniglaciálu (MIS ,; Bond, Lotti .995).

Velmi atypický je v*ak ve srovnání s předchozími 
interglaciály také holocén, předev*ím dlouhou po-

&áte&ní přechodnou fází, během ní% se (je*tě před 
neolitickými zásahy do přírody) dostávají do střední 
Evropy r(zné faunové a vegeta&ní prvky, které zde 
v předchozích teplých úsecích nikdy nebyly. V tomto 
směru je neobvyklá také holocenní imigrace buku, 
jedné z dřevin ur&ujících celkový ráz dne*ní středo-
evropské vegetace. V předchozím interglaciálu zde 
buk téměř zcela chybí.

I.3.1 Eemský interglaciál (MIS )e, 
~130 000–112 000 ka BP)

Po&átek eemského interglaciálu je v porovnání s ho-
locénem poměrně náhlý a jednozna&ný – přechod 
z pleniglaciálního klimatického re%imu do intergla-
ciálního se odehrál v řádu stovek let (Kühl, Litt -//7). 
Zdá se, %e během necelých -/// let do*lo k vytvoření 
plně zapojených vysoce diverzi5kovaných lesních 
spole&enstev. Klima eemského interglaciálu bylo 
ve střední Evropě obecně teplej*í a výrazně vlh&í 
ne% klima holocenní (Coope, Böcher -///). Tomu 
odpovídá i vy**í hladina oceán( (eemská transgrese).

V terestrickém záznamu je typickým pr(vodním 
rysem eemu, a  interglaciálního re%imu obecně, 
zvý*ená intenzita zvětrávání, vysoká mobilita solí 
a zna&ný podíl chemických děj( v sedimenta&ní dy-
namice. Díky vy**í teplotě vod a zvý*ené koncentraci 
CO- se do roztok( dostávají nejen snadno rozpustné 
ionty jako Na+, K+, ale ve zna&ných koncentracích 
také Ca+ a dal*í obtí%něji uvolňované ionty, v nejtep-
lej*ích fázích pleistocénu i SiO-. V p(dním vývoji je 
charakteristickým d(sledkem masivní odvápnění, 
přeměna p(dních %ivc( na  jílové minerály, segre-
gace jílové slo%ky a vznik slo%itých vícehorizonto-
vých p(d. Úroveň tohoto procesu závisí na intenzitě 
a délce příslu*ného klimatického a vegeta&ního 
vývoje (a v podstatné míře, samozřejmě, také na po-
měrech p(dního substrátu). Orienta&ním měřítkem 
tu m(%e být zbarvení p(dy, přesněji ře&eno inten-
zita &erveného a hnědého zbarvení odpovídající 
podílu Fe(OH), v celkovém objemu solí*. Typickým 

*  Ve.vysoce zv,tral/ch půdách star-ích +tvrtohor jsou 
+erven, zbarvené oxida+ní produkty železa p)evládající 
složkou půdních minerálů, v.aridních úsecích mimo)ádn, 
tepl/ch a.vlhk/ch interglaciálů docházelo pak i.k. jejich 
koncentraci do.souvisl/ch železit/ch kůr.
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 p(dním typem eemského interglaciálu je v prostoru 
střední Evropy luvická hnědozem, vystupující nej-
&astěji ve spra*ových sériích jako bazální &len pedo-
komplexu PK III. Eemské p(dy vykazují ve srovnání 
s holocénními luvizeměmi vy**í stupeň zvětrávání 
primárních i jílových minerál( a obecně zvý*enou 
intenzitu iluvia&ních proces( (Sedov a kol. -/.,). 
Výrazně teplej*í podmínky dokládají mj. i &etné ná-
lezy měkký*( druhu Drobacia banatica nebo Soosia 
diodonta v polohách eemských p(d. Tyto druhy mají 
v sou&asnosti areál roz*íření v teplých oblastech 
jihovýchodní Evropy (Lo%ek -/./). Vývoj illimeri-
zované p(dy probíhal v podmínkách temperátního 
lesa, který během eemu pokrýval téměř kompletní 
prostor střední Evropy, v&etně některých biotop(, 
které jsou v sou&asnosti přirozeně bezlesé. Vege-
ta&ně se eem od holocénu li*il předev*ím výrazným 
podílem atlanto-mediteránních dřevin (cesmína, 
břestovec, tis, bře&ťan), které rostly v tradi&ních 
evropských porostech zastoupených lískou, dubem, 
smrkem, jasanem, jilmem a lípou. Charakteristický 
je také vysoký podíl habru a naopak velmi malé za-
stoupení buku, v(d&ího vegeta&ních prvku holocénu 
(Novenko a kol. -//8). Z paleobotanických dat do-
stupných ve vysokém rozli*ení z několika němec-
kých lokalit lze usuzovat, %e vývoj p(d během eemu 
mohl být ve střední Evropě podobný jako v před-
chozích interglaciálech, resp. odpovídal schématu 
Iversonova cyklu (Iversen .954); od sou&asného 
holocénu se v*ak pravděpodobně li*il výrazně del*í 
dobou trvání mezokratického, tj. teplého a vlhkého 
období (Davis .97+).

V eemském interglaciálu kon&í klimatické op-
timum (MIS 5e) zhruba ..9 ka BP zřetelným glo-
bálním ochlazením (MIS 5d). To je nejzřetelněj*í 
v  antarktických ledovcových vrtech (Vostok), 
v Evropě dochází k rozhodujícím změnám s  jis-
tým zpo%děním. Pozdní fáze eemského intergla-
ciálu (~..9 ka BP) se vyzna&uje nástupem borovice 
na úkor temperátního lesa a zvý*eným podílem 
stepních prvk(. Tomuto trendu předcházel tzv. 
 pozdně eemský puls aridity (Late Eemian Aridity 
Pulse – LEAP; obr. I.,.-), který byl primárně deteko-
ván zvý*eným podílem eolické slo%ky v sedimentech 
maarových jezer v regionu Eifel v Porýní a datovaný 
varvovou chronologií na ..8 ka BP (Sirocko a kol. 
-//5). V paleopedologickém záznamu pedokom-
plexu PK III by této fázi mohla odpovídat poloha 

(redeponovaných) spra*í, oddělující spodní luvický 
horizont od svrchního &ernozemního. Vývoj &erno-
země by pak korespondoval s nástupem kontinen-
tálněj*ích podmínek, které se v poměrech střední 
Evropy uplatňovaly je*tě výrazněji ne% v sub-atlan-
tické oblasti, kde &ernozemní horizonty z období 
eemu nejsou známy. Takovýto pedostratigra5cký 
rozvrh je stále předmětem diskusí. Nově dostupná 
OSL data z pro5lu Dolní Věstonice (Antoine a kol. 
-/.,) v*ak tyto úvahy spí* podporují. Přesto%e se 
o době trvání eemu v kontinentálním prostředí 
stále vedou diskuse (např. Kukla a kol. .997, -//-; 
Sánchez-Goñi a kol. -/./), na základě korelace ve-
geta&ního vývoje s mořským a  ledovcovým izoto-
pickým záznamem je pravděpodobné, %e poslední 
interglaciál skon&il s nástupem chladné oscilace 
MIS 5d, zhruba ..- ka BP, kdy dochází k prudkému 
rozvolnění vegeta&ního krytu a rozpadu souvislých 
lesních spole&enstev (Kukla a kol. -//-).

I.3.2 -asný glaciál  
(MIS )d–)a; ~112–70 ka BP)

V po&áte&ní fázi posledního glaciálu se vystřídalo 
několik fází výrazného oteplení a studené úseky 
s masivním ústupem dřevinné vegetace. Jde o ob-
dobí zna&né klimatické nestability, kdy se klima-
tický re%im i struktura vegetace drasticky měnily 
během několika let &i desetiletí. V pr(běhu to-
hoto úseku dochází k nár(stu kontinentálního 
ledovce v Severní Americe, poklesu hladiny svě-
tového  oceánu a  celkovému vysu*ení klimatu. 
V d(sledku do&asného přehřívání a vyslazování 
severních oblastí Atlantiku zastavuje oceánický 
výměník, mizí Golfský proud, oteplující re%im se 
rychle mění na re%im výrazně ochlazující a s po-
stupem těchto oscilací nabývají stále vět*í ú&in-
nosti jednotlivé komponenty glaciálního re%imu. 
Charakteristickým d(sledkem této nestability je 
postupné vymizení náro&něj*ích prvk(. Vegeta&ní 
kryt nabývá podoby řídké lesostepi s výrazným po-
dílem bylinných a travních porost( a ostr(vkovitě 
rozptýlenými porosty nenáro&ných dřevin typu 
borovice, břízy, lísky a lokálními ostr(vky náro&-
něj*ích prvk(, jedle, dubu, tisu apod. Pr(bě%ně vy*-
*ího zastoupení dosahují prvky suché otevřené kra-
jiny (viz proporce dřevinných a travinných druh( 
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na obr. I.,.-) a takto přizp(sobené formy roz*ířují 
své areály a posléze pronikají i do oblastí střední 
Evropy. V sub-atlantické &ásti Evropy (kde jsou tyto 
interstadiály tradi&ně ozna&ovány jako brørup – 
amersfoort a odderade, případně st. germain I a II) 
bylo během teplej*ích fází stepní spole&enstvo 
obohaceno o teplotně i vlhkostně náro&něj*í dře-
viny a byliny (dub, smrk, tis, chmel). Oproti tomu 
ve střední Evropě přetrvával spí*e kontinentální 
ráz podnebí s výraznými teplotními rozdíly zim-
ního a letního období. Celkově teplej*í klima (v po-
rovnání se stadiálními fázemi &asného glaciálu) 
dokládají nálezy měkký*ích spole&enstev s indexo-
vými druhy Helicopsis striata, Pupilla muscorum, 
P. triplicata &i Vallonia costata (Lo%ek .99+). Klima 
v*ak bylo, ve srovnání se západněji situovanými 
oblastmi, celkově velmi aridní, jak nazna&uje hojná 
přítomnost xerotermní druh( měkký*( Granaria 
frumentum, Chondrula tridens a Helicopsis striata 
(Klíma a kol. .9+-). Nejbli%*í analogické asociace 
měkký*í fauny jsou dnes známy z úpatí Uralu. 
Rozsah kontinentálních stepí, ve spra*ových sé-
riích vymezený &ernozeměmi PK II, byl na území 
bývalého !eskoslovenska zhruba podobný jako 
dne*ní &ernozemní okrsky. Vý*e se pravděpodobně 
táhl pás tajgy (Lo%ek -/..). Rozdílné klimatické 
a vegeta&ní podmínky západní a střední Evropy bě-
hem interstadiál( &asného glaciálu jsou pravděpo-
dobným d(vodem odli*ného paleop(dního vývoje 
těchto region(: fosilní p(dy, stratigra5cky odpoví-
dající stepním &ernozemím PK II, jsou v západní 
Evropě zastoupeny *edozeměmi, příp. &ernicemi 
(Mossbach Humus Zone v Německu, p(dy Saint-
-Sau)ieu a Bettencourt v severozápaní  Francii) 
a nesou výrazné znaky degradace a hydromor5smu 
(Semmel .9+8a; Bibus a kol. -//-; Antoine a kol. 
-/.+). Paleopedologická korelace interstadiálních 
fází &asného glaciálu s vnitřním oblastmi Panonské 
pánve je zna&ně komplikovaná, neboť bazální p(dy 
&ernozemního typu, ozna&ované zde souhrnně jako 
V-S. a stratigra5cky řazené do MIS 5 (Markovi: 
a kol. -//+, -//9) jsou obvykle zachovány jako ne-
diferencovaný komplex polygenetického charakteru.

Ve středoevropském spra*ovém záznamu sta-
diální fázi MIS 5d s největ*í pravděpodobností od-
povídá poloha koluviálních a eolických sediment(, 
případně hlínopísk(, oddělující pedokomplexy 
PK III a PK II (obr. I.,.-). Na bázi tohoto souvrství 

(tj. na povrchu &ernozemního horizontu) byla na ně-
kterých lokalitách nalezena -–, cm mocná vrstvi&ka 
jemnozrnného, velmi dobře vytříděného prachu 
s měkký*í faunou Pupilla triplicata, indikující vý-
razně suché prostředí (srov. Klíma a kol. .9+-). 
P(vodem této vrstvy jsou s největ*í pravděpodob-
ností mohutné vnitrokontinentální bouře, které 
v  podmínkách aridního klimatu transportovaly 
jemnozrnné &ástice dezintegrovaných &ernozem-
ních horizont( a spole&ně s prachovitou klastic-
kou slo%kou tento materiál přemisťovaly na vzdá-
lenosti a% několika set kilometr( (Kukla .977). 
Od spra*e sensu stricto se tento sediment odli*uje 
předev*ím strukturními parametry (převaha jemně 
a% středně zrnitého prachu, absence jílu a písku) 
a velmi limitovanými lesi5ka&ními procesy. Vzhle-
dem k tomu, %e se s těmito polohami setkáváme 
téměř výhradně ve spra*ových sériích střední a vý-
chodní Evropy, za jejich zdrojovou oblast jsou pova-
%ovány rozsáhlé prérijní oblasti východoevropských 
planin (Kukla .977). !ást materiálu m(%e pocházet 
i z místních zdroj(, jak dokládá asociace tě%kých 
minerál( krystalických hornin !eského masivu na-
lezená v sedimentech této vrstvy (Cílek -//.). Ob-
dobná vrstva se na některých lokalitách nachází 
také na povrchu PK II (marker II sensu; Kukla .977). 
Polohy markerových horizont( představují poměrně 
d(le%itý stratigra5cký prvek, umo%ňující korelaci 
příslu*ných sedimentárních sled( v regionálních 
i supraregionalních *kálách.

I.3.3 Pleniglaciál  
(MIS 4–2; 70–14,7 ka BP)

Zhruba před 7/ tisíci let nabývá dynamika envi-
ronmentálních proces( plně glaciálního (plenigla-
ciálního) charakteru. Převládajícím faktorem se-
dimenta&ního prostředí se stávají fyzikální síly: 
p(sobení extrémních teplot (v obou směrech!), 
mrazu, sucha, větru a periodických sezónních di-
vo&ících řek. Na rozdíl od interglaciálního a do jisté 
míry i &asně glaciálního re%imu, kdy jsou svahy 
zpevněny vegetací, v pleniglaciálu se stává velmi 
vlivným sedimenta&ním &initelem gravita&ní sva-
hový pohyb s charakteristickým prohnětením trans-
portovaných p(dních mas (v tradi&ních interpre-
tacích při&ítaný soli)ukci – pohybu po zmrzlém 
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permafrostovém substrátu). Pro spodní pleniglaciál 
(MIS 4, ~7/–+/ ka BP) je charakteristické zna&ně 
nestabilní prostředí projevující se v sedimentárním 
záznamu střídáním svahové a eolické sedimentace, 
soli)ukcí a &astými erozivní rozhraními (např. Lo-
%ek .9+8; Antoine a kol. -/.,). Ve svrchním úseku 
MIS 4 ji% převa%uje eolická sedimentace spra*í (ty-
picky se zvý*eným podílem hrubozrnné kompo-
nenty) s dominancí pupilové fauny (Pupilla loessica, 
Pupilla alpicola, Columella columella, Vertigo pseu-
dosubstriata, Vallonia tenuilabris atd.), ilustrující 
v*eobecný ústup lesa a vznik rozlehlých spra*ových 
stepí.

Chudá spole&enstva obratlov&í mikrofauny cha-
rakterizující &asný glaciál se po&átkem MIS 4 obo-
hacují o  jednu z v(d&ích fosilií glaciální fauny – 
hrabo*e úzkolebého, Microtus gregalis. V tomto 
a zejména v následujícím (MIS ,) úseku (ve vý-
chodní &ásti střední Evropy patrně i dříve) se obje-
vují rovně% prvky teplej*í stepi – svi*ti, dikobrazi, 
fr&ci, tchoř stepní, bizon apod. Prvky vrcholného 
glaciálu (pleniglaciálu), např. lumíci, pi%moň, sob, 
se ov*em objevují a% v pozděj*ích fázích. Vegetace 
nabývá postupně podoby glaciální stepi. Charak-
teristickým rysem této formace jsou spole&enstva 
velmi speci5ckého slo%ení. Vedle trav v nich domi-
nují merlíkovité, pelyňky, slanomilné prvky a po-
rosty zakrslých dřevin typu Betula nana. Lokálně, 
zejm. kolem vodních tok(, přechází step do řídkých 
porost( nenáro&ných dřevin, v podhorských údo-
lích se místy (přinejmen*ím v karpatské oblasti) 
udr%uje i  jehli&natý les se smrkem a modřínem 
(Jankovská a kol. -//-). V nejchladněj*ích úse-
cích glaciálu se na nejexponovaněj*ích místech 
objevují tundrové formace se sní%eným podílem 
cévnatých rostlin, místy mo%ná i mrazové pustiny 
takřka bez vegetace.

Oteplení, ke kterému do*lo s nástupem středního 
pleniglaciálu (MIS ,; ~+/–-8 ka BP) v souvislosti 
s obnovením &innosti THC (Broecker a kol. .985), 
umo%nilo v  některých oblastech rozvoj březo-  
-borové tajgy a omezené *íření i některých náro&-
něj*ích listnatých dřevin. Série výrazných teplých 
puls(, detailně zachycená v ledovcovém izotopic-
kém záznamu (obr. I.,.-), se nejzřetelněji projevila 
v sub-atlantické &ásti kontinentu, kde v některých 
úsecích mohly teploty vr(st a% téměř na sou&asnou 
úroveň (Coope .97,). V severozápadní Evropě se 

v sekvencích klastických sediment( objevuje ně-
kolik ra*elinných poloh datovaných radiokarbo-
nově na 58–54, 5.–48, 4+–44, ,9–,+ a ,-–-8 ka BP 
( Behre, van der Plicht .99-). Tvorba těchto orga-
nických sediment( koresponduje s jednotlivými in-
terstadiály uvnitř MIS ,, které byly podle typových 
holandských a německých lokalit pojmenovány 
jako oerel, glinde, moershoofd, hengelo a dene-
kamp a později korelovány s příslu*nými intersta-
diálními fázemi z grónských ledovc( (obr. I.,.-). 
V suché spra*ové oblasti střední Evropy přetrvával 
během středního pleniglaciálu stepní ráz krajiny 
se speci5ckými spole&enstvy trav a mozaikou říd-
kých boreálních les( (Frenzel .987; Lo%ek -/..; 
Feurdean a kol. -/.4). Náro&něj*í dřeviny (smrk, 
jasanovo-jilmové luhy atd.) byly pravděpodobně 
vázány pouze na  ří&ní nivy (Komar a kol. -//9; 
Jankovská, Pokorný -//8). Pásmo parkovité tajgy 
s porosty odolných dřevin mohlo být na některých 
místech vyvinuto i nad areálem dne*ního roz*íření 
spra*í, jak ukazují malakologické a palynologické 
analýzy svahovin a ra*elinných sediment( ze Zá-
padních Karpat &i Slovenského krasu (Jankovská 
a kol. -//-; Lo%ek -//9).

Ve spra*ových sériích suché spra*ové oblasti je 
období středního pleniglaciálu vymezeno pedokom-
plexem PK I. Ten je obvykle zachován v podobě 
speci5ckého p(dního horizontu odvápněné ark-
tické hnědozemě (vět*inou v parautochtonní po-
zici) a iniciálních pseudoglej(, oddělených od sebe 
polohou svahovin. Nálezy měkký*( Trochulus hispi-
dus, Succinea putris, Vallonia costata &i Succinella 
oblonga z vápnitých poloh hnědozemě v Dolních 
Věstonicích (Klíma a kol. .9+-) dokládají relativně 
řídký vegeta&ní porost, ale výrazně humidněj*í 
podmínky ne% v předcházejícím období. !etná ra-
diokarbonová a OSL datování (např. Antoine a kol. 
-/.,) opakovaně nasvěd&ují tomu, %e hlavní pedo-
genetická fáze PK I probíhala během interstadiálu 
denekamp (,-–-8 ka BP), a&koliv některé výsledky 
z moravských lokalit nazna&ují, %e se mohl za&ít vy-
víjet ji% v interstadiálu hengelo (,9–,+ ka BP) nebo 
během některého jiného předcházejícího teplého 
výkyvu (Richter a kol. -//9; Antoine a kol. -/.,; 
Adameková a kol. -/-., -/--). Interpleniglaciální 
p(dy podobného stáří byly v r(zných faciálních va-
riacích popsány téměř ze v*ech region( evropského 
spra*ového pásma, kde vystupují jako d(le%ité 
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 pedostratigra5cké jednotky posledního glaciálu*. 
Charakteristickým znakem PK I i vět*iny ostatních 
evropských pedokomplex( středního pleniglaciálu 
je jejich diskordantní pozice v(&i podlo%ním sekven-
cím a výrazné erozivní rozhraní na jejich povrchu 
(polohy soli)uk&ních sediment(, vrstvi&ky *těrku 
atd.). To zna&í, %e (.) svrchní &ást pedokomplexu 
byla v pozdní fázi MIS , anebo během MIS - zna&ně 
redukována, (-) vzhledem k tomu, %e vět*ina zacho-
valých p(d byla datována do středního a svrchního 
úseku MIS , (<4/ ka BP), ve spra*ovém záznamu 
chybí poměrně dlouhé období, během něho% jsou 
z jiných facií dolo%eny minimálně dva výrazné teplé 
pulsy (oerel, glinde). Interstadiálu glinde by mohla 
eventuálně odpovídat bohunická p(da (boreální 
hnědozem) popsaná ze spra*ových lokalit střední 
Moravy (Valoch .97+) a  jihozápadního Slovenska 
(Ho*ek a kol. -/.5) datována do období 45–5/ ka BP 
(Richter a kol. -//9; Adameková, Petřík -/--; Ada-
meková a kol. -/-.; Ho*ek a kol. -/.5).

Plně vyvinutý glaciální re%im se v*emi pr(-
vodními jevy nastává ve střední Evropě s nástu-
pem svrchního (vrcholného) pleniglaciálu (MIS -; 
~-8–.4,7  ka BP). Vyvázání zna&ného mno%ství 
atmosférické vody do pevninských ledovc( mělo 
za následek pokles hladiny světového oceánu a% 
o .-/ m, výrazné vysu*ení klimatu a v*eobecnou 
kontinentalizaci prostředí. Dominantním biomem 
se v podmínkách střední Evropy stává spra*ová 
step, charakteristická speci5ckou asociací bylin-
ných druh(. Po&ítat lze s  izolovanými prvky tun-
dry a řídkými porosty některých odolných dřevin 
v nivách řek (Frenzel .987). Zcela svébytného rázu 
nabývá i malakofauna, v které se mísí elementy 
kontinentálních stepí, subpolárních a vysokohor-
ských biotop( spole&ně s řadou bě%ných mezo5l-
ních druh( (podrobněji o biotopu spra*ové stepi 
viz =>?EAEB na str. ,8). Zvý*ená frekvence tvorby 

*  Nap). kambizem, a.gleje komplexu Saint-Acheul/Villiers-Adam 
v.severní Francii (Antoine a.kol. %003), resp. komplexů Grä-
selberger a.Löhner Boden v.N,mecku (Antoine a.kol. %009); 
tundrové gleje z.Polska (komplex Komorniky; Jersak 1973; Jary 
%009); dvojice slab, vyvinut/ch boreálních půd komplexu Vy-
tachiv na.Ukrajin, (Rousseau a.kol. %001; Gerasimenko %006); 
horizonty slab, vyvinuté +ernozem, +i kambizem, alternující 
s.vrstvami spra-e ve.st)edním a.dolním Podunají (komplexy 
V-S1L1/Surduk soil/H%, Marković a.kol. %006; Novothny a.kol. 
%00%).

mrazových klín( a dal*ích kryogenních fenomén( 
(soli)ukce, polygonátní p(dy atd.), datované v pe-
riglaciální zóně střední Evropy shodně do období 
MIS - (Vanderberghe, Nugteren -//.; Uxa a kol. 
-/-4), svěd&í o maximálním roz*íření permafrostu; 
na na*em území pravděpodobně spí*e nesouvis-
lého, vázáného na příhodné hydrogeologické a geo-
morfologické oblasti (nivy řek okrajové oblasti se-
dimentárních pánví). V podmínkách extrémních 
teplotních výkyv( silně kontinentálního klimatu 
(ro&ní pr(měr teplot byl sice nízký, &asto pod bo-
dem mrazu, léta v*ak byla poměrně teplá; Freunden 
a kol. -/.4) docházelo v období zvý*ené vlhkosti 
také k rozsáhlým p(dotok(m.

Ve spra*ových sériích se proto, zejména ve spod-
ním úseku vrcholného glaciálu, &asto setkáváme 
se soli)uk&ními polohami a sedimenta&ními hiáty 
(v sedimentárním záznamu obvykle chybí svrchní 
&ást PK I a spodní úsek vrcholného glaciálu). Hu-
midněj*í období vrcholně pleniglaciálního klimatu 
jsou ve spra*ových sériích re)ektována tvorbou ho-
rizont( r(zných variant glejových p(d a kryosol(. Ty 
mohou mít ve vlh&ích okrscích spra*ového pásma 
podobu nápadných komplex( (např. Erbenheimer 
Boden v Německu; Semmel .9+8b). Nejvýrazněj*í 
glejový horizont, popsaný z mnoha lokalit severo-
západní a střední Evropy (v&etně na*eho území), je 
shodně datován do období -+,5–-+ ka BP ( Haesaerts, 
Van Vliet-Lanoë .974;  Haesaerts .985) a koreluje 
pravděpodobně s grónským intersta diálem GI-4. 
Na Moravě tomuto teplej*ímu období odpovídá nej-
mlad*í gravetienské osídlení, zdokumentované na-
příklad na  lokalitě Jaro*ov (;krdla -//+). Polohy 
svahovin a glej( alternují s horizonty &isté spra*e, 
která bývá &asto obohacena o hrubozrněj*í kompo-
nentu. Na souvislých pro5lech s vysokou sedimen-
ta&ní rychlostí je mo%né jednotlivé hrubozrněj*í 
polohy korelovat s vrstvi&kami prachu v grónských 
ledovcích (Antoine a kol. -//9; Ujvári a kol. -/.4). 
Nejvýrazněj*í spra*ová fáze nastává v nezaledněné 
&ásti Evropy během posledního glaciálního maxima 
(Last Glacial Maximum – LGM; ~-7–.9 ka BP). Na na-
*em území, sevřeném tou dobou v úzkém koridoru 
mezi skandinávským ledovcem a rozsáhlým systé-
mem alpského zalednění, byla dynamika eolického 
transportu prachu umocněna je*tě &inností glaciál-
ního fénu, zp(sobeného přítomností stabilní tlakové 
ní%e nad nedalekými ledovci. Spra*ové akumulace 
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zde proto na závětrných stranách dosahují mnohdy 
mnohametrových mocností.

O  vysokém podílu prachových &ástic v  at-
mosféře svěd&í přítomnost spra*í (spra*ových 
hlín) i v polohách mimo oblast spra*ových stepí 
 (,//–4// m n. m.) – na vrchovinách i v horském 
prostředí bývají &asto sou&ástí svahovin a vyplňují 
suťové akumulace, tvoří bázi vchodových facií jes-
kynních sediment( nebo bazální polohy sedimen-
tárních výplní depresí (jezera, ra*elini*tě). Svrchní 
&ást spra*ových sérií posledního cyklu obvykle pod-

lehla erozi, proto je absolutní datování konce sedi-
mentace spra*e problematické. Je v*ak pravděpodné, 
%e v  Evropě vyznívá s  nástupem humidněj*ích 
podmínek pozdního glaciálu, v nich% byla obecně 
zna&ně sní%ena dynamika eolického transportu 
a ve vlh&ím prostředí se ji% nemohl plně uplatnit 
proces lesi5kace. V su**ích oblastech vnitřních &ástí 
kontinentu mohla tvorba spra*í pokra&ovat výji-
me&ně a% do &asného holocénu (Obreht a kol. -/.5). 
Obecnému vývoji přírodního prostředí v závěru vi-
selského glaciálu je věnována následující kapitola.

RÁMEČEK 5 
Biotop glaciálního prostředí

Tradiční interpretační schémata glaciálního prostředí se (z!historických d%vod%) odvíjí od!severských 
analogií a!zd%raz.ují souvislou přítomnost permafrostu.

Ve!světle stávajících poznatk% se nicméně většina z!těchto představ nezdá být pro oblast střední 
Evropy příliš opodstatněná. Poměry, které zde panovaly, byly velmi speci)cké a!značně vzdálené od!ja-
kýchkoliv současných analogií. Naznačuje to ji( struktura společenstev (ivočich% (zejm. měkkýš% a!ob-
ratlovc%), která jsou – na!rozdíl od!rostlin – dolo(ena stovkami početných doklad%. Jádro glaciálních 
společenstev tvoří několik málo druh%, které (či jejich( bezprostřední příbuzní) obývají dnes buď stepní 
oblasti východní Evropy a!Střední Asie, nebo zónu severské tundry, či alpinské pásmo středoevropských 
či středoasijských velehor, nebo kulturní step dnešní evropské krajiny. Jako dopl.ující prvky se zde uplat-
.ují i!další prvky dnešních otevřených formací. Mnohé z!nich však v!pr%běhu glaciálu vytvářejí speci)cké 
formy, občas pokládané za!samostatné, dnes vymřelé, druhy (Talpa magna, Arvicola antiquus aj.). Další 
charakteristickou slo(kou glaciálních společenstev je několik druh%, které se v!těchto společenstvech 
objevují sice pravidelně, ve!vyšším procentu však jen v!některých úsecích. Charakteristickými prvky této 
skupiny jsou například hraboš sně(ný (Chionomys nivalis), obyvatel volných su?ových polí, dnes omezený 
na!vysokohorské prostředí, nebo hraboš hospodárný (Microtus oeconomus), forma typická pro otevřené 
severské mokřady. Do!této skupiny patří také náročné prvky teplé stepní krajiny jako evropský bison, po-
loosel, antilopa d(ejran, frčci rodu Allactaga či svišti (Marmota), které v!pleniglaciálních společenstvech 
vystupují spíše jen ojediněle, podobně jako reliktní formy interglaciálních, resp. lesních prvk% (Sciurus, 
Clethrionomys spp., Sorex spp.), které v!pleniglaciálním úseku na!většině území patrně chybí.

Glaciální společenstva se svým druhovým slo(ením a!zejména pak kvantitativními charakteristikami 
(diverzita apod.) výrazně liší nejen od!dnešních společenstev subarktické zóny, ale i!od!jakýchkoliv spole-
čenstev jiných. Na!rozdíl od!dnešních, resp. interglaciálních společenstev obratlovc%, jejich( podstatnou 
slo(ku tvoří detritické větve potravních řetězc% (potravní specialisté, hmyzo(ravci apod.), jsou glaciální 
společenstva jednoznačně organizována pastevně-kořistnickými vztahy. Naprostou většinu tvoří konzu-
menti zelené rostlinné hmoty (hraboši a!velcí nepře(vykaví býlo(ravci) a!jejich predátoři (od!sov, dravc%, 
lasic, tchoř% a!rosomáka přes lišky či vlka a( po!hyenu, irbise a!jeskynního lva a!– v!neposlední řadě – 
člověka), ostatní potravní orientace se zde uplat.ují jen zcela okrajově. Nápadnou charakteristikou gla-
ciálního fosilního záznamu, zejména úsek% sprašové sedimentace, je neobyčejně častý výskyt poz%statk% 
velkých savc%, a!to nejen v!místech druhotného nahromadění, jako je tomu v!sídlištích paleolitických 
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lovc%. Kosti mamuta, koně, soba či srstnatého nosoro(ce byly nalezeny snad v!ka(dé vesnické cihelně 
a!ostatně i!koncentrace velkých kostí v!jeskynních výplních tohoto stáří je značná. Početné doklady zimo-
viš? jeskynních medvěd% v!desítkách jeskyní horského a!podhorského stupně střední Evropy nasvědčují 
nečekaně vysokým populačním hustotám těchto specializovaných býlo(ravc%. Představa chudé mrazové 
polopouště, kde krátké léto o(iví lišejníkový porost na!několikacentimetrovém dočasně rozmrzlém povr-
chu věčné mrzloty, je v!této souvislosti absurdní. Obrovská stáda velkých býlo(ravc%, obývající sprašovou 
step, stejně tak jako početné tlupy p%ltunových jeskynních medvěd%, spásajících brusinkové porosty, 
výmladky keřových dřevin a!byliny květnatých luk, si lze v!našich šířkách představit pouze tehdy, byla-li 
primární produkce rostlinné biomasy v!pr%běhu vegetačního období přinejmenším stejně vysoká či vyšší 
ne( v!současnosti. Podobně však musíme předpokládat, (e vyšší ne( dnes musela být i!dostupnost rost-
linné biomasy pro ty savce, kteří na!rozdíl od!jeskynních medvěd% nebyli schopni dlouhodobé hibernace. 
Druhou skutečnost si lze snadno představit – zima byla chudá na!srá(ky a!stepní vegetace, v!podmínkách 
dlouhodobého sucha a!mrazu dokonale konzervovaná, byla k!dispozici takřka všude. V!dobrém souladu 
s!touto představou je i!fakt, (e v!pleniglaciálních úsecích jsou převládající slo(kou herbivor% lichokopyt-
níci (koně, nosoro(ci), chobotnatci (mamut), hlodavci a!zajícovci, jejich( typ trávení se střevní fermentací 
je pro konzumaci suché rostlinné nekromasy mnohem účinnější ne( metabolismus pře(výkavc%, kteří se 
výrazněji uplat.ují jen v!nejpříznivějších úsecích glaciálu. Nedostatek srá(ek vysvětluje v!jistém smyslu 
také první předpoklad – vysokou produktivitu glaciálních stepí. Rozdíl v!objemu sluneční energie dopa-
dající na!daný bod planety v!glaciálu a!interglaciálu činí dle klasických Milankovićových výpočt% pouze 
cca 5!%. Při minimální koncentraci atmosférické vody, charakterizující glaciální klima, a!tedy podstat-
ném sní(ení odrazivosti atmosféry (přinejmenším mimo oblast polární fronty), musel být úhrnný objem 
energie přímo dopadající na!zemský povrch v!našich šířkách během vegetační sezóny mo(ná i!nečekaně 
velký. Nelze tak vyloučit, (e krátká vegetační sezóna pleniglaciálu mohla být i!podstatně ú(ivnější ne( 
dnes a!rostlinná společenstva, které byla schopna se vyrovnat s!obecným nedostatkem srá(ek a!jejich 
speci)ckou sezónní distribucí, tak mohla být i!výrazně produktivnější ne( dnešní společenstva střední 
Evropy. Kritickým bodem pro (ivočichy, jim( se takováto potravní nabídka otevírala, byla schopnost pře(ít 
dlouhou, velmi chladnou a!na!srá(ky chudou zimu. Intenzivní vývoj ve!směru nár%stu tělesné velikosti 
či izolačních vlastností srsti (srv. mamut, srstnatý nosoro(ec, veledaněk) lze dokumentovat u!řady linií 
(včetně drobných savc%).

Na!rozdíl od!obratlovc% pochází většina malakozoologických doklad% ze spraší, tedy ze sedimentárního 
prostředí, které se samo o!sobě vyznačuje řadou vlastností ukazujících na!stanovištní poměry. Slo(ení 
sprašové malakofauny je podobně jako slo(ení glaciálních faun obratlovc% velmi speci)cké. Zahrnuje 
druhy (ijící na!vysokém severu jako Vertigo parcedentata, prvky arkto-alpinské jako Columella columella 
nebo obyvatele vnitroazijských stepí a!velehor jako Vallonia tenuilabris, Pupilla loessica nebo Vertigo 
pseudosubstriata. Současně je zde charakteristická také přítomnost stepních xeroterm% s!tě(ištěm 
v!teplých ní(inách ji(ní poloviny Evropy, jako je Helicopsis striata, nebo vylo(ených termo)l% skalních 
stepí jako Pupilla triplicata. Ve!spraši se však bě(ně vyskytuje i!řada mezo)lních prvk% bě(ných v!mírném 
pásu Evropy jako Succinella oblonga, Trichia hispida nebo Arianta arbustorum a!lokálně i!dalších, které 
mají tě(iště ve!středních a!ni(ších polohách střední Evropy a!směrem k!severu obvykle vyznívají v!pásmu 
tajgy. V!ba(inných a!nivních spraších přistupuje k!popsaným společenstv%m ještě celá řada obyvatel mo-
křad% a!periodických vod. Při hodnocení výpovědi malakofauny sprašové stepi je třeba brát zřetel nejen 
na!podnebí, ale i!na!zvláštní p%dní poměry, jaké v!současnosti nemají v!našich podmínkách obdoby. Ty 
byly nesporně limitujícím činitelem vylučujícím výskyt celé řady druh%, jejich( přítomnost lze očekávat 
mimo sprašové pásmo, které tvořilo jen menší část naší krajiny a!v!českých zemích se do!značné míry krylo 
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s!oblastí současné teplomilné květeny – termofytikem. Zde třeba zd%raznit, (e hypsometrická a!reliéfová 
členitost střední Evropy byla, jak se ukazuje, pr%bě(ně, i!v!dobách glaciálu, zdrojem poměrně vysoké čle-
nitosti fauny i!Aóry. Členitost reliéfu a!geologické struktury střední Evropy tak vtiskuje historii glaciálního 
prostředí charakter členité plošné mozaiky, kombinující r%zné typy otevřených a!polotevřených formací.

Přibývá doklad% o!tom, (e přinejmenším některé z!náročnějších, resp. lesních prvk%, pro ně( je před-
pokládáno pře(ívání pouze ve!středomořských refugiích, mohly pře(ívat i!v!ostr%vcích lesních porost% 
uvnitř střední Evropy. V!chráněných podhorských údolích z%stávají enklávy stromové vegetace, speci-
)cká  situace na!okrajích víde.ské pánve vytváří předpoklady pro souvislou přítomnost hydrotermálních 
mokřad%, představujích oázy teplomilných vegetačních prvk% a!zdroje jejich rychlé areálové expanze 
v!klimaticky přiznivějších úsecích (Hošek a!kol. +0+/).

Ostatně plně rozvinutý glaciální re(im se všemi pr%vodními rysy se objevuje a( v!závěru glaciálu a!výraz-
nou sprašovou fází, časově odpovídající největšímu rozšíření viselského kontinentálního ledovce (zhruba 
na!úrove. Berlína) během LGM, souvislý glaciální re(im vyznívá. S!krátkým, avšak masivním oteplením v!po-
čátkem pozdního glaciálu (1/,7 ka BP) mizí ze střední Evropy, mo(ná té( přičiněním místních lidských popu-
lací, i!poslední zbytky velkých savc% – vlnatých nosoro(c%, mamut% apod. (Stuart 1991; Stuart a!kol. +00+).

I.3.4 Pozdní glaciál

Postupný rozpad ledovcového *títu v severoatlan-
tické oblasti, ke kterému do*lo s koncem posled-
ního glaciálního maxima (~.+ ka BP) umo%nil ob-
novení &innosti THC, co% se projevilo globálním 
zvy*ováním teploty (Lowe a kol. -//8). Přechod 
do plně interglaciálního re%imu byl v*ak přeru*en 
obdobím výrazných klimatických výkyv(. Bezpro-
střední pří&inou klimatické nestability tohoto ob-
dobí, souhrnně ozna&ovaného jako pozdní glaciál, 
bylo pravděpodobně opakované naru*ování právě se 
rodícího Golfského proudu tavnými vodami Lauren-
tinského ledovce na severoamerickém kontinentu 
(Clark a kol. -//.).

Sedimentace spra*e je vystřídána po&ínající 
tvorbou p(d nebo mírnou akumulací svahovin 
(obr.  I.,.,). Výrazně se mění dynamika vodních 
tok( – eroze a akumulace se dostávají do rovnováhy 
a divo&ící řeky přecházejí na re%im meandrujících 
tok( (Tyrá&ek .995; obr. I.,.4).

S citelným oteplením, které nastává po vrcholné 
fázi glaciálního maxima, dochází k poměrně rychlé 
deglacializaci Evropy (pomořanské stadium) a ter-
mální degradaci permafrostu. Tyto procesy po sobě 
zanechaly řadu depresních struktur, které byly v ini-
ciální fázi zaplňovány okolním klastickým mate-

riálem (v ni%*ích polohách také spra*í), později 
limnickými a organickými sedimenty. Vzhledem 
k jejich plo*nému rozsahu (zejm. v oblastech bez-
prostředně zasa%ených ledovcem, tj. severní a se-
verozápadní Evropa a Alpy) a  ideálním faciálním 
vlastnostem představují pozdně glaciální jezerní 
sedimenty klí&ový zdroj paleoklimatické informace 
o tomto období.

Významným zdrojem informací o klimatickém 
vývoji pozdního glaciálu jsou výzkumy z baltské 
a jihoskandinávské oblasti (Iversen .954; Berglund 
.9++), kde je mo%né sledovat ve vzájemné korelaci 
proces deglaciace a vývoje vegetace. Zvlá*tě cenné 
jsou v tomto smyslu paleobotanické poznatky zís-
kané výzkumem tamních ra*elini*ť a jezerních sedi-
ment( (Jönsen .988; Birks .99,; Mortensen -//7). 
Na základě palynologických analýz opěrných se-
veroevropských lokalit byl pozdní glaciál rozdělen 
na interstadiály bølling a allerød (podle typových 
dánských lokalit) a stadiály střední a mlad*í dryas 
(podle dryádky osmipláte&né, Dryas octopetalla, 
charakteristického rostlinného druhu tehdej*í )óry; 
Mangerud a kol. .974). Chronostratigra5e pozdního 
glaciálu byla později zpřesněna korelací jednot-
livých vy&leněných biozón s kyslíkovým izotopic-
kým záznamem grónského ledovce, který v sou&as-
nosti představuje opěrnou referen&ní *kálu severní 
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Obr. I.3.3 Půdn,-vegeta+ní a.erozn,-sedimenta+ní v/voj st)ední Evropy na.konci pleniglaciálu (Heinrichův event H1), 
v.pozdním glaciálu a.po+átkem holocénu v.korelaci s.kyslíkov/m izotopick/m záznamem z.grónského ledovce (NGRIP 
Members %004). A.– k)ivka relativních zm,n v.otev)enosti krajiny a.dominantní biomy v.kontinentální +ásti st)ední Evropy, 
%00–600.m n. m. (zdroj: nap). Pokorn/ %00%; Ložek %007; Freunden a kol. %014); B – p)evažující pedogenetické a.erozn,-
sedimenta+ní procesy v.terestrické formaci st)edoevropsk/ch nížin a.pahorkatin (zdroj: Walker 199(; Lowe a Walker 
1997; Ložek 1973; %007 a dal-í podklady); C – dynamika eolické sedimentace v.severoatlantické oblasti na.základ, zm,n 
podílu prachov/ch +ástic v.grónském ledovci (zdroj: Ruth a kol. %007); D – komponovan/ litostratigra*ck/ pro*l jezerními 
sedimenty na.T)eboňsku (zdroj: Ho-ek a kol. %014; %017). (Gra*ka: Jan Ho-ek)
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 polokoule pro přechodové období posledního glaci-
álu a sou&asného interglaciálu (Lowe a kol. -//8; 
Rasmussen a kol. -/.4; obr. I.,.,).

Zhruba před .4,7 tisíce let dochází v atlantské 
&ásti Evropy k prudkému nár(stu teplot – inter-
pretace fosilního záznamu brouk( (Coleoptera) ze 
severozápadní Evropy (např. Coope, Joachim .98/; 
Atkinson a kol. .987; van Geel a kol. .989; Ponel, 
Coope .99/) nazna&ují, %e pr(měrné &ervencové 
teploty zde vzrostly více ne% o 7 °C, lednové do-
konce o -/ °C za sto let. Toto oteplení, korespondu-
jící s intestadiálem bølling (GI-.e; .4,7–.4 ka BP), 
bylo doprovázeno rychlým ústupem skandinávského 
ledovce a s ur&itým zpo%děním také *ířením pio-
nýrských dřevin (borovice, bříza, osika, vrba, jalo-
vec a dal*í) na úkor stepních druh(. Ve srovnání 
s předchozím obdobím se sice jednalo o výrazně 
teplý úsek, klima v*ak z(stávalo nadále spí*e ne-
stabilní, co% se mj. projevilo frekventovanou erozí 
málo konsolidovaného povrchu. Nejvýrazněj*í 
chladná oscilace nastala zhruba okolo .4 ka BP, 
kdy byl trend zlep*ujících se klimatických podmí-
nek přeru*en .// a% .5/ let trvajícím ochlazením 
středního dryasu (GI-.d), spojeného s &áste&nou 
kontinentalizací klimatu, zvý*enou dynamikou 
erozních proces( a akumulací vátých písk( (Wal-
ker .995; Brauer a kol. -///). Během allerødu (GI-.c 
a% GI-.a; ~.4,-–.-,9 ka BP) pokra&uje na vět*ině 
území Evropy v*eobecný vzestup diverzity vedoucí 

v oceánické &ásti kontinentu ke vzniku prvních 
lesních spole&enstev, v&etně náro&něj*ích dřevin 
(dub, líska). Izotopická data z grónských ledovc( 
ukazují, %e v severním Atlantiku do*lo za&átkem 
a koncem allerødu ke dvěma zřetelným, zhruba 
sto let trvajícím chladným oscilacím (GI--c a GI-.b). 
Ta pozděj*í se v některých regionech severní po-
lokoule (v&etně severoamerické oblasti) projevila 
nápadně i v terestrickém záznamu a pod názvem 
Intra-Allerød Cold Period – IACP (případně Gerzensee 
oscillation, podle jezera ve *výcarských Alpách, kde 
byla rozpoznána v(bec poprvé) je v poslední době 
v&leňována do klasického chronostratigra5ckého 
schématu pozdního glaciálu (Levesque a kol. .99,; 
Ammann a kol. -///; Lowe a kol. -//8). Na konci 
allerødu, zhruba před ., tisíci let, dochází v ně-
mecké &ásti pohoří Eifel k explozi sopky Lacher 
See, co% mělo krátkodobý vliv na environmentální 
vývoj severozápadní Evropy (viz =>?EAEB na str. 44).

Prudké zhor*ení klimatických podmínek, ke kte-
rému do*lo s nástupem mlad*ího dryasu (GS-.; 
~.-,9–..,7 ka BP), zp(sobilo opětný postup kon-
tinentálního ledovce na  jih (valy skandinávských 
morén Billingen, Skövde a Salpausselkä; Rainio 
a kol. .995; Björck a kol. .995) a &áste&ný návrat 
ke glaciálním poměr(m. Pr(měrné ro&ní teploty 
během několika málo sezón klesly a% o ./ °C, a při-
blí%ily se tak hodnotám z pleniglaciálu (Atkinson 
a kol. .987; Walker a kol. .995); klima bylo výrazně 

Obr. I.3.4 Idealizované schéma zm,ny )í+ního stylu od st)edního pleniglaciálu do holocénu (podle Janssens a kol. %01%). 
(Gra*ka: Jan Ho-ek)
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aridněj*í, krajina nabývá charakter otevřené tundry, 
ve vy**ích polohách pak vzniká zóna mrazových 
pustin a v okolí vět*ích tok( dochází k eolické rese-
dimentaci jemnozrněj*í klastické slo%ky )uviálních 
sediment( a akumulaci vátých písk(, které v někte-
rých oblastech pohřbily p(dy vyvinuté v předchozím 
interstadiálním období (viz =>?EAEB na str. 4+)

Mlad*í dryas (a s ním formálně i celý pleistocén) 
byl ukon&en okolo ..,7 ka BP náhlým nár(stem 
teplot, korespondujícím ji% s nástupem sou&asného 
interglaciálu – holocénu. V jeho &asné fázi lze je*tě 
identi5kovat v ledovcovém, marinním i terestrickém 
záznamu dvě výrazněj*í chladné oscilace – prebo-
reální oscilace a tzv. event 8,- ka (Björck a kol. .997; 
Alley, Ágústsdóttir -//5).

Vý*e nastíněný klimatický vývoj pozdního gla-
ciálu je charakteristický zejména pro oblasti pod 
bezprostředním vlivem Golfského proudu, tzn. pře-
dev*ím sub-atlantickou &ást Evropy. Výrazný vliv 
hydroklimatických změn severního Atlantiku na při-
lehlé oblasti evropského kontinentu zde dokládá 
například velmi přesvěd&ivá korelace křivek ledov-
cového a lakustrinního izotopického záznamu, zís-
kaná z několika vápnitých jezer s varvovou sedi-
mentací (von Grafeinstein a kol. .999; van Raden 
a kol. -/.,).

Směrem na východ jsou v*ak jednotlivé klima-
tické výkyvy pozdního glaciálu (a &asného holocénu) 
stále méně zřetelné, v ji%ní &ásti Evropy mohou mít 
dokonce i protich(dný charakter (Watts a kol. .99+; 
Davis a kol. -//,). Na na*em území, anebo obec-
něji v kontinentální &ásti střední Evropy, odpovídá 
sice klimatický vývoj pozdního glaciálu v hrubých 
rysech popsanému chronostratigra5ckému sché-
matu, v paleobotanickém jezerním a ra*elinném zá-
znamu zde v*ak jednotlivé výkyvy vykazují mnohem 
men*í amplitudu a některé krátkodoběj*í oscilace 
se neprojevují v(bec – např. bølling a allerød se 
zde jeví jako jediné, víceméně homogenní teplé ob-
dobí (Pokorný -//-; Vo&adlová a kol. -/.5). V této 
souvislosti je v*ak dobré připomenout, %e palyno-
logický záznam nemusí být zcela vhodný indikátor 
pro korelaci této oblasti s klimatickými )uktuacemi 
severního Atlantiku. Vedle makroklimatických pa-
rametr( je třeba mít na zřeteli také fakt, %e zde 
místy patrně pře%ívaly i některé náro&něj*í prvky, 
které se při mírném zlep*ení klimatických podmí-
nek mohly okam%itě *ířit (Lo%ek -//7). D(le%itá je 

také skute&nost, %e ve srovnání s oblastmi severní 
a severozápadní Evropy, kde jezerní sedimenty pa-
tří k nejhojněji zastoupeným kvartérním faciím, 
jde na na*em území o fenomén dosti ojedinělý. 
Limnická prostředí mají u nás vesměs charakter 
pramenných mokřad( a ra*elini*ť, skute&ná jezera 
faciálně ekvivalentní jezer(m severským jsou zde 
zcela výjime&ná. Nízké rozli*ení dostupných se-
dimentárních archiv(, spole&ně s málo zřetelnou 
diferenciací vegeta&ního vývoje, m(%e být zásadní 
pří&inou, pro& jednotlivé chladné výkyvy krat*ího 
trvání nebyly doposud rozpoznány.

Cenné informace v tomto smyslu poskytla v ne-
dávné době výplň zazemněných jezer v severní 
&ásti Třeboňské pánve – nejkompletněj*í a nejde-
tailněj*í sedimentární archiv postglaciálního ob-
dobí ve východní &ásti střední Evropy (Pokorný, 
Jankovská -///; Pokorný -//-; Ho*ek a kol. -/.4, 
-/.7; Kubov&ík a kol. -/-.; kapitola I.4). Doposud 
zde bylo objeveno -, jezerních pánví a% .- m hlu-
bokých, z nich% vět*ina vznikla zhruba ve stejnou 
dobu – na přelomu pleniglaciálu a pozdního glaciálu 
(~.+ ka BP) v souvislosti s termokrasovými procesy 
(degradace a eroze permafrostu povrchovou vodou; 
Ho*ek a kol. -/.9). Okolí největ*ích jezer (;varcen-
berk, Velký Tisý) bylo během svrchního paleolitu 
a předev*ím mezolitu poměrně intenzivně osídlené 
(;ída a kol. -//7). Díky vysokému rozli*ení zkouma-
ných lakustrinních sekvencí bylo mo%né porovnávat 
paleoklimatický vývoj této oblasti s dal*ími evrop-
skými regiony. Z transregionální korelace výsledk( 
vyplynulo, %e zdokumentované pozdně glaciální 
klimatické výkyvy se svým pr(během mnohem více 
podobají situaci popsané v subatlantické &ásti Ev-
ropy – oblasti, kde byla, na rozdíl od kontinentální 
&ásti Evropy, opakovaně demonstrována poměrně 
silná reakce ekosystému na krátkodobé klimatické 
oscilace identi5kované primárně v marinním a le-
dovcovém záznamu severního Atlantiku (např. 
Goslar a kol. .99,; Lowe a kol. .994; Ammann a kol. 
-///; von Grafenstein a kol. -///; Marshall a kol. 
-//-; van Raden a kol. -/.,).

Ilustrativním příkladem mohou být krátkodobé 
chladné oscilace star*í dryas a gerzensee (IACP), 
které se na zkoumaném území projevily jako ob-
dobí výrazně zvý*ené dynamiky erozně-sedimenta&-
ních proces( (obr. I.,.,). V západní a severozápadní 
Evropě dochází během těchto úsek( k citelnému 
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ochlazení (viz například zřetelný pokles hodnot 
δ.8O na záznamu jezer Ammersee v jihozápadním 
Německu a Gerzensee ve ;výcarsku; von Grafen-
stein a kol. -///; van Raden a kol. -/.,), zvý*e-
nému přísunu alochtonní slo%ky do jezer (např. No-
lan a kol. .999) a celkovému poklesu zastoupení 

dřevinné vegetace v palynologickém záznamu (viz 
Walker .995). Oproti tomu na jezerních lokalitách 
situovaných do kontinentálněj*í &ásti Evropy se zmí-
něné oscilace projevily jen velmi nezřetelně nebo 
v(bec (viz Björck a kol. .99+; Velichko a kol. -//-; 
Makhnach a kol. -//4).

RÁMEČEK 6 
Erupce vulkánu Laacher See

Pozdně glaciální historie střední Evropy byla před koncem interstadiálu allerød ovlivněna pro tento region 
málo obvyklou přírodní katastrofou. Byla jí sopečná erupce vulkánu, který dostal název po!jezeře, je( ná-
sledně vyplnilo jeho kráter (maar) – Laacher See. Lokalita se nachází v!německém pohoří Eifel nedaleko 
dnešního města Koblenz (spolková země Porýní-Falc), kde toto maarové jezero, by? bylo uměle zmenšeno 
lidskými zásahy, zabírá úctyhodnou plochu ,,, km+ a!dosahuje maximální hloubky 5+!m. Erupce Laacher 
See je pova(ována za!jednu z!nejvýznamnějších, ke!kterým ve!svrchním pleistocénu na!severní polokouli 
došlo. Nešlo o!erupci jedinou, ale o!několik týdn% či maximálně měsíc% trvající sled dílčích erupcí, které 
byly zp%sobeny expanzí plyn% v!d%sledku přímého kontaktu magmatu s!podzemní vodou (freatomagma-
tické erupce). Dvě z!nich byly extrémně explozivní (tzv. pliniovského typu), díky čemu( erupční sloupec 
z!přehřáté směsi popela, hornin a!plyn% zřejmě vystoupal a( do!výšky kolem /0!km. Odhadovaný objem 
celkově vyvr(eného pyroklastického materiálu (tefry) byl alespo. +0 km, (Schmincke a!kol. 1999). Kv%li 
tomu došlo k!destrukci okolní krajiny, kdy nejméně 1/00 km+ nejbli(šího okolí kráteru bylo pokryto vrst-
vou tefry o!mocnosti od!1 do!60!m. Bezprostředním d%sledkem byly proto i!rozsáhlé po(áry a!dočasné 
přehrazení nedalekého údolí Rýna následované katastro)ckou povodní, která ovlivnila rozsáhlá území 
na!dolním toku řeky. Tato území zahrnovala i!dnešní severní část Lamanšského pr%livu, je( tehdy byla 
součástí Doggerlandu, souše propojující kontinentální Evropu s!Velkou Británií (Schmincke a!kol. 1999; 
Riede +016).

D%sledkem pliniovských fází erupce Laacher See byl také dálkový atmosférický transport tefry, její( 
přítomnost byla dolo(ena třeba i!v!ji(ním Bvédsku, Pobaltí či v!severozápadní Itálii. Nejvíce doklad% o!ní 
máme z!Německa, Belgie, severovýchodní Francie a!severozápadní části Bvýcarska. S!tím se pojí před-
poklad, (e událost měla environmentální dopady minimálně ve!značné části Evropy, a!to zejména kv%li 
současnému uvolnění obrovského mno(ství síry (snad a( kolem 150 Mt), je( se dostala a( do!stratosféry, 
kde v!podobě aerosol% umenšovala mno(ství slunečního záření, které dopadalo na!zemský povrch. Dle 
dosavadních výzkum% s!ní byl spojen například velkoplošný výskyt kyselých deš?% (acidi)kace), dezer-
ti)kace, kontaminace (ivotního prostředí Auorem a!zejména ochlazení klimatu (Schmincke a!kol. 1999; 
Riede, Kierdorf +0+0). Někteří autoři dokonce předpokládají, (e se toto ochlazení mohlo nápadně projevit 
na!velké části severní polokoule (např. Abbott a!kol. +0+1; Stuchlík a!kol. +0+1).

Dlouho panovala představa, (e dálkové šíření tefry neproběhlo východním směrem, a!zcela tak minulo 
třeba území Česka. Ce tomu tak není, ukázal výzkum sediment% šumavských jezer realizovaný v!poslední 
dekádě. Po!prvotním nálezu příměsi tefry v! jádrech ze zazeměnného jezera Stará jímka v!roce +015 
(Kletetschka a!kol. +01-; Procházka a!kol. +019; obr. I.5.+ D) následovaly obdobné nálezy v!sedimen-
tech dalších šumavských jezer. Nález tefry Laacher See na!Bumavě má několik d%sledk%. M%(eme díky 
němu výrazně zlepšit datování pozdně glaciálních sediment% šumavských jezer, jeliko( aktuálně je stáří 
tefry stanoveno na!úzký časový interval 1, 006 ± 9 calBP (Reinig a!kol. +0+1). Lze přitom očekávat, (e 
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v! budoucnu bude tento zásadní chrostratigra)cký marker nalezen i!v!jiných částech Česka. Dále se jeví, (e 
na!Bumavě měla tato událost i!přes velkou vzdálenost od!zdrojového vulkánu vliv na!tamější ekosystémy 
(více kapitola I.5.+). Z!toho vyplývá, (e lidé kultury epimagdalénienu mohli být na!našem území ovlivněni 
erupcí jak nepřímo (např. imigrací z!nejvíce posti(ených oblastí), tak do!určité míry i!přímo skrze změny 
v!(ivotním prostředí.

Přístup, který propojuje znalosti o!tefrách a!jejich stáří za!účelem synchronizace a!datování geologic-
kých, paleoenvironmentálních a!archeologických záznam% se nazývá tefrochronologie. Vyu(ívá mo(nosti 
odlišit tefry z!r%zných sopečných erupcí pomocí mineralogických a!geochemických analýz, a!to i!v!případě, 
(e tvoří jen nepatrnou příměs v!určitém sedimentárním záznamu (tzv. kryptotefry) (Lowe +011). Nelze 
vyloučit, (e v!budoucnu bude v!jezerních sedimentech z!našeho území nalezena i!jiná pozdně glaciální 
kryptotefra. Pokud se tak stane, p%jde dozajista o!sopečné sklo z!některé z!islandských erupcí.

Naho)e – sou+asná podoba maaru Laacher See. Dole – +ty)icet metrů mocné souvrství vulkanického popela 
(tefry) z.erupce Laacher See na.lokalit, Wingertsbergwand nacházející se 1,3.km od.b)ehu jezera Laacher 
See. Ozna+eny jsou tefry ze t)í hlavních fází erupce (viz Schmincke a.kol. 1999): LLST – spodní Laacher See 
tefra, MLST – st)ední Laacher See tefra, ULST – svrchní Laacher See tefra. Nálezy kryptotefry Laacher See 
v.-umavsk/ch jezerech dle chemického složení odpovídají MLST. (Foto D. Vondrák)
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RÁMEČEK ( 
Pedogenetické procesy pozdního glaciálu

Významným zdrojem informací o!pozdně glaciálním environmentálním vývoji jsou rovně( horizonty po-
hřbených p%d. Nicméně vezme-li v!úvahu obecný charakter pozdně glaciálního prostředí, v!kterém pře-
va(ovaly odnosné procesy nad akumulačními, a!relativně krátkou dobu interstadiálních fází, během nich( 
by se mohly p%dy vyvíjet, jsou mo(nosti jejich zachování ve!fosilním záznamu značně omezené. Nadto 
se (na!rozdíl od!plně glaciálních fází posledního klimatického cyklu) v!tomto období ji( v!takové míře 
neuplat.oval větrný transport klastického materiálu, který by vzniklé p%dní horizonty chránil před erozí. 
Doklady o!pedogenetických procesech pozdního glaciálu na!našem území poskytují nejčastěji sedimentární 
sekvence svahovin včetně výplní jeskynních vchod%. Zvláště cenné jsou v!tomto smyslu krasové oblasti, 
kde lze p%dní vývoj korelovat s!paleozoologickými a!archeologickými doklady a!ve!vzácných případech 
zkoumat i!v!rámci souvrství pěnovc% (Lo(ek 197/; Lo(ek, Horáček 199+; Lo(ek, Cílek 1995). Mno(ství 
paleoekologických výzkum% v!těchto oblastech dolo(ilo přítomnost humozních horizont% korespondující 
s!interstadiálními fázemi pozdního glaciálu, i!kdy( intenzita p%dních proces% je ve!srovnání s!holocenními 
úseky (preboreál, časný atlantik) spíše zanedbatelná (Lo(ek, Cílek 1995). P%dní horizonty koluviálních 
sekvencích jsou však zachovány téměř v(dy v!sekundární pozici, obvykle jako tmavé horizonty hlinitého 
materiálu vypl.ující klastickou matrix. Primární texturní znaky p%vodní p%dy jsou tak smazány (Kukla, 
Lo(ek 1957), co( mnohdy znemo(.uje studovat podrobněji faciální vývoj a!historii samotných p%d.

Z!tohoto pohledu jsou mnohem cennější p%dy le(ící uvnitř sekvencí vátých písk%. V!Evropě se nejroz-
sáhlejší sledy tohoto sedimentu nacházejí v!předpolí tehdejšího kontinentálního ledovce (pomořanské 
stadium) – v!severozápadní a!severní části střední Evropy. Zde docházelo během stadiálních fází k!in-
tenzivní resedimentaci jemnozrnné slo(ky proglaciálních štěrkopísk%. Ta akumulovala na!příhodných 
místech v!podobě dun vátého písku, který zde tvoří dominantní kvartérní facii (European Aeolian Sand 
Belt). Nejvyšší dynamika eolických proces% je vázána na!mladší dryas (tzv. Younger Coversand II; Kasse 
+00+). Duny mlado-dryasových vátých písk% často pohřbily i!p%dy vyvinuté během allerødu na!vátých 
píscích ze stadiálu starší dryas (Younger Coversand II).

Tyto paleop%dy mají charakteristický faciální vývoj a!pod souhrnným názvem Usselo soils (případně 
Finnow soils; podle typové holandské, resp. německé lokality) byly zdokumentovány na!desítkách míst 
v!Belgii, Holandsku, Německu a!Polsku (viz mapa str. /7). Jedná se většinou o!r%zné typy podzol%, které 
v!rámci souvrství stadiálních vátých písk% tvoří významný markerový horizont (Hijszeler 1957; Manikowska 
19-+; Hoek 1997; Schirmer 1999; Kaiser a!kol. +009). Na!povrchu Usselo soils se často nachází zřetelná 
vrstva uhlík%, o!jejím( p%vodu se stále vedou diskuse (přirozené po(áry vs. antropogenní efekty; viz van 
Hoesel a!kol. +01+). Tyto p%dní horizonty poskytují d%le(itý zdroj paleoekologických informací o!vývoji 
terestrického prostředí pozdního glaciálu, komplementární s!poznatky z!palynologických analýz rašeli-
niš? a!jezer – umo(.ují mj. zkoumat v!širších souvislostech dynamiku r%zného spektra environmentálních 
proces%, jakými jsou například sukcese lesních ekosystém%, eroze, po(árová dynamika atd.

Díky petrogra)cky jednotnému charakteru substrátu a!víceméně shodným úlo(ným poměr%m lze 
předpokládat, (e rozhodujícím činitelem podílejícím se na!vývoji zmíněných p%d bylo klima. Klimatické 
podmínky panující během pedogeneze pak lze na!základě r%zných instrumentálně analytických postup% 
do!určité míry rekonstruovat. A!vzhledem k!jejich relativně velkému plošnému rozsahu v!rámci evropského 
pásu vátých písk% lze tyto markerové p%dy, podobně jako pedokomplexy sprašových sérií, vyu(ít jako 
zdroj informací o!geogra)cké variabilitě klimatu.

Prosím, proč jsou termíny Usselo soils a Finnow soils s velkými 
písmeny? Nem/ly by být. Navíc na této stran/ jsou to Usselo 
soils a na další Usselo p,dy. Jednou kurzívou, pak zase ne...
Sjednotit? D/kuji JF

Paleolit_kor02.indd   46 11.06.2025   10:03:01



47I.3 PRŮBĚH GLACIÁLNÍHO CYKLU: POSLEDNÍ CYKLUS JAKO MODEL

Usselo (Finnow) p%dy byly popsány ze zeměpisných šířek zhruba mezi 55.–5+. rovnobě(kou. Z!ji(něj-
ších oblastí, včetně našeho území, kam zalednění posledního glaciálu nezasahovalo a!kde je sedimentace 
vátých písk% vázána víceméně pouze na!bezprostřední okolí větších řek, nebyly tyto p%dy donedávna 
známy. Nová zjištění v!tomto smyslu přináší poznatky posledních let. Nálezy faciálně a!stratigra)cky 
odpovídajících p%d pod dunami vátých písk% v!okolí Lu(nice (viz Hošek a!kol. +017) umo(.ují posunout 
hranici výskytu Usselo soils v!Evropě o!více ne( +50!km ji(něji, čím( se otevírá mo(nost zkoumat pedo-
genetické a!další související environmentální procesy pozdního glaciálu v!širším paleogeogra)ckém kon-
textu. Perspektivní je z!tohoto pohledu i!výzkum v!Polabí, kde byly v!nedávné době objeveny pohřbené 
p%dy podobných parametr% (Hošek a!kol. +01-)

P)ibližn/ rozsah vát/ch písků v.rámci EASB (podle Zeeberga 199!) a.nejv/znamn,j-í lokality s.Usselo soils 
(žlut,). Červen, jsou vyzna+eny nov, objevené lokality na.T)eboňsku (1) a.v.Polabí (%).

Rozsah kont. ledovce během
pomořanského stadia (~16 ky BP)

Evropský pás vátých písk%
(European aeolian sand belt)

Nejvýznamnější známé / nově 
objevené lokality s Usselo p%dami
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I.4 Vývoj vegetace

Petr Pokorný

Ve srovnání s vývojem obratlov&ích a měkký*ích 
faun jsou na*e stávající znalosti o vegeta&ním vý-
voji v období paleolitu na území !eské republiky 
podstatně fragmentárněj*í. Snad s výjimkou nej-
mlad*ího sledovaného úseku, viselského (würm-
ského) pozdního glaciálu (MIS -/.; pozdní paleolit 
dle archeologického &lenění). Platí to přinejmen*ím 
o nejsnáze determinovatelných a v největ*í míře 
vyu%ívaných rostlinných fosiliích – pylových zrnech, 
semenech, plodech apod. Pří&inou je snadný zá-
nik těchto zbytk( vlivem biologického rozkladu 
a křehkost samotných sedimentárních záznam(, 
ve kterých se poz(statky rostlin nej&astěji docho-
vávají – ra*elin a jezerních sediment( (obr. I.4..). 
V suchých poměrech usnadňujících procesy oxidace, 
které v pr(běhu pleistocénu v na*í &ásti Evropy 
převa%ovaly, byla *ance na dochování takových se-
diment( a rostlinných fosilií v nich obsa%ených 
naprosto minimální.

Ve  spra*ích, travertinech, jeskynních sériích 
apod. se zbytky rostlin téměř nemají *anci docho-
vat. Existují samozřejmě výjimky, jako jsou otisky 
rostlin v travertinech (Kneblová .9+/), &i nálezy 

mimořádně trvanlivých semen dřestovce (Celtis) 
v jeskynních sintrech (Cílek a kol. -///). Některé 
rostliny, v největ*í míře trávy, vytvářejí ve svých 
tkáních mimořádně trvanlivá silikátová tělíska mik-
roskopické velikosti, tzv. rostlinné opály neboli fyto-
lity. Jejich poznání se ov*em teprve rozvíjí (Ho*ková 
a kol. -/-.) a vyu%ití pro paleoekologické rekon-
strukce je v jejich případě zatím spí*e v po&átcích. 
Zvlá*tní případ tvoří zuhelnatělé rostlinné zbytky, 
které vznikaly při po%árech, případně v ohni*tích 
pravěkých lidí. Redukce dřeva a dal*ích rostlin-
ných tkání a% na téměř &istý uhlík umo%ňuje jejich 
dochování ve vět*ině sedimenta&ních prostředí. 
Pokud nedo*lo k jejich okam%ité &i postdepozi&ní 
fragmentaci, bývají takové zbytky poměrně snadno 
ur&itelné na základě mikroskopické anatomie. V pří-
padě dřevěných uhlík( obvykle na rodovou úroveň.

Pro nazna&ená omezení, která doprovázejí paleo-
botanický záznam pleistocenního období, se v ná-
sledujícím textu nejprve zaměříme na v*eobecný 
obraz vegeta&ního vývoje celé Evropy. Teprve po&í-
naje obdobím mladého paleolitu (MIS ,) budeme 
schopni zaostřit pozornost přímo na území dne*ní 

Obr. I.4.1 a, b V.hn,douheln/ch pánvích severov/chodního N,mecka pokra+ovala sedimentace jezerních usazenin 
a.ra-elin je-t, b,hem v,t-iny pleistocénu. V.dolu u.Schöningen a.Helmstedt v.Dolním Sasku (a) stále probíhá detailní 
v/zkum souvrství, která zachycují souslednost n,kolika pleistocenních glaciálních a.interglaciálních cyklů. V.tomto 
míst, byly mimo jiné nalezeny nejstar-í známé d)ev,né artefakty v.podob, zahrocen/ch kopí. Na.fotogra*i po)ízené 
ve.Forschugsmuseum Schöningen (b) je zachycen hrot takového kopí vyrobeného z)ejm, ran/mi neandrtálci (Homo 
heidelbergensis) p)ed více než 300.tisíci let (MIS 9; hol-t/nsk/ interglaciál) z.kusu smrkové v,tve. (Foto: Petr Pokorn/)
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!eské republiky. A% nejmlad*í sledované období, 
pozdní glaciál, nám v*ak umo%ní detailněj*í po-
hled na vegeta&ní vývoj v na*em zájmovém území, 
v&etně detailněj*ích rekonstrukcí podél hlavních 
environmentálních gradient(.

I.4.1 Základní rysy vegetačního vývoje 
v rytmu pleistocenního glaciáln/-
interglaciálního cyklu

O&ividný fakt mimořádné geogra5cké &lenitosti ev-
ropského subkontinentu vedl k formulaci základního 
výkladového rámce, kterým se řídí představy o vývoji 
místní )óry dodnes. V hrubých rysech vypadá násle-
dovně: základem kvartérní )óry střední a severní Ev-
ropy se stala „arktoterciérní“ )óra pozdních třetihor. 
(Máme ji dolo%enu na mnoha místech, nejnověji 
dokonce a% v severním Grónsku; Kjær a kol. -/--. 
Jde zároveň o příklad vyu%ití fosilní sedimentární 
DNA, tzv. sedaDNA, v paleovegeta&ních studiích. Tato 
metoda je dnes úplně v po&átcích, ale dá se před-
pokládat, %e její rozvoj bude bouřlivý.) Mnoho&etné 
klimatické oscilace pleistocénu, které měly zesilující 
tendenci z hlediska trvání i amplitudy, nutily tep-
lomilnou )óru migrovat do  ji%ních refugií. Migra-
cím v*ak stály v cestě východo-západně orientované 
horské bariéry Pyrenejí, Alp a Karpat. Klimatickými 
oscilacemi a horskými bariérami zp(sobené vymí-
rání je tedy obecným d(vodem, pro& do*lo k postup-
nému ochuzení evropské )óry. Jeho míru m(%eme 
odhadnout ve srovnání s bohat*ími )órami severní 
Ameriky a východní Asie, kde sice také le%í velká po-
hoří, ale mají vět*inou severo-ji%ní orientaci, a jsou 
proto lépe prostupná. Postupné ochuzování evropské 
)óry pozorujeme nejlépe na řadě význa&ných druh( 
dřevin. Například Sciadopitys (&esky pajehli&ník) 
nepře%il u% ani nejstar*í fáze pleistocénu, zatímco 
Eucommia (&esky gumojilm) pře%il a% do pleistocénu 
středního. Pterocarya (lapina neboli paořech), rod 
roz*ířený dnes na Kavkazu a dále směrem na východ 
a dnes populární v evropských parcích a botanických 
zahradách, byl ve středoevropských lesích bě%ný a% 
do sklonku předposledního (hol*týnského; MIS 9) 
interglaciálu (Lang a kol. -/-,; kapitola ..4).

Z význa&ných dřevin, které dominovaly les(m 
pliocénu (Zagwijn .9+/; Popescu a kol. -/./), se 

v teplých úsecích starého pleistocénu objevují, av*ak 
v postupně zmen*ující se míře, následující rody: 
Carya, Castanea, Cedrus, Celtis, Cryptomeria, Eu-
commia, Liquidambar, Liriodendron, Magnolia, Mo-
rus, Nyssa, Ostrya, Pterocarya, Sciadopytis, Sequoia, 
Taxodium, %uja, Tsuga a Zelkova (Svenning -//,; 
Birks, Tinner -/.+). Z dne*ního pohledu se nejedná 
o vymřelé taxony, proto%e dřeviny v*ech jmenova-
ných rod( dodnes reliktně pře%ívají v klimaticky 
příznivých oblastech jihovýchodní Asie a Severní 
Ameriky. Některé z nich pře%ívaly v Evropě je*tě 
do středního pleistocénu, av*ak s nástupem drsných 
a dlouhých glaciál( kolem hranice geomagnetických 
epoch matuyama a brunhes (MIS .9; stáří zhruba 
/,8  milionu let) za&aly rychle ustupovat (Lang .994).

V teplých interglaciálech svrchního pleistocénu 
se ve vět*í míře objevovaly ji% jen některé rody 
dne*ního atlanto-mediteránního roz*íření, které 
eventuálně mohly dosahovat zna&ného roz*íření 
i ve středoevropských poměrech: zimostráz (Buxus), 
buk (Fagus), bře&ťan (Hedera), cesmína (Ilex) a tis 
(Taxus; Lang .994; Kune*, Abraham -/.7). Okra-
jově byly stále je*tě přítomny některé z dne*ního 
pohledu „exotické“ dřeviny jako Carya a Pterocarya, 
jak bylo ře&eno vý*e.

Klasickou oblastí paleobotanických výzkum( 
středního a svrchního pleistocénu jsou vulkanicky 
aktivní území ve Francii (obr. I.4.-), kde se ji% 
v 7/. letech minulého století podařilo identi5kovat 
celou řadu dlouhých záznam( v  jezerních usaze-
ninách explozivních kráter(, palynologicky je pro-
zkoumat a následně korelovat s marinní izotopickou 
stratigra5í (Woillard .978; de Beaulieu a kol. -//.). 
Na území !eské republiky disponujeme ojedinělými 
palynologickými doklady tohoto období na Ostrav-
sku a v Moravské bráně (Kneblová-Vodi&ková .9+/; 
Macoun a kol. .9+5; Břízová .994). Jezerní a dal*í 
na organické zbytky bohaté sedimenty s rostlinnými 
nálezy (s pylem a makrozbytky) byly citovanými 
autory přiřazeny do teplého období tzv. hol*týn-
ského interglaciálu (MIS ..; korelace s marinní izo-
topickou referen&ní *kálou dosud není uspokojivě 
vyře*ena a ob&as, předev*ím na území Německa, 
bývá tento interglaciál korelován také s MIS 9), 
který následoval po ústupu hal*trovského (Elster) 
zalednění. Více takových lokalit le%í v polské &ásti 
Slezska. V případě nejúplněj*ího pylového záznamu 
z na*eho území, ze sediment( tzv.  Stonavského 
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 jezera (obr. I.4.,; Kneblová-Vodi&ková .9+/; Macoun 
a kol. .9+5), není o tomto datování d(vod pochybo-
vat, ale u fragmentárněj*ích záznam( z &eské &ásti 
Slezska z(stává stratigra5cké zařazení spí*e sporné. 
Potí% spo&ívá mimo jiné v d(vodném podezření 
na redepozici pylových zrn z podstatně star*ích 
sediment(, které v příslu*ném glacilakustrinním 
kontextu rozhodně nelze podceňovat. Dokladem 

mo%né redepozice jsou například nálezy pylových 
zrn jedlovce (Tsuga) v těchto ulo%eninách. Jeho vý-
skyt ve střední Evropě v příslu*ném období je toti% 
ji% téměř vylou&ený.

Poslední úsek pleistocénu, jeho% se v předchozích 
odstavcích uvedená paleovegeta&ní charakteristika 
do  jisté míry je*tě týká, je opět výrazně teplý po-
slední interglaciál (eemský; jeho vrcholná fáze je 
korelována s MIS 5e). Téměř úplná absence buku 
ho odli*uje od předchozích interglaciál( a v nepo-
slední řadě té% od interglaciálu sou&asného – ho-
locénu (Müller a kol. -//,; Velichko a kol. -//5; 
Tzedakis -//7). Ojedinělé, a přitom solidní doklady 
vegeta&ních poměr( tohoto interglaciálu na na*em 
území pocházejí z výplně jednoho z explozivních 
kráter(, tzv. maar&, jejich% výskyt byl nedávno do-
lo%en přímo na bavorsko-&eské hranici, v prostoru 
zhruba na p(l cesty mezi Chebem a Mariánskými 
Lázněmi (Mrlina a kol. -//9; Ho*ek a kol. -/.9). 
Lokalita nese název Neualbenreuth Maar a  inter-
glaciální sedimenty s dobře dochovanými pylovými 
zrny tu spo&ívají v superpozici nad sedimenty před-
chozího (saalského; MIS 8–+) zalednění (Stebich 
a kol. -/-/). Pro unikátnosti i ilustrativní povahu to-
hoto záznamu se na jeho rysy podíváme podrobněji.

Souvislý pylový záznam na této mimořádné loka-
litě zachycuje dlouhé glaciální období se střídáním 
otevřených stepních a lesostepních vegeta&ních for-
mací. Ve třech nejteplej*ích úsecích v rámci trvání 
tohoto dlouhého období (interpretovaných autory 
jako MIS 7e, 7c, 7a) docházelo poka%dé k prud-
kému zalesnění nejprve borovicí a v dal*í fázi té% 
dřevinami, které střední Evropě dominují i v sou-
&asnosti: smrkem (Picea), dubem (Quercus), jilmem 
(Ulmus), jasanem (Fraxinus), lískou (Corylus), lípou 
(Tilia) a habrem (Carpinus). Po velmi dlouhém, 
relativně chladném a poměrně monotónním ob-

Obr. I.4.2 Francouzsk/ palynolog Jacques-Louis de 
Beaulieu (*194%) demonstruje jednu z.klasick/ch lokalit 
st)edního a.svrchního pleistocénu v.explozivním kráteru 
(tzv. maaru) v.oblasti Francouzského st)edoho)í (Massif 
Central; jde o.mok)adní sníženinu v.pozadí). (Foto: Petr 
Pokorn/)

Obr. I.4.3 Hypsometrická mapa ČR a.nejbliž-ího okolí 
s.vyzna+ením polohy paleobotanick/ch lokalit citovan/ch 
v.textu (+íslováno vzestupn, dle po)adí zmínek).  
1 – Stonavské jezero, % – Neualbenreuth Maar,  
3 – Jablůnka, 4 – Praha-Podbaba, ( – Chlebovice,  
6 – Bulhary, 7 – Parížské mo+iare, ! a.9 – b/valé termální 
pole u.Hodonína a.b/valé jezero Vracov, 10 – Stará jímka, 
11 – Labsk/ důl, 1% – b/valé jezero Švarcenberk, 13 – Šúr, 
14 a.1( – Dra+í díra a.Čin-Čan-Tau. (Zdroj: Petr Pokorn/)
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dobí vrcholného saalského glaciálu s převahou stepí 
s roztrou*enými dřevinami (tvořících dohromady 
pestrou „parkovou“ krajinu; kromě o&ekávatelných 
boreálních dřevin, jako jsou borovice (Pinus), bříza 
(Betula) a jalovec (Juniperus), se ov*em v nemalé 
míře uplatnily i dřeviny temperátní – jilm, dub, líska, 
habr a smrk) následovalo prudké oteplení, korelo-
vané s nástupem vrcholného eemského interglaciálu 
(MIS 5e). Zjevně se tu neprojevuje přechodové období 
klimatické nestability, které pod ozna&ením pozdní 
glaciál charakterizuje následující – vlastně u% sou-
&asnou – fázi hlavního klimatického cyklu řízeného 
Milankovi:ovými orbitálními změnami (viz dále).

Pr(běh eemského interglaciálu se vyzna&oval ve-
geta&ním vývojem, který se téměř dokonale podobá 
vývoji v sou&asném interglaciálu – holocénu. Ve-
geta&ní sukcese tu postupně prochází, stejně jako 
v holocénu, následujícími hlavními stadii: borovo-
-březovým, fází listnatých les( (s jilmy, duby, jasanem 
a předev*ím lískou, její% dominance je pro tento in-
terglaciál typická – alespoň ve střední Evropě) a les( 
jehli&natých (s dominantním smrkem, jedlí a tisem) 
s příměsí habru. Od vývoje v holocénu se ov*em 
poslední interglaciál odli*uje třemi hlavními rysy:

.. Téměř se neuplatnil buk, jak ji% bylo zmí-
něno vý*e.

-. Díky teplej*ímu a oceáni&těj*ímu klimatu 
(ve srovnání s holocénem) se objevily, i kdy% 
jen velmi okrajově, dřeviny, které dnes 
do střední Evropy nezasahují – cesmína 
a zimostráz.

,. Do vegeta&ního vývoje je*tě výrazněji neza-
sáhl &lověk, který je v holocénu naopak jed-
ním z dominantních faktor( vývoje vegetace 
a ve*keré %ivé a do jisté míry i ne%ivé přírody.

Pro úplnost je třeba dodat, %e nechybějí autoři (např.
Pop, Bakels -/.5; Roebroeks a kol. -/-.), kteří se 
domnívají, %e jsou na pozadí přirozeného vegeta&-
ního vývoje schopni lidský (H. neanderthalensis) 
vliv přece jenom rozpoznat. Je ov*em otázkou, jestli 
v(bec lze takový potenciální vliv odli*it od vlivu 
velkých lesních býlo%ravc( (Bradshaw a kol. -//,), 
v případě lidmi eventuálně zp(sobených po%ár( pak 
od vlivu přirozené po%árové dynamiky.

Na příkladu saalského glaciálu a navazujícího 
eemského interglaciálu jsme ilustrovali vegeta&ní 

vývoj charakteristický pro celou sou&asnou fázi 
&tvrtohor, která nastává zhruba před 8// tisíci let, 
s plným nástupem dominantní statisícileté  periody 
Milankovi:ovými cykly řízené klimatické dynamiky. 
Konceptualizaci tohoto vývoje a  jeho invariant 
provedl svého &asu dánský paleobotanik Johannes 
Iversen (.9+/). Jde o tzv. Iversen(v cyklus, který 
kromě charakteristického střídání dominantních 
vegeta&ních formací zohledňuje té% vývoj produk-
tivity prostředí, p(dních substrát( a dostupnosti 
klí&ových biogenních prvk(, zejména fosforu (Birks, 
Birks -//4; Wardle a kol. -//4). V mnoha ohledech 
devastující glaciální procesy dokázaly na druhou 
stranu zpřístupnit vegetaci &erstvě zvětralé podlo%í 
bohaté na minerální látky. Ekosystémy mírného kli-
matického pásma pak z tohoto zdroje tě%ily po vět-
*inu následujícího interglaciálního období. Zdroj 
se v*ak postupně vy&erpával s tím, jak se vyvíjely 
p(dy od bohatých stepních &ernozemí přes hnědé 
p(dy eutrofních listnatých les( a% po oligotrofní 
rezivé p(dy a podzoly les( jehli&natých. P(dy jsou 
toti% ve vlhkém interglaciálním prostředí postupně 
promývány, vyluhují se z nich kationy a místo nich 
se v p(dním prostředí kumulují protony (vodíkové 
ionty). D(le%ité biogenní prvky se přitom mobili-
zují a odtékají vodními toky do oceán(, tak%e se 
&asem za&íná projevovat jejich citelný nedostatek. 
Příslu*ný jev nese obecné ozna&ení retrogresivní 
sukcese (Wardle a kol. -//4).

Nejvíce předpoklad( k aktivnímu spoluvytváření 
vlastností p(dního prostředí mají dřeviny. Skrze 
kořeny %ijící v symbióze s r(znými p(dními orga-
nismy (nejd(le%itěj*í jsou nepochybně mykorhizní 
houby; Kune* a kol. -/..), skrze vlastnosti listo-
vého opadu a za přispění sekundárních metabolit(. 
Z krátkodobého hlediska bývají strom(m podobné 
manipulace prostředím ku prospěchu, ale v dlou-
hodoběj*í perspektivě se ukazuje, %e trajektorie 
změn bývá v úhrnu jednosměrná, a tudí% za jinak 
stabilních podmínek v zásadě nevratná. Dochází 
k postupné geochemické degradaci celého ekosys-
tému. Staří usedlíci, náro&ní na velké mno%ství %i-
vin přítomných v p(dě a závisející na jejich ú&inné 
recyklaci, jsou postupně znevýhodňováni a novým, 
méně náro&ným se tím otevírá prostor ke koloni-
zaci. Degradace se projevuje proměnou druhového 
inventáře (species pool), ale i poklesem celkové pri-
mární produkce. Nazna&ený vývoj vrcholí novým 
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 nástupem nejchladněj*ích fází kvartérního cyklu, 
kdy klimatické podmínky vylu&ují existenci lesa 
v(bec, dosavadní p(dní pokryv degraduje, úplně 
mizí nebo je pohřben pod vrstvou &erstvých zvět-
ralin ve formě svahovin, spra*í apod.

Ochuzení prostředí se tedy odehrávalo někde 
na pr(se&íku prostého zvětrávání a vylou%ení (zá-
vislého na teplotě a na srá%kách) a slo%itěj*ích 
biologických děj( závislých na změnách vegetace 
a mikrobiálního %ivota v p(dním prostředí. D(le-
%itou roli hrálo slo%ení stromového patra. Z na*ich 
v sou&asnosti dominantních dřevin jsou nejefektiv-
něj*ími recyklátory %ivin lípa, jilm a líska, jejich% 
opad se snadno rozkládá. Druhý extrém přestavují 
jehli&nany, jejich% opad se rozkládá mnohem poma-
leji a hojně se při něm uvolňují huminové kyseliny, 
které p(dní prostředí je*tě více okyselují a d(le%ité 
%iviny nevratně uvolňují do povrchových i podpovr-
chových vod. Někde uprostřed mezi oběma extrémy 
le%í vliv bukového, habrového a dubového opadu.

Iversen(v cyklus lze rovně% zasadit do rámce geo-
chemického cyklu uhli&itanu vápenatého. Náhlé 
ochuzení p(d je v zásadě výsledkem dominového 
efektu, který nastává poté, co z p(dy vymizí karbo-
náty, které sni%ují kyselost (pH) p(dy a zpomalují 
vyluhování ostatních prvk( tím, %e omezují minera-
lizaci humusu. Karbonáty také blokují rozpustnost 
některých slou&enin, zejména biologicky aktivních 
fosfát(, a rozpad toxických kovových komplex( s jí-
lovými minerály (Wardle a kol. -//4).

I.4.2 Vegetační vývoj v pr,b/hu 
posledního glaciálu (MIS )d – MIS 3)

Na konci výrazně teplého eemského interglaciálu 
(MIS 5e) reagovala vegetace na podmínky postup-
ného, av*ak zpo&átku jen mírného ochlazování 
a  na  nár(st klimatické kontinentality (Stebich 
a kol. -/-/). Střední Evropu opanovaly boreální 
lesy („ tajga“) se smrky (Picea abies, P. omoricoides), 
borovicí, modřínem (Larix), břízou a ol*emi (Alnus 
glutinosa, A. incana). V rámci tohoto přechodného 
období do*lo ke dvěma silným ochlazením, jejich% 
po&átek je datován ~../ ka BP, respektive ~85 ka BP 
(Sánchez--Goñi  -/--). Tyto výrazně chladné sta diály 
byly vynuceny dvěma insola&ními minimy a tradi&ně 
jsou dokládány na základě paleobotanických dat, 

kdy bývají ozna&ovány jako mélisey . a mélisey - 
(západní Evropa), herning a rederstall (střední Ev-
ropa), případě savukoski . a savukoski -  (severní 
Evropa). Konkrétně ve střední Evropě se vyzna&o-
valy rozvojem otevřených stepních formací (Arte-
misia, Poaceae, Chenopodiaceae; Caspers, Freund 
-//.), zatímco v protibě%ných interstadiálních vý-
kyvech ozna&ovaných jako brørup a odderade (podle 
středoevropské terminologie) docházelo k návra-
t(m zapojené jehli&naté tajgy (Helmens -/.4).

Vlastní interglaciálně-glaciální přechod sensu 
stricto, MIS 5/4 (8/–+8 ka calBP), byl indukován 
prudkým sní%ením letní insolace v severních země-
pisných *ířkách. Vyzna&oval se jedním z nejrych-
lej*ích globálních hromadění ledu za posledních 
4// tisíc let a s tím souvisejícím prudkým poklesem 
hladiny světového oceánu zhruba o 8/ m (Ruddi-
man, McIntyre .979). Pro vznik masivních ledových 
&epic na severních kontinentech byl nezbytný vy-
datný zdroj vlhkosti p(vodem v ni%*ích zeměpis-
ných *ířkách. To odpovídá posunu polární fronty 
daleko na jih, a% někam na úroveň Biskajského zá-
livu (Florineth, Schlüchter -///; Waelbroeck a kol. 
-//-). Západo-východní gradient kontinentality byl 
v d(sledku této celkové kon5gurace velice ostrý, 
tak%e srá%ek směrem na východ prudce ubývalo. 
V prostoru střední a východní Evropy se na trvale 
promrzlém substrátu rozvíjely chladné a suché for-
mace otevřené „mamutí stepi“.

Následující dlouhé období MIS 4 a MIS , charakteri-
zovaly mimořádně prudké klimatické oscilace, které 
nelze vysvětlit pouhými Milankovi:ovými orbitálními 
změnami. Tato dramatická klimatická variabilita se 
vyzna&ovala sledem zhruba -5 událostí oteplování 
a ochlazení v atmosféře nad Grónskem, které ne-
sou ozna&ení Dansgaard–Oeschgerovy (D–O) cykly 
(Dansgaard a kol. .984; Rasmussen a kol. -/.4). 
Oscilace obvykle trvaly 5//–-/// let (Johnsen a kol. 
.99-) a byly charakterizovány vysokou amplitudou 
(7–.+ °C ro&ní pr(měrné teploty) a rychlým (během 
několika desetiletí) oteplením následovaným novým 
poklesem teploty. Teplé fáze trvaly .// a% -+// let 
(Rasmussen a kol. -/.4; WolC a kol. -/./). Tato pro-
měnlivost klimatu p(sobila opakovaná masivní za-
lednění a odlednění Alp (Mayr a kol. -/.9). Paralelně 
docházelo ke skokovým oscilacím hladiny světového 
oceánu o přibli%ně .5–,/ m (Sierro a kol. -//9).
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Poslední glaciál byl zároveň charakterizován *esti 
masivními rozpady laurentinského (severoame-
rického) zalednění, které se opakovaly ka%dých 
 7///–./ /// let. Tyto tzv. Heinrichovy události (HE – 
Heinrich Events) v%dy podstatně ochladily povrch 
severního Atlantiku (Heinrich .988; Bond a kol. 
.99,). Ka%dá Heinrichova událost je de5nována jako 
událost spojená s ukládáním naplavených úlomk( 
hornin (tzv. Ice-rafted debris; úlomky byly na povrch 
oceánu dopraveny tajícími ledovými krami) na dně 
severního Atlantiku, přednostně mezi 45 a 5/° se-
verní *ířky.

Od  identi5kace těchto prudkých klimatických 
událostí v atmosféře Grónska (D–O) a v severním 
Atlantiku (HE) se výzkum soustředí na zkoumání 
regionálních projev( této prudké klimatické varia-
bility ve vegeta&ním záznamu a na její d(sledky pro 
pře%ívání lidských populací (např. Duprat-Qualid 
a kol. -/.7; Hardy -/./). Zejména v Evropě narostl 
po&et pylových a speleotémových záznam(, které 
jejich d(sledky dokládají. Celkově se ukazuje, %e 
dopad těchto klimatických oscilací slábl směrem 
na východ, do nitra kontinentu (Feurdean a kol. 
-/.4).

Paleobotanická data z území !R ov*em pochá-
zejí téměř výhradně z &ástí období MIS , (Barron, 
Pol lard -//-; Rybní&ková, Rybní&ek -/.4). Analýza 
letokruh( provedená na uhlících z archeologických 
lokalit jihomoravského gravettienu skute&ně uka-
zuje velmi prudké klimatické zvraty (Beresford-Jo-
nes a kol. -/..; Pryor a kol. -/.+). Ur&ení těchto 
uhlík( (datovaných do rozmezí 4/–-5 ka calBP) zá-
roveň dokládá dominanci boreálních druh( dřevin: 
borovice lesní (Pinus sylvestris), modřínu, smrku 
a borovice limby (Pinus cembra). Ojediněle se v sou-
borech vyskytnou té% klimaticky náro&né dřeviny, 
jako jsou jedle (Abies; Pryor a kol. -/., dokonce 
zmiňují nálezy zuhelnatělých jehlic a semene je-
dle na lokalitě DVII v Dolních Věstonicích), líska, 
buk, jasan, dub, tis a jilm (Willis, van Andel -//4; 
Svoboda -/-/ se star*í literaturou). Srovnatelné 
poznatky přinesly pylové analýzy z tého% prostoru 
(Svobodová -//- a Svoboda -/-/, obojí se star*í 
literaturou; Svoboda a kol. -/.5).

Data pocházející z nález( uhlík( bohu%el nelze 
interpretovat z hlediska zápoje lesního porostu. 
Poměrně zapojenou stromovou vegetaci se smr-
kem, modřínem, borovicí lesní a limbou v*ak uka-

zují pylové záznamy v Jabl(nce v předh(ří Karpat 
na východní Moravě, v Praze-Podbabě (Jankovská 
-//8; Jankovská, Pokorný -//8) a u Chlebovic ji%ně 
od Ostravy (Pánek a kol. -/.4). Poněkud jiná situace 
byla na okraji ří&ní nivy v Bulharech, v archeologicky 
klí&ovém prostoru Pálavy (Rybní&ková, Rybní&ek 
-/.4; záznam je radiokarbonově datován, i kdy% 
bohu%el ne zcela přesvěd&ivě, do klí&ového úseku 

Obr. I.4.4 Dv, vegeta+ní formace charakteristické pro 
sou+asnou jižní Sibi) jako analogie k.vrcholnému glaciálu 
(MIS 3, eventuáln, MIS %) na.na-em území:  
(a) hemiboreální les, (b) lesostepní krajina (tzv. expozi+ní 
lesostep) s.b)ízami a.mod)íny. (Foto: Petr Pokorn/)

A

B
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před zhruba ,/ ka calBP, kdy byl tento prostor vy-
u%íván gravettskými „lovci mamut(“). Ukazuje spí*e 
polootevřenou, „parkovou“ krajinu, co% odpovídá 
klasickým interpretacím Frenzela (.9+8) i nověj*ím 
paleovegeta&ním model(m (Huntley a kol. -//,). 
Výskyt pylu teplomilných dřevin v záznamu z Bulhar 
bohu%el nelze pokládat za spolehlivý doklad jejich 
výskytu, vzhledem k přítomnosti prokazatelně re-
deponovaných pylových zrn terciérního &i spodně 
kvartérního stáří. V pylových záznamech odpovída-
jícího období (MIS ,) se nicméně setkáváme s pylem 
temperátních listnatých (dub, líska, lípa, jasan atd.) 
i jehli&natých (jedle) strom( pravidelně, a to v celém 
*irokém prostoru od Západních Karpat (Jankovská, 
Pokorný -//8) a% po západní Evropu (Duprat-Qua-
lid a kol. -/.7).

Rostoucí poptávka po přesněj*í interpretaci vý*e 
popsaných pylových dat vyústila ve  srovnávací 
studie moderních analogií tohoto typu vegetace 
v prostoru západní Sibiře (Pelánková, Chytrý -//9; 
Horsák a kol. -/./). Kvantitativní srovnání moder-
ních pylových spekter ze Sibiře s fosilními pylovými 
spektry z !eské republiky a Slovenska podporuje 
hypotézu o výskytu zapojených lesních porost( bě-
hem MIS , v Západních Karpatech; tyto porosty 
byly na základě kvantitativně podlo%ených analo-
gií (obr. I.4.4) interpretovány předev*ím jako tajga 
a hemiboreální les (Kune* a kol. -//8). Na mnoha 
místech mohl takovým les(m dominovat modřín, 
a to nejen v Karpatech, ale například i ve střed-
ních !echách (Jankovská, Pokorný -/.5). Vzhledem 
k minimální produkci, nízké doletové vzdálenosti 
a obtí%né ur&itelnosti modřínových pylových zrn 
je v*ak tato interpretace prozatím nejistá. Rovně% 
dřevo a uhlíky modřínu jsou obtí%ně dolo%itelné, 
proto%e je na základě mikroskopické stavby téměř 
nelze odli*it od dřeva a uhlík( smrku.

I.4.3 Vegetace na vrcholu posledního 
glaciálu a otázka refugií teplomilné bioty 
na území -R

Vrchol posledního glaciálu (MIS -, ~-+,5–.9 ka calBP; 
chronologie dle Clarka a kol. -//9) pokládáme 
na celém území !eské republiky za převá%ně bezlesé 

období, byť se moderní interpretace posouvá spí*e 
ke krajinám lesostepním. V horských polohách byl 
z hlediska dřevin jistě limitující zimní mráz, za-
tímco v ní%inách bylo pří&inou omezeného výskytu 
dřevin spí*e sucho. Krat*í vegeta&ní sezóna také 
mohla hrát významnou úlohu, zvlá*ť ve vy**ích 
polohách. Na nechráněných stanovi*tích (nehledě 
na nadmořskou vý*ku) jistě p(sobil silný vítr, který 
dále zvy*oval fyziologický stres v dobách zimního 
nedostatku tepla a vláhy. Na základě sou&asných 
analogií lze předpokládat, %e kombinace extrém-
ních klimatických faktor( favorizovala u rostlin 
vegetativní mno%ení (klonální r(st). V analogických 
poměrech na Sibiři bě%ně pozorujeme klonálně se 
mno%ící plazivé formy dřevin (nejvíce u modřín( 
a jedlí, ale té% například u lípy). Takoví jedinci téměř 
v(bec nekvetou a neplodí, tak%e je extrémně obtí%né 
zachytit jejich přítomnost ve fosilních záznamech.

Navzdory uvedeným omezením dnes nelze pro 
období posledního vrcholného glaciálu pochybovat 
o rozptýleném výskytu odolných „tajgových“ dřevin 
na území střední Evropy, zejména ve středních nad-
mořských vý*kách – borovic (lesní a limby), stromo-
vých bříz (vedle tehdy hojné břízy trpasli&í), smrk( 
(jejich druhová identita je nejistá, tak%e mohlo teo-
reticky jít o severské, resp. sibiřské varianty blízké 
Picea obovata a P. sibirica). A ov*em té% modřín( 
(opět s nejasnou druhovou příslu*ností), jejich% 
přítomnost do nedávné doby unikala pozornosti 
vzhledem k okolnostem popsaným vý*e. Dnes do-
konce předpokládáme, %e v případě modřínu *lo 
o v(bec nejroz*ířeněj*í dřevinu, analogicky k někte-
rým drsným krajinám dne*ní Sibiře a Mongolska, 
kde panuje ostře kontinentální klima – taměj*í mo-
derní pylové spady obsahují zhruba stejný, tj. zcela 
minimální podíl modřínového pylu a jak se ukazuje, 
ani modřínové makrozbytky nemají téměř *anci 
na zachování (Jankovská, Pokorný -/.5).

Nejnověj*í výzkumy sice stále potvrzují převá%ně 
bezlesý charakter vrcholně glaciálních krajin, ale 
podstatná změna nastala ve vztahu k hodnocení 
významu tzv. kryptických refugií (nebo té% mikro-
refugií; oba termíny odkazují k omezeným mo%nos-
tem jejich detekce) teplomilné bioty, řadu typicky 
interglaciálních dřevinných dominant nevyjímaje 
(Stewart, Lister -//.). Ji% pionýrské fylogeogra-
5cké studie měřící genetickou příbuznost dne*ních 
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populací poukázaly na hypotetickou přítomnost 
kryptického glaciálního refugia buku kdesi v *ir*í 
středovýchodní Evropě (Magri -//7). Smoking gun 
(s odkazem na  literární postavu Sherlocka Hol-
mese) v podobě vrcholně glaciálního bukového listí, 
dřeva, uhlíku, bukvice &i podobného makrozbytku 
se v inkriminovaném prostoru zatím objevit nepo-
dařilo. Dnes ale přikládáme mnohem vět*í váhu 
neustále se mno%ícím nález(m malého mno%ství 
pylových zrn buku v  období pozdního glaciálu 
(~.+–..,5 ka cal BP; viz dále v textu) a na po&átku 
holocénu, tedy dávno před prudkou velkoplo*nou 
expanzí této dřeviny, ke které do*lo relativně velmi 
nedávno (rámcově 4,5 ka calBP). Vzhledem k ne-
malé schopnosti pylových zrn létat ve vzdu*ných 
proudech jde stále je*tě o nepřímé d(kazy, i kdy% 
v některých případech je mno%ství nalezených py-
lových zrn přinejmen*ím podezřelé.

Některé teplomilné dřeviny se v na*em zájmo-
vém prostoru *ířily ihned s prvním postglaciálním 
oteplením v rámci pozdního glaciálu (tedy je*tě 
před ..,7 ka calBP; tímto datem je ur&ena spodní 
hranice holocénu). Pěkným příkladem takového 
chování je dub, jeho% .. -// let staré makrozbytky 
nalezli Jamrichová a kol. (-/.4) na lokalitě Parí%ske 
mo&iare v Podunajské ní%ině na ji%ním Slovensku. 
V takovém případě opět vyvstává d(vodné pode-
zření na přítomnost nedalekých glaciálních refu-
gií, proto%e migrace odkudsi z daleka, například 
z refugií v okolí Středozemního moře, tě%ko m(%e 
připadat v úvahu (Pearson -//+). Pylové analýzy 
sediment( jezera Hypkaňa ve východoslovenském 
pohoří Vihorlat (Hájková a kol. -/.+) poskytují dal*í 
d(vody k domněnce, %e refugia mohla le%et niko-
liv na dalekém evropském jihu, ale spí*e severním 
a východním směrem, v relativně nedalekých hor-
natých terénech Západních Karpat. V nadmořské 
vý*ce 8-/ m tu byl dolo%en poměrně hojný výskyt 
pylových zrn jilmu, dubu a lísky v přechodném, stále 
v*ak je*tě chladném a suchém období pozdního 
glaciálu. Jmenované dřeviny tu prudce expando-
valy okam%itě po prvním oteplení na po&átku ho-
locénu. Takové chování lze opět obtí%ně vysvětlit, 
ani% předpokládáme lokální, nebo aspoň nepříli* 
vzdálený výskyt.

Za v(bec nejpádněj*í d(kaz přítomnosti listna-
tých les( v Západních Karpatech v posledním vr-
cholném glaciálu m(%eme pokládat dobře dato-

vaný soubor nález( lesních pl%( na celé řadě lokalit 
na vnitřní straně Karpatského oblouku na Sloven-
sku (Juři&ková a kol. -/.4). Jde o druhy vysloveně 
vázané na listnaté dřeviny. Identická data pro !es-
kou republiku přitom nic takového neukazují. Mezi 
dne*ní !R a Slovenskem podle v*eho le%ela biogeo-
gra5cká hranice kontinentálního významu, která 
oddělovala převá%ně otevřené krajiny na západě 
od &áste&ně zalesněných horských krajin na vý-
chodě. Pří&inou byly nejspí* kontrastní vlhkostní 
poměry mezi oběma póly gradientu. Nejen%e v ho-
rách celkově více pr*í, ale horské ledovce mohly 
v kombinaci s vlhkým mikroklimatem navazujících 
údolí a kotlin kompenzovat suché makroklimatické 
extrémy nejen v pr(běhu roku, ale i v rámci silně 
rozkolísaného vrcholně glaciálního makroklima-
tického re%imu ovlivňovaného D–O oscilacemi 
a Heinrichovými událostmi stru&ně popsanými vý*e 
(Horá&ek a kol. -/.5). Zatímco území dne*ní !R 
bylo sevřené kontinentálním ledovcem od severu 
a masivním zaledněním centrálních a západních 
Alp od  jihozápadu, směrem na východ se prostor 
otevíral a cirkulace vzdu*ných mas tam zřejmě byla 
více ovlivněna teplým prouděním od jihovýchodu 
(Florineth, Schlüchter -///). Také radia&ní poměry 
mohly být na východě podstatně příznivěj*í, vzhle-
dem k poloze za hranicí dosahu vlhkého atlantic-
kého proudění (le%ela zhruba na území dne*ní !R), 
které bylo pří&inou zvý*ené obla&nosti na západním 
pólu gradientu.

Klí&ová zji*tění, která představují dlouho o&eká-
vaný pr(lom při ře*ení problému kryptických gla-
ciálních refugií na území !R a obecně v prostoru 
severně od Alp, ov*em přinesl a% zcela nedávný 
objev rozsáhlého pole bývalých termálních vývěr( 
u Hodonína na jihovýchodní Moravě (Ho*ek a kol. 
-/-4). Jejich aktivita je datována právě do období 
vrcholného glaciálu (po&ínaje ji% předchozím MIS ,) 
a pokra&ovala přes celý pozdní glaciál a% do sa-
mého po&átku holocénu. Na základě pylových analýz 
a předev*ím makroskopických otisk( rostlinných 
&ástí (v&etně celých list() v silikátových pramen-
ných sintrech je zde jednozna&ně dolo%eno glaciální 
refugium teplomilných dřevin, zejména v případě 
dubu (obr. I.4.5), lípy a jasanu. Organický materiál 
dochovaný v těchto sintrech lze přímo radiokar-
bonově datovat, tak%e ur&ení stáří je tu  naprosto 
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jednozna&né. Význam objevu spo&ívá mimo jiné 
v tom, %e poukazuje na klí&ovou roli hydrotermální 
aktivity vázané na hluboké geologické zlomy, její% 
projevy jsou v okolí i uvnitř Západních Karpat rela-
tivně bě%né. Tato hydrotermální aktivita byla podle 
v*eho extrémně vysoká právě na vrcholu posled-
ního glaciálu. Podílel se na ní zvý*ený tektonický 
neklid spolu se zvý*eným přísunem tavných vod ze 
zaledněných horských masiv( Západních Karpat 
a východních Alp. Voda postupovala do zna&ných 
hloubek podél aktivních zlom(, kde do*lo k jejímu 
prohřátí. Rozsáhlé termální vývěry pak kompenzo-
valy celkový nedostatek vláhy v regionu a v období 
zimních mraz( vytvářely mikroklimaticky příznivá 
refugiální prostředí.

I.4.4 Pozdní glaciál

Na základě interpretace grónského ledovcového zá-
znamu v kombinaci s relativním datováním za po-
moci vrstev vulkanického prachu (Blockley a kol. 
-/.-) za&alo období pozdního glaciálu pozvolným 
oteplováním poté, co v &ase kolem .7 ka calBP ode-
zněly dopady nejmlad*ího Heinrichova eventu (H.). 
Ihned ov*em následovala chladná stadiální oscilace 
nesoucí ozna&ení nejstar*í dryas (.+–.4,7 ka calBP; 
název je odvozen od dryádky osmipláte&né, Dryas 
octopetala, rostliny boreálního a% arktického roz-
*íření, její% trvanlivé ko%ovité listy byly ve vrstvách 
odpovídajícího stáří nalézány během pionýrských 
výzkum( v ji%ní Skandinávii). Po jejím odeznění se 
kone&ně dostavilo prudké oteplení (.4,7 ka calBP; 
Lowe a kol. .994), kterým za&al dvoufázový inter-
stadiál ozna&ovaný jako bølling-allerød, podle ná-
zv( dvou klasických dánských lokalit (dvoufázový 
proto, %e byl prolo%en krátkou studenou oscilací, 
tzv. star*ím dryasem).

V pr(běhu interstadiálu bølling-allerød se kli-
matický systém na*í planety ocitl u% v zásadě v in-
terglaciálním re%imu. Nicméně záhy do*lo k je*tě 
jednomu prudkému zvratu, zpět do typicky glaciál-
ních podmínek. Příslu*ná chladná oscilace s nepo-
chybným globálním dopadem (Renssen a kol. -/.8) 
nese ozna&ení mlad*í dryas (.-,8–..,7 ka calBP). 
Dění opět souviselo s náhlým rozpadem ledovco-
vých *tít( v oblasti severního Atlantiku a násled-
ným zpomalením oceánické termohalinní cirku-
lace. Spou*těcí mechanismus tohoto zvratu v*ak 
dodnes není uspokojivě objasněn. Poslední dobou se 
událost vysvětluje dopadem rozměrného asteroidu 
do zaledněné oblasti severozápadního Grónska. Pro 
tuto hypotézu skute&ně hovoří rostoucí mno%ství 
empirických doklad( (Sweatman -/-.).

Pozdní glaciál je jediné období v rámci pleistocénu, 
ze kterého na území !eské republiky disponujeme 
hojností paleobotanických doklad(. Vývoj vegetace 
je tu dolo%en na mnoha lokalitách, co% umo%ňuje 
prostorovou rekonstrukci na nejr(zněj*ích envi-
ronmentálních gradientech. Organické ulo%eniny 
se zachovanými rostlinnými zbytky pozdně glaci-
álního stáří nacházíme na bázi leckterého ra*elin-
ného &i slatinného lo%iska. Velmi &asto mají cha-
rakter sediment( mělkých jezer, co% samo o sobě 

Obr. I.4.5 Otisk dubového listu v.silikátovém pramenném 
sintru od.Hodonína, radiokarbonov, datovan/ do.posledního 
vrcholného glaciálu (MIS %). (Foto: Petr Pokorn/)
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 charakterizuje krajinu příslu*ného období jako ve-
lice pestrou a plnou drobných i vět*ích mokřad(. 
Pro hojnost díl&ích výzkum( se v dal*ím textu ome-
zíme pouze na hrubá zev*eobecnění a nanejvý* 
podtrhneme význam výjime&ných nebo dnes ji% 
klasických lokalit.

V interstadiálu bølling-allerød převládala v hor-
ských polohách, konkrétně na ;umavě v bývalém 
jezeře na  lokalitě Stará jímka (Kletetchka a kol. 
-/.8; -/.9; Vondrák a kol. -/.9) a v Krkono*ích 
v  Labském dole (Jankovská -//+; Engel a  kol. 
-/./) keříková tundra s břízou trpasli&í (Betula 
nana) a ojedinělými boreálními dřevinami, zatímco 
střední polohy, dříve převá%ně lesostepní, rychle 
zar(staly bo reální tajgou (tvořenou stromovými 
břízami, borovicí lesní a borovicí limbou, modří-
nem a ojediněle té% smrkem; Petr, Novák -/.4; Po-
korný -/-/). V nejsu**ích ní%inách !ech a Moravy 

ve stejnou dobu rekonstruujeme spí*e otevřenou, 
výrazně mozaikovitou, v podstatě lesostepní kra-
jinu (Petr, Novák -/.4; Rybní&ková, Rybní&ek .97-; 
Svobodová .997).

Unikátní záznam celého pozdního glaciálu ve vy-
sokém rozli*ení pochází z  lokality ;varcenberk 
v Třeboňské pánvi (Pokorný -//-; Ho*ek a kol. 
-/.4; Kubov&ík a kol. -/-.). Toto bývalé jezero 
(obr. I.4.+) vzniklo, spole&ně s více jak desítkou 
sousedních jezer, termokrasovými procesy spoje-
nými s táním permafrostu, ke kterému do*lo krátce 
před za&átkem interstadiálu bølling-allerød (Ho*ek 
a kol. -/.9). Krajina v okolí těchto jezer během fáze 
allerød (.4–.-,9 ka BP) postupně zar(stala boro-
vými lesy, ale podíl stepních (Artemisia, Chenopo-
diaceae, Helianthemum) a tundrových (Betula nana, 
Alnus viridis) prvk( z(stával je*tě poměrně vysoký. 
Krátká chladná oscilace uvnitř tohoto interstadiálu 

Obr. I.4.6 Leteck/ snímek Vlkovského p)esypu na.T)eboňsku s.rybníkem Švarcenberkem (zcela v.pozadí). Rozsah vodní 
plochy b/valého jezera tém,) p)esn, odpovídal plo-e dne-ního rybníka. Vlkovsk/ p)esyp vznikl v.pozdním glaciálu jako 
duna v,trem transportovaného písku na.okraji nivy Lužnice. (Foto: Petr Pokorn/)
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se projevuje nár(stem podílu pelyňk( a jalovce (Ju-
niperus) a lze ji korelovat s tzv. oscilací gerzensee 
(.,,-–., ka; Ammann -///). Mlad*í dryas tu za&al 
rychlým ochlazením doprovázeným nár(stem po-
dílu trav a opět pelyňk( i jalovce, co% indikuje náhlé 
otevření krajiny. Příslu*né dění za&íná nenadálým 
úhynem borových les( a rozsáhlými po%áry, které 
zanechaly stopy jak v záznamu jezera ;varcenberk, 
tak v p(dách příslu*ného stáří, které jsou doslova 
nabity borovými uhlíky (Ho*ek a kol. -/.7). Su**í 
klima v pozděj*í fázi mlad*ího dryasu je indikováno 
r(znými proxy indikátory, v&etně rekonstruované 
nízké hladiny jezera, co% je v souladu s poznatky ze 
západní i severní Evropy (Walker .995).

Jihomoravská jezerní lokalita s rovně% podrob-
ným záznamem období pozdního glaciálu, Vracov, 
je podstatně h(ře interpretovatelná vzhledem k říd-
kému radiokarbonovému datování. Těsná blízkost 
této lokality ke glaciálním refugiím teplomilných 
listnatých dřevin le%ícím na rozsáhlých vývěrech 
teplých artézských vod (viz vý*e) se nicméně odrá%í 
ve výskytu pylových zrn těchto náro&ných dřevin 
ji% v rámci pozdního glaciálu (Kune* a kol. -/.5). 
Stejný jev byl zaznamenán také východně od morav-
ských hranic, na západoslovenské lokalitě ;úr (Petr 
a kol. -/.,). Také v období pozdního glaciálu se 
tedy projevuje zásadní rozdíl ve vegeta&ním vývoji 
mezi východní a západní &ástí území dne*ní !eské 
republiky, jeho% vysvětlení spo&ívá v přítomnosti 
glaciálních refugií na východě.

Speci5cký typ vegeta&ního vývoje vykazují kra-
jiny severo&eských pískovc( (;ída, Pokorný -/-/). 
Na prvním místě je třeba zmínit záznam v orga-
nických sedimentech malého jezera na  lokalitě 
Dra&í díra v !eském ráji (obr. I.4.7), který za&íná 
ji% přechodovým obdobím mezi vrcholným a pozd-
ním glaciálem (.8–.4 ka calBP). Získané paleoenvi-
ronmentální informace dovolují pro toto přechodové 
období rekonstruovat převá%ně bezlesou krajinu 
s kombinací mnoha tundrových a stepních prvk(, 
které byly charakteristické pro „mamutí step“. Podíl 
dřevin tu ov*em není zdaleka zanedbatelný, tak%e 
m(%eme hovořit spí*e o „mamutí lesostepi“. Mi-
mořádně zajímavá je ov*em kombinace nalezených 
dřevin. Jedná se o směs druh(, které dnes mají bo-
reokontinentální roz*íření: borovice lesní a borovice 
limby, modřínu, stromových i plazivých bříz (Betula 
pendula, Betula nana), ol*e zelené (Alnus viridis) 
a jalovce. V hojné míře je přítomen té% smrk, který 
je v jiných pozdně glaciálních záznamech z území 
!eské republiky nanejvý* vzácnou příměsí. Nápadná 
je té% přítomnost pylových zrn lísky obecné, co% 
nazna&uje přítomnost blízkého glaciálního (mikro)
refugia této klimaticky náro&né dřeviny.

Období mlad*ího dryasu (DR,) je zachyceno opět 
v záznamu z Dra&í díry a té% v nedaleké (opět je-
zerní) lokalitě !in-!an-Tau. Ani v jednom případě 
se DR, ve vegeta&ním vývoji paradoxně v(bec ne-
projevuje jako klimaticky limitující perioda, ale 
naopak jako fáze pokra&ujícího zalesňování – ex-
panze borovice a pokra&ujícího ústupu otevřených 
tundrových a stepních formací. Kvalita příslu*ného 
záznamu a jeho absolutní i relativní datování při-
tom nepřipou*tějí přítomnost nějakého sedimenta&-
ního hiátu, který by zp(sobil chybu v interpretaci. 
Na  lokalitách mimo pískovcová skalní města se 
přitom DR, jeví jednozna&ně jako perioda s právě 
opa&nými rysy vegeta&ního vývoje – jako fáze říd-
nutí lesa a do&asné expanze stepních a tundrových 
spole&enstev. Toto zji*tění znovu podporuje před-
stavu o hlubokých roklích pískovcových skalních 
měst jako mo%ném refugiu klimaticky (zejména 
na vlhkost) náro&ných druh( uvnitř chladných os-
cilací pleistocénu.

Obr. I.4.( Odb,r jezerních sedimentů z.období pozdního 
glaciálu na.lokalit, Dra+í díra v.Českém ráji. (Foto: Petr 
Pokorn/)
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I., Vodní členovci

Daniel Vondrák

Mezi zásadní zdroje informací o vývoji přírody 
v kvartéru patří i přírodní archivy bohaté na zbytky 
&lenovc(. Vedle terestrických skupin, zejména pak 
v některých zemích tradi&ně studovaných brouk(, 
o kterých samostatně pojednává kapitola I.+, obsa-
hují některé z přírodních archiv( také zástupce bo-
haté fauny &lenovc( vodních (Elias -/./). Termínem 
zbytek je zde, jako% i jinde v kapitolách věnovaných 
&lenovc(m, míněna dochovaná &ást těla nesoucí 
morfologické znaky, které jsou dostate&né pro ta-
kové taxonomické zařazení nálezu, je% je relevantní 
pro ur&itou paleoenvironmentální rekonstrukci. 
Někdy navíc dodáváme, %e jde o zbytky subfosilní, 
abychom zd(raznili, %e ve &tvrtohorních sedimen-
tech obvykle nejsou petri5kované a zachovávající 
si řadu vlastností, které mají krátce po uhynutí %i-
vo&icha, jeho% těla byly sou&ástí. Přírodními archivy 
bohatými na subfosilní zbytky vodních &lenovc( 
jsou předev*ím jezerní sedimenty, které lze navíc, 
díky jejich vzniku kontinuální sedimentací, zkou-
mat ve vysokém &asovém rozli*ení. Studium zbytk( 
vodních &lenovc( v  jezerních sedimentech zprvu 
nalezlo *iroké uplatnění zejména v Severní Ame-
rice, západní Evropě a Skandinávii, aktuálně je v*ak 
s úspěchem uplatňováno celosvětově (Smol a kol. 
-//.). Pro úplnost lze zmínit, %e rovně% ří&ní sedi-
menty mohou obsahovat zbytky vodních &lenovc(. 
V tomto případě v*ak bývají takové nálezy po&etné 
jen u sediment( některých pomalu tekoucích řek, 
které v mnoha ohledech, v&etně charakteru sedi-
mentace, &áste&ně jezerní prostředí připomínají 
(Greenwood a kol. -//+; Howard a kol. -//9).

V případě !R stály jezerní sedimenty dlouho stra-
nou pozornosti kvartérních paleoekolog(, kteří se 
zaměřovali spí*e na r(zné terestrické sedimenty, 
)uviální sedimenty, případně záznamy získané z ra-
*elini*ť a slatini*ť (Lo%ek .97,). Významnou roli 
v tom sehrál malý po&et na*ich přírodních jezer, 
a to zejména těch vět*ích, u kterých je *ance, %e 
v nich sedimentace probíhá ji% dlouhou dobu a se-
dimentární záznam je bez hiát(. Podobná situace 
v*ak donedávna panovala i na Slovensku, a&koliv 

se tam nalézá řada horských jezer, co% ukazuje, %e 
dřívěj*í výzkum jezerních sediment( komplikovala 
na území obou dne*ních stát( i technická náro&-
nost odběr( a odlehlost lokalit, které se mnohdy 
nacházely v blízkosti tehdy přísně stře%ené státní 
hranice. Tento stav se v*ak postupně změnil, při-
&em% v !esku tomu napomohly i zásadní nálezy 
sediment( po&etných zazemněných jezer, ke kte-
rým do*lo zejména v posledních dvou dekádách 
(např. Vondrák a kol. -/.5a, -/.9a, -/-.; Ho*ek 
a kol. -/.+, -/.9; obr. I.,.,; obr. I.4.7; obr. I.5.-D). 
Pokud se zaměříme pouze na jezera vzniklá v d(-
sledku tání horských ledovc( a degradace per-
mafrostu, jsou jen z území !ech známy desítky 
zaniklých svrchně kvartérních jezer, co% je po&et 
pro danou kategorii řádově vy**í, ne% jaký je po&et 
jezer zde dosud existujících. Sedimenty naprosté 
vět*iny z těchto bývalých přírodních nádr%í mohou 
vhodně poslou%it ke studiu poz(statk( vodní fauny 
a přispět k poznání minulosti.

Z pohledu výzkumu environmentálního kontextu 
dějin paleolitu lze nalezené zbytky vodních &lenovc( 
vyu%ít několika zp(soby, z nich% vět*ina předpo-
kládá, %e daní %ivo&ichové mají ur&itý bioindika&ní 
potenciál. Nejjednodu**ím uplatněním je prosté 
dolo%ení existence a polohy vodního prostředí v zá-
jmovém území, např. v blízkosti archeologické lo-
kality. Pokud jsou zbytky fauny blí%e taxonomicky 
determinovány a jsou-li známy sou&asné ekologické 
nároky nalezených taxon(, lze u daného vodního 
prostředí do zna&né míry ur&it té% jeho základní 
povahu, a to &asto i na základě kvalitativních fau-
nistických dat. V případě dostate&ně po&etných 
nález( zbytk( a dostate&né mocnosti sediment( 
reprezentující zajímavé období se nabízí studovat 
proměny konkrétního ekosystému v &ase. V praxi 
se obvykle jedná o ekosystém typu jezero–povodí, 
jeliko% děje v ur&itém jezeře jsou s ději v jeho po-
vodí velmi úzce propojeny (např. Tichá a kol. -/-,). 
Pro některé skupiny vodních &lenovc( navíc existují 
i modely umo%ňující kvantitativní rekonstrukce 
některých parametr( prostředí pomocí moderních 
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kalibra&ních soubor( dat o sou&asných ekologických 
nárocích konkrétních taxon( (Juggins -//9). Takto 
rekonstruovaná proxy pro parametry prostředí v mi-
nulosti nemusejí nutně charakterizovat jen studo-
vanou lokalitu, ale i podmínky v *ir*í oblasti, např. 
změny teploty vzduchu v &ase (Smol a kol. -//.). 
Ne ka%dý studovaný záznam, byť třeba na zbytky 
fauny bohatý, je v*ak pro kvantitativní rekonstrukce 
vhodný. Zále%í v%dy na tom, zda zájmová lokalita 
i zji*těné taxonomické slo%ení fauny v jednotlivých 
&asových úsecích mají v pou%itém moderním kali-
bra&ním souboru dat blízké analogie a zda rekon-
struovaný parametr byl v daném místě a &ase právě 
ten ur&ující (Heiri, Lotter -//,; Juggins -//9).

Odli*ným přístupem pro rekonstruování paleo-
prostředí prostřednictvím zbytk( vodních &lenovc( 
je jejich vyu%ití jako materiálu k chemickým analý-
zám. I takto mohou být získána kvantitativní proxy 
data pro ur&ité parametry paleoprostředí, av*ak 
v daných případech zalo%ená na principu dolo-
%ení změn dostupnosti některých prvk( &i izotop( 
v kdysi obývaném ekosystému, které se odrazily 
v jejich poměrném zastoupení v tělech studovaných 
%ivo&ich(. Díky tomu lze získat informace například 
o klimaticky podmíněných změnách izotopického 
slo%ení jezerní vody (Holmes -//.; Hardenbroek 
a kol. -/.-), změnách její salinity (Quante a kol. 
-/--), produkci metanu u jezerního dna &i eutro5-
zaci (Heiri a kol. -/.-).

I u proxy zalo%ených na chemických analýzách 
zbytk( v*ak bývá obvykle nutné soubě%ně pro-
vést taxonomickou analýzu, jeliko% taxonomická 
informace m(%e být pro interpretaci chemických 
výsledk( klí&ová. Z toho d(vodu se takto &asto 
studují jen zbytky konkrétního druhu. V praxi mo-
hou být u%ite&nými zbytky i velmi malé objekty 
o délce v řádu prvních desítek mikrometr(, pokud 
je lze identi5kovat pomocí morfologických znak( 
(obr.  I.5..). Vodní &lenovci po sobě samozřejmě 
zanechávají i je*tě men*í poz(statky, pro nalezení 
morfologických znak( a separaci ze vzorku v*ak 
nevhodné. Vedle drobných &i fragmentovaných pev-
ných struktur těla to mohou být i kousky měkkých 
tkání a nejr(zněj*í produkty metabolismu. Lze o&e-
kávat, %e na jejich detekci a vyu%ití bude v budoucnu 
cílit stále více molekulárně a zejména molekulárně-
geneticky orientovaných výzkum(, které jsou zatím 
uplatňovány spí*e u jiných skupin organism(, jako 

jsou cévnaté rostliny a obratlovci, u kterých máme 
k dispozici databáze s dostatkem srovnávacích dat 
(Capo a kol. -/-,).

I.).1 Skupiny vodních členovc, vyu.ívané 
v paleoenvironmentálních rekonstrukcích

Jak ji% bylo nastíněno v předchozích kapitolách, 
poznání pleistocenního vývoje %ivé přírody se 
ve střední Evropě tradi&ně opírá zejména o stu-
dium nejr(zněj*ích zbytk( rostlin a kostí obrat-
lovc(. V některých zemích, a !esko je toho dobrým 
příkladem, hrají podobně zásadní roli té% měkký*i, 
zejména pak ulitnatí pl%i (kapitola I.7). V*echny tyto 
skupiny organism( mají nejen velký bioindika&ní 
význam, ale také schopnost zanechávat v ur&itém 
typu přírodních archiv( spoje poz(statky po velmi 
dlouho dobu. Nejinak je tomu i u některých skupin 
&lenovc( kontinentálních vod.

Klí&ovým faktorem umo%ňujícím zachování 
zbytk( vodních &lenovc( je zpevnění vněj*í kos-
try jejich těla (exoskeletu) nějakou látkou, která 
je dostate&ně odolná proti chemické i biologické 
degradaci. Touto látkou je nej&astěji biopolymer 
chitin, který umo%ňuje dobré zachovávání zejména, 
av*ak nikoliv výhradně, v anoxickém prostředí, 
které je v jezerních sedimentech obvyklé (Holcová 
a kol. -/-/). Díky tomu lze v těchto sedimentech 
najít zbytky prakticky v*ech myslitelných taxon( 
&lenovc(, případně jejich odolných stadií (vají&ek, 
embryí apod.), které obývají samotné jezero, spodní 
&ásti jeho přítok( &i r(zná vlhká prostředí u jezer-
ních břeh( a jejich% vněj*í kostra je alespoň někde 
dostate&ně chitinem zpevněna (Frey .9+4; Vondrák, 
Jura&ka -/.7; Do&kalová a kol. -/-4).

Jedny z nejbě%něj*ích a zároveň nejmen*ích chi-
tinizovaných zbytk( nále%ejí korý*(m perloo&kám 
(řád Cladocera; obr. I.5..A a I.5..B). Jejich vysoká 
po&etnost (abundance r(zných &ástí krunýř( někdy 
odpovídají i desetitisíc(m jedinc( na . g sedimentu), 
mo%nost determinovat řadu taxon( a% na druhovou 
úroveň a rozdílnost ekologických nárok( je předur-
&ují i ke kvantitativním rekonstrukcím parametr( 
prostředí, která p(vodně obývaly (pH, změny vý*ky 
vodní hladiny, změny pokryvnosti vodní vegetace aj.) 
(Korhola, Rautio -//.). U%ite&ný přehled o zbytcích 
perloo&ek známých z  jezerních sediment( severo-

Paleolit_kor02.indd   60 11.06.2025   10:03:08



61I.5 VODNÍ ČLENOVCI

východních region( Evropy podávají SzeroczyDská 
a Sarmaja-Korjonen (-//7). Některé druhy perlo-
o&ek jsou fakultativně &i obligátně vázány na pro-
středí vodního sloupce a představují hlavní zástupce 
planktonních %ivo&ich(, tj. zooplanktonu, jejich% 
zbytky m(%eme v jezerních sedimentech studovat. 
Naopak u jiných ekologicky významných skupin zoo-
planktonu, jako jsou korý*i klanono%ci (podtřída 
Copepoda) &i vířníci (kmen Rotifera), se zbytky těl 
&i tzv. trvalá vají&ka zachovávají jen vzácně nebo 
jen u malé &ásti druh( (Frey .9+4; Turton, McAn-
drews -//+). V případě klanono%c( je na vině chi-
tinem nedostate&ně zpevněný exoskelet, u vířník( 
úplná absence chitinu v  exoskeletu (kutikule).

Vedle perloo&ek patří mezi %ivo&ichy zanechá-
vající bě%ně chitinizované zbytky r(zní zástupci 
rozto&( pancířník( (řád Oribatida) (Solhøy -//.) 
a hmyzu (Elias -/./; Buckland a kol. -/.4). Uva-
%ujeme-li jen vodní taxony (obě skupiny mají toti% 
převá%ně suchozemské zástupce), existuje v pří-
padě pancířník( řada druh( vázaných na r(zné typy 
vodních a semiterestrických prostředí, díky &emu% 
je lze vyu%ít při paleoenvironmentálních rekon-
strukcích. Významněj*í jsou v*ak v tomto ohledu 
vodní zástupci hmyzu, a to zejména díky své mi-
mořádně vysoké druhové diverzitě a zásadní ekolo-
gické roli ve stojatých i tekoucích vodách. Převa%ují 
mezi nimi bentické formy, tedy zástupci  obývající 

Obr. I.5.1 P)íklady zbytků vodních +lenovců využívan/ch v.paleoenvironmentálních rekonstrukcích: A.– kompletní krun/) 
perloo+ky Bosmina longispina; B – e*pium perloo+ky Daphnia longispina; C – chitinizovaná +ást krun/)e lasturnatky 
z.nad+eledi Cypridoidea se zbytky kon+etin uvnit); D – hlavová schránka pakomára Heterotrissocladius grimshawi-type; 
E – frontoclypeus chrostíka Molanna nigra; F – hlavová schránka potápníka (+ele: Dytiscidae). A–E – Prá-ilské jezero 
na.Šumav,. F – lokalita Zahájí v.Dolním Pooh)í. M,)ítko vždy 0,%(.mm. (Foto: Daniel Vondrák)

A B C

D E F
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r(zné  substráty dna, případně vodní vegetaci. ;ir*í 
uplatnění v kvantitativních rekonstrukcích paleo-
prostředí zatím nalezli jmenovitě brouci (řád Co-
leoptera; obr. I.5..F), chrostíci (řád Trichoptera; 
obr. I.5..E) a některé skupiny dvoukřídlých (řád 
Diptera), předev*ím pakomárovití (&eleď Chirono-
midae; obr. I.5..D; Elias -/./). Mnohé jiné skupiny 
vodního hmyzu lze s úspěchem vyu%ívat alespoň 
v kvalitativních rekonstrukcích (Courtney-Musta-
phi a kol. -/-4).

Pro získání bohatého materiálu chrostík( &i vod-
ních brouk( je i v případě vhodných přírodních 
archiv( třeba vyu%ívat relativně velké vzorky sedi-
mentu o hmotnosti stovek gram( a% několika kilo-
gram(. Z tohoto d(vodu, jako% i kv(li podobné veli-
kosti zbytk(, se obě skupiny studují &asto spole&ně 
(Elias -//.). Vedle rekonstrukcí základního chemi-
smu vody a zastoupení substrát( dna, v&etně vodní 
vegetace, lze jejich prostřednictvím rekonstruo vat 
například i některé hydrologické parametry, jako je 
rychlost proudění tok( a pr(to&nost jezer (Green-
wood a kol. -//+; Howard a kol. -//9; Buckland 
a kol. -/.9; Vondrák a kol. -/.9b). Pro ur&ování 
nález( je d(le%ité jejich srovnání s recentním ma-
teriálem. D(vodem je jednak ona vysoká druhová 
bohatost obou taxon(, jednak absence dosta&ující 
determina&ní literatury zaměřené na jejich zbytky 
(Elias -/./). Zejména u brouk( toti% nacházíme 
*ir*í spektrum vyu%itelných typ( zbytk(, které po-
cházejí z r(zných &ástí těl larev i dospělc(. Analýza 
zbytk( chrostík( je zaměřena převá%ně na hlavové 
sklerity ve vodě %ijících larev, zejména pak na &elní 
*títek zvaný frontoclypeus (obr. I.5..E) (Williams 
.988).

Výsadní postavení mezi zbytky vodních &lenovc( 
mají ty, které nále%í larvám dvoukřídlého hmyzu 
z &eledi pakomárovití (v praxi se lze setkat i s ne-
o5ciálním jménem pakomáři). D(vodem je nejen 
skute&nost, %e tyto larvy obvykle zanechávají ze 
v*ech hmyzích skupin zbytky nejpo&etněj*í (kon-
krétně jde o  jejich hlavové schránky; obr. I.5..D), 
ale také úzká vazba výskytu zástupc( této po&etné 
&eledi na teplotu (Walker -//.). Díky tomu jsou 
pakomárovití hojně vyu%íváni za ú&elem rekon-
struování pr(měrné teploty vzduchu nejteplej*ího 
měsíce roku (Tchir), kterým je v případě severní polo-
koule obvykle &ervenec (Eggermont, Heiri -/.-). Pro 
rekonstrukce Tchir v minulosti se ve střední  Evropě 

v sou&asnosti nabízí aplikovat modely vyu%ívající 
moderní kalibra&ní soubory dat o distribuci pa-
komárovitých v  jezerech ve ;výcarsku, Polsku &i 
Skandinávii, případně jejich modi5kace a kombi-
nace (Heiri a kol. -/..; Luoto a kol. -/.9; Kotrys 
a kol. -/-/). Eádný z těchto kalibra&ních soubor( 
dat v*ak nelze prohlásit za ten, jen% je pro území 
!eska univerzálně nejvhodněj*í, a vytvoření tu-
zemského brání nedostatek přírodních jezer. Volba 
některého ze zmíněných kalibra&ních soubor( dat 
by proto měla vycházet z charakteru studované 
lokality a z nalezené fauny pakomárovitých, je% by 
v optimálním kalibra&ním souboru dat měly mít 
své analogie. Vedle Tchir lze díky analýze hlavových 
schránek pakomárovitých podobně rekonstruovat 
i některé dal*í parametry prostředí, jakými jsou na-
příklad salinita, ú%ivnost prostředí (tj. koncentrace 
celkového fosforu ve vodě) &i dostupnost rozpu*tě-
ného kyslíku u jezerního dna (Walker a kol. .995; 
Hofmann, Winn -///; Brooks a kol. -//.; Quinlan, 
Smol -//.). Podobně jako v případě chrostík( lze 
zbytky pakomárovitých někdy najít i v ří&ních se-
dimentech a vyu%ít je při studiu charakteru kon-
krétního úseku toku v minulosti (Howard a kol. 
-/./). Základní přehled metod a morfotyp( pako-
márovitých známých z palearktické oblasti před-
stavuje monogra5e Brookse a kol. (-//7), kterou 
lze v případě determina&ních klí&( konfrontovat 
s regionálními atlasy pro území Polska (Larocque-
-Tobler -/.4) a Tater (Chamutiová a kol. -/-/). 
Hlavové schránky (kapsuly) larev pakomárovitých 
&asto nejsou ur&itelné do druhové úrovně, pro&e% 
nálezy bývají obvykle uváděny jako morfotypy, a to 
pro jednotnost i v těch případech, kdy je přiřazení 
k ur&itému druhu mo%né.

Analýzu pakomárovitých lze dále vhodně doplnit 
analýzou zbytk( jiných skupin dvoukřídlého hmyzu. 
Vhodnými objekty jsou například zbytky larev kore-
trovitých (&eleď Chaoboridae), které mohou přinést 
informace o míře rybí predace a dostupnosti roz-
pu*těného kyslíku u dna jezer (Luoto, Nevalainen 
-//9; Ursenbacher a kol. -/-/). Vedle nich lze ně-
kdy vhodně vyu%ít zbytk( muchni&kovitých (&eleď 
Simuliidae) a kalu%natkovitých (&eleď <aumalei-
dae), pomocí kterých m(%eme poukázat na cha-
rakter rychleji tekoucích vod, případně na změny 
vlivu přítok( jezer (Walker -//.; Simmatis a kol. 
-/-/). Ve výjime&ných případech lze jako doplňující 
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za&lenit i analýzu zbytk( pakomárcovitých (&eleď 
Ceratopogonidae) a komárovitých (&eleď Culicidae) 
(Walker -//.). Vyu%itelnými zbytky jsou ve vý*e 
uvedených případech nej&astěji hlavové schránky 
ve vodě %ijících larev &i jejich kusadla (mandibuly).

Vedle chitinu m(%e být exoskelet vodních &le-
novc( zpevněn také uhli&itanem vápenatým, resp.
kalcitem. Tento případ se týká korý*( lasturnatek 
(třída Ostracoda), jejich% chitinizovaný karapax 
(obr. I.5..C) bývá navíc chráněn dvěma kalci5ko-
vanými valvami (GriFths, Holmes -///). A&koliv 
se lasturnatky vyskytují i v mírně kyselých vodách, 
je podmínkou plného zachování jejich valv ulo%ení 
v zásaditých sedimentech. Na rozdíl od jiných paleo-
ekologicky významných skupin vodních &lenovc(, 
které jsou uvedeny v této kapitole, se lasturnatky 
bě%ně vyskytují také v mořském prostředí, kde se lze 
setkat s bentickými a planktonními druhy. V konti-
nentálních vodách tito drobní %ivo&ichové obývají 
substráty dna i prostředí volné vody, av*ak praví 
planktonní zástupci u nich chybějí. Základní přehled 
o druzích vyskytujících se v západní a střední Ev-
ropě a o ur&ování jejich valv podává Meisch (-///). 
Jednotlivé druhy lasturnatek jsou ekologicky vázány 
zejména na r(zné typy substrátem ur&ených habi-
tat( a na r(zný chemismus vodního prostředí. Při 
studiu jezerních sediment( jsou lasturnatky z hle-
diska kvantitativních rekonstrukcí paleoprostředí 
vyu%ívány jako proxy pro salinitu &i iontové slo%ení 
vody, a to buď prostřednictvím ekologických pre-
ferencí nalezených druh( (Mezquita a kol. -//5; 
Pint a kol. -/.+), nebo prostřednictvím chemických 
analýz stopových prvk( v kalcitu valv dominantních 
druh( (Quante a kol. -/--). Srovnáním poměru 
stabilních izotop( kyslíku zji*těného ve valvách 
dominantního druhu oproti standardu (δ.8O) je dále 
mo%no získat i d(le%itý paleoklimatický proxy zá-
znam. Poměry prvk( i  izotop( ve valvách, které 
jsou v pr(běhu %ivota lasturnatek obměňovány, 
toti% v%dy odrá%ejí slo%ení konkrétním jedincem 
obývané vody (Holmes -//.). V ur&itých případech 
lze rekonstruovat klima, resp. jeho teplotní slo%ku, 
i za vyu%ití druhového slo%ení lasturnatek. Vyu%í-
vají se k tomu kalibra&ní soubory dat o moderní 
distribuci speci5ckých kombinací druh( (faun), 
ze kterých lze kalkulovat pr(měrnou teplotu vody 
(Viehberg -//+), nebo je identi5kován spole&ný 
překryv rozsah( teplotních podmínek, při kterých 

se v sou&asnosti vyskytují jednotlivé druhy (mu-
tual climatic range; princip této metody je ukázán 
na obr. I.+.,), ze kterého lze odvodit pr(měrnou 
teplotu vzduchu nejteplej*ího a nejchladněj*ího 
měsíce (tj. &ervence a ledna), případně pr(měrnou 
ro&ní teplotu vzduchu (Horne a kol. -/.-; Quante 
a kol. -/--; Krahn a kol. -/-4).

Zbytky v*ech vý*e zmíněných skupin vodních 
&lenovc( se v jezerních sedimentech za příhodných 
podmínek zachovávají po dobu bohatě přesahující 
&asovou *kálu &tvrtohor. Kvantitativní rekonstrukce 
podmínek %ivotního prostředí zalo%ené na zbyt-
cích, je% jsou zpevněny chitinem, jsou teoreticky 
mo%né i u přírodních archiv( starých několik desí-
tek  milion( let (např. Dumont a kol. -/-/). V pří-
padě uhli&itanem vápenatým zpevněných schránek 
lasturnatek pak toto &asové rozpětí sahá teoreticky 
a% do ordoviku (Cronin -//9). Na druhou stranu 
se v*ak potýkáme se skute&ností, %e vět*ina exis-
tujících &tvrtohorních archiv( jezerních sediment( 
svým stářím nedosahuje ani období posledního gla-
ciálního maxima. Star*í jezerní archivy se ve střední 
Evropě obvykle nedochovaly, a to zejména kv(li 
erozi zp(sobené r(znými fázemi zalednění a erozi 
zapří&iněné proměňujícími se vodními toky. Přesto 
v*ak existují výjimky, které zaznamenávají infor-
mace o star*ích fázích pleistocénu, resp. paleolitu, 
které je třeba vyhledávat a zaměřovat na ně na*i 
pozornost.

I.).2 Pleistocenní záznamy faun vodních 
členovc, 

Přítomnost zbytk( vodních &lenovc( ve &tvrtohor-
ních jezerních sedimentech byla na na*em území 
známa ji% od konce .9. století (např. Fri&, Vávra 
.898), av*ak vět*í pozornosti se jí dostalo a% v *e-
desátých a sedmdesátých letech minulého století, 
kdy Adolf Absolon (*.9,7) z tehdej*ího Geologic-
kého ústavu !SAV studoval sukcesi lasturnatek 
na několika polabských lokalitách obsahujících je-
zerní křídu a popsal zde faunistickou změnu na po-
&átku holocénu, v rámci které zde pozdně glaciální 
„can didová fauna“ s v(d&ím druhem Candona can-
dida byla během preboreálu nahrazena „cordáto-
vou faunou“ s v(d&ím druhem Metacypris cordata 
(Absolon .97,). Tento přechod odrá%í předev*ím 
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postupný a &áste&ně klimaticky podmíněný zánik 
pozdně glaciálních polabských jezer, tedy transfor-
maci těchto ekosystém( do podoby mělkých mo-
křad(. Absolon (.974) dále navrhl vyu%ití analýzy 
druhového slo%ení lasturnatek jako nástroje pro od-
li*ení sladkovodních vápenc( řady pěnovec – alm – 
jezerní křída, které mají stejné chemické slo%ení, 
av*ak r(znou genezi.

Za základní kámen pozděj*ího moderního studia 
zbytk( vodních &lenovc( v na*ich &tvrtohorních 
jezerních sedimentech lze v*ak pova%ovat spí*e 
výzkum realizovaný na *umavských jezerech, který 
zapo&al v roce .979. Tehdej*í objev negativních 
d(sledk( antropogenní acidi5kace *umavských 
jezer se stal ihned spou*tě&em zájmu o poznání 
přirozeného stavu těchto lokalit, který nebyl do-
state&ně znám. Právě výzkum zbytk( vodních &le-
novc( uchovaných v sedimentech *umavských je-
zer, p(vodně plánovaný jako doplněk k výzkumu 
recentní fauny, se stal klí&em k tomuto poznání 
(Fott J., osobní sdělení). Hlavní pozornost byla sou-
středěna na perloo&ky, jeliko% mnohé z nich jsou 
acidosenzitivními druhy a jejich dramatické potla-
&ení bylo v případě !erného a !ertova jezera dobře 
dolo%eno díky srovnání s historickými studiemi 
Antonína Fri&e (.8,-–.9.,) a  jeho spolupracov-
ník(. Dal*ími &eskými pr(kopníky v oboru studia 
zbytk( vodních &lenovc( ve &tvrtohorních jezerních 
sedimentech se tak stali Jan Fott (*.9,9) a Miro-
slava Pra%áková (*.94-) z Přírodovědecké fakulty 
UK, kteří ve spolupráci s dal*ími kolegy za&ali stu-
dovat nejmlad*í sedimenty *umavských jezer. Své 
prvotní výsledky později shrnuli v práci Pra%áková 
a Fott (.994). V té%e době probíhal obdobný výzkum 
i na německé straně ;umavy, kde se jedním z jeho 
výsledk( stal tzv. perloo&kový pH-metr, tedy mo-
del pro kvantitativní rekonstrukci pH jezerní vody 
v minulosti (např. Krause-Dellin, Steinberg .984; 
.98+). Na po&átku devadesátých let byla u nás Ja-
nem Lellákem (.9-+–.99,) z Přírodovědecké fakulty 
UK poprvé aplikována i analýza hlavových schránek 
larev pakomárovitých, a to opět na nejmlad*ích 
*umavských jezerních sedimentech. Jeho práce, in-
spirovaná výzkumem na bavorské straně ;umavy 
(Emeis-Schwarz, Kohmann .984; Steinberg a kol. 
.984), z(stala sice nedokon&ena (Schmidt a kol. 
.99,), ale stala se inspirací pro Lellákovy násle-
dovníky, kteří pokra&ovali ve studiu holocenních 

sediment( *umavských jezer (např. Bitu*ík, Kubov-
&ík -///; Tátosová a kol. -//+; Tichá a kol. -/-,). 
Později byly pro ú&ely paleoenvironmentálních re-
konstrukcí uplatněny na holocenních jezerních se-
dimentech i analýzy zbytk( lasturnatek (Symonová 
-//-) a chrostík( (Vondrák a kol. -/.9b), jiné sku-
piny vodních &lenovc(, například brouci, v*ak zatím 
ve vět*í míře vyu%ity nebyly.

Pokud se zaměříme na pleistocenní záznamy faun 
vodních &lenovc(, je třeba přiznat, %e těch publiko-
vaných z území !R je zatím velmi málo. Navíc vět-
*ina z nich představuje výsledky analýzy hlavových 
schránek pakomárovitých a svým stářím nedosahuje 
ani posledního pleniglaciálu. Výjimkou co do vý-
razně vy**ího stáří je záznam získaný ze středopleis-
tocenních vápnitých nivních sediment( na lokalitě 
Pátek – de5lé v Poohří, ve kterém nálezy bohaté 
malakofauny a lasturnatek spole&ně dokládají po-
dobu nivy v některém z tehdej*ích intergla ciál( 
(Kovanda a kol. -//5). Na tuto zatím ojedinělou 
studii v*ak lze nepochybně navázat. Problematice 
výskytu pleniglaciálních a star*ích jezerních a jem-
ných ří&ních sediment( toti% bylo v !R dosud vě-
nováno relativně málo pozornosti. Prozatím víme 
alespoň to, %e takové sedimenty existují a mohou 
pravděpodobně poskytnout i potřebné faunistické 
doklady například o době MIS , (lokalita Labský 
d(l v Krkono*ích; Engel a kol. -/./) &i o někte-
rých úsecích středního pleistocénu (jezera vzniklá 
v návaznosti na tzv. hal*trovské a sálské zalednění 
v *ir*í oblasti Ostravska a oderské &ásti Moravské 
brány; Macoun a kol. .9+5).

Ostatní pleistocenní záznamy faun vodních &le-
novc( z !R pokrývají závěr MIS - a po&átek MIS ., 
co% v archeologickém &lenění odpovídá magdaléni-
enu a epimagdalénienu (Reade a kol. -/-.). V de-
tailní stratigra5i záznam( v grónském ledu se jedná 
o období asi .7 4,/ a% .. +5/ calBP, které je &leněno 
na grónský stadiál -..a (GS--..a), grónský intersta-
diál . (GI-.) a jeho díl&í fáze (teplej*í a del*í GI-.e, 
GI-.c,, GI-.c. a GI-.a střídané chladněj*ími a krat-
*ími GI-.d, GI-.c- a GI-.b) a závěre&ný grónský 
stadiál . (GS-.) (Rasmussen a kol. -/.4; obr. I.,.,). 
Ve středoevropském kontextu tomuto &lenění od-
povídají pravděpodobné analogické výkyvy klimatu 
pojímané p(vodně jako paleobotanické biostrati-
gra5cké zóny: starý dryas (resp. závěr plenigla ciálu), 
interstadiál bølling-allerød se třemi chladnými 

Paleolit_kor02.indd   64 11.06.2025   10:03:09



6(I.5 VODNÍ ČLENOVCI

 výkyvy (oscilací aegelsee, star*ím dryasem a osci-
lací gerzensee; pou%ití termínu star*í dryas, někdy 
té% střední dryas, je v*ak v literatuře nekonzistentní 
a lze se s ním setkat i jako se synonymem k termínu 
oscilace aegelsee) a mlad*í dryas. Právě pro tento 
úplný závěr pleistocénu máme v !esku tolik přírod-
ních archiv( s jezerními sedimenty (např. Vondrák 
a kol. -/.5a, -/.9a; Ho*ek a kol. -/.+, -/.9a), %e 
studium faun vodních &lenovc( m(%e být jedním 
z hlavních nástroj( detailního poznání tehdej*ích 
environmentálních změn.

Konec pleniglaciálu je dosud spolehlivě za-
chycen jen na  lokalitě Dra&í díra v !eském ráji 
(,,5 m n. m.), a to zejména prostřednictvím zbytk( 
pakomárovitých (Pokorný, ;ída -/-/; Vondrák D., 
nepubl. data; obr. I.4.7). Zdá se, %e na úplném závěru 
MIS - existovala u% i některá jezera v Třeboňské 
pánvi a na ;umavě, jejich datování v*ak v tomto 
ohledu není dosud uspokojivě vyře*eno (Kletet-
schka a kol. -/.9; Vondrák a kol. -/.9a; Kubov&ík 
a kol. -/-.). Star*í ze dvou jezerních fází v záznamu 
z Dra&í díry (ta mlad*í odpovídá GI-.a a GS-.) byla 
datována přibli%ně do období .7 /// a% .+ /// calBP 
(Pokorný, ;ída -/-/) a  je charakterizována kom-
binací taxon( známých dnes ze zarostlých, málo 
ú%ivných jezer montánního vegeta&ního stupně se 
silně chladnomilnými taxony, které lze pokládat 
za u nás pravděpodobně vymřelé je*tě před po-
&átkem holocénu (Vondrák D., nepubl. data). Ten 
druhý z případ( představují nálezy pakomár( rodu 
Derotanypus (pravděpodobně D. sibiricus), kteří jsou 
v sou&asné střední Evropě velmi vzácně nacházeni 
v drobných horských jezerech Karpat a bě%něji se 
vyskytují třeba v některých regionech Sibiře (např. 
Nazarova a kol. -/..; Bitu*ík, Hamerlík -/.4), 
a morfotypu Hydrobaenus conformis-type, jen% je 
v Evropě uváděn zejména z arktických jezer (např. 
Stur, Ekrem -/-/). Tuto faunu dále doplňují dal*í 
taxony chladných, oligotrofních vod, které se u nás, 
tedy dle úrovně dosavadního poznání, v holocénu 
objevují u% jen vzácně v sedimentech *umavských 
jezer (např. Sergentia coracina-type, Tanytarsus lu-
gens-type), případně taxony dokládané zejména 
z chladných jezer s povodím bohatým na uhli&itan 
vápenatý (např. Psectrocladius calcaratus-type, Ne-
ozavrelia). ;lo tedy o faunu neanalogickou k těm, 
které dnes středoevropská jezera obývají, je% navíc 
dokumentuje, %e povrchové vody v pískovcové kra-

jině !eského ráje tehdy je*tě nebyly přirozeně ky-
selé. Na druhou stranu nebyly v sedimentech Dra&í 
díry dolo%eny %ádné globálně vymřelé taxony pako-
márovitých, takové v*ak z doby posledního glaciálu 
neznáme ani z  jiných evropských lokalit (Vond-
rák D., nepubl. data).

Po&átek interstadiálu bølling-allerød (asi 
.4 7// calBP) byl dobou, kdy u nás díky klimaticky 
podmíněnému ústupu horského zalednění na nej-
vy**ích pohrani&ních horách a selektivnímu tání 
permafrostu v ni%*ích polohách vznikla řada jezer 
(Ho*ek a kol. -/.9; Vondrák a kol. -/.9a; kapitola 
I.,.4). Fauny pakomárovitých, které se zatím po-
dařilo rekonstruovat, ukazují na zna&ný gradient 
ú%ivnosti těchto nově vytvořených stojatých vod 
a nabourávají představu, %e se v pozdně glaciální 
krajině nacházely jen druhově chudé ekosystémy 
jezer oligotrofních (tj. neú%ivných). Ilustrovat to 
lze na vý*kovém gradientu v západní &ásti !eska. 
Rozlehlé Komořanské jezero v  Mostecké pánvi 
(asi -,/ m n. m.; obr. I.5.-A) dominované morfo-
typy rodu Chironomus u% tehdy připomínalo eko-
systémy extenzivně obhospodařovaných rybník( 
(Tichá a kol. -/.9; Vondrák, Tichá -/--), jezera 
v Třeboňské pánvi (asi 4./–4-/ m n. m.) s druhově 
pestrou faunou dominovanou druhem Corynocera 
ambigua a zástupci rod( Chironomus, Dicrotendipes, 
Microtendipes a Polypedilum měla spí*e mesotrofní 
charakter (Ho*ek a kol. -/.4; Kubov&ík a kol. -/-.; 
Vondrák D., nepubl. data) a %ivinami chudá byla pře-
dev*ím horská jezera na ;umavě (ta doposud studo-
vaná se nacházela mezi .//8 a ...5 m n. m.; např. 
Kletetschka a kol. -/.8; Do&kalová a kol. -/-4). 
Právě v *umavských jezerech bychom v dané době 
na*li dal*í pozoruhodné morfotypy jako Pseudo-
diamesa nivosa-type, Heterotrissocladius maeae-
ri-type a Corynocera oliveri-type, jejich% výskyt je 
v Evropě v sou&asnosti vázán hlavně na oligotrofní 
jezera ve Skandinávii &i v alpinském stupni velehor 
a které z holocenních sediment( a dne*ní fauny 
!eska u% neznáme. Corynocera oliveri-type je jako 
minoritně zastoupený taxon znám i z jezer v Tře-
boňské pánvi, kde doplňoval pakomárovité s vý*e 
uvedeným, hojně zastoupeným taxonem C. ambi-
gua-type. Ani C. ambigua-type, nyněj*ího obyva-
tele mělkých jezer ve Skandinávii, v na*í sou&asné 
fauně nepotkáme, jeliko% zde tento pakomár prav-
děpodobně vymřel na po&átku spodního holocénu 
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(Brodersen,  Linde gaard .999; Kubov&ík a kol. -/-.). 
Vý&et významných chladnomilných prvk( je je*tě 
třeba doplnit o ty, které jsou pro bølling-allerød 
a následný mlad*í dryas typické, ale po nástupu 
holocénu je*tě nějaký &as pře%ívaly, případně vzácně 
je*tě stále pře%ívají, alespoň v prostředí chladných 
*umavských jezer. Ve v*ech třech jezerních oblas-
tech to byl Tanytarsus lugens-type, který byl v pří-
padě *umavských lokalit doprovázen morfotypy 
Heterotrissocladius grimshawi-type, Micropsectra 
insignilobus/contracta-type, M. radialis-type a Pa-
racladius (Soldán a kol. -/.-; Kletetschka a kol. 
-/.8; Vondrák D., nepubl. data).

V kontrastu s pakomárovitými dosud neznáme 
%ádné taxony perloo&ek, které by byly dolo%eny z na-
*ich pozdně glaciálních jezerních sediment( a záro-

veň by se nyní na území !eska ji% nevyskytovaly. Je 
to zjevně dané jejich méně silnou vazbou na teplotu, 
malým po&tem dosud prostudovaných přírodních ar-
chiv( a také faktem, %e některé vysokohorské &i ark-
tické perloo&ky, je% mohly s koncem glaciálu vymi-
zet, jsou sou&ástí komplex( kryptických druh(. Díky 
tomu takové druhy v subfosilním záznamu splývají 
s druhy morfologicky velmi podobnými, ale s jinými 
ekologickými preferencemi. Jako jediná výjimka byl 
uváděn reliktní druh  Bosmina logispina (ve star*í 
literatuře té% B. bohemica; obr. I.5..A), který se v po-
zdním glaciálu vyskytoval v *umavských jezerech 
a pře%íval v některých z nich a% do nástupu antro-
pogenní acidi5kace v -/. století (např. Fri&, Vávra 
.898; Pra%áková a kol. -//+; Kletetschka a kol. -/.8; 
Tichá a kol. -/-,). Tento taxon je v sou&asnosti 

Obr. I.5.2 Sou+asná podoba v/znamn/ch lokalit s.jezerními sedimenty, u.kter/ch byly rekonstruovány zm,ny faun vodních 
+lenovců pro období pozdního glaciálu. A.– b/valé Komo)anské jezero v.Mostecké pánvi; B – zazemn,né jezero (nyní 
rybník) Švarcenberk v.CHKO T)eboňsko; C – Ple-né jezero v.NP Šumava; D – zazemn,né jezero Stará jímka v.NP Šumava. 
(Foto: Daniel Vondrák)
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 pova%ován za starobylou formu v rámci postgla-
ciální speciací ovlivněného druhu B. (Eubosmina) 
coregoni (BGHdzki, Szero czyDska -/.5), a navíc byl 
na na*em území nedávno opětovně nalezen (Při-
kryl I., osobní sdělení). Tatá% perloo&ka v pozdním 
glaciálu obývala rovně% jezera v Třeboňské pánvi 
(Vondrák D., nepubl. data).

Z  hlediska budoucích kvantitativních rekon-
strukcí klimatických změn v závěru posledního 
glaciálu lze o&ekávat, %e na na*em území sehrají 
zásadní roli zejména ty zalo%ené na analýze zbytk( 
jezerních zástupc( pakomárovitých. Dosud se v*ak 
potýkáme s tím, %e není snadné nalézt záznam, 
který by byl pro takovou regionálně vypovídající 
rekonstrukci optimální. Prioritním cílem, kterého 
lze takto dosáhnout, je vý*e uvedená rekonstrukce 
Tchir, její% úspě*né provedení má několik základních 
předpoklad(. První je ten, %e studované jezero &i 
zaniklé jezero nebylo v době vzniku sedimentár-
ního záznamu příli* hluboké, tj. mělo maximální 
hloubku do asi ,/ m, aby jeho profundální zóna 
(&ást dna, na kterou dopadá méně ne% . % slune&-
ního světla oproti hladině) nemohla trvale hostit 
chladnomilné druhy pakomárovitých i v relativně 
teplých obdobích. V !esku je toto pravděpodobně 
případ !erného a !ertova jezera na ;umavě. Druhou 
podmínkou je malý vliv přítok( na teplotu jezerní 
vody, kdy výsledky rekonstrukcí mohou být zkres-
leny u jezer s krátkou dobou zdr%ení vody a jezer 
sycených tavnou vodou z ledovc( &i vodou podpo-
vrchovou. Třetí podmínkou je absence vlivu roz-
sáhlé anoxické vrstvy, která by taxonomické slo%ení 
fauny pakomárovitých ovlivňovala více ne% teplota. 
A poslední, tedy &tvrtou, podmínkou je dostate&ná 
analogi&nost rekonstruované fauny s tou, se kterou 
pracuje příslu*ný moderní kalibra&ní soubor dat. Je-
diná publikovaná rekonstrukce Tchir z na*eho území 
(stav na konci r. -/-,) byla vytvořena na základě 
analýzy faun pakomárovitých ze zaniklého jezera 
;varcenberk (Kubov&ík a kol. -/-.; obr. I.5.-B). 
Její hlavní slabinou je malý po&et blízkých analogií 
u díl&ích faun pakomárovitých v(&i těm v pou%i-
tém moderním kalibra&ním souboru dat, co% bylo 
do zna&né míry zp(sobeno zejména bohatě zastou-
peným pakomárem C. ambigua-type. Tento morfo-
typ zastupuje stejnojmenný druh, který se v Evropě 
vyskytuje poměrně vzácně a jeho% skute&né teplotní 
preference (zjevný výskyt v *irokém rozmezí teplot) 

jsou v pou%ívaných moderních kalibra&ních soubo-
rech dat *patně postihnuty. Právě tento taxon tak 
velmi &asto silně komplikuje rekonstruování  pozdně 
glaciálních teplot na mnoha středoevropských lo-
kalitách (Brodersen, Lindegaard .999). Dal*ími 
slabinami získané Tchir z  jezera ;varcenberk jsou 
silné ovlivnění fauny pakomárovitých nedostatkem 
kyslíku u dna (hlub*í partie jezera někdy obývalo 
jen několik málo na hypoxie adaptovaných druh() 
a nepříli* robustní datování záznamu. I tak v*ak 
tato rekonstrukce přiná*í některé zásadní poznatky. 
Například ukazuje, %e pravděpodobný přechod z ple-
niglaciálu do pozdního glaciálu, resp. interstadiálu 
bølling-allerød, byl v daném regionu jasně spojen 
s nár(stem letních teplot, při&em% celé následující 
období pozdního glaciálu bylo klimaticky velmi ne-
stabilní, a to v&etně mlad*ího dryasu. Mo%né dopady 
krátkých klimatických ochlazení v pozdním glaciálu, 
je% jsou známa ze severozápadní Evropy &i Grónska, 
je v*ak z vý*e uvedených limit( záznamu obtí%né 
hodnotit. U jednoho z dolo%ených období masového 
výskytu C. ambigua-type nelze vylou&it návaznost 
na oscilaci gerzensee. Rozdíl mezi Tchir na úplném 
závěru pleniglaciálu a na po&átku holocénu byl 
rekonstruován asi na +,5 °C. Přechod z mlad*ího 
dryasu do holocénu je v práci Kubov&íka a kol. 
(-/-.) rychleji re)ektován pakomárovitými a a% 
se zpo%děním následuje změna pylového  spektra, 
co% dobře ilustruje výhodu této rychle reagující, 
teplotně senzitivní skupiny hmyzu při rekonstruo-
vání krátkých klimatických výkyv( v minulosti.

Daleko silněj*í signál ochlazení v mlad*ím dryasu 
ne% na lokalitě ;varcenberk máme v !esku dolo%en 
ze *umavských jezer. Je zde patrný jak jeho drama-
tický za&átek, tak i jeho náhlý konec. Na lokalitách 
Ple*né jezero (./87 m n. m.; obr. I.5.-C) a Stará 
jímka (...5 m n. m.; obr. I.5.-D) se tento stadiál 
projevil přestavbou druhového spektra perloo&ek 
(Pra%áková a kol. -//+; Kletetschka a kol. -/.8) 
a ve vícero *umavských jezerech dominancí silně 
chladnomilných pakomárovitých, zejména Micro-
psectra radialis-type, co% je v daném případě kon-
krétní druh známý dnes z vysokohorských a ark-
tických jezer (Kletetschka a kol. -/.8; Vondrák D., 
nepubl. data). Prvotní výsledky rekonstrukce Tchir 
provedené na  nálezech z  Ple*ného jezera uka-
zují pro pozdní glaciál (GI-. a GS-.) variace tep-
loty nepřesahující -,5 °C (Vondrák a kol. -/.5b) 

Paleolit_kor02.indd   67 11.06.2025   10:03:10



6! I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

a absolutní hodnoty nepřesahující 8,+ °C, při&em% 
sou&asná pr(měrná &ervencová teplota vzduchu 
(období -//.–-/.+) je zde asi .5,4 °C. Nár(st Tchir 
na hranici mlad*í dryas – holocén zde proto byl dra-
matický a tehdej*í proměna faun vodních &lenovc( 
byla z hlediska druhového slo%ení i ekologických 
preferencí dominantních taxon( největ*í přestavbou 
v historii jezera (Pra%áková a kol. -//+; Vondrák D., 
nepubl. data).

Zajímavým fenoménem, který během intersta-
diálu bølling-allerød překvapivě ovlivnil vodní &le-
novce *umavských jezer, byla erupce Laacher See 
v německém Východním Eifelu, ke které dle po-
sledních poznatk( do*lo ., //+ ± 9 calBP (Reinig 
a kol. -/-.). Parametry této katastrofy byly úcty-
hodné (kapitola I.,.4, =>?EAEB na str. 44) a odra-
zily se v odpovídající devastaci region( přilehlých 
kráteru a dolnímu toku Rýna (více viz Schmincke 
a kol. .999). Otázka míry vlivu erupce na tehdej*í 
klima je dosud předmětem debaty a hypotézy os-
cilují mezi relativně krátkodobým vlivem s dopady 
zejména v středozápadní Evropě a dlouhodobými 
globálními d(sledky (např. Abbott a kol. -/-.). 
Erupci Laacher See odpovídající sope&né sklo bylo 
u nás nejprve nalezeno v sedimentech zaniklého 
jezera Stará jímka (Kletetschka a kol. -/.8; Pro-
cházka a kol. -/.9) a později i dal*ích *umavských 
jezer (např. Kletetschka a kol. -/.9). Reakce faun 
vodních &lenovc( v daných horizontech odpovídají 
přechodnému zvý*ení ú%ivnosti jezerního prostředí, 
přesto%e jsou *umavské lokality od kráteru Laacher 
See vzdu*nou &arou vzdáleny téměř 5// km (Kle-
tetschka a kol. -/.8). Tyto výsledky tedy logicky 
nazna&ují mo%ný vliv katastro5cké erupce na epi-
magdalénské lovce a sběra&e %ijící tehdy na na*em 
území, a to nejen skrze krátkodobé ochlazení kli-
matu. Ve střední vzdálenosti od kráteru (řádově 5/ 
a% 5// km) jsou toti% předpokládány velmi nega-
tivní dopady spadu sope&ného popela (tefry), jme-
novitě prachové bouře, dezerti5kace, rychlé opo-
třebování zub( obratlovc( kv(li v*udypřítomným 
&ásticím sope&ného skla a kontaminace %ivotního 
prostředí )uorem (Riede, Kierdorf -/-/). Archeo-
logické doklady z nejvíce posti%ených region( po-
ukazují na opu*tění rozsáhlých oblastí v Německu 
a Belgii, je% byly přírodní katastrofou nejvíce po-
sti%eny, a přesun &ásti p(vodních obyvatel jinam, 
například do oblasti dne*ního Dánska (Riede -/.+). 

V případě území !eska si lze představit podobnou 
situaci jako v Dánsku, tedy spí*e men*í po*kození 
%ivotního prostředí a mo%nou imigraci populací ze 
západu. Tato hypotéza ale samozřejmě vy%aduje 
dal*í výzkum.

I.).3 Paleoenvironmentální rekonstrukce 
vyu.ívající subfosilní zbytky vodních 
členovc, ve st(edoevropském kontextu

Pro směřování budoucího výzkumu pleistocénu, 
resp. paleolitu, za vyu%ití subfosilních zbytk( vod-
ních &lenovc(, je velmi u%ite&né znát *ir*í kontext, 
zejména pak některé inspirativní výsledky studií 
z okolních zemí. Zmiňme zde proto alespoň v krát-
kosti několik málo středoevropských lokalit a klí-
&ových paleoenvironmentálních rekonstrukcí vze-
*lých z výzkum( jejich sediment(. Primárně se při 
tom v této kapitole zaměříme na rekonstrukce kli-
matické, jeliko% klima ovlivňuje prakticky v*echny 
ekosystémy, &lověka jako jejich sou&ást nevyjímaje. 
Geogra5cká poloha v*ech ní%e jmenovaných pří-
rodních archiv(, u kterých byly studovány zbytky 
vodních &lenovc(, je prezentována na obr. I.5.,.

Jak ji% zaznělo v úvodu kapitoly I.5, některé zbytky 
vodních &lenovc( lze za ur&itých okolností pou%ít 
pro kvantitativní rekonstrukce některých parame-
tr( klimatu v minulosti, jejich% poznání je pro po-
chopení vývoje přírody v pleistocénu zcela zásadní. 
V první řadě je proto třeba ozřejmit, jaká je na*e 
motivace takové rekonstrukce vytvářet pro díl&í re-
giony, kdy% záznamy získané z vrt( grónským le-
dovým *títem se mohou zdát dokonalou referencí 
klimatického vývoje v posledním glaciálu na severní 
polokouli. D(vodem je skute&nost, %e projevy kli-
matických změn jsou regionálně speci5cké, a mo-
hou se proto od situace v Grónsku více &i méně 
odli*ovat. Je tomu tak ostatně i v sou&asné době. 
Vedle toho jsou klimatické změny v grónských zá-
znamech nej&astěji interpretovány dle křivek pre-
zentujících vývoj poměru stabilních izotop( kyslíku 
(δ.8O), které v*ak odrá%ejí změny teploty i srá%ek 
dohromady. Velmi nízké hodnoty δ.8O navíc mohou 
být d(sledkem extrémně chladných zimních teplot 
v situaci, kdy nedo*lo k odpovídajícími poklesu tep-
lot letních (Denton a kol. -/--). Poznatky získané 
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z  Grónska je proto třeba do kontextu historie klimatu 
ve střední Evropě promítat s ur&itou obezřetností.

Nejsnáze lze existenci regionálně speci5ckého 
vývoje klimatu v pleistocénu dolo%it na nejmlad-
*ích klimatických záznamech, kterých je k dis-
pozici nejvíce a  jsou nejpodrobněj*í. Rámcovou 
podobnost klimatického vývoje ve střední Evropě 
a v Grónsku nám dobře dokládá například velmi 
podrobný záznam z bavorského jezera Ammersee, 
jen% je zalo%en na detekci δ.8O ve schránkách do-
minantních druh( lasturnatek nalezených v taměj-
*ích jezerních sedimentech (von Grafenstein a kol. 
.999). Jeho mimořádně vysoké &asové rozli*ení &iní 
v pr(měru asi .. let. Při detailněj*ím srovnání zís-
kané křivky δ.8O s obdobnými záznamy δ.8O z Grón-
ska pro období od GS--..a do spodního holocénu 
v&etně si v*ak m(%eme v*imnout i  jistých odli*-
ností (obr. I.5.4). Období GI-. je sice přeru*ováno 
obdobnými negativními výkyvy, av*ak opa&né fáze 
s méně negativními hodnotami δ.8O jsou v záznamu 
z Ammersee co do amplitudy relativně vyrovnané. 
Oproti tomu je v grónském vrtu NGRIP, ale i v dal-
*ích vrtech, jako jsou GRIP a GRIP -, v pr(běhu GI-. 
zřejmý trend sni%ujících se hodnot δ.8O směrem 
k po&átku GS-. (Andersen a kol. -//4; Rasmussen 
a kol. -/.4). Dal*ími rozdíly jsou například dyna-
mi&těj*í změny v pr(běhu GI-.e a GS-. v případě 
Ammersee, které v*ak později nebyly dolo%eny při 

Obr. I.5.3 Pleistocenní p)írodní archivy uvedené v.textu 
podkapitol I.(.% a.I.(.3: 1. Ammersee, %. Bergsee, 
3. Burgäschisee, 4. Dra+í díra, (. Füramoos Ried, 
6..Gerzensee, 7. Komo)anské jezero, !. Maloja Riegel, 
9. Mondsee, 10. Nesseltalgraben, 11. Pátek – de*lé, 
1%..Ple-né jezero, 13. Stará jímka, 14. Schöningen 13 II, 
1(..Švarcenberk, 16. T;ul dintre Brazi, 17. Unterangerberg, 
1!. Żabieniec. (Gra*ka: Daniel Vondrák)

Obr. I.5.4 A.– srovnání záznamu δ1!O ve.valvách lasturnatek Fabaeformiscandona levanderi a.Fabaeformiscandona 
tricicatricosa z.jezera Ammersee ležícího v.bavorském podhů)í Alp (vrt AS96-1a; modrá k)ivka) s.δ1!O záznamem 
z.grónského ledu (vrt NGRIP – zelená k)ivka, +erná k)ivka ukazuje prům,r deseti sousedních hodnot ze zelené k)ivky); 
vyzna+eny jsou dva stadiály na.konci posledního glaciálu (GS-1, GS-%.1a) a.t)i chladné klimatické v/kyvy v.grónském 
interstadiálu 1 (GS-1b, GS-1c%, GS-1d), jejichž obdoby v.záznamu z.Ammersee nazna+ují -edivé -ipky (data z.von 
Grafenstein a.kol. 1999 a.Andersen a.kol. %004). B – sou+asná podoba Ammersee (plocha 46,6 km2, maximální hloubka 
!1.m). (Foto a gra*ka: Daniel Vondrák)

A B
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obdobné  rekonstrukci realizované na sedimentech 
geogra5cky relativně blízkého hornorakouského 
jezera Mondsee (Lauterbach a kol. -/..). V jiných 
ohledech je v*ak δ.8O záznam z Mondsee podobněj*í 
δ.8O záznamu z Ameersee ne% oněm z grónských 
vrt(. Rekonstrukce klimatických změn v minulosti 
je tedy třeba provádět pro jednotlivé regiony sepa-
rátně, abychom podchytili geogra5ckou variabilitu. 
Tato skute&nost je zjevně platná pro celé období 
pleistocénu, a logicky nejen pro něj.

Zmíněná regionální speci5ka klimatického vý-
voje lze demonstrovat i pomocí Tchir. Heiri a kol. 
(-/.4) dolo%ili na geogra5cké *kále Evropy vět*í 
vliv chladných výkyv( během GI-. a velmi chladnou 
obdobu GS-., tedy mlad*í dryas, v severozápadní 
&ásti kontinentu, kde%to amplituda stejných chlad-
ných fází klimatu se ukázala být klesající směrem 
do jihovýchodních region(. V ostrém kontrastu pak 
proti sobě stojí například pozdně glaciální záznam 
z drobného jezera TIul dintre Brazi v rumunských 
Ji%ních Karpatech (Tóth a kol. -/.-), ve kterém po-
zvolný přechod z GI-. do holocénu téměř není pře-
ru*en mlad*ím dryasem, a záznamy z Britských 
ostrov(, které dynamikou změn silně připomínají 
záznamy δ.8O z Grónska. Ale i v rámci Britských 
ostrov( byly takto rekonstruované teplotní výkyvy 
vět*í na severněj*ích lokalitách oproti těm situova-
ným ji%něji (např. Francis a kol. -/-.). Území !eska 
by tak mělo být v rámci Evropy středně senzitivní 
na projevy krátkých klimatických výkyv( spoje-
ných se změnami v proudění vody a vzdu*ných mas 
v severním Atlantiku. Dokonce nelze vylou&it ani 
regionální rozdíly uvnitř tohoto území. Budoucí 
rekonstrukce tak hypoteticky mohou ukázat třeba 
podobně dynamický vývoj jako na jihobavorském 
Ammersee v jihozápadní &ásti !ech, a naopak méně 
dynamické změny, jaké známe prostřednictvím Tchir 

například z lokality Jabieniec ve středním Polsku 
(PGociennik a kol. -/..; Kotrys a kol. -/-/), na se-
verovýchodě !ech, na Moravě a ve Slezsku.

Z(staňme je*tě u rekonstrukcí Tchir a uveďme 
stru&ně v chronologickém pořádku ty nejzásadněj*í 
z nich, které jsou pro období pleistocénu na území 
*ir*í střední Evropy k dispozici. Nejstar*í dosud zís-
kaný záznam pochází z lokality Schöningen ., II 
v Dolním Sasku (Rigterink a kol. -/-4) a odpovídá 
podmínkám v MIS 9e a% MIS 9a (úplný závěr inter-
glaciálu reinsdorf a po&átek následného glaciálu 

před asi ,// tisíci let). Rekonstruované hodnoty 
Tchir jsou zde srovnatelné s holocenními, av*ak uka-
zují zna&nou nestabilitu. Výskyt klimatických fází 
s velmi teplými léty a sou&asná přítomnost stepní 
vegetace dokládají posun ke kontinentálnímu kli-
matu spojený s chladnými zimami a obecně s nástu-
pem glaciálu. Tuto interpretaci podporují i na té%e 
lokalitě provedené klimatické rekonstrukce zalo-
%ené na analýzách schránek lasturnatek (Krahn 
a kol. -/-4). Pro následné období od MIS 8 do MIS , 
je ze střední Evropy publikováno jen velmi málo re-
konstrukcí Tchir. V*echny zásadní navíc odpovídají 
lokalitám le%ícím západně od na*eho území, byť se 
řada potenciálně vhodných lokalit zjevně nachází 
třeba v Polsku (např. MirosGaw-Grabowska, Niska 
-//5, -//7).

Klí&ový záznam zahrnující &áste&ně přechod ze 
středního do svrchního pleistocénu pochází z loka-
lity Füramoos Ried v německém Bádensku-Württem-
bersku. Rekonstruovaná Tchir zde pokrývá období 
od závěru risského (sálského) glaciálu (MIS +) a% 
po 49 ka (tj. po interstadiál bellamont . v MIS ,) 
(Bolland a kol. -/-.a, -/-.b). Hodnoty Tchir jsou zde 
pro svrchní riss asi o .. °C ni%*í oproti sou&asnosti, 
následuje hiát v sedimentaci, díky němu% je rekon-
struováno a% ochlazování ve svrchním eemu, které 
následuje po&átek posledního gla ciálu. V místním 
názvosloví klimatických výkyv( je tento přechod 
charakterizován chladným stadiálem A s Tchir asi 
o + °C ni%*í oproti sou&asnosti, mírným oteplením 
asi o - °C trvajícím od po&átku interstadiálu brørup 
přes stadiál B do po&átku interstadiálu odderade 
(99 a% 8/ ka) a následným prudkým ochlazením. 
Pokles Tchir zapo&al na konci interstadiálu odderade, 
v pr(běhu následného stadiálu C (8/ a% 77 ka) se 
postupně zpomalil a dosáhl při tom Tchir o 9 °C ni%*í 
oproti sou&asnosti. Během nejmlad*í &ásti záznamu 
(interstadiál dürnten, stadiál D a vět*ina intersta-
diálu bellamont .; 77 a% 49 ka) pak hodnoty Tchir 
z(stávají nízké, a to asi o + a% 7 °C chladněj*í ne% 
sou&asné, co% dobře ilustruje trend postupného, 
byť přeru*ovaného, ochlazování v MIS 4 a ve star*í 
&ásti MIS ,.

O Tchir v nejstar*í a střední &ásti eemu se ales-
poň v hrubém rozli*ení dozvídáme ze záznamu ze 
zazemněného jezera Unterangerberg v severový-
chodním Tyrolsku. Střední eem se zde jeví teplotně 
srovnatelný s dne*kem, spodní a svrchní eem se 

Paleolit_kor02.indd   70 11.06.2025   10:03:11



71I.5 VODNÍ ČLENOVCI

vyzna&uje Tchir ni%*í a% o 4 °C (Ilyashuk a kol. -/-/). 
Sedimenty odpovídající mlad*í jezerní fázi této lo-
kality pak poskytly mo%nost rekonstruovat Tchir pro 
star*í polovinu MIS , (konkrétně 54,+ do 4.,5 ka, 
tedy GI-.4 a% GI-./) a ukazují kolísání mezi sta-
diály a interstadiály v rozmezí hodnot o 5 a% ./ °C 
ni%*ích oproti sou&asnosti (Ilyashuk a kol. -/--).

Třetí klí&ovou středoevropskou lokalitou, která 
poskytla Tchir pro MIS ,, je někdej*í jezero Nesseltal-
graben v bavorské &ásti Severních vápencových Alp. 
Studium -. m mocného pro5lu jezerních sediment( 
zde odhalilo záznam pro období 5/ a% -9 ka calBP 
a díky jeho vysokému rozli*ení pravděpodobně do-
lo%ilo i regionální speci5ka klimatického vývoje 
na úrovni střídání stadiál( a  interstadiál( (té% 
Dans gaard-Oeschgerovy události; kapitola I.,) od-
li*ná od vývoje v Grónsku (Mayr a kol. -/.9, -/--). 
Rekonstrukce Tchir zde během MIS , ukazuje teploty 
o 4 a% 8 °C ni%*í oproti sou&asnosti, tedy jen o málo 
mírněj*í ne% v případě výsledk( z 8/ km vzdálené 
lokality Unterangerberg. Mezi přednosti sedimen-
tárního záznamu z Nesseltalgraben patří i fakt, %e 
zachycuje zajímavé období kolem 4- ka calBP, kdy 
laschampská geomagnetická exkurze vedla k osla-
bení ozonosféry a vět*ímu pronikání UV záření 
na zemský povrch. Dle některých názor( měla tato 
exkurze znatelný dopad na %ivé organismy a lidskou 
spole&nost a přispěla ke kulturním změnám na hra-
nici středního a mlad*ího paleolitu (např. Channell, 
Vígliotti -/.9). D(vod, pro& nejmlad*í dochované 
jezerní sedimenty na Nesseltalgraben nepřesahují 
hranici MIS - / MIS ,, je spojen s po&átkem maxima 
zalednění Východních Alp, které zde nastupuje ko-
lem -9 +// calBP.

Dramatické roz*íření plochy ledovc( v MIS - je 
té% d(vodem, pro& pro vět*inu trvání tohoto ob-
dobí zatím nemáme %ádné středoevropské rekon-
strukce Tchir. Vhodné záznamy jezerních sediment( 
lze o&ekávat v těch regionech, které byly zaledněním 
v posledním glaciálu méně ovlivněny ne% v glaciálu 
předminulém. Dokladem existence takovýchto vý-
jime&ných přírodních archiv( je například Bergsee, 
je% se nachází nedaleko Rýna na nejji%něj*ím okraji 
Schwarzwaldu (Duprad-Oualid a kol. -/.7).

Rekonstrukcí Tchir pro hranici MIS - / MIS . a ze-
jména pro následný pozdní glaciál existuje naopak 
celá řada, av*ak jsou mezi nimi zna&né kvalitativní 
rozdíly. Z nich zde nad rámec informací uvedených 

v úvodu této kapitoly zmiňme jen ty nejrobustněj*í, 
které jsou dostate&ně podrobné, kvalitně datované, 
příslu*ná jezera v daném období nevysychala a ne-
hostila silně neanalogické fauny pakomárovitých. 
Takovou rekonstrukci reprezentuje například zá-
znam z Burgäschisee, le%ícího ve *výcarském kan-
tonu Solothurn, který dokládá nár(st letních teplot 
je*tě před hranicí MIS - / MIS . a před nápadným 
posunem křivek δ.8O v grónských záznamech smě-
rem do méně záporných hodnot (Bolland a kol. 
-/-/). Tchir rekonstruovaná na Burgäschisee tak uka-
zuje kolem .+ ka calBP hodnotu o asi 9,5 °C ni%*í 
oproti sou&asné, která následně do .4,7 ka calBP 
postupně nar(stá o , °C a na za&átku GI-. stoupá 
o dal*ích ,,5 °C. Pozvolný nár(st Tchir v té%e době, 
av*ak s výrazně men*ím celkovým oteplením a bez 
známek nár(stu produktivity, byl navíc dolo%en 
i na  ji% zmíněné polské lokalitě Jabieniec (Pló-
ciennik a kol. -/..; PawGowski -/.-). Uvedené roz-
díly mezi trendy u středoevropských rekonstrukcí 
Tchir a trendy δ.8O v Grónsku lze opět vysvětlit re-
gionálními rozdíly, odli*ností výpovědí Tchir a δ.8O, 
které jsou vta%eny k jiným parametr(m klimatu, &i 
kombinací obojího. Existence zmíněného oteplení 
ve středoevropském prostoru těsně před hranicí 
MIS - / MIS . by dále vysvětlovala, pro& některá 
jezera na na*em území mohla vzniknout je*tě před 
po&átkem pozdního glaciálu.

Z hlediska poznání klimatických změn během 
GI-. je klí&ový zejména záznam Tchir z jezera Ger-
zensee v nyněj*ím *výcarském kantonu Bern. Po-
zoruhodný je i tím, %e rekonstruovaná Tchir zde byla 
zároveň konfrontována s metodicky obdobnými 
pokusy o rekonstrukce letních teplot zalo%enými 
na druhovém slo%ení perloo&ek a pylového spektra 
(Hofmann -///; Lotter a kol. -///; Lotter a kol. 
-/.-) a s detailními výsledky analýz δ.8O v jezer-
ních karbonátech a biogenních jezerních karboná-
tech, v&etně schránek lasturnatek (von Grafenstein 
a kol. -/.,). Hranice MIS - / MIS ., resp. GS-- 
a GI-., se tu v případě Tchir pojí s nár(stem hodnot 
o - a% , °C, který je v pr(běhu GI-. (tj. interstadi-
álu bølling-allerød) následován dal*ím nár(stem 
o - a% , °C. Navý*ení letní teploty ukázala i rekon-
strukce vycházející z druhového slo%ení perloo&ek, 
av*ak hodnoty δ.8O ve valvách lasturnatek a pr(-
měrné letní teploty odvozené z pylového spektra 
během GI-. naopak klesají tak, jako je tomu u δ.8O 
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v  grónských záznamech. To nazna&uje, %e vegetace 
byla tehdy ve skute&nosti více ne% letními teplotami 
ovlivněna teplotami v jiné &ásti roku, srá%kovými 
úhrny &i kombinací obojího. I v tomto případě se 
proto ukazuje, %e klimatické změny je potřebné na-
zírat r(znou optikou, resp. pomocí r(zných proxy 
dat. V Gerzensee se dále podařilo prostřednictvím 
δ.8O ve valvách lasturnatek dobře dolo%it tři krátké 
chladné výkyvy v pr(běhu GI-. známé z grónských 
vrt( (GI-d, GI-c-, GI-b), jako% i z  lasturnatkových 
δ.8O záznam( z Ammersee a Mondsee. V*echny 
jsou zde velmi nápadné, av*ak pouze ten nejmlad*í 
(GI-.b) je patrný i v Tchir, kde se projevuje jako pokles 
o /,5 a% . °C. S ohledem na nápadný projev GI-.b 
v tomto sedimentárním záznamu a jeho dobré &a-
sové ukotvení (těsně zde předchází depozici tefry 
z erupce vulkánu Laacher See; kapitola I.,.4, =>?E-
AEB na str. 44) nese tento klimatický výkyv ve stře-
doevropském kontextu jméno právě po uvedené 
lokalitě, tedy oscilace gerzensee.

Mlad*í dryas (GS-.) &ili závěre&né ochlazení po-
sledního glaciálu je zřetelně zaznamenán v mnoha 
středoevropských záznamech ukazujících změny 
faun pakomárovitých. Navzdory tomu je řada 
z těchto záznam( odvozených rekonstrukcí Tchir 
zkreslena kv(li soudobému vysychání tehdej*ích 
jezer &i dominanci druhu Corynocera ambigua (ka-
pitola I.5.-). U relevantních rekonstrukcí Tchir pak 
pozorujeme onen ji% vý*e zmíněný negativní vztah 
mezi mírou poklesu teplot na za&átku mlad*ího 
dryasu a stoupající vzdáleností od Atlantiku. Prak-

tická absence známek ochlazení na východně situo-
vaných lokalitách jako TIul dintre Brazi (Tóth a kol. 
-/.-) a Jabieniec (PGociennik a kol. -/..; obr. I.5.,) 
tak kontrastuje se záznamy z Alp, které reprezentuje 
například ten ze zazemněného jezera Maloja Riegel. 
Pro hranici GI-.a / GS-. byl na poslední jmenované 
lokalitě rekonstruován prudký pokles o 4 °C z hod-
noty Tchir blízké té sou&asné, při&em% hranice GS-. / 
holocén byla charakterizována prudkým nár(stem 
Tchir na hodnoty tu sou&asnou převy*ující (Ilyashuk 
a kol. -//9).

Tolik tedy k  dosavadním příspěvk(m analýz 
zbytk( vodních &lenovc( ke kvantitativním klima-
tickým rekonstrukcím ve střední Evropě. Závěrem 
v*ak znovu připomeňme, %e takovéto zbytky jsou 
při studiu pleistocénu d(le%ité i pro poznání his-
torie konkrétních lokalit, na nich% existoval ně-
jaký typ vodního ekosystému. Některé z nich jsou 
rovně% lokalitami archeologickými, tak%e m(%eme 
zároveň rekonstruovat prostředí, které tehdej*í 
lidé obývali. Jako inspirativní příklad lze opětovně 
uvést Schöningen ., II, kde vedle Tchir byly pro-
střednictvím lasturnatek rekonstruovány proměny 
taměj*ího jezerního ekosystému během klimatic-
kých výkyv( v MIS 9, resp. na konci interglaciálu 
reinsdorf a těsně po jeho konci (Krahn a kol. -/-., 
-/-4; Urban a kol. -/-,; obr. I.4..). Tato lokalita je 
toti% zároveň významným staropaleolitickým nale-
zi*těm lidských artefakt( pro dobu kolem ,// ka 
(kapitola III.,, obr. I.4..).

v kapitole III., nebude asi obrázek I.4... Je to ok?
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I.6 Suchozemští brouci

Nick B. Schafstall a Daniel Vondrák

Mezi zbytky organism(, které mohou být vyu%ity 
jako cenný zdroj paleoekologických a bioarcheolo-
gických proxy dat, se řadí i poz(statky brouk( (Co-
leoptera). Přesto%e bylo jejich studium ve střední 
Evropě dosud spí*e vzácné, nalezly subfosilní 
zbytky brouk( za poslední zhruba století *iroké 
vyu%ití ve výzkumu kvartéru ve Spojeném krá-
lovství, Skandinávii, USA a Kanadě. Přelomovým 
byl na tomto poli zejména objev G. R. Coopeho 
v sedmdesátých letech -/. století který dolo%il, %e 
jednotlivé druhy brouk( si udr%ují podobné kli-
matické a ekologické nároky po vět*inu kvartéru 
(Coope .978). Toto zji*tění pak vedlo k za&lenění 
studia zbytk( brouk( jako jednoho z nástroj( při 
výzkumech zaměřených na historii klimatu a pro-
měn krajinného rázu. D(vod(, pro& zbytky brouk( 
mohou být vyu%ity jako zdroj kvalitních proxy dat 
pro podmínky prostředí, je v*ak více. Brouci na en-
vironmentální změny reagují velice rychle, co% je 
dáno jejich vysokou mobilitou (vět*ina druh( umí 
létat) a relativně krátkou genera&ní dobou (někdy 
mají i více generací za rok). Jejich vněj*í kostra 
(exoskelet) je velmi odolná i po úhynu jedince 
a velmi dobře se zachovává zejména za podmí-
nek nedostatku kyslíku, které tlumí mikrobiální 
rozklad (obr. I.+..). Dobře zachované subfosilní 
zbytky proto mohou pře&kat dobu del*í, ne% je 
&asová *kála paleolitu.

K ur&ování zbytk( brouk(, které mnohdy mají 
povahu fragment(, jsou hojně vyu%ívány charakte-
ristické mikrostruktury na povrchu exoskeletu. Ty 
mohou být dostate&né i pro rozpoznání konkrétních 
druh(. D(le%itým speci5kem nalezených zbytk( 
je dále skute&nost, %e obvykle reprezentují lokální 
faunu. Brouci mají, a platí to i ve střední Evropě, 
mimořádně vysokou druhovou diverzitu, která se 
samozřejmě promítá i do r(znorodosti a prostorové 
variability jejich rekonstruovaných faun. Jde ostatně 
o největ*í skupinu hmyzu, která se zhruba 4// /// 
popsanými recentními druhy tvoří kolem 4/ % dru-
hové diverzity hmyzu, tedy zdaleka nejpo&etněj*í 
skupiny %ivo&ich( (Bouchard a kol. -/.7).

Brouci jsou také mimořádně rozr(znění co 
do preferencí r(zných environmentálních nik a obý-
vají vět*inu terestrických a sladkovodních prostředí 
od hlubin jeskyní a% po extrémně chladné biotopy. 
Podobně pestrá je i *kála jejich potravních zdroj(, 
která zahrnuje třeba listy, dřevo, mechy, pyl, nek-
tar, semena, jiné %ivo&ichy, mr*iny &i houby. V řadě 
&eledí brouk( nalezneme vyu%ívání v*ech těchto 
potravních zdroj(, existují v*ak i výjimky, mezi 
které patří třeba převá%ně listo%raví mandelinkovití 
(Chrysomelidae). Konkrétní druhy mívají naopak 
potravu vymezenou velmi úzce, nicméně potrava 
larev m(%e být odli*ná od té u dospělc(. Bě%né 
jsou například karnivorní larvy u v dospělosti her-
bivorních druh(. Herbivorní druhy dále &asto bývají 
zaměřeny na  jednu &i několik málo hostitelských 
rostlin (Jaenike .99/). Vět*ina brouk( je navíc ste-
notopní &ili vázaná na konkrétní biotopy, které jsou 
prostorově omezeny na ur&itá území s jasně de5-
novaným rozmezím vlhkosti (srá%ek) nebo teplot 
(např. <iele .977; Eyre a kol. -//5; Gomez a kol. 
-/-/). V*echna vý*e uvedená speci5ka tak předur-
&ují zbytky brouk( být cenným zdrojem informací 
při paleoekologicky &i archeologicky zacíleném vý-
zkumu. V následujících kapitolách se zaměříme 
na vyu%ití zbytk( brouk( suchozemských.

I.6.1 Počátky vyu.ití brouk, p(i studiu 
čtvrtohor

Subfosilní zbytky brouk( se staly objektem zájmu 
ji% brzy po tom, co bylo zji*těno, %e jejich stáří 
pravděpodobně odpovídá stáří okolního substrátu 
(tj. r(zných typ( sediment( &i ra*eliny), ve kterém 
byly nalezeny. Na konci .9. století pak bylo v návaz-
nosti na to popsáno mnoho v pleistocénu údajně 
vymřelých druh(, &asto s výmluvnými a dnes ji% 
neplatnými názvy jako Helophorus pleistocenicus 
(Komnicki .894), Platynus exterminatus &i Lathro-
bium antiquatum (Scudder .9//). A% o řadu dekád 
později polo%il *védský entomolog Carl H. Lindroth 
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(.9/5–.975) základy moderní kvartérní entomo-
logie tím, %e revidoval podobné nálezy známé ze 
Skandinávie (Lindroth .948). V rámci toho jasně do-
kázal, %e ony domněle vymřelé druhy byly popsány 
na základě znak(, které nejsou u dne*ních zástupc( 
ty ur&ující. Vedle toho otestoval dobovou hypotézu 
(viz Henriksen .9,,), %e u zbytk( brouk( dochází 
post mortem k takovým změnám, které neumo%-
ňují synonymizaci s recentními taxony. Lind roth 
díky svému kritickému přístupu nakonec dokázal, 
%e přes díl&í změny, ke kterým post mortem m(%e 
dojít, jsou nálezy &tvrtohorního stáří obvykle velmi 
dobře ztoto%nitelné s dodnes %ijícími druhy, jeliko% 
nedochází ke změně mikrostruktur na povrchu exo-
skeletu (Lindroth .948). Tento závěr byl posléze 
potvrzen i Lindrothovými nástupci (např. Coope 
.97/; Ashworth .979) a vedl k taxonomickému pře-
hodnocení řady dřívěj*ích nález(.

Díky novému pohledu na subfosilní nálezy byly 
zároveň objeveny zásadní doklady o změnách  areál( 
roz*íření brouk( v  minulosti. Tuto skute&nost 
ilustruje dnes ji% slavná práce Coopeho (.97,), ve 
které byl nápadný, údajně vymřelý taxon, do té doby 
známý jen z glaciálních záznam( v Anglii, ztoto%něn 
s druhem Aphodius (nyní Alocoderus) holdereri, jen% 
recentně obývá oblast Tibetu. Ve své době to byl re-
volu&ní poznatek, na něj% později navázaly podobné 
studie. Ty ukázaly, %e i řada jiných druh( brouk( 
známých na Britských ostrovech jen ze sediment( 
z posledního glaciálu dnes %ije v horských a boreál-
ních oblastech Eurasie (Coope a kol. -//-; Coope 
-//+) a interglaciální druhy z tého% území nyní na-
opak obývají teplej*í regiony (např. Coope -//7).

GeoCrey Russel Coope (.9,/–-/..) díky svým 
zásadním objev(m posunul kvartérní entomolo-
gii na novou úroveň. Během své kariéry vy*kolil 
po&etné následovníky, kteří tento obor uplatnili 
v dal*ích &ástech světa. V osmdesátých a devade-
sátých letech pak byli stenotypní brouci a databáze 
o  jejich klimatických nárocích pou%íváni jako zá-
sadní zdroj proxy dat pro rekonstrukce teplotních 
změn v  jednotlivých glaciálech a  interglaciálech 
(Atkinson a kol. .987; kapitola I.+.,). A& je v sou-
&asnosti těchto mo%ných zdroj( ji% více (kapitola 
I.5..), zbytky brouk( mají na tomto poli stále své 
d(le%ité místo a metody jejich vyu%ití jsou dále 
zlep*ovány. Vedle paleoklimatických otázek mohou 
pomoci zodpovědět i otázky spojené s jinými typy 

environmentálních změn, v&etně těch navázaných 
na archeologické kontexty (kapitola I.+.4), a to té-
měř kdekoliv na světě.

I.6.2 Extrakce zbytk, brouk, ze 
sediment, a jejich následná identi$kace

Zbytky suchozemských brouk( mají, podobně jako 
zbytky vodních &lenovc(, měkký*i &i rostlinné 
makrozbytky, tu výhodu, %e někdej*í jedinci %ili 
v blízkosti studovaného sedimentárního záznamu 
(obvykle do několika stovek metr( &i maximálně 
několika kilometr(). Druhou výhodou je mo%nost 
tyto zbytky taxonomicky ur&it a% na rodovou, &i 
dokonce druhovou úroveň. Zachování zbytk( bývá 
obzvlá*tě dobré u nález( s robustním exoskeletem, 
které byly ulo%eny ve vodou nasycených anoxických 
sedimentech (Elias -/./ a dal*í citace tamté%). 
!ásti exoskeletu pak z(stávají velmi stabilní a jsou 
nadále tvořené převá%ně chitinem, díky &emu% jsou 
prakticky toto%né s odpovídajícím recentním ma-
teriálem. Z toho d(vodu u nález( ze &tvrtohorních 
sediment( obvykle hovoříme o zbytcích nikoliv 
fosilních (ve smyslu petri5kace), ale subfosilních, 

Obr. I.6.1 P)íklad nej+ast,ji zachovan/ch a.nejlépe 
determinovateln/ch zbytků brou+ího exoskeletu. Vlevo 
recentní exemplá) st)evlí+ka Pterostichus foveolatus 
a.vpravo krovky a.dorzální hrudní -tít (pronotum) téhož 
druhu nalezené v.ra-elin, (stá)í asi 1000 let, Vysoké Tatry; 
více viz Schafstall a.kol. %0%0). M,)ítko %.mm.  
(Foto: N. B. Schafstall s technickou pomocí L. Sandoval 
Salinas, gra*cké úpravy: Daniel Vondrák)
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jako je tomu i u zbytk( jiných skupin &lenovc( 
(kapitola I.5).

Nejnápadněj*ími typy subfosilních zbytk( brouk( 
jsou krovky, dorzální hrudní *tít (pronotum) a hla-
vová schránka (obr. I.+..). !lánky nohou a tykadel 
vzhledem k jejich malé velikosti a obtí%né taxono-
mické determinaci při analýze obvykle vyu%ívány 
nejsou. A&koliv v případě vět*ích druh( brouk( 
někdy nacházíme zájmové zbytky exoskeletu frag-
mentované, lze je i tak determinovat, a to díky cha-
rakteristickým mikrostrukturám na jejich povrchu 
(obr.  I.+.-). Při determinaci je dále velmi nápo-
mocné, kdy% jsou analyzované vzorky sedimentu 
na zbytky bohaté a po*kozené nálezy s ur&itou mi-
krostrukturou lze porovnat s nálezy lépe docho-
vanými, je% nesou vedle té%e mikrostruktury i jiné 

nápadné morfologické znaky. Výhoda bohatých ná-
lez( zbytk( brouk( tkví rovně% ve vět*í *anci nalézt 
více druh(, a tedy i ve vět*í *anci objevit mezi nimi 
zástupce se známou bioindika&ní hodnotou a nej-
lépe i vazbou na úzké rozmezí podmínek prostředí.

S ohledem na získání bohatého spektra zbytk( 
brouk( je potřeba vynalo%it odpovídající úsilí a ana-
lyzovat vzorky sedimentu o dostate&ném objemu, 
co% bývá v případě organických sediment( nejméně 
jeden litr (Coope .98+). Vzorky pro takovou analýzu 
bývají nej&astěji odebírány z ra*elini*ť, jezer, zazem-
něných jezer &i zaniklých ří&ních ramen (např. Buck-
land a kol. -/.9; Kuosmanen a kol. -/-/), případně 
na archeologických nalezi*tích, pokud se na nich 
nacházejí nějaké akumulace organické hmoty. Ty 
mohou vyplňovat třeba r(zné příkopy, odpadní jámy 

Obr. I.6.2 P)íklady charakteristick/ch mikrostruktur na.povrchu krovek +ty) druhů brouků: (A).potáp,+ hn,d/ (Colymbetes 
fuscus); (B) Necrophilus subterraneus; (C) mandelinka Chrysolina hyperici a.(D) pob)ežník m,dobarv/ (Elaphrus cupreus). 
Orientace jedinců je vždy vertikální, tedy hlavou sm,rem nahoru, délka m,)ítka je vždy 0,%(.mm. (Foto: N. B. Schafstall 
s.technickou pomocí J. Růži+ky, gra*cké úpravy: Daniel Vondrák)

Prosím o dodání fotek bez písmen, dosadím je tam sám v p(im/(ené velikosti
(jako viz str. 61). D/kuji JF
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&i studny (např. Smith -/.,). V některých regio-
nech Ruska, Kanady &i na Alja*ce jsou poměrně 
bě%né přírodní výchozy vhodných organických se-
diment( a ra*eliny v ří&ních údolích, které se dají 
snadno vzorkovat a mohou zachycovat i historii 
několika glaciálních cykl( (např. Elias a kol. .997; 
Elias, Matthews -//-). Takto dostupné přírodní 
archivy v*ak ve střední Evropě obvykle chybějí, a je 
proto nutno potřebný pro5l před odběrem vzork( 
nejprve vykopat (např. Schokker a kol. -//4). Vzhle-
dem k tomu, %e k akumulaci organického materiálu 
&asto dochází na okraji sedimenta&ních pánví, mu-
sejí být terénní práce cílící na více proxy záznam( 
pe&livě naplánovány, aby se zajistilo, %e získané 
vzorky budou vhodné pro v*echny potřebné analýzy. 
Alternativou je vyu%ít na jedné lokalitě r(zná odbě-
rová místa pro získání materiálu pro r(zná proxy, 
potom ale m(%e nastat problém s &asovou korelací 
získaných výsledk( (Coope .98+).

S ohledem na potřebný velký objem vzork( se 
někdy v terénu přistupuje je*tě k jeho redukci kv(li 
usnadnění transportu a následnému uskladnění. 
V případě jemných sediment( lze za tímto ú&elem 
uplatnit proplavení na  jemných sítech, které ob-
jem vzork( před přesunem do laboratoře výrazně 
zmen*í (Elias, Wilkinson .98,). Tento postup ne-
lze uplatnit u ra*eliny, a proto jsou někdy zbytky 
brouk( z ra*eliny vybírány přímo na lokalitě, co% 
v*ak m(%e vést ke ztrátě řady men*ích zbytk( a ne-
%ádoucímu nadhodnocení zbytk( vět*ích (Hayashi 
-//7). Vzorky ra*eliny &i sedimentu jsou následně 
v  laboratoři o*etřeny tak, aby z nich byly zbytky 
brouk( efektivně separovány. Pou%ívá se k tomu 
proplavení na sítu s oky o velikosti /,- mm a ná-
sledné usu*ení zbývající frakce. Dal*ím krokem je 
pak metoda )otace, jejím% principem je rozdílná 
smá&itelnost povrch( r(zných materiál(. Tato me-
toda byla poprvé aplikována omylem a provádí se 
aplikací petroleje na vzorek a následným přidáním 
vody (Coope, Osborne .9+8). Petrolej ulpí na chitini-
zovaných zbytcích, které jsou pak vyneseny vzh(ru 
a plavou na hladině. Slitím frakce plovoucí na hla-
dině, ze které se následně zbytky brouk( vybírají, je 
separace cílových objekt( zna&ně urychlena. Méně 
efektivní je tento přístup u ra*eliny, kdy ve slité 
frakci z(stává mnoho makroskopických rostlinných 
zbytk(, av*ak i v tomto případě dojde k úspoře &asu 
a získání vět*iny zbytk( brouk( (Rousseau -/..). 

Osobní zku*enost navíc ukázala, %e je*tě před )otací 
je frakci, je% z(stala po proplavení na sítu, vhodné 
prohlédnout kv(li velkým kus(m exoskeletu, které 
mohou být příli* tě%ké na to, aby během )otace 
vyplavaly k hladině. Z frakce získané díky )otaci 
lze vybírat zbytky brouk(, ale třeba i  jiných &le-
novc(, postupným pozorováním malých podvzork( 
na Petriho misce pod stereomikroskopem při deseti 
a% patnáctinásobném zvět*ení. Posledním krokem 
analýzy je samotné ur&ování, které je vzhledem 
k vysoké diverzitě brouk( &asově náro&né a před-
pokládá dostupnost rozsáhlých a co nejkompletněj-
*ích srovnávacích sbírek recentních faun brouk(. 
V případě studia zbytk( brouk( na na*em území 
poskytují zásadní srovnávací sbírky zejména příro-
dovědná muzea v Praze a ve Vídni (např. Schafstall 
a kol. -/-/), vyu%ity ale mohou být i pe&livě vedené 
sbírky men*ích muzeí &i obdobné sbírky privátní.

I.6.3 Klimatické rekonstrukce zalo.ené 
na subfosilních zbytcích brouk,

Mo%nost vyu%ití zbytk( brouk( pro klimatické 
rekonstrukce za&ala být uva%ována kv(li nález(m 
podobných faun brouk( v r(zných typech sedi-
ment( z r(zných glaciál(. Naopak interglaciální 
fauny byly jiné a postrádaly chladnomilné druhy 
(Coope .978, .979). Tento poznatek a dostate&ně 
známá biogeogra5e mnoha druh( brouk( v Se-
verní Americe a západní Evropě nakonec vyústily 
ve vznik metody mutual climatic range (MCR), 
tj. spole&ného rozsahu klimatických podmínek 
(Atkinson a kol. .987). Pro oblast západní Ev-
ropy tato metoda vyu%ívá znalosti o ekologických 
preferencích asi -// druh( dravých a mrcho%ra-
vých brouk(, tedy takových, kteří nejsou vázáni 
na hostitelské rostliny. Jejich roz*íření je proto 
podmíněno zejména vhodnými klimatickými pod-
mínkami. Z areál( roz*íření těchto brouk( a z dat 
získaných z meteorologických stanic nacházejí-
cích se v tém%e území jsou zji*těny obývané roz-
sahy klimatických proměnných, a  to pro ka%dý 
jednotlivý druh zvlá*ť. Hledán je pak spole&ný 
překryv těchto rozsah(, který teoreticky umo%ňuje 
koexistenci v*ech nalezených druh( v blízkém 
okolí stejné lokality. Rekonstruovat tak lze pr(-
měrnou teplotu nejteplej*ího (Tmax) a nejchlad-
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něj*ího (Tmin) měsíce v roce a pr(měrné ro&ní 
srá%kové úhrny (obr. I.+.,).

Právě prostřednictvím metody MCR dolo%ili At-
kinson a kol. (.987), %e teplotní změny po vrcholu 
poslední doby ledové byly prudké a mnohem ex-
trémněj*í, ne% jak do té doby nazna&ovaly pylové 
záznamy, zejména pak během ochlazení v mlad*ím 
dryasu (GS-.). Nedlouho poté ukázali Witte a kol. 
(.998), %e tyto klimatické )uktuace v závěru posled-
ního glaciálu byly na *kále západní Evropy konzis-
tentní a zřejmě relativně podobné těm ve východněji 
polo%ených regionech Evropy. Následně byla metoda 
MCR uplatněna u řady dal*ích záznam( se subfosil-
ními zbytky brouk(, a to zejména v Severní Americe 
(např. Elias a kol. .99+). Záznamy z lokalit se sedi-
menty reprezentujícími del*í &asové období, jako jsou 
asfaltová jezírka na slavné lokalitě Rancho La Brea 
v Kalifornii (Holden a kol. -/.7), pak byly vyu%ity pro 
rekonstruování klimatických výkyv( v posledních 
5/ tisících let. Co se tý&e pleistocenních záznam( 
faun brouk(, nelze si nev*imnout geogra5cké nevy-
vá%enosti spojené s jejich vyu%itím pro MCR, kde vět-
*ina publikovaných evropských rekonstrukcí pochází 
z Britských ostrov(. Platí to pro období pozdního 
glaciálu (tj. GI-.e a% GS-.) (obr. I.+.4) i třeba pro ob-
dobí předposledního interglaciálu eemu (MIS 5e), a&-
koliv vhodné přírodní archivy se subfosilními zbytky 
brouk( jsou z kontinentální Evropy dobře známy. 

Tato nevyvá%enost je daná jednak absencí potřeb-
ných odborník( v některých zemích, jednak absencí 
dostate&ně podrobných databází o klimatických pre-
ferencích brouk( v odpovídajících regionech.

Rekonstrukce MCR pro eem na Britských ost-
rovech jasně dokládají, %e pr(měrné letní teploty 

Obr. I.6.3 Princip rekonstrukce klimatu v.minulosti pomocí metody MCR ukázan/ na.p)íkladu klimaticky omezeného 
roz-í)ení dvou druhů severoamerick/ch brouků (mrchožrout Aclypea bituberosa – mod)e, st)evlí+ek Agonum 
octopunctatum – žlut,) (Elias %010, upraveno). Uvažovan/mi klimatick/mi parametry jsou zde prům,rná teplota 
nejteplej-ího m,síce (Tmax) a.rozdíl mezi ní a.prům,rnou teplotou nejchladn,j-ího m,síce (Trange). V/skyt obou brouků 
v.minulosti na.stejné lokalit, je teoreticky možn/ jen na.p)ekryvu druhov, speci*ck/ch rozsahů obou klimatick/ch 
parametrů (viz graf zcela vpravo). (Gra*ka: Daniel Vondrák)

Obr. I.6.4 Evropské lokality s.pozdn, glaciálními záznamy 
faun brouků, jež byly využity pro klimatické rekonstrukce 
založené na.metod, MCR (Enayat %01(, upraveno). 
Archeologické lokality zde nejsou zahrnuty z.důvodu 
možného zkreslení rekonstrukcí kvůli zv/-enému v/skytu 
synantropních druhů brouků. Žlut/ bod – Żabinko, modr/ 
bod – La Grande Pile. (Gra*ka: Daniel Vondrák)
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tehdy dosahovaly i vy**ích hodnot, ne% jaké známe 
ze sou&asnosti (např. Coope -//.). Z kontinentální 
Evropy pak pro té%e období existují dva d(le%ité 
záznamy, jeden z francouzských Vogéz (La Grande 
Pile; obr. I.+.4; obr. I.,.-), který zachycuje období 
od konce předminulého glaciálu po konec posled-
ního glaciálu (Ponel .995), a druhý z Dolního Saska 
(oerel), jen% zachycuje období eemu, následné ob-
dobí MIS 4 a star*í polovinu MIS , (Behre a kol. 
-//5). Oba jasně ukazují dramatické )uktuace kli-
matu na úrovni přechodu z minulého interglaciálu 
do posledního glaciálu a následného střídání sta-
diál( a interstadiál(.

Subfosilní zbytky brouk( se v*ak dají vyu%ít pro 
klimatické rekonstrukce i tam, kde chybějí robustní 
databáze o  klimatických nárocích jednotlivých 
druh(, na nich% staví metoda MCR. Například pro 
Nový Zéland tak byl vyvinut přístup maximum-like-
lihood envelope (Marra a kol. -//4). U něj pak platí, 
%e &ím méně o roz*íření ur&itého brouka víme, tím 
vět*í je pro tento druh implementována nejistota 
ve vztahu k parametr(m klimatu. Alternativní mo%-
ností je vyjít z velmi detailních znalostí o klimatu 
na men*ím území, které zahrnuje jen &ásti celko-
vých areál( roz*íření cílových druh( brouk( (více 
viz Porch -//7). Dal*í metoda byla s úspěchem po-
u%ita v severských oblastech (např. v Rusku), kde 
pouze několik vybraných bioindika&ně významných 

druh( bylo vyu%ito pro kvantitativní rekonstruování 
chladněj*ích, případně su**ích období (např. Sher 
a kol. -//5).

Pro střední Evropu jsou klimatické rekonstrukce 
pleistocenního klimatu zalo%ené na zbytcích brouk( 
dosud vzácné, a navíc jen málo podrobné (viz da-
tabáze BugsCEP – Buckland, Buckland -//+–-/--). 
Dvě takové rekonstrukce byly provedeny za vy-
u%ití primárních dat z  lokalit Lednica a Jabinko 
(obr.  I.+.4; obr. I.+.5) v Polsku (Lemdahl .99.a, 
.99.b) za ú&elem porovnání klimatických změn 
v daném regionu s po&etnými rekonstrukcemi MCR 
v západní Evropě (Witte a kol. .998). Třetí studo-
vanou lokalitou, která se rovně% nachází v Polsku, 
je BeGchatów. Taměj*í rekonstrukce MCR poskytla 
v kombinaci s jinými proxy daty představu o velmi 
chladném klimatu a přítomnosti arktické tundry 
kolem rozhraní MIS , a MIS - a v mlad*ím dryasu 
(Kasse a kol. .998). Ji%ně a jihovýchodně od Polska 
zatím %ádná obdobná klimatická rekonstrukce pro-
vedena nebyla, a to s výjimkou Běloruska, kde se 
podařilo zachytit boreální a arktické fauny brouk( 
z několika glaciál(, a naopak přítomnost medite-
ránních druh( v teplých období, např. v eemu (Na-
zarov .984 podle Elias -/./). Budoucímu vytvoření 
kvalitních rekonstrukcí MCR pro střední Evropu by 
výrazně napomohlo doplnění dat o ekologických 
nárocích středoevropských druh( brouk(, kteří se 
v západní Evropě nevyskytují.

I.6.4 Vyu.ití analýzy subfosilních zbytk, 
brouk, v rekonstrukcích krajinných typ, 
a v archeologickém výzkumu
Jednotlivé druhy brouk( jsou obvykle přizp(sobeny 
k %ivotu v ur&itém biotopu, díky &emu% bývají je-
jich subfosilní zbytky vyu%ívány také pro rekon-
strukce krajinných typ( a jejich proměn. Takových 
rekonstrukcí lze dosáhnout kvanti5kací poměrného 
zastoupení druh( vázaných na jednotlivé biotopy 
(např. druh( %ijících ve vodním prostředí, ve volné 
krajině, v  lese &i druh( synantropních) a dolo%e-
ním jeho změn v &ase. Například nahrazení druh( 
ekologicky vázaných na stromy ve prospěch druh( 
obývajících bezlesí tak ukazuje ústup lesa a nahra-
zení druh( vázaných na listnaté stromy druhy vá-
zanými na jehli&nany zas ukazuje  proměnu  lesního 

Obr. I.6.5 P)íklad v/stupu z.databáze BugsCEP ukazující 
rekonstrukci teplot pomocí MCR pro dv, období na.lokalit, 
Żabinko nacházející se u.Poznan, v.Polsku (obr. I.6.4). 
Horizont S3 stratigra*cky t,sn, p)edchází horizontu S%, 
p)i+emž stá)í obou spadá do.GS-%.1a. Rekonstruovan/ 
interval pro prům,rnou teplotu nejteplej-ího m,síce 
(+ervenec) je zobrazen žlut,, rekonstruovan/ interval 
pro prům,rnou teplotu nejchladn,j-ího m,síce (leden) je 
zobrazen mod)e. (Gra*ka: Daniel Vondrák)
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 ekosystému (např. Schafstall a kol. -/-/). Podobně 
pokles relativního zastoupení vodních brouk( a ná-
r(st mokřadních a terestrických druh( nazna&uje 
zánik prostředí volné vody kv(li zazemnění &i 
nějakému jinému procesu vedoucímu k vysu*ení 
studované lokality (např. Bohncke a kol. .987). 
V posledních letech byla rovně% věnována pozor-
nost rekonstrukcím vlivu k(rovc( (pod&eleď Scoly-
tinae) na lesní ekosystémy (Schafstall a kol. -/-.). 
Výpovědní hodnotu rekonstrukce krajinných typ( 
a v nich probíhajících disturbancí pak lze umocnit 
třeba soubě%nou pylovou analýzou, analýzou rost-
linných makrozbytk( &i analýzou uhlík( (např. Ol-
sson, Lemdahl -//9). Jak ji% zaznělo, fauny brouk( 
z jedné lokality reprezentují jen úzký výsek krajiny 
(Smith a kol. -/./), který m(%e být odli*ný od okol-
ního pr(měru. Pro rekonstrukci podoby vět*ího 
území je proto vhodné studovat vícero lokalit. Jen 
tak lze získat opravdu robustní výsledky ukazující 
historii ur&itého *ir*ího území.

Někteří brouci jsou velmi dobrými indikátory 
lidských aktivit. Nej&astěji se jedná o koprofágní 
druhy, které prospívají v prostředí s dostatkem do-
mestikovaných savc(, případně r(zné jiné synant-
ropní druhy. Jejich výpovědní hodnota je v*ak v době 
předzemědělského pravěku omezená a například 
zbytky koprofágních brouk( pak indikují abundanci 
&tvrtohorní megafauny. Na řadě paleolitických lo-
kalit sice chybějí vět*í mocnosti organických sedi-
ment(, ve kterých se zbytky brouk( typicky nachá-
zejí, zajímavé nálezy mohou nicméně poskytnout 
i prostorově velmi omezené &o&ky detritu, napří-
klad kolem kostí ulovených velkých savc( (Coope 
-//7; Cocker a kol. -/-.). Mo%nosti vyu%ití zbytk( 
brouk( v archeologicky zaměřeném výzkumu blí%e 
představují Elias (-/./) a Buckland a kol. (-/.4). 
Po&et archeologických studií vyu%ívajících zbytky 
brouk( prudce klesá od Britských ostrov( a západní 
Evropy směrem na východ. Pokud se v*ak zamě-
říme výhradně na pleistocenní lokality, je tento 
rozdíl je*tě nápadněj*í a studie ze střední Evropy 
bohu%el zcela chybějí. D(vody jsou obdobné jako 
u nerovnoměrného vyu%ití metody MCR (kapitola 

I.+.,), tedy v první řadě rozdílná míra vyu%ívání da-
ného přístupu v r(zných zemích. Nepřekvapí proto, 
%e zbytky brouk( na středoevropských lokalitách 
nacházeny jsou, co% dokládají i zmínky z území 
Moravy (např. Lauterer .978), jen doposud nebyly 
detailně studovány.

Pokud odhlédneme od rekonstrukcí environmen-
tálního kontextu archeologických lokalit a zamě-
říme se na rekonstrukce proměn krajinných typ( 
na del*í &asové *kále, vhodnými přírodními archivy 
ke studiu jsou v případě území !eska zejména ra-
*eliny a jezerní sedimenty (kapitoly I.,.4; I.5; I.5.-). 
V případě úplného závěru pleistocénu se jako per-
spektivní jeví rovně% sedimenty pod převisy v pís-
kovcových krajinách (např. Pokorný, ;ída -/-/). Ani 
u těchto tří typ( přírodních archiv( v*ak k výzkumu 
zbytk( brouk( na na*em území zatím prakticky 
nedo*lo. Jedinou výjimku představují sedimenty za-
niklého *umavského jezera Stará jímka (N. B. Schaf-
stall, D. Vondrák, nepubl. data; obr. I.5.-D). Úsek 
sedimentárního záznamu se zvý*eným podílem or-
ganické hmoty a &asově odpovídající allerødu (GI-.a 
a% GI-.c.) zde přinesl objev fauny lesních brouk( 
s bioindika&ně významným lýkohubem matným 
(Polygraphus poligraphus), co% je k(rovec úzce vá-
záný na smrk ztepilý (Picea abies). Díky těmto vý-
sledk(m a nález(m makroskopických rostlinných 
zbytk( z té%e lokality (Vondrák a kol. -/.9a) se do-
zvídáme, %e na*e pohrani&ní hory nebyly na sklonku 
klimaticky mírného posledního interstadiálu vý-
hradním prostředím horské tundry, jak bylo dříve 
předpokládáno. Minimálně některé z nich tehdy 
zjevně hostily speci5cké lesní ekosystémy. Ty se 
v případě ;umavy překvapivě nacházely i nad hra-
nicí ..// m n. m. Výsledky z lokality Stará jímka 
tak ilustrují potenciál analýzy subfosilních zbytk( 
brouk( pro prohloubení poznání %ivotního prostředí 
v době paleolitu, kdy d(le%itou evidencí m(%e ně-
kdy být i prosté dolo%ení výskytu jednoho jediného 
druhu. Budoucí výzkum v !R v*ak dozajista přinese 
té% klí&ové rekonstrukce zalo%ené na robustních 
datech o výskytu celých pleistocenních brou&ích 
faun a jejich proměnách v &ase.
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!0 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

I.. M(kkýši 

Lucie Juři!ková a Jitka Horá!ková

Měkký*í schránky se zachovávají v hojném po&tu 
prakticky ve v*ech typech vápnitých sediment(. 
Slo%ení schránek měkký*(, jejich morfologie, ale 
předev*ím jejich fosilní spole&enstva úzce souvisejí 
s klimatickými a ekologickými změnami prostředí, 
a proto se pou%ívají pro jeho rekonstrukci (Lo%ek 
.9+4; Evans .97-; Goodfriend .99-a; Davies -//8; 
Allen -/.7). Zejména ve střední Evropě je síť lokalit 
se sukcesemi pleistocenních měkký*( velice hustá 
ve srovnání se zbytkem Evropy (Horá&ková a kol., 
v příprav().

I.7.1 Historie výzkumu pleistocenních 
m/kkýších společenstev u nás

Připomeňme alespoň telegra5cky nejd(le%itěj*í ba-
datele, kteří se zaslou%ili o poznání a vyu%ití pleis-
tocenních měkký*(. Nejvýznamněj*í osobností po-
&átk( &eské kvartérní malakologie byl Josef Florián 
Babor (.87-–.95.) a jeho dílo M(kkýši !eského plis-
tocaenu a holocaenu (Babor .9/.), které shrnovalo 
dosavadní kvartérní výzkumy na &eském území. 
Přesto%e paleoekologie jako obor v té době je*tě 
neexistovala, přiná*í toto dílo na svou dobu svě%í 
my*lenky. Ocitujme alespoň toto: Arci) ani dobu 
ledovou nesmíme si představovati jako neprom(nný 
umrtvující mráz, naopak lze dokázati kontinentální 
klima se střídáním obvyklých ro!ních saison s léty 
přímo horkými. Toto pionýrské období skon&ilo 
v mezivále&né době, kdy poněkud excentrický Ja-
roslav Petrbok (.88.–.9+/) v řadě prací opakovaně 
upozorňoval na význam měkký*( pro rekonstrukci 
vývoje přírody, a&koliv sám tuto mo%nost vlastně 
pořádně nevyu%il.

Zlomovou osobností ve výzkumu na*ich kvar-
térních měkký*( byl bezesporu Vojen Lo%ek 
 (.9-5–-/-/), který v  povále&ných letech spolu 
s  archeologem Franti*kem Pro*kem zapo&al zcela 
novou éru detailního výzkumu středoevropského 
kvartéru (např. Pro*ek, Lo%ek .95., .957). Po smrti 
Franti*ka Pro*ka se po boku Vojena Lo%ka vystří-

dala celá řada významných pedolog(, paleozoo-
log(, paleobotanik(, archeolog( i geolog(, přede-
v*ím Libu*e Smolíková, Jiří Kukla, Vladimír ;ibrava, 
Ivan Horá&ek, Jiří Svoboda, Václav Cílek a mnozí 
dal*í. Kvartérními měkký*i se v*ak v tomto období 
kromě Vojena Lo%ka zabýval u% jen Jiří Kovanda 
 (.9,5–-/-/), jeho kompletní bibliogra5e byla ne-
dávno publikována (Juři&ková, Eák -/-/).

Vojen Lo%ek byl v(d&í osobností oboru a beze-
sporu jej m(%eme pova%ovat za zakladatele mo-
derní středoevropské kvartérní *koly. Následující 
krátký přehled vyzdvihuje ty z  jeho téměř .5// 
publikací (v*echny lze najít na https://mollusca.
sav.sk/malacology/Lozek/-/-.-Vojen-Lozek-bib-
liography.htm), které zásadním zp(sobem posu-
nuly poznání v oboru. Prací týkajících se pouze 
problematiky pleistocénu sepsal více ne% -5/ (Ho-
rá&ková a kol., v příprav(). První etapa jeho pří-
stupu, zalo%eném na detailní znalosti recentních 
i fosilních měkký*( na co nej*ir*í *kále lokalit při 
d(kladné znalosti krajinného kontextu, vyvrcholila 
monogra5í Quartärmollusken der Tschechoslowakei 
(Lo%ek .9+4). Ji% v této práci je poprvé předsta-
vena dodnes pou%ívaná metodika odběru vzork( 
a jsou detailně popsány v*echny typy kvartérních 
fosiliferních sediment(, měkký*í stratigra5e a pře-
hled v*ech dosud zkoumaných lokalit i zji*těných 
druh(. Jednotlivé druhy měkký*( jsou zde rozdě-
leny na základě zku*eností s jejich recentní ekologií 
i na základě jejich výskyt( v kontextu spole&enstev 
celého kvartérního klimatického cyklu do deseti 
ekologických skupin, které jsou poté u%ívány jako 
nástroj k rekonstrukci sukcese daného stanovi*tě. 
Dal*í d(le%itou studií je práce Lo%ek .97+a, kde je 
podrobně popsána měkký*í sukcese během střídání 
glaciálních a interglaciálních fází kvartérního kli-
matického cyklu. V práci Lo%ek .98- jsou charak-
terizovány měkký*í zóny, vymezující stratigra5cky 
jednotlivá období pleistocénu a holocénu, které 
jsou pak v díle Horá&ek a Lo%ek .988 korelovány 
s obratlov&ími zónami. V práci Lo%ek .99.a jsou 
podrobněji charakterizovány jednotlivé typy spra*í 
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!1I.7 MĚKKÝŠI

v kontextu jejich paleomalakologického záznamu, 
zatímco v moderněj*ím příspěvku Lo%ek -/// jsou 
*ířeji komentovány hlavní problémy paleoekologie 
kvartérních měkký*(.

RÁMEČEK ) 
Vojen Ložek

Vojen Lo(ek vypráví student%m o!historii 
výzkumu pěnitc% a!jejich významu pro indi-
kaci nejvlhčích fází interglaciál% na! jednom 
z!mála míst v!Čechách, kde lze srá(ení pě-
nitce pozorovat i!dnes – ve!skalní kapse nad 
Bubovickými vodopády v!Českém krasu. K!po-
chopení významu pěnitc% mu dopomohla sva-
tební cesta do!Velké Fatry, kde mu došlo, (e 
„mezera“ v!osídlení jeskyní mezi paleolitem 
a!neolitem je prostě daná tím, (e „(ádný ro-
zumný savec včetně člověka si přece nenechá 
v!jeskyni kapat na!hlavu“ tak, jak se to stalo 
právě novoman(el%m Lo(kovým v!R%(ovém 
převisu ve!Vrátné dolině. Dnes dochází k!bio-
gennímu srá(ení pěnitc% převá(ně ve!vyšších 
nadmořských výškách, kde je vyšší srá(kový 
úhrn. V!sedimentárním záznamu jeskynních 
převis% jde tedy o!nesporný d%kaz vyšších 
srá(ek. Tento vpravdě newtonovský objev 
se odehrál v!l%ně přírody, ale jen díky tomu, 
(e byl na!něj Vojen Lo(ek teoreticky připra-
vený. Ve!stáří ho pak mrzelo, (e je tento jeho 
„srdeční“ objev dosti ignorován ve!světové 
literatuře, a!tak napsal na!své poměry ostrý 
článek do!Vesmíru (Lo(ek +01+). Myslíme si, 
(e právě tento článek výborně charakteri-
zuje jednoho z!největších československých 
přírodovědc%.

RÁMEČEK 8 
Jiří Kovanda

Přesto(e byl Jiří Kovanda v(dy tak trochu 
ve!stínu Vojena Lo(ka, nijak na!něj ne(árlil 
a!úzce s!ním spolupracoval. V(dy obdivo-
val syntetické myšlení svého staršího kolegy 
a!mentora a!stal se také jeho pečlivým bib-
liografem, ale někdy i!řidičem. Nicméně sám 
odvedl obrovský kus poctivé terénní práce 
a! jím shromá(děný materiál není dodnes 
řádně doceněný. Jiřímu Kovandovi bylo jasné, 
(e získání kvantitativně bohatých vzork% je 
cestou k!úspěchu, a!tak propagoval metodu, 
které říkal „moto-Aoto“. Přímo v! terénu 
proplavoval obrovská mno(ství sediment% 
v!nejbli(ším pou(itelném potoku či prameni 
a!dom% pak nosil přímo vyplavené schránky 
měkkýš%. Na!snímku v!mládí s!Vojenem Lo(-
kem (vpravo) při takovém plavení.
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Na tuto tradici navázala generace %ák( Vojena 
Lo%ka. Budujeme jak národní (&esko-slovenskou) 
databázi kvarterních měkký*( (Horá&ková a kol. 
-/.5; Horá&ková a kol., v příprav(, nepublikovaná 
data), tak ve spolupráci s francouzskými kolegy Ev-
ropskou databázi kvarterních měkký*( (https://lgp.
cnrs.fr/malacologie/). !esko-slovenská databáze 
dosud obsahuje údaje o 454 pleistocenních lokali-
tách s fosilním záznamem měkký*( o --+ druzích 
(v .,.4 blí%e zpracovaných vzorcích). Z toho -8, lo-
kalit (obr. I.7..) s -/5 druhy se nachází v !esku, co% 
představuje 9, % celkové recentní druhové boha-
tosti ulitnatých měkký*(. Nahých pl%(, tedy pl%( bez 
schránky, se v !echách vyskytuje ,/ druh(. S vý-
jimkou plzák( &eledi Arionidae, u nich% je schránka 
zcela redukovaná, se po nich ve fosilním záznamu 
zachovávají jen vápnité desti&ky (poz(statky re-
dukované schránky). Jejich determinace je v*ak 
mo%ná pouze do &eledí, proto nebyli do seznamu 
druh( pleistocenní fauny zahrnuti. Pravděpodobně 
se tedy fosilní záznamy co do druhové bohatosti 
blí%í té recentní a% z 95 %. Z hlediska prozkou-
manosti pleistocenních lokalit a patrně i objemu 
dat se tak jedná, pokud je nám známo, o nejpro-
bádaněj*í území na světě. Zatímco vzorky holo-

cenních měkký*ích sukcesí ze sbírky Vojena Lo%ka 
u% jsou z vět*í &ásti zpracované (např. Juři&ková 
a kol. -/.4a; Horá&ková a kol. -/.5), pleistocenní 
nejsou zpracované ani zdaleka. Vzhledem k tomu, 
%e řada osnímkovaných lokalit u% dnes neexistuje, 
z(stává tento materiál, deponovaný v Národním 
muzeu v Praze, jedine&ným a pro mnohé oblasti 
dnes i zatím jediným zdrojem informací o kvartéru.

I.7.2 Izotopy z m/kkýších schránek jako 
zdroj informací o prost(edí

Schránky měkký*( jsou pova%ovány za  jakési ar-
chivy, ze kterých m(%eme &íst informace o paleo-
prostředí. Ukládání uhli&itanu vápenatého do 
schránky probíhá toti% jen za %ivota zvířete, a de 
facto tedy přímo zaznamenává charakter prostředí 
(obr. I.7.-; Yapp .979; Goodfriend .99-a). Díky tomu 
se staly takovéto rekonstrukce prostředí v posled-
ních desetiletích sou&ástí environmentální archeo-
logie (Leng, Lewis -/.+; Allen -/.7).

Paleoteplota je tradi&ně měřená z poměru izotop( 
.8O/.+O (z něho% se pak vypo&ítá δ.8O) ve vápena-
tých schránkách některých organism(, v&etně vod-
ních pl%(, kde závisí na δ.8O okolní vody a její tep-
lotě. Hodnota δ.8O vyjadřuje také teplotu kalci5kace 
schránky suchozemských pl%(, která ale v d(sledku 
teplotní závislosti dělení izotop( kyslíku mezi uhli-
&itanem ze schránky a tělními tekutinami měkký*( 
m(%e být obtí%něji interpretovatelná (Yapp .979; 
Grossman, Ku .98+). Slo%itost suchozemského pro-
středí a obtí%nost přesného vymezení hodnot δ.8O 
v ulitách suchozemských pl%( proto znesnadňuje 
vyu%ití ulit jako proxy pro teplotu. Výsledky měření 
je třeba kalibrovat v závislosti na typu prostředí, 
resp. zeměpisné *ířce, co% zatím proběhlo pouze 
v Severní Americe (Yanez a kol. -/.9). Autoři zjis-
tili, %e δ.8O ulity se zvy*uje o /,,–/,7 ‰ na ka%dý 
nár(st teploty o . °C. Nově se objevuje metoda shlu-
kovaných izotop( (∆47), která umo%ňuje nezávislý 
odhad teploty při formování karbonát( v měkký-
*ích schránkách. Je zalo%ená na teplotní závislosti 
na stupni vazeb izotop( .,C a .8O v krystalové mří%ce 
uhli&itanu vápenatého (Eiler -/..). Tato slibná me-
toda je ale zatím v po&átcích (Zaarur a kol. -/.., 
-/.,; Dong a kol. -/-/). V suchozemském prostředí 
je δ.8O také dobrým indikátorem mno%ství srá%ek 

Obr. I.(.1 Poloha %!3 lokalit s.pleistocenními sukcesemi 
m,kk/-ů v.České republice se základním rozli-ením jejich 
stá)í. (Gra*ka: Jitka Horá+ková)
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(např. Goodfriend a kol. .989; Prendergast a kol. 
-/.5). Suchozem*tí pl%i si vytvářejí ulity v  izoto-
pické rovnováze se svými tělními tekutinami, které 
jsou zase přímo závislé na srá%kové vodě, relativní 
vlhkosti prostředí, výparu vody a na teplotě. Vztah 
mezi pr(měrnými ro&ními srá%kami a δ.8O je pak 
regionálně speci5cký (Prendergast a kol. -/.5). 
Yanez a kol. (-/.9) zjistili, %e v Severní Americe 
δ.8O ulit odpovídá δ.8O pr(měrných ro&ních srá%ek. 
δ.8O ulity se zvy*uje o /,5–/,7 ‰ pro ka%dé . ‰ 
nár(stu srá%ek δ.8O.

Poměr izotop( .,C/.-C (resp. z toho vypo&ítaná 
hodnota δ.,C) v periostraku (tedy ve svrchní orga-
nické vrstvě) ulit zase ukazuje na převa%ující typ 
potravy, jinými slovy na zastoupení rostlin C, nebo 
C4 typu (Goodfriend .98+; Metref a kol. -//,; Yanez 
a kol. -//9), při&em% C4 rostliny, které obvykle be-

reme jako indikátor teplej*ího a su**ího klimatu, in-
dikuje zvý*ená hladina izotopu .,C. Uhlík v ulitě su-
chozemských pl%( pochází hlavně z CO- získaného 
při dýchání. Hodnota δ.,C v ulitě je obecně o ./ ‰ 
vy**í ne% uhlík získaný z potravy ( McConnaughey, 
Gillikin -//8). Změna koncentrace .,C ve schrán-
kách vodních měkký*( také indikuje změny sali-
nity a změny poměru CO- a O- ve vodě, interpretace 
je ale komplikovaná (Mátyas, Burns .99+; Kurata 
a kol. -//.).

Schránky měkký*( lze rovně% vyu%ívat k ur&o-
vání stáří ur&itého sedimentu. Nejroz*ířeněj*í me-
todou je radiokarbonové datování. Jeho &asový do-
sah se v*ak hodí k datování holocenních &i pozdně 
glaciálních vzork( ne star*ích ne% 55 tisíc let, vět-
*ina pleistocenních vzork( je tedy ji% mimo dosah. 
Navíc m(%e být toto datování poněkud zkresleno 
přítomností tak zvaného mrtvého uhlíku získa-
ného předev*ím ze substrátu, který mohou měkký*i 
ostrouhávat. Uvádí se, %e u velkých druh( pl%( to 
m(%e být -/–,/ % (Goodfriend, Stipp .98,). To 
je pravděpodobně dáno tím, %e tyto druhy potře-
bují více vápníku na stavbu svých ulit, a proto 
jej získávají nejen z rostlinné potravy, ale právě 
i ze substrátu. Malým druh(m nejspí* sta&í vápník 
z potravy, a proto jejich ulity obsahují nejvý*e ./ % 
mrtvého uhlíku. Z toho d(vodu se doporu&uje po-
u%ívat pro radiokarbonové datování ulity men*ích 
druh( (Pigati a kol. -/./). Ne v%dy to ale funguje 
spolehlivě, v některých případech byly vzorky i o tři 
tisíce let star*í ne% reálně (Forman a kol. -/-.). 
Svoji roli v neúspě*nosti radiokarbonového dato-
vání mohou hrát i vrstvi&ky vysrá%eného karbonátu 
na fosilních ulitách, které mohou výsledek dato-
vání zkreslit, pokud není materiál pe&livě vybírán. 
Limity radiokarbonového datování z ulit bude tedy 
je*tě třeba přesněji vymezit.

Z měkký*ích schránek v*ak m(%eme datovat i ji-
nými zp(soby. Například Molodkov (-/.-) testoval 
u pleistocenních suchozemských měkký*( pou%ití 
ESL (electron spin resonance), IR-OSL (infrared op-
tically-stimulated luminescence) a U/< datování 
ve srovnání s datováním z %ivc( a koreloval výsledky 
s ur&ením stáří podle pylových analýz i dal*ích stan-
dardních relativních analýz. Datování bylo v dobré 
shodě, i kdy% u U/< datování je třeba zohlednit 
chování uranu při fosilizaci schránek. Nicméně po-
tvrdil dobré mo%nosti datování těmito metodami 

Obr. I.(.2 V/m,na uhlíku a.kyslíku mezi t,lem a.schránkou 
sladkovodních plžů a.mlžů a.suchozemsk/ch plžů 
a.prost)edím. (Zdroj: Leng, Lewis %016, gra*ka: Jitka 
Horá+ková)
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z měkký*ích schránek, co% by v budoucnosti mohlo 
pomoci s přesněj*ím ur&ením stáří na*ich nález(. 
K datování je mo%né vyu%ít i AAR (amino acid ra-
cemization) (Goodfriend .99-b), co% je metoda za-
lo%ená na tom, %e r(zné aminokyseliny obsa%ené 
ve schránce degradují r(znou rychlostí, resp. se 
mění jejich p(vodně levoto&ivé formy na pravoto-
&ivé, tak%e právě poměr těchto dvou forem ve vzorku 
ur&uje stáří ulity. Slibné se ukazuje zejména dato-
vání z ví&ek sladkovodních bahnivek rodu Bithynia 
(Penkman a kol. -//8). Zdá se, %e pro toto datování 
budou vyu%itelné i desti&ky nahých pl%( (Penkman 
a kol. -/--). V sou&asnosti je snaha vyu%ít toto 
datování v celoevropském kontextu v rámci ERC 
projektu s názvem EQuaTe, kterému jsme poskytli 
i ví&ka bahnivek a desti&ky slimák( z na*ich pleis-
tocenních lokalit.

I.7.3 Vyu.ití společenstev m/kkýš, pro 
rekonstrukci charakteru prost(edí

Tradi&ní vyu%ití měkký*( pro rekonstrukci paleo-
prostředí je zalo%ené na tom, %e jejich schránky 
tvoří &asto bohatá fosilní spole&enstva jak co do po-
&tu druh(, tak co do vysokých abundancí. Jejich 
slo%ení v mladém a středním pleistocénu prakticky 
odpovídá slo%ení sou&asných spole&enstev, a proto 
m(%eme aplikací principu aktualismu (stejné druhy 
mají stejné ekologické nároky) podle nich rekon-
struovat přírodní prostředí. !ím dále do kvartérní 
minulosti nahlí%íme, tím více se v*ak měkký*í spo-
le&enstva li*í od těch sou&asných a rekonstrukce 
prostředí se stává obtí%nou, a% nemo%nou (Lo%ek 
.9+4; Horá&ek, Lo%ek .988). Jednoduchá charakte-
ristika paleoprostředí pomocí měkký*( je zalo%ená 
na základním rozdělení ekologie druh( přítomných 
ve spole&enstvu. Ekologické nároky jednotlivých 
druh( jsou toti% &asto striktně vymezené, tak%e 
podle slo%ení jejich soubor( m(%eme prostředí &le-
nit na vodní, resp. suchozemské, lesní, resp. nelesní 
a suché, resp. vlhké (Lo%ek .9+4; Juři&ková a kol. 
-/.4a). Nároky některých konkrétních druh( nám 
pak umo%ňují rekonstruovat i dal*í detaily stano-
vi*tě, jako je zápoj lesa, přítomnost padlého dřeva, 
bohatá podrostní vegetace, zapojený &i nezapojený 
drn stepních porost( a podobně. Tyto informace 
získáváme pro konkrétní lokalitu, na které byly 

měkký*í schránky nalezeny, zachovávají se toti% 
obvykle přímo tam, kde pl%i uhynou. Dá se tedy říci, 
%e nám pomáhají rekonstruovat krajinný detail, ni-
koliv charakter vět*ího krajinného celku, k &emu% 
je vhodněj*í pylová analýza (kapitola I...4).

Na rozdíl od vý*e zmíněných proměnných pro-
středí, jako jsou teplota nebo srá%ky, odvozených 
z izotopového slo%ení měkký*ích schránek, jednot-
livé druhy reagují na celou *kálu environmentálních 
charakteristik, a poskytují nám tedy v jistém smyslu 
objektivněj*í informaci o paleoprostředí. Změna 
jediného nebo několika málo faktor( nepostihuje 
stav prostředí v celé jeho rozmanitosti. Zatímco 
některé organismy reagují například na r(st tep-
loty poměrně rychle, pro jiné je klí&ovým faktorem 
něco úplně jiného a r(st teploty, pova%ovaný &asto 
za hlavní ukazatel změny klimatu, je nemusí ovliv-
nit v(bec (viz dále). Sledujeme-li sukcesi celého 
spole&enstva organism(, nebo dokonce více mode-
lových spole&enstev organism(, která pochopitelně 
reagují na celou *kálu faktor( prostředí, získáme 
mnohem komplexněj*í obrázek vývoje přírodního 
prostředí ne% z křivky jedné nebo několika málo 
naměřených &i vypo&ítaných veli&in.

Kromě informací, získaných z interpretace měk-
ký*ích spole&enstev m(%eme také na základě zna-
losti nárok( konkrétních druh( rekonstruovat kli-
matické změny pomocí tzv. transfer function models 
(Rousseau .99.; Moine, Rousseau -//-; Horsák 
-/..). Horsák (-/..) se pokusil ověřit tyto modely 
pomocí recentních spole&enstev mokřadních měk-
ký*( a ukázal, %e ty faktory prostředí, které nejvíce 
ovlivňovaly recentní spole&enstva, mají i nejlep*í 
predik&ní vlastnosti, &ím% potvrdil význam studia 
druhového slo%ení měkký*ích spole&enstev pro re-
konstrukce paleoprostředí.

I.7.4 Limity vyu.ití m/kkýš, 

Vyu%ití spole&enstev měkký*( k rekonstrukci paleo-
prostředí má řadu výhod, ale i limity, které je nutné 
mít stále na mysli při interpretacích.

Pokud se měkký*í schránky na lokalitě vyskytují, 
je jich obvykle hodně – pracujeme tedy s celými 
spole&enstvy. Nicméně si musíme uvědomit, %e tato 
fosilní spole&enstva nejsou zcela shodná s recent-
ními, proto%e se obvykle akumulovala del*í dobu. 
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!(I.7 MĚKKÝŠI

Málokdy se dostaneme na rozli*ení jemněj*í ne% 
několik desítek let (Frodlová a kol. -/.8).

Stáří jednotlivých vrstev lze zjistit datováním 
přímo z měkký*ích schránek (s některými ome-
zeními a obtí%emi viz vý*e), co% lze vyu%ít kupří-
kladu k datování prvních prezencí ur&itých druh( 
ve střední Evropě. Z na*ich zku*eností ale víme, 
%e první výskyt bývá &asto reprezentován jedinou 
schránkou, &i dokonce jen malou &ástí rozbité 
schránky, a v takovém případě je pak vy**í pravdě-
podobnost kontaminace z nadlo%ních vrstev, co% je 
případ zejména svahovin.

Na rozdíl od pylu rostlin lze schránky v naprosté 
vět*ině případ( ur&it do druhu, dokonce se řada 
z nich zachovává vcelku. I z úlomk( ulit lze ale 
jednotlivé druhy dobře ur&ovat díky jejich &asto uni-
kátní povrchové struktuře. Je mo%né, %e bli%*ím stu-
diem povrchových struktur schránek se v budoucnu 
budeme moci dostat na je*tě lep*í rozli*ení v &ase 
i prostoru. Naprostá vět*ina pleistocenních druh( 
je stejných jako dnes, ostatně jen ,8 druh( z -/5 
dosud známých z &eského pleistocénu ji% na na*em 
území ne%ije nebo jde o druhy zcela vymřelé (viz 
dále). Analýzu měkký*ích spole&enstev tedy m(%e 
provést i zku*ený recentní malakozoolog.

Měkký*í schránky se kumulují v r(zných typech 
vápnitých sediment( na celé *kále vlhkosti, od vody 
a% po zcela suchá stanovi*tě. Vlhkost tedy není pro 
jejich zachování limitujícím faktorem, jako je tomu 
u pylových vzork(, tím je pouze vápnitost daného 
stanovi*tě (např. Lo%ek .9+4; Evans .97-; Alexan-
drowicz .987). Fosilní měkký*e tedy nenajdeme 
v oblastech s kyselým geologickým podkladem, jako 
jsou z vět*í &ásti &eská pohrani&ní pohoří, celá *i-
roká oblast západních !ech &i pánevní oblasti, jako 
jsou Třeboňsko nebo !eskobudějovicko, samozřejmě 
s výjimkou ojedinělých ostr(vkovitě se vyskytujících 
lokalit s vápnitěj*ím podlo%ím (např. Dyleňský kras, 
&eskokrumlovské vápence, krasové jevy kolem Li-
penska aj.). I ve zcela nevápnitých oblastech v*ak 
mohou hlubinné vývěry přinést na povrch vápník, 
jak je tomu např. na Křivoklátsku (Lo%ek .97+b), 
zcela bě%né jsou pak spra*ové závěje v nevápnitých 
oblastech.

Měkký*í schránky se vyskytují obvykle přímo tam, 
kde jejich majitelé %ili. Oblast, ze které se kumulují, 
je obvykle velmi malá, v některých případech se do-
konce jedná jen o několik málo metr( &tvere&ních. 

Pomocí charakteristiky měkký*ích spole&enstev 
tedy m(%eme studovat krajinné detaily v převa%u-
jící krajinné matrix v&etně kupříkladu potenciálních 
mikrorefugií. Je v*ak třeba si uvědomit, %e akumu-
lace schránek pod převisy, v jeskyních &i svahovi-
nách bývají směsí druh(, %ijících i vý*e na svahu, 
na skále nad převisem &i jeskyní, tak%e se obvykle 
pohromadě vyskytují druhy lesní se stepními z xe-
rických okraj( skal. Takové nalezené spole&enstvo 
se pak skládá z několika sousedících spole&enstev. 
Toto místní mísení faun popisuje detailně Lo%ek 
(.9+4). V nivních sedimentech dochází k přemisťo-
vání schránek na vět*í vzdálenosti, ale také k nej-
výrazněj*ím disturbancím sediment( (Horá&ková 
a kol. -/-,). Nedávná radiokarbonová datování 
ukázala, %e i svahovinové sedimenty jsou náchylné 
k disturbancím (Korábek a kol. -/.8, -/-/). Nej-
méně disturbované bývají prameni*tní sedimenty 
a sedimenty v jeskynních vchodech a pod převisy.

Máme tedy mo%nost získat zcela reálný pohled 
na spole&enstvo měkký*( konkrétní velmi malé ob-
lasti. Z takových údaj( je v*ak tě%ko mo%né rekon-
struovat vývoj ur&itého vět*ího krajinného celku. 
Proto potřebujeme takovýchto sukcesí více, aby-
chom z mozaiky lokálních poměr( slo%ili vývoj celé 
krajiny. Na*e poslední výzkumy ukazují, %e v pří-
padě holocenní rekonstrukce potřebujeme alespoň 
dva pro5ly na ur&itý charakteristický krajinný celek, 
jako je !eské středohoří, !eský kras &i Malá Fatra, 
abychom se dostali zhruba na 7/ % jeho druhové 
diverzity, při&em% jeden pro5l jí zachytí sotva polo-
vinu (Kubíková a kol., v příprav(). Pochopitelně nám 
ale i tak m(%e nějaký krajinný prvek úplně unik-
nout. Zda podobné odhady platí i pro star*í období, 
nevíme. Pro rekonstrukci vývoje krajiny na základě 
měkký*ích schránek je ka%dopádně zásadní mít 
reprezentativní po&et co nejrozmanitěj*ích lokalit 
ve zkoumané oblasti.

Ji% vý*e jsme zmínili, %e při rekonstrukci paleo-
prostředí m(%eme v mladém a středním pleistocénu 
vyu%ít princip aktualismu. Nicméně je třeba si uvě-
domit, v  jaké &ásti areálu jednotlivých druh( se 
nacházíme. Jejich ekologické nároky se toti% mění 
ve směru od centra areálu k jeho periferii, kde je 
druh obvykle limitovaný jedním nebo několika málo 
klí&ovými faktory. To je zcela zásadní na na*em 
území, neboť !echy jsou kři%ovatkou areálových 
hranic řady druh(. Navíc je třeba si uvědomit, %e 
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!6 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

tyto hranice se posouvaly mezi jednotlivými inter-
glaciály. Například paskovka Caucasotachea vindo-
bonensis má glaciální refugium na západním Bal-
káně, odkud se k nám v holocénu roz*ířila poměrně 
pozdě (Korábek a kol. -/-,). V oblasti jejího refu-
gia je to druh s poměrně *irokou ekologickou va-
lencí, obývající zastíněné i otevřené biotopy o r(zné 
vlhkosti. Na na*em území, kde má v holocénu se-
verozápadní hranici roz*íření, je to v*ak výhradní 
obyvatel skalních stepí. Její výskyt zde je toti% li-
mitovaný teplotou a nejteplej*í lokality jsou z velké 
&ásti právě na skalních stepích. Pokud bychom tedy 
soudili podle její ekologie na okraji areálu, inter-
pretovali bychom její indika&ní hodnotu ve fosilních 
spole&enstvech chybně. V minulých interglaciálech 
tento druh dosahoval a% do ji%ního Německa a hra-
nice areálu byla tedy významně posunutá na západ 
(Mania .995). Naopak západoevropský druh Clausi-
lia bidentata se dostal na na*e území a% v holocénu 
a v minulých interglaciálech jej z !eské republiky 
nemáme dolo%ený. Opět má v centru svého areálu 
roz*íření *irokou ekologickou valenci, zatímco u nás 
se chová jako druh vy%adující lesní mikroklima. 
Ve svém *íření na východ je tedy pravděpodobně 
limitovaný kontinentalitou. Nejbli%*í výskyty ze tří 
minulých interglaciál( známe z  ji%ního Německa 
(Limondin-Lozouet, Preece -/.4). Právě znalost 
klí&ových faktor(, které limitují *íření jednotlivých 
druh(, jsou zásadní pro jejich správnou interpretaci. 
Kupříkladu glaciální relikty v na*í sou&asné fauně, 
které v glaciálech obývaly stejný biotop spra*ové 
stepi, se dnes vyskytují na r(zných biotopech, je-
jich% vlastnosti nám odhalují limity těchto druh(. 
Zatímco zrnovka Pupilla triplicata dnes obývá skalní 
stepi a limitujícím faktorem v interglaciálech je pro 
ni otevřenost krajiny, srstnatka Trochulus hispidus 
obývá v sou&asnosti ruderální stanovi*tě a  limi-
tem je pro ni dostatek %ivin a ostroústka Colu-
mella columella %ije v nejvy**ích horských polohách 
a limitem je pro ni nízká teplota. Při interpreta-
cích výskytu jednotlivých druh( je také třeba brát 
v úvahu přirozeně disjunktivní areály. Například 
kalcikolní skalní druhy jsou svým výskytem ome-
zené na vhodné vápencové skály, nebo alespoň 
na vápníkem bohatou skalní krustu. Kdy% takové 
prostředí zmizí, zmizí i na něj navázaný specialista 
(Juři&ková a kol. -/-/).

I.7.) Metodika vzorkování kvartérních 
m/kkýš,

Klasickou metodou vzorkování kvartérních měk-
ký*( je odběr vzork( sediment( o objemu přibli%ně 
8 dm, z jednotlivých vrstev obvykle 8/ cm *irokého 
pro5lu, jeho% vrstvy/sedimenty jsou de5novány li-
tologickými charakteristikami (Lo%ek .9+4). Po&et 
druh( roste s velikostí vzorku a s dobou akumulace 
(Frodlová a kol. -/.8). Stejné období, např. holocén, 
v*ak m(%e být zahrnuto jak ve třináctimetrovém 
pro5lu (Val&a), tak v 7/ cm mocném pro5lu (Fa&-
kovský KLak) v Malé Fatře (Juři&ková a kol. -/.8), 
neboť to zále%í na rychlosti sedimentace a objemu 
usazovaného materiálu v konkrétním prostředí. Nej-
jemněj*í rozli*ení ukládaných vrstev mají obvykle 
pěnovcové sedimenty, nicméně vrstvy o mocnosti 
men*í ne% 5 cm nelze, vzhledem k velikosti schrá-
nek měkký*(, smysluplně odebírat. U pleistocen-
ních pro5l( je logicky rozli*ení vrstev pota%mo &a-
sových období obvykle mnohem hrub*í. I získávání 
vzork( fosilních pleistocenních malakofaun m(%e 
být oproti holocenním pro5l(m poněkud obtí%něj*í, 
vezmeme-li v úvahu dobývání materiálu kupříkladu 
z celých spra*ových sérií s několika podchycenými 
klimatickými cykly v mnohametrových stěnách bý-
valých cihelen &i lom(, které by se &asto jen tě%ko 
dalo realizovat bez pomoci tě%ké techniky, která 
v(bec umo%ňuje přístup k  takovýmto pro5l(m. 
Oproti tomu získávání materiálu z některých typ( 
svahovin &i pěnovc( m(%e být poměrně snadné 
a obejde se i bez tě%ké techniky (kopané &i vrtané 
sondy). Právě poměrně hustá síť cihelen, ale i lom( 
na tě%bu vápence a podobných pro5l(, sedimen-
tárními sledy poskytla v minulém století mo%nost 
získat významné mno%ství fosilního materiálu měk-
ký*( z velké &ásti na*eho území, kterou ji% zmí-
něný Vojen Lo%ek a jeho spolupracovníci tehdy plně 
vyu%ili. V sou&asné době vět*ina z těchto lokalit 
podlehla zástavbě &i zavá%ce, a je tedy nenávratně 
ztracena, co% &iní mnohý dosud nezpracovaný ma-
teriál cenněj*ím a neopakovatelným.

Z glaciálních sediment( je u nás nej&astěj*ím ty-
pem spra*. Z tohoto typu prostředí máme bezmála 
polovinu v*ech údaj(. !astým typem glaciálních se-
diment( jsou i r(zné jezerní &i )uviální sedimenty, 
které zahrnují necelých ., % lokalit, .+ % loka-
lit pak představují r(zné výplně krasových kapes 
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a komín( &i jeskyní. Vzácněj*ími typy glaciálních 
sediment( jsou mrazové drtě &i váté písky. V inter-
glaciálních sedimentech je obvykle vět*í diverzita 
r(zných typ( fosiliferních sediment(. Setkáváme se 
s pěnovcovými a nivními sedimenty, travertiny, sva-
hovinami, výplněmi jeskyní a převis(, r(znými typy 
hlín a fosilních p(d, a dokonce i písky (Lo%ek .9+4).

I.7.6 M/kkýši v pr,b/hu kvartérního 
klimatického cyklu

Druhová diverzita měkký*( během neogénu po-
stupně rostla a dosáhla vrcholu ve star*ím miocénu. 
Měkký*í fauna byla pestrou směsicí faunistických 
prvk(. Najdeme zde rody dnes v Evropě vymřelé, 
ale pře%iv*í jinde, nej&astěji v Severní Americe nebo 
ve vnitřní Asii (např. Strobilops, Negulus, Gastro-
copta), rody pře%iv*í v mediteránu (např. Coch-
lostoma, Pomatias, Poiretia) i rody zcela vymřelé 
(např. Klikia, Tropidomphalus, Polydontes). Vznik 
sou&asné fauny na rodové úrovni lze vysledovat 
a% do eocénu, na druhové úrovni do  středního 
miocénu. Máme zde ale i starobylý rod, známý u% 
od paleocénu (Carychium). Na přelomu miocénu 
a pliocénu druhová diverzita poklesla, v pr(běhu 
pliocénu opět vzrostla a znovu poklesla na hranici 
pliocénu a kvartéru. Z tohoto období je u nás jen mi-
nimum lokalit situovaných předev*ím do mostecké 
pánve (Klika .89.; Harzhauser, Neubauer -/-.).

Měkký*í schránky v pleistocénu neprodělaly tak 
velké morfologické změny jako kupříkladu zuby 
savc( (anebo to zatím nevidíme), a  jsou tím pá-
dem méně vyu%itelné pro chronostratigra5i. Cel-
kový po&et druh( známých v pleistocénu !R je -/5, 
na území bývalého !eskoslovenska jich je --+, av*ak 
vzhledem k nejasnostem ohledně identity některých 
taxon( a mno%ství nezpracovaného materiálu jich 
m(%e být i více. Kvartérních vymřelých druh( je 
od nás známo jen *est, při&em% v*echny jsou inter-
glaciální: Gastrocopta serotina Lo%ek .9+4 známá 
ze dvou slovenských lokalit a z !eska ze staropleis-
tocenních lokalit Ctiněves pod Řípem a Koněprusy 
C 7.8, převá%ně staropleistocenní druh Campy-
lea capeki Petrbok (.9--) je známý z osmi lokalit 
na území bývalého !eskoslovenska, v !R z !eského 
krasu z celkem &tyř lokalit od Koněprus (Pro*k(v 
dóm, Herget a Koněprusy C 7.8) a od Srbska (Chlum 

C4), dále ze Stránské skály u Brna a z jeskyně Dag-
mar v Moravském krasu. Do středního pleistocénu 
pře%il druh Zonitoides sepultus Lo%ek .9+4, který je 
znám z jedné slovenské lokality, dále od Brna z !er-
veného kopce a Stránské skály a v !echách pouze 
z Koněprus C 7.8 a druh Platyla similis (Reinhardt 
.88/), který je známý jen z Moravy (Mlade& a Strán-
ská skála). Ve středním pleistocénu se naopak obje-
vuje Aegopis klemmi Schlickum a Lo%ek .9+5, známý 
z jediné slovenské lokality a dále od Dolních Kou-
nic, z jeskyně Li*&í díra u Brna a z Mlad&e, z !ech 
pouze z lokality Karl*tejn-Altán. A kone&ně Gast-
rocopta moravica Petrbok (.95+) je druhem přímo 
popsaným z  jediné snad staropleistocenní loka-
lity z Hlubné u Ochozu v Moravském krasu. Vyjma 
těchto vymřelých druh( se ,- dal*ích u nás v sou-
&asnosti nevyskytuje, ale najdeme je mimo na*e 
území, u interglaciálních druh( jde &asto o ji%něj*í 
&ásti Evropy, zejména jihovýchodní Alpy a Ji%ní Kar-
paty (Domokos a kol. -/.8), zatímco u glaciálních 
se obvykle jedná o centrální Asii (Horsák, Chytrý 
-/./; Horsák a kol. -/./).

I.7.6.1 Interglaciály

Za klimaxovou faunu pleistocenních interglaciál( je 
tradi&ně pova%ovaná tzv. banatiková fauna pojme-
novaná podle indexového druhu Drobacia banatica. 
Jeho sou&asné roz*íření je sotva polovi&ní oproti 
vět*ině minulých interglaciál( (obr. I.7.,). Tento 
druh byl u nás dříve pova%ován za indikátor zapo-
jených les( (např. Lo%ek .9+4), ale v centru svého 
areálu roz*íření obývá i otevřené biotopy s vyso-
kobylinnou vegetací v ří&ních nivách. Jaké byly jeho 
přesné ekologické nároky během jeho pleistocen-
ních výskyt( u nás, m(%eme jen odhadovat, ale dá 
se předpokládat, %e limitující pro něj byla teplota. 
Zdá se nicméně, %e tento druh se u nás ob&as vy-
skytoval i v teplých výkyvech glaciál( (např. Edá-
nice, na Slovensku pak Brzotín, Hosťovce a dal*í). 
Nazývat jej indexovým druhem interglaciál( je tedy 
poněkud sporné.

Dal*ím tradi&ním indexovým interglaciálním dru-
hem je teplomilná lesní Soosia diodonta. Stejně jako 
předchozí druh dnes %ije pouze v Ji%ních Karpatech, 
kde má areál omezený jen na východní Srbsko a zá-
padní Bulharsko a Rumunsko a je poměrně vzácná. 
Výhodou obou druh( v archeologické praxi je, %e 
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jsou velké a jejich dobře zachovalé schránky jsou 
snadno ur&itelné. Vzhledem ke kolísajícím hrani-
cím jejich areál( není jasné, jestli se ve střední Ev-
ropě vyskytovaly během v*ech interglaciál(. Z toho 
d(vodu navrhli Jäger a Lo%ek (-//,) jako indexo-
vou pro v*echny interglaciály tzv. Helix a Cepaea 
faunu. Nicméně re*er*e v*ech údaj( ukázala, %e se 
tyto druhy ob&as objevovaly i v teplých obdobích 
glaciál(. Za striktně interglaciální lze podle na*í 
databáze pova%ovat druhy Aegopis klemmi, Azeca 
goodalli, Bulgarica cana, Clausilia cruciata, Daude-
bardia rufa, D. brevipes, Macrogastra densestriata, 
Pagodulina pagodula, Platyla similis, Soosia dio-
donta, M. ventricosa, Mastus bielzi, Vestia turgida 
a Zonitoides sepultus, při&em% zdaleka ne v*echny 
tyto druhy najdeme ve v*ech interglaciálech. Druhy 
Aegopinella ressmanni, Fusulus interruptus, Macro-
gastra tumida a Retinella hiulca pak známe v%dy 
jen z  jediné interglaciální lokality. Několik málo 
z těchto druh( má i chronostratigra5ckou hodnotu 
(viz ní%e). Pozoruhodné je, %e vět*ina z nich má 
dnes převá%ně alpské &i karpatské roz*íření, uka-
zující na mo%ná glaciální refugia (viz ní%e) a pře-
dev*ím na vlhkost, nikoliv teplotu jako limitující 
faktor, ovlivňující interglaciální měkký*í faunu.

Nejstar*í pleistocenní lokalitou fosilních měk-
ký*( (gelasian, MN .7) u nás je Ctiněves pod Ří-
pem (Lo%ek .979), odhadem ze samého po&átku 
pleistocénu. Setkáváme se zde s velmi neobvyklými 
kombinacemi druh(, jakými jsou například druh 

stepí s hlubokým p(dním horizontem Helicopsis 
striata, druh skalních stepí s mělkou p(dou Grana-
ria frumentum, mokřadní Vertigo antivertigo, lesní 
V. pusilla, chladnomilný lesní Discus ruderatus, ji-
hoevropský teplomilný druh Truncatellina callicratis 
i vymřelý druh Gastrocopta serotina. Je tedy zřejmé, 
%e rekonstruovat charakter prostředí na základě 
sou&asných ekologických nárok( jednotlivých druh( 
je v tomto období nemo%né. Na Moravě je z tohoto 
období snad Hlubná u Ochozu, odkud byl popsaný 
vymřelý druh Gastrocopta moravica. Na Slovensku 
z tohoto období známe tři lokality (Ple*ivec – lom 
Csepkö, Modzele, Brekov), jejich% fauna má podobný 
charakter. Převa%ují teplomilné prvky, ale i náro&né 
lesní druhy v&etně jihokarpatských (Agardhiella 
lamellata, Soosia diodonta) a druhy mokřad(. Z to-
hoto období známe jediný výskyt velmi málo zná-
mého druhu Lucilla inermis, pova%ovaného recentně 
za amerického imigranta. Identitu a p(vod tohoto 
taxonu bude třeba je*tě ověřit.

Pro faunu starého pleistocénu (calabrian, Q., Q-) 
je u nás charakteristická vý*e zmíněná banatiková 
fauna, k ní% se přidávají dal*í druhy charakteris-
tické pro toto období – Gastrocopta serotina a Cam-
pylea capeki. Tyto druhy kolem rozhraní starého 
a středního pleistocénu (Early Middle Pleistocéne 
Transition, dále EMPT) u nás vymřely, nedá se ale 
říci, %e jej přesně vymezují, jak se dříve předpoklá-
dalo (Horá&ek, Lo%ek .988). Dal*í charakteristické 
druhy starého pleistocénu jsou Platyla similis, Azeca 
goodalli a Zonitoides sepultus, o nich% bylo ji% dříve 
známo, %e u nás pře%ily a% do středního pleistocénu. 
Podíváme-li se do sousedních středoevropských 
zemí, v Rakousku jsou jako stratigra5cké druhy 
tohoto období uváděny Gastrocopta serotina, Soo-
sia diodonta, Campylea capeki, Archaegopis acu-
tus a Pseudoklikia altenburgensis (Döppes, Rabe-
der .997). Dva poslední jsou vymřelé a od nás je 
neznáme. V Maďarsku je toto období statigra5cky 
vymezované jako Viviparus boecki zóna s charak-
teristickou vodní faunou, která je zde z tohoto ob-
dobí známa lépe. Nejstar*í fáze vymezující starý 
pleistocén je v Maďarsku Gastrocopta serotina zóna 
s charakteristickými suchozemskými druhy G. sero-
tina, G. moravica a Lucilla cf. inermis. Vyskytují se 
rovně% druhy Aegopis klemmi, Zonitoides sepultus, 
které ale pře%ily i do středního pleistocénu. V*echny 
tyto druhy známe také od nás. Z druh(, které se 

Obr. I.(.3 Sou+asné a.pleistocenní roz-í)ení druhu 
Drobacia banatica. (Zdroj: Domokos a kol. %01!, gra*ka 
Jitka Horá+ková)
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vyskytovaly i později, jsou v Maďarsku nejhojněj*í 
suchomilné druhy Granaria frumentum, Chondrula 
tridens, Helicopsis striata a Caucasotachea vindobo-
nensis (Füköh a kol. .995), je zde tedy jasný gra dient 
úbytku vlhkosti. Celkový po&et známých druh( sta-
rého pleistocénu Evropy je .5- (Harzhauser, Neu-
bauer -/-.). V !esku jich známe prozatím jen 54 
(.- z glaciál( a 5/ z interglaciál(), ov*em nejstar*í 
materiál odpovídající obratlov&ím zónám Q. a Q- 
známe prozatím pouze z jediných dvou nezpracova-
ných lokalit Mlade& v Moravském krasu a z pro5lu 
Ctiněves – Okresní skála. Poněkud více informací 
pak poskytlo .9 pro5l( z konce tohoto období.

Zcela zásadní jsou pro5ly z přechodu mezi sta-
rým a středním pleistocénem (EMPT), tedy z ob-
dobí, kdy se periodicita cca 4/ tisíc let mezi jed-
notlivými cykly změnila v periodicitu cca .// tisíc 
let. Z Moravy jsou z tohoto období zásadní pro5ly 
!ervený kopec (Lo%ek .99.b) a Stránská skála (Ko-
vanda .98-, .995; Lo%ek .99.b). Sukcese na !er-
veném kopci zahrnuje období tří glaciálních cykl(. 
V období kolem přechodu mezi starým a středním 
pleistocénem (MIS -/ a MIS .9) se zde glaciální 
fauna i s typickými druhy Pupilla loessica a Vallo-
nia tenuilabris vyskytuje prakticky pr(bě%ně, tedy 
i v interglaciálech, ale neobsahuje prvky indikující 
glaciální maxima mlad*ích glaciál( (Vertigo parce-
dentata a V. pseudosubstriata). K mírným )uktua-
cím dochází jen u interglaciálních prvk(, při&em% 
interglaciální fauna je chudá a obsahuje pouze 
méně náro&né druhy. Rozdíly mezi faunou glaciál( 
a interglaciál( jsou tedy jen malé. Naopak v pro5lu 
na Stránské skále, kde by mělo jít o stejné období, 
je zřetelné střídání glaciál( a  interglaciál(, nic-
méně i zde najdeme ojedinělé výskyty lesních druh( 
v glaciálním kontextu. Vrcholně glaciální druhy se 
zde opět nevyskytují. V !echách máme z tohoto 
kritického období k dispozici pro5ly na Chlumu 
(Lo%ek .9+9a) a Koněprusy C7.8 (Lo%ek .97-, .974) 
v !eském krasu a pro5l v Úněticích u Prahy (Lo%ek 
.9+9b). Mírný, ale zřetelný přechod mezi glaciálem 
MIS -/ a interglaciálem MIS -. vidíme v Netopýří 
jeskyni na Chlumu a mezi MIS .7, MIS .8 a MIS .9 
v pro5lu B-C v lomu na Chlumu u Srbska. Na rozdíl 
od moravských pro5l( zde nebyly nalezeny %ádné 
v(d&í glaciální druhy a fauna má celkově ráz mír-
něj*ího klimatu. V  interglaciálu MIS .7 se ale ji% 
objevují náro&něj*í lesní druhy (Campylea capeki, 

Helicodonta obvoluta &i Ruthenica *lograna). Vy-
znívání interglaciálu MIS .9 do glaciálu MIS .8 
je vidět v Úněticích. Lesní fauna je podobná lo-
kalitám v !eském krasu, navíc je zde ale fauna 
lu%ního lesa a ú%ivných mokřad(. Glaciální fauna 
MIS .8 opět neobsahuje %ádné indexové glaciální 
druhy. V pro5lu Koněprusy C7.8 je ji% bohatá fauna 
plně rozvinutého středopleistocenního interglaciálu 
MIS .7, indikující zapojený les s bohatou vegetací. 
Celkově tedy dochází k obohacování interglaciál-
ních faun o citlivěj*í lesní prvky od EMPT směrem 
k sou&asnosti, ale interglaciální fauna srovnatelná 
s pozděj*ími interglaciály a indikující zapojený les 
se vyskytuje a% v MIS .7. Zajímavý je také rozdíl 
mezi celkově ochuzenými glaciálními faunami !ech 
a Moravy, kde v !echách glaciální druhy indikují 
mírněj*í pr(běh MIS .8 a MIS -/ ne% na Moravě.

Pro interglaciální faunu středního pleistocénu 
(chibanian, Q,) jsou stratigra5ckými druhy dnes 
západoevropská Azeca goodalli, alpský Fusulus in-
terruptus, Mastus bielzi z jihovýchodní Evropy a vy-
mřelý Aegopis klemmi. Poprvé se objevují druhy 
náro&né na lesní &i mokřadní mikroklima (Causa 
holosericea, Columella edentula, Daudebardia rufa, 
D. brevipes, Eucobresia diaphana, Gastrocopta theeli, 
Laciniaria plicata, Macrogastra tumida, Merdigera 
obscura, Oligolimax annularis, Petasina unidentata, 
Plicuteria lubomirskii, Semilimax kotulae, Vertigo 
moulinsiana, Vestia turgida, Vitrea diaphana) i vý-
chodoevropská Truncatellina costulata. V Rakousku 
jsou jako stratigra5cké druhy tohoto období uvá-
děny Aegopis klemmi, Soosia diodonta, Drobacia 
banatica a Pseudoklikia altenburgensis (Döppes, 
Rabeder .997). V Maďarsku je toto období charakte-
ristické nástupem druh( rezistentních na chlad, pře-
dev*ím Orcula dolium, Trochulus striolatus a  Arianta 
arbustorum, ale i druh( náro&něj*ích na vlhkost 
Clausilia pumila a Perforatella bidentata. Podle po-
sledně jmenovaného druhu se zde tato zóna jme-
nuje. Později vymírají druhy starého pleistocénu 
a objevuje se poprvé Cochlodina orthostoma a Oli-
golimax annularis. Následují typické interglaciální 
fauny s Drobacia banatica, Soosia diodonta a Mastus 
bielzi, D. banatica pak chybí v kontinentálněj*ím 
Zadunají (Füköh a kol. .995). Středopleistocenní 
faunu střední Evropy m(%eme srovnávat s faunou 
západní Evropy, kde je relativně dobře prozkou-
maná (Limondin-Lozouet, Preece -/.4). Je pro ni 
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typická takzvaná lyrodiscová fauna s v(d&ími druhy 
Zonitoides sepultus, západoevropským endemitem 
Neniatlanta pauli a vymřelými druhy Aegopinella 
bourdieri, Aegopis acieformis, Retinella (Lyrodiscus) 
elephantinum a Bradybaena chouquetiana. Fauna 
podobného charakteru je dnes k nalezení na at-
lantických ostrovech a zna&í vy**í míru oceanity 
v Evropě, o &em% svěd&í i posunutá hranice zápa-
doevropských druh( do !ech a vlhkomilné druhy 
v Maďarsku. V západoevropských pro5lech pak vi-
díme zřetelný pokles lesních druh( mezi intergla-
ciály MIS .. a MIS 9, při&em% sou&asná lesní fauna 
severozápadní Evropy má zhruba polovi&ní druho-
vou diverzitu ne% středopleistocenní. Zejména pro 
interglaciál MIS .. je pak charakteristický vysoký 
podíl středoevropských druh( (Limondin-Lozouet, 
Preece -/.4). I u nás pozorujeme výrazný pokles 
druhové diverzity interglaciální fauny od středního 
k mladému pleistocénu. Ve středním pleistocénu se 
u nás vyskytovalo .+8 druh(, zatímco v pozdním 
pleistocénu ./8 druh(. Srovnání druhové diverzity 
západní a střední Evropy ale komplikuje to, %e téměř 
v*echny západoevropské pro5ly pocházejí z pěnov-
cových sekvencí, zatímco ve střední Evropě máme 

mnohem vět*í diverzitu fosiliferních sediment(. 
I po&et pro5l( (v sou&asnosti přes +/), které posky-
tují materiál středopleistocenního stáří, je daleko 
bohat*í ne% ze star*ích období (obr. I.7.4).

Jediný pozdně pleistocenní interglaciál (eem, Q4) 
se vyzna&uje plně rozvinutou lesní faunou podob-
nou sou&asnosti, av*ak s některými lesními prvky, 
které se ji% v !esku v holocénu neobjevují (Gast-
rocopta theeli, Macrogastra densestriata, Retinella 
hiulca) nebo se objevují jen velmi sporadicky (Aego-
pinella ressmanni, Cepaea nemoralis, Pagodulina pa-
godula). Právě alpské druhy A. ressmanni a Retinella 
hiulca se v !R objevily pouze v eemu, a lze je tedy 
pova%ovat za stratigra5cky významné. Alpské prvky 
se dostávají a% do středních !ech a indikují *ťavnaté 
lesy, zde ov*em soubě%ně se suchými světlými lesy 
&i přímo otevřenými stanovi*ti (Euom phalia stri-
gella, Chondrula tridens, Vertigo pygmaea). Absence 
druhu chladných sutí Causa holosericea v !esku je 
rovně% unikátní pro eem. Zatímco star*í sedimenty 
středopleistocenních interglaciál( se místy docho-
vávají jako měkký*í sukcese, eemský interglaciál 
u nás překvapivě neposkytuje ani jednu souvis-
lou sukcesi, přesto%e máme k dispozici materiál 

Obr. I.(.4 Nalezi-t, fosilních m,kk/-ů z.období starého 
a.st)edního pleistocénu v.České republice. (Gra*ka: Jitka 
Horá+ková)

Obr. I.(.5 Nalezi-t, fosilních m,kk/-ů z.období mladého 
pleistocénu v.České republice. (Gra*ka: Jitka Horá+ková)
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 přinejmen*ím z .8 lokalit (obr. I.7.5). Nej&astěji se 
zachovává fauna klimatického optima. Tento fakt 
zna&ně komplikuje mo%nost rekonstrukce měkký*í 
sukcese tohoto posledního interglaciálu, kdy se 
do proměny přírodního prostřední je*tě nezapojil 
&lověk, a nabízelo by se tak pro srovnání s holocen-
ním, &lověkem ovlivněným vývojem.

I.7.6.2 Fluktuace hranic interglaciálních druh,

Jak u% bylo uvedeno, !esko je významnou zoogeo-
gra5ckou kři%ovatkou Evropy. Řada interglaciálních 
druh( u nás mívá severní nebo západní hranici 
 areálu roz*íření, v men*í míře i východní. Tyto hra-
nice se ale mezi jednotlivými interglaciály mění. 
Rozdíly v roz*íření jednotlivých druh( mohou uka-
zovat na řadu klimatických &i environmentálních 
charakteristik prostředí.

Asi nejprozkoumaněj*í jsou )uktuace karpat-
ských druh(. Dendro5lní lesní druhy Macrogastra 
borealis a Faustina faustina, jejich% nejzápadněj*í 
hranice roz*íření sahala v holocénu a% do !eského 
ráje (Juři&ková a kol. -/-/), se do !ech nikdy v pleis-
tocénu nedostaly (anebo o tom nevíme). Naopak 
vlhkomilněj*í karpatské lesní epigeické druhy Per-
foratella vicina a Macrogastra tumida zasahovaly 
v minulých interglaciálech a% do středních !ech, 
ale v holocénu se tak daleko nedostaly. Jejich vý-
skyt indikuje vlh&í charakter minulých intergla-
ciál(. V(d&ími druhy vět*iny minulých  interglaciál( 
byly jihokarpatské prvky Drobacia banatica a Soosia 
diodonta, jejich% severozápadní hranice roz*íření 
ale v holocénu kon&í u% na ukrajinsko-slovenských 
hranicích, resp. v Ji%ních Karpatech. Stejného p(-
vodu a recentního roz*íření je i Mastus bielzi, který 
k nám ale zasahoval jen na rozhraní starého a střed-
ního pleistocénu. Absence uvedených druh( svěd&í 
o chladněj*ím charakteru posledního glaciálního 
cyklu. Euryvalentní karpatský druh Plicuteria lu-
bomirskii, který je dnes poměrně &astý ve středních 
!echách, ale i jinde, se do !eska v minulých inter-
glaciálech nedostal. Podobně dříve chyběl i druh 
pramen( Bithynella austriaca. Snadněj*í *íření 
těchto druh( v holocénu m(%eme při&íst celkově 
prostupněj*í krajině.

Vlh&í a teplej*í charakter eemského interglaciálu 
se *ťavnatým zapojeným lesem indikuje i vy**í podíl 
alpských lesních druh( v na*í fauně. A% do střed-

ních !ech se tak dostaly Macrogastra densestriata, 
Pagodulina pagodula, Retinella hiulca (Koněprusy) 
a   Aegopinella ressmanni (Letky). Pouze pozdně-
glaciální a% raněholocenní )uktuaci na  jih !ech 
a do Moravského krasu má u nás skalní alpský 
druh Chilostoma achates, který se posléze po za-
pojení lesa stáhl. Naopak dnes &astý druh středních 
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Obr. I.(.6 V/znamné pleistocenní druhy m,kk/-ů: 
A.Drobatia banatica (údolí Steiul, RO) (foto: R..Coufal); 
B Campylea capeki (Stránská skála, CZ) (foto:.R..Coufal); 
C.Mastus bielzi (HU) (foto: R. Coufal); D Ladislavella 
occulta (Dolní V,stonice, CZ) (foto:.R..Coufal); 
E Lithoglyphus pyramidatus (Niederhummel, D); 
F Zonitoides sepultus (Beeches Pit, West Stow, Su?olk, 
UK 11); G Soosia diodonta (Stránská skála, CZ); 
H.Macrogastra densestriata (M,ňany, CZ).  
(Foto: M..Horsák, není-li uvedeno jinak)
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9% I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

a  vy**ích poloh Causa holosericea, který je pravdě-
podobně také alpského p(vodu, je z !eska známý 
jen ze středního pleistocénu z Dobrkovic u !eského 
Krumlova. V holocénu je na příhodných místech 
poměrně bě%ný, ale jeho nejstar*í nálezy pocházejí 
opět z Blanského lesa (Juři&ková a kol. -/-.). Tento 
druh obývá lesní sutě a je poměrně chladnomilný, 

co% mohlo blokovat jeho *íření v teplej*ím minulém 
interglaciálu.

I některé západoevropské druhy, které k nám 
dnes nezasahují nebo zasahují jen okrajově, měly 
v minulosti svou východní hranici areálu v !echách. 
Azeca goodalli tak byla během starého pleistocénu 
roz*ířená a% do !eského krasu (Koněprusy, Herget), 
a ve středním pleistocénu přes !eské středohoří 
(Podsedice) dokonce a% na Moravu (Mlade&).  Cepaea 
nemoralis v eemském interglaciálu zasahovala a% 
do středních !ech (Letky a  Jenerálka u Prahy), 
a ve starém pleistocénu dokonce a% na Slovensko. 
Z tohoto hlediska je její sou&asné *íření, které je 
interpretováno jako invaze (Peltanová a kol. -/.-), 
mo%né hodnotit jako přirozenou )uktuaci spojenou 
s mírněj*ími zimami.

I některé teplomilné jihoevropské druhy se roz*í-
řily a% do střední Evropy a indikují výrazně teplej*í 
klima nejstar*ího pleistocénu oproti sou&asnosti. 
Pomatias elegans byl dolo%ený pouze z pravděpo-
dobně staropleistocenního kontextu na západním 
Slovensku (Malé Bielice). Jihoevropský druh Trunca-
tellina callicratis se na na*e území dostal jen v nej-
star*ím pleistocénu (Ctiněves pod Řípem). Agard-
hiella lamellata zasahovala ve starém pleistocénu 
na Slovensko (Ple*ivec – lom Csepkö) i na Moravu 
(Mlade&). Tyto teplomilné prvky později ji% nikdy 
do střední Evropy nedosáhly.

Zajímavý je případ druhu Gastrocopta theeli. 
V sou&asnosti je jeho areál vymezený směrem na zá-
pad reliktními populacemi na Kavkaze, směrem 
na východ je pak bě%něj*í a zasahuje a% na Dálný vý-
chod. V !echách se vyskytoval v eemském intergla-
ciálu v !eském středohoří (Litoměřice II) a u Prahy 
(Letky) a u Pátku u Loun (Kovanda -//5). Jak si ale 
máme vysvětlit roz*íření tohoto asijského druhu a% 
ve střední Evropě, zatím nevíme. Snad jej lze při&íst 
dálkovým výsadk(m s ptáky (Simonová a kol. -/.+).

Existují i holocenní druhy, které u nás nikdy dříve 
nebyly, tak zvané apochorní prvky, ale není jich tolik 
jako u savc(. Jsou to západoevropské druhy Balea 
perversa, Fusulus varians a Aegopinella nitidula &i 
kalcikolní druh z jihozápadní Evropy Chondrina ave-
nacea, která se dostala pravděpodobně dálkovým vý-
sadkem do !eského krasu u% v allerødu a vyskytuje 
se zde pr(bě%ně dodnes. Teplomilné jihoevropské 
prvky Morlina glabra (zasahoval na Moravu), Xero-
lenta obvia a Monacha cartusiana dosáhly na*eho 
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Obr. I.(.( V/znamné pleistocenní druhy m,kk/-ů: A.Azeca 
goodalli (Ismaning, D); B Pupilla alluvionica (Červen/ kopec 
u.Brna, CZ); C Platyla similis (Mlade+, CZ); D Gastrocopta 
moravica (holotyp, Hlubná u.Ochozu, CZ); E Gastrocopta 
serotina (Ctin,ves u.Řípu, CZ); F Gastrocopta theeli (údolí 
Aktel, Altaj, RU); G Vertigo parcedentata (Dolní V,stonice, 
CZ); H Vertigo pseudosubstriata (Dolní V,stonice, CZ); 
I Truncatellina callicratis (Tutting-Pocking, D).  
(Foto: M. Horsák)
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území rovně% a% v holocénu a jejich *íření je velmi 
pravděpodobně ovlivněno lidmi. Naopak neoen-
demité Krkono* (Cochlodina dubiosa corcontica) 
a !eského krasu (Bulgarica nitidosa) se k nám do-
stali dálkovými výsadky, a to zřejmě s ptáky z Vý-
chodních Alp. V holocénu se poprvé do !ech dostal 
i karpatský druh Plicuteria lubomirskii. Alinda bipli-
cata je pak velmi zajímavým druhem, který je dnes 
naprosto hojný po celé střední Evropě. Během ce-
lého pleistocénu jej v*ak známe z pouhých .. lokalit 
v !R. Přitom v holocenní databázi má tento druh 9-7 
záznam(. P(vod tohoto druhu neznáme. Podobný 
nepoměr je i ve výskytu druhu Urticicola umbrosus, 
který je známý z .- pleistocenních lokalit, zatímco 
v holocénu je znám z -,, záznam(. Oba zmíněné 
druhy vy%adují na %iviny bohatá stanovi*tě, &asté 
jsou v lu%ních lesích a zdá se, %e jejich masivní roz-
*íření v holocénu souvisí s eutro5zací krajiny vlivem 
zemědělství, respektive masivní erozí p(dy a tvorbou 
niv a v posledním století i s nadměrným přísunem 
%ivin do prostředí z pr(myslu a z nar(stající dopravy.

Z vodních druh(, které u nás dnes ne%ijí, byl 
zaznamenán submediteránní Lithoglyphus pyra-
midatus ze středopleistocenní lokality Ra&iněves 
v Dolním Polabí. U Labe (!ilec) se pak pravděpo-
dobně ve stejném období objevil i ml% Corbicula +u-
minea, jeho% roz*íření v Evropě sahá a% do pliocénu, 
v západní Evropě se objevuje ve starém a středním 
pleistocénu a je uváděn jako interglaciální (Meijer, 
Preece -///). Tento druh se k nám znovu roz*ířil 
a% recentně, kdy je pova%ovaný za invazní.

Fluktuace hranic interglaciálních druh( byly 
pochopitelně zaznamenány i  jinde v Evropě, do-
svěd&ují dynamickou podobu jejich areál( a do bu-
doucna si zaslou%í bli%*í pozornosti (Limondin-Lo-
zouet, Preece -/.4; Limondin-Lozouet a kol. -/.7).

I.7.6.3 Glaciály

Zatímco interglaciální fauna je velmi pestrá a vyka-
zuje řadu rozdíl( mezi jednotlivými interglaciály, jak 
bylo uvedeno vý*e, glaciální fauny pleistocénu jsou 
v zásadě velmi podobné, a to nejen na území !R, 
ale prakticky v celém areálu glaciálních stepí (Bin-
der .977; Rousseau .989; Lo%ek .9+4; -//.; Moine 
-/.4; Alexandrowicz -/.4; Gaudenyi a kol. -/.5; 
Carobene a kol. -/.8). Je ov*em třeba předzname-
nat, %e naprostá vět*ina informací o glaciálních 

faunách pochází ze spra*ových oblastí, je% se rozklá-
dají zhruba do vý*ek ,5/ m n. m. a které jsou z pod-
staty uniformním ekosystémem. O ostatním na*em 
území máme z období glaciál( spí*e sporadické 
informace. Glaciální fauny mimo spra*ové oblasti 
jsou bez datování &asto obtí%ně identi5kovatelné. 
V nespra*ových zónách se v !esku a% v posledním 
glaciálu objevuje druh sutí Mediterranea depressa, 
m(%eme jej najít dokonce i v Podkrkono*í (Juři&-
ková a kol. -/.,). V glaciálech středního a pozdního 
pleistocénu se do Moravského krasu a Blanského 
lesa roz*ířil alpský skalní druh Chilostoma achates. 
Takové nálezy ukazují, %e právě skalnatá a suťová 
stanovi*tě mohla poskytovat měkký*(m poměrně 
příznivé podmínky i během glaciál(.

Spra*ové stepi vytvářely během glaciál( obrovský 
biom, rozkládající se prakticky přes celý Palearkt. 
Obývaly je uniformní měkký*í fauny, jejich% zástupci 
jsou &asto eurytermní, drobní a krátkověcí, co% jim 
umo%ňuje zvládat velké výkyvy mezi relativně hor-
kým létem a mrazivou zimou. Jsou schopni se rychle 
*ířit pravděpodobně za pomoci větru i pták(, co% 
umo%ňuje rychlé osidlování krajiny.

Podrobněji je zatím prozkoumaný východo-zá-
padní gradient mezi spra*emi západní a střední 
Evropy, který ukazuje na ubývání druh( směrem 
na západ a také na lokální obohacování spra*ových 
spole&enstev v podh(ří Alp (Moine -/.4) i Karpat 
(Lo%ek -//.). Takovéto spra*ové fauny ale spí*e 
představují jakýsi ekoton.

Jak tedy vypadala typická glaciální spole&enstva 
spole&ná celému pleistocénu? Chladnomilná fauna 
glaciálních maxim během glaciál( nepřeva%ovala. 
Jedná se o tzv. Columella faunu s druhy Columella 
columella, Vallnonia tenuilabris, Pupilla loessica 
a Trochulus hispidus, av*ak indexovými druhy glaci-
álních maxim jsou Vertigo parcedentata a V. pseu do-
substriata. Druhý jmenovaný druh je obecně vzácný, 
v evropském pleistocénu je znám pouze z .+ loka-
lit, nicméně evidentně migroval do střední Evropy 
opakovaně. Nejvy**í abundance měl v období před 
,4 tisíci a% -7,5 tisíce let (Kovanda .995; Meng 
a kol. -/-.). V nejméně chráněných polohách se 
vyskytovala tzv. Pupilla fauna, &ítající druhy Pu-
pilla loessica, Pupilla muscorum, Vallonia tenuilab-
ris a Succinella oblonga. Posledně jmenovaný druh 
okolí periodických spra*ových lou%í vytváří v gla-
ciálech typickou protáhlou formu  zvanou elongata, 
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94 I. PŘÍRODA PLEISTOCÉNU

její% taxonomický status nebyl dosud blí%e ře*en. 
V teplej*ích spra*ových oblastech se m(%eme se-
tkat s Helicopsis striata faunou, jejími% typickými 
druhy jsou Helicopsis striata, Vallonia costata, Pu-
pilla muscorum, P. triplicata a Granaria frumentum. 
Naopak na nejdrsněj*ích lokalitách se pak ob&as 
vyskytuje pouze Pupilla loessica, druh, který byl 
popsán ze středoevropských spra*í (Lo%ek .9+4) 
a teprve dlouho poté byl objeven recentní ve stepích 
vnitřní Asie (Meng, HoCmann -//9). V posledních 
letech probíhal v těchto oblastech intenzivní vý-
zkum vycházející z předpokladu, %e analogie dnes 
zaniklého biomu spra*ové stepi nem(%eme hledat 
na dalekém severu, kde je zásadně odli*ný re%im in-
solace, ale ve stejných zeměpisných *ířkách s konti-
nentálním klimatem, jaké zde panovalo v glaciálech, 
tedy právě ve stepích vnitřní Asie. Tyto výzkumy 
brzy přinesly ovoce ve formě objevení recentních 
zástupc( druh( popsaných dříve ze střední Evropy 
jako fosilní. Kromě vý*e zmíněných druh( P. loes-
sica a Vertigo pseudosubstriata se jedná o vodní 
Odhneripisidium stewarti (Meng, HoCmann -//9; 
Horsák a kol. -/./) nebo nedávno synonymizo-
vané taxony popsané od nás jako Pupilla muscorum 
var. robusta a ve vnitřní Asii jako Pupilla alluvionica 
(Meng, HoCmann -//8; Horsák a kol. -/.+).

Při teplej*ích výkyvech během glaciál( a v inter-
glaciálech se glaciální druhy stahují do interglaciál-
ních refugií. Kromě toho vnitroasijského pře%ívají 
i v severní Skandinávii &i v nejvy**ích polohách 
evropských velehor (Vertigo parcedentata, V. ge-
nesii, Columella columella, Vertigo modesta arctica 
a vodní Euglesa lilljeborgii), případně na vápnitých 
pís&inách s efemérními vodami v atlantické &ásti 
Evropy (Quickella arenaria). Indexový druh spra-
*ové stepi Vallonia tenuilabris se během celého 
glaciálního cyklu sporadicky vyskytoval i v  inter-
glaciálních kontextech, a nelze tedy vylou&it, %e 
pře%íval u nás interglaciální období ve vhodných 
stepních refugiích. V eemském interglaciálu u% se 
ale neobjevuje a dnes nás od nejbli%*ích lokalit dělí 
tisíce kilometr(.

Nejchladněj*í fáze glaciálu ale co do délky trvání 
v rámci celého období zdaleka nepřeva%ují. V tep-
lej*ích výkyvech glaciál( se tak m(%eme setkat 
s Chondrula tridens faunou, která obývá hluboké 
&ernozemní p(dy, vytvářející se v těchto obdobích 
na spra*i s  typickými druhy Chondrula tridens, 

Helicopsis striata, Pupilla muscorum, Cochlicopa 
lubri cella, Truncatellina cylindrica a Granaria fru-
mentum. Fruticicola fruticum fauna zase indikuje 
parkovité formace s roztrou*enými křovinami &i 
řídkými lesy, kde Vertigo pusilla, Discus ruderatus, 
Clausilia pumila a Fruticicola fruticum indikují vlh&í 
křoviny, zatímco Chondrula tridens a Euomphalia 
strigella su**í prostředí.

Pro periodické glaciální vody jsou typické druhy 
Odhneripisidium stewarti, Ladislavella occulta a Om-
phiscola glabra, které jsou známé z mladého pleis-
tocénu v Polabí.

I.7.7 Glaciální refugia temperátních druh,

Interglaciální druhy měly během glaciál( několik 
mo%ností, jak se vyrovnat se zhor*ujícím se klima-
tem. V podh(řích zřejmě některé druhy )uktuovaly 
po vý*kovém gradientu, co% je u nás třeba případ 
druh( Clausilia dubia !i Arianta arbustorum, které 
se v glaciálech objevují ve spra*ích, a&koliv v inter-
glaciálech ve stepích ne%ijí (Lo%ek -//.). Na západ 
se třeba stáhl druh Clausilia rugosa, který se zde 
opět stává sou&ástí spra*ových faun a indikuje jejich 
vy**í vlhkost, co% je u nás zejména případ Pojizeří 
(Horá&ková a kol. -/-,). Vět*ina druh( pl%( ale 
ustoupila na jih.

Interglaciální druhy pře%ívaly glaciály v tzv. gla-
ciálních &i klimatických refugiích. Kde se tato re-
fugia nacházela, je velice slo%ité rekonstruovat. 
Pomáhá nám v tom kombinace fylogeogra5ckých 
metod a radiokarbonově datovaných fosilních ná-
lez(. P(vodní představa, %e tyto druhy pře%ily na Py-
renejském, Apeninském a Balkánském poloostrově 
nevypadá příli* reálně. Glaciální refugia v těchto 
oblastech byla zatím prokázána pouze pro sedm 
druh( %ijících v  interglaciálech ve střední Evropě 
(Acanthinula aculeata, Merdigera obscura, Ena mon-
tana, Discus ruderatus, Cochlodina laminata, Vertigo 
pusilla, Aegopinella pura) (Magnin .99.; ;tamol, 
Poje .998; Markovi: a kol. -//8; Girod -/..). Mno-
hem pravděpodobněj*í scénář ukazuje na refugia 
poněkud severněji v oblasti submediteránu. Pro 
tři druhy z &eledi Helicidae (Helix pomatia, Helix 
thessalica a Caucasotachea vindobonensis) a jeden 
druh z &eledi Hygromiidae (Perforatella incarnata) 
byla nalezena glaciální refugia v oblasti nízkých 
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pohoří lemujících z jihu Panonskou ní%inu (Korábek 
a kol. -/-,). Pro přesnou lokalizaci dal*ích refugií 
zatím nemáme data.

Rychlost *íření z  těchto klimatických refugií 
do střední Evropy ovlivňuje vzdálenost refugií jed-
notlivých druh( a také terénní bariéry, jakými jsou 
vysoká pohoří. Proto je zřejmé, %e snadné *íření 
není mo%né v*ude a %e druhy vyu%ívaly tzv. mig-
ra&ních bran (Lo%ek -//9). Nicméně v posledních 
letech se stále &astěji ukazuje, %e i tak příslove&ně 
pomalí %ivo&ichové, jakými jsou měkký*i, se do-
vedou v po&áte&ních fázích interglaciál( objevit 
ve střední Evropě velice rychle (Korábek a kol. -/.8, 
-/-/, -/-,). K tomu jim zřejmě dopomáhá řada typ( 
pasivní disperze, jakými jsou vodní toky (Podrou%-
ková a kol. -/-., v příprav() &i ptáci (Simonová 
a kol. -/.+).

Nicméně v posledních letech se stále &astěji ob-
jevují doklady o pře%ívání interglaciálních lesních 
druh( v tzv. severních nebo té% kryptických refu giích, 
resp. mikrorefugiích, tedy i ve střední  Evropě. Takové 
doklady máme na základě fylogenetických analýz pro 
měkký*e z Alp (Pinceel a kol. -//5) a z Karpat, kde se 
jedná o fosilní doklady (Juři&ková a kol. -/.4b). Zdá 
se tedy, %e minimálně v malých plochách na chráně-
ných stanovi*tích se i ve střední Evropě zachovaly 
během posledního glaciálu lesy. V Západních Karpa-
tech máme z r(zných fází posledního glaciálu (tedy 
v&etně těch teplej*ích) datované doklady výskytu 
osmnácti lesních druh(, při&em% tři lesní druhy zde 
prokazatelně pře%ily poslední glaciální maximum 
(Helicodonta obvoluta, Vitrea crystallina a Faustina 
faustina) (Juři&ková a kol. -/.4b; ZajMc a kol. -/-/). 
Mohlo se jednat skute&ně o mikrorefugia, ale měk-
ký*i mohli pře%ívat i v galeriových lesích, které se 
udr%ely v okolí řek. Kupříkladu dendro5lní lesní druh 
Ena montana pře%il glaciál na Zlatné v nivě Dunaje 
(Juři&ková a kol. -/.4b).

Vý*e uvedené doklady napovídají, %e glaciální 
krajiny střední Evropy byly pravděpodobně mnohem 

pestřej*í mozaikou drobných r(znorodých stanovi*ť, 
ne% jsme si dosud představovali. Právě měkký*i jako 
skupina schopná ukázat na krajinný detail jsou 
proto do budoucna velice vhodní pro zacíleněj*í 
popis na*í pleistocenní krajiny a jejích změn.

I.7.8 Záv/rem

A&koliv máme v !esku nejspí* jednu z nejhustěji 
ovzorkovaných sítí pleistocenních lokalit měkký*( 
na světě, z(stává tento unikátní materiál z vět*í 
&ásti nezpracován a řádně nevyhodnocen. Proto%e 
statigra5cká hodnota měkký*( není tak velká jako 
u savc(, jsou na*e představy o jejich stáří zatím jen 
přibli%né. U naprosté vět*iny lokalit chybí moderní 
datování, které by zpřesnilo zařazení nalezených 
spole&enstev. Moderní datovací metody jsou v tomto 
směru slibnou mo%ností, jak u&init přebohatý ma-
teriál je*tě cenněj*ím. Do budoucna nelze vylou&it 
ani vyu%ití tohoto materiálu k získání antient DNA. 
Zatímco u sav&ích poz(statk(, předev*ím zub(, 
jsou podrobně rozpracované jejich morfologické 
změny během pleistocénu, u měkký*ích schránek 
se o podobnou analýzu dosud nikdo ani nepokusil, 
přesto%e materiál je bohat*í ne% kosti savc(. Pře-
dev*ím studium povrchových mikrostruktur schrá-
nek a jejich změn během pleistocénu teprve &eká 
na svoje vyu%ití. Problémem z(stává i rozlo%ení 
lokalit v rámci Evropy, která je z hlediska pleisto-
cenní malakofauny prozkoumána naprosto nerov-
noměrně a v celých velkých oblastech o ní nevíme 
prakticky nic. Odborník( na kvarterní měkký*e je 
navíc ve srovnání s dal*ími kvartérními obory velice 
málo a jejich věkový pr(měr je neradostný. Přesto 
v*echno věříme, %e měkký*i jsou jednou z nejlépe 
vyu%itelných skupin, při rekonstrukci prostředí 
v pleistocénu. Snad i tato kapitola přispěje k ob-
novení zájmu o jejich studium.
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I.8 Obratlovci 

Ivan Horá!ek

Problematika nález( obratlovc( v archeologických 
odkryvech, speci5ka fosilního záznamu této sku-
piny a  jeho význam pro intepreteaci nejmlad*í 
geologické minulosti významně přesahuje pro-
blematiku ostatních skupin biotického záznamu 
hned v několika směrech. Prvním je historický 
aspekt: od nejstar*ích archeologicky motivova-
ných výzkum( byly kosterní poz(statky obratlovc(, 
zejména velkých savc(, dominantní slo%kou vý-
zkumných inventář(. V nejednom případě se tyto 
nálezy staly i prvotním impulsem a vposledku 
i centrálním objektem výsledných analýz. Obrov-
ské mno%ství nepřehlédnutelných doklad( glaciální 
megafauny, nacházených v celé Evropě po tisících 
v nejr(zněj*ích lokálních odkryvech – spra*ových 
a terasových sedimentech a jeskynních výplních –, 
se ostatně stalo jedním z klí&ových vstupních im-
puls( tázání po speci5kách nejmlad*í geologické 
minulosti. Platí ostatně dodnes: kosterní poz(-
statky savc( jsou velmi typickou doprovodnou 
komponentou takřka ka%dého archeologického 
odkryvu a třeba je pokládat za potenciální zdroj 
cenných kontextuálních informací.

V tomto ohledu bychom mohli výzkum fosilních 
obratlovc( za&lenit do souboru r(zných pomocných 
věd historických a omezit na*i kapitolu na vý&et 
optimálních technik a postup( aplikovatelných v ar-
cheologické praxi. Byla by to ov*em hrubá chyba. 
Doklady obratlovc( otevírají celou řadu přesaho-
vých souvislostí, pro biostratigra5cké interpretace 
jsou bezpochyby naprosto klí&ovým zdrojem. Je-
jich výpovědní potenciál se tu odvíjí od podrobných 
znalostí fenotypové proměnlivosti, vývojové dyna-
miky a historie jednotlivých linií, nashromá%děných 
v pr(běhu takřka dvou staletí intenzivního studia 
této problematiky (Google Scholar zaznamenává 
o fosilních savcích Evropy přes -// /// publikací), 
nyní konfrontovaných s datovým aparátem posky-
tovaným baterií dnes dostupných instrumentálních 
analýz. Informa&ní pozadí oboru, které bychom 
měli při hodnocení jednotlivých doklad( d(sledně 
zohledňovat, zahrnuje ov*em i poznatky o lokálních 

speci5kách spole&enstev, změnách jejich struktury 
a doprovodného kontextu. 

Je nasnadě, %e úhrnný objem podrobných vý-
zkum( a rozsah díl&ích poznatk(, týkajících se &tvr-
tohorní historie r(zných skupin obratlovc(, násobně 
překra&ují situaci u jiných skupin fosilií. Ji% z tohoto 
d(vodu vy&erpávající přehled této problematiky ne-
lze o&ekávat. Omezíme se pouze na velmi stru&ný 
vý&et nejzáva%něj*ích moment(. Základním krokem 
v tomto směru je zhodnocení tafonomického kon-
textu doty&ného fosilního spole&enstva – rozli*ení, 
zda jde o tanatocenózu (agregaci poz(statk( jedinc( 
na místě uhynulých), &i tafocenózu (nahromadění 
poz(statk( potravní aktivity predátor(), příp. oryk-
tocenózu (smí*ené spole&enstvo z obou zdroj(). 
Standardním opera&ním nástrojem odli*ení těchto 
typ( je například rozbor zastoupení jednotlivých 
kosterních element( a zhodnocení charakteru je-
jich fragmentace.

I.8.1 Metodický rámec výzkumu fosilních 
obratlovc,

Je celkem nasnadě, %e úhrný objem podobných 
výzkum( a rozsah díl&ích poznatk(, které stran 
r(zných skupin obratlovc( a  jejich spole&enstev 
zohledňují, násobně překra&uje poměry týkající se 
jiných skupin fosilií. Ji% z tohoto d(vodu vy&erpá-
vající přehled této problematiky na tomto místě 
nelze o&ekávat. Omezíme se proto na velmi stru&ný 
přehled nejzáva%něj*ích moment(.

Z  praktického hlediska je ú&elné obratlovce 
roz&lenit na několik distinktních tafonomických 
skupin. V ekologickém pojmosloví takové skupiny 
ozna&ujeme jako gildy &i synusie – sestavy forem, 
p(sobících v  podobném prostředí, reagujících 
na vněj*í vlivy podobným zp(sobem a vstupujících 
do aktuálních kompeti&ních interakcí – v těchto 
směrech jasně odli*né od jiných podobných skupin. 
Příslu*níky stejné synusie tedy z těch%e d(vod( 
spojuje i podobný charakter výskytu ve fosilním 

Paleolit_kor02.indd   96 11.06.2025   10:03:16



97I.8 OBRATLOVCI

záznamu v&etně podobné vazby na ur&itý typ sedi-
menta&ního prostředí. V rámci savc(, jejich% poz(-
statky jednozna&ně dominují ve fosilním záznamu 
obratlovc(, tak lze rozli*it tři jasné skupiny:

(a) Velcí savci: jejich poz(statky tvoří nejnápad-
něj*í a v  laickém pohledu nejatraktivněj*í slo%ku 
fosilního záznamu. Do této skupiny spadají zástupci 
řád( sudokopytník(, lichokopytník(, chobotnatc(, 
*elem a primát(. Jde vět*inou o kurzoriální formy 
s velkou prostorovou aktivitou a obecně nízkými po-
pula&ními hustotami v řádu jedinc( na km- a výraz-
nou dispozicí k leptokurické disperzi a nomádským 
přesun(m na velké vzdálenosti. Pravděpodobnost 
jejich výskytu ve fosilních ulo%eninách je obecně 
dosti nízká. Výjimkou jsou nalezi*tě, v nich% je na-
hromadění kosterních poz(statk( velkých savc( 
d(sledkem lovecké aktivity &lověka, resp. jiných 
predátor( (doupata hyen), nebo tzv. *achtové fauny, 
kde k hromadění poz(statk( dochází pádem do ver-
tikálních propasťovitých dutin. Ve vět*ině nalezi*t 
jsou ov*em velcí savci zastoupeni pouze jednotli-
vými kusy. O to pe&livěj*í bývá zpracování jejich 
doklad(, je hodnoceno zastoupení jednotlivých kos-
terních element(, dentální materiál je podroben 
mikroskopické analýze obrusových stop a zastou-
pení izotop( C, O, N ve sklovině r(zných &ástí zubu 
&i kostním kolagenu apod. S ohledem na obecně 
vzácné zastoupení ve fosilním záznamu jsou ov*em 
pro vět*inu linií velkých savc( informace o charak-
teru variability, povaze vývojových transformací 
a reálném stratigra5ckém roz*íření jednotlivých 
fosilních forem mnohdy velmi neúplné. V případě 
mnohých historických doklad(, které s přihlédnu-
tím k vzácnosti materiálu nelze opomenout, třeba 
po&ítat s velmi nestandardními technikami sběru 
i absencí základních informací o nálezovém kon-
textu, v  literárních referencích postupně nahra-
zovaných sekundárními post hoc stratigra5ckými 
interpretacemi. 

(b) Netopýři: Rovně% popula&ní hustoty netopýr( 
jsou fakticky dosti nízké (u vět*iny druh( kolem 
. ex. na km-), pr(bě%ným prostorovým rozptylem 
překonávají v*ak tito savci v*echny ostatní skupiny, 
letová aktivita se soustředí kolem vodních ploch 
a výskyt poz(statk( netopýr( v lakustrinních sedi-
mentech není neobvyklý. Klí&ovým tafonomickým 
faktorem této skupiny je v*ak tvorba po&etných 
kolonií v jeskyních, skalních převisech a skalních 

*těrbinách. V sedimentárních výplních takovýchto 
lokalit pak poz(statky netopýr( mohou tvořit velmi 
podstanou &ást fosilního záznamu, v sedimentech 
vnitrojeskynní facie &asto jedinou. Jednotlivé druhy 
netopýr( (v Evropě cca 4/ druh() se výrazně li*í 
svými nároky na prostředí – jak co do charakteru 
stanovi*tní mozaiky, tak nároky na mikroklima-
tické podmínky úkryt( a mírou tolerance k r(zným 
extrémním stav(m klimatického re%imu. V tomto 
ohledu mohou být po&etněj*í tanatocenózy neto-
pýr( zdrojem mimořádně &lenité a vysoce spolehlivé 
paleoenvironmentální informace. Přítomnost druh( 
striktně vázaných na jeskynní prostředí (vrápenci, 
létavec apod.) je v podmínkách střední Evropy ne-
zpochybnitelným dokladem interglaciálních pod-
mínek.

(c) Drobní (zemní) savci: představují skupinu, 
která má co do vyu%ití ve stratigra5cké a paleoe-
nvironmentální analýze fosilních ulo%enin zcela 
výlu&né postavení. Zástupci řád( hlodavc(, hmy-
zo%ravc( a zajícovc(, kteří ji tvoří, jsou jak druho-
vou rozmanitostí, tak po&ty jedinc( v(d&í slo%kou 
spole&enstev suchozemských obratlovc(. Setkáme 
se s nimi ve v*ech typech prostředí, jejich popula&ní 
hustoty se pohybují od stovek po statisíce jedinc( 
na km-. Vět*ina z nich vyu%ívá potravní nabídku 
přízemní vegetace a zemních úkryt( a představuje 
klí&ovou potravní základnu pro *iroké spektrum 
predátor(, v první řadě sov a dravc(. Nestrávené 
kosterní poz(statky z  jejich potravy, vyvrhované 
ve formě vývr%k(, se v místech jejich pravidelných 
výskyt( (zejméně hnízdi*ť) mohou akumulovat 
v obrovských koncentracích. Takovéto tafocenózy 
poskytují sou&asně kvantitativní informaci o dobové 
struktuře spole&enstev a velmi po&etný materiál 
ke srovnávacím morfologickým analýzám jednotli-
vých taxon(. Drobní savci jsou typickými r-stratégy 
s velmi krátkou genera&ní dobou a mimořádně rych-
lým popula&ním obratem. Jejich populace jsou pr(-
bě%ně vystaveny velmi silnému selek&nímu tlaku, 
jeho% d(sledkem je rapidní adaptivní evoluce. Svými 
fenotypovými charakteristikami se tedy populace 
jednotlivých druh( z r(zných &asových úsek( mo-
hou zřetelně li*it a charakter a tempo přestaveb 
lze vzhledem k po&etnosti jednotlivých vzork( po-
drobně kvanti5kovat, podobně jako změny slo%ení 
a struktury doprovodných spole&enstev. Z uvede-
ných d(vod( je skupina drobných zemních savc( 
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ideálním zdrojem podrobné biostratigra5cké in-
formace i rámcových charakteristik stanovi*tních 
poměr( v *ir*ím okruhu nalezi*tě.

Je skupinou, její% fosilní záznam je podobně jako 
v případě měkký*( řádově bohat*í a &lenitěj*í ne% 
záznam jiných skupin. Mnoha&etné poznatky o její 
historii z velikého mno%ství evropských nalezi*ť pak 
otevírají mo%nost meziregionálních paleobiogeogra-
5ckých analýz, které spolehlivost biostratigra5ckých 
výpovědí výrazně zesilují.

Poz(statky drobných savc( jsou k dispozici tak-
řka v ka%dém nalezi*ti, rozsah a spolehlivost infor-
mací, které pokytují, je ov*em přímo úměrná po&et-
nosti příslu*ných vzork(. Nezbytným předpokladem 
je tu tedy roz*íření teréního výzkumu o pe&livý od-
běr co největ*ích objem( sedimentárních vzork(, 
jejich rozplavení na jemných sítech (<. mm) a &a-
sově náro&né vybírání a ur&ování fragmentárních 
mikrofosilií z vysu*eného koncentrátu.

Ostatní skupiny obratlovc( jsou ve fosilním zá-
znamu zastoupeny spí*e okrajově a velmi nepravi-
delně, vět*inou jde o víceméně ojedinělé kosterní 
fragmenty (&asto obtí%ně ur&itelné), po&etněj*í sou-
bory jsou výjimkou omezenou na men*í po&et na-
lezi*ť s velmi speci5ckými podmínkami. Z hlediska 
zastoupení a výpovědní hodnoty se navíc jednotlivé 
skupiny dosti li*í.

(d) Plazi a oboj%ivelníci: kosterní poz(statky po-
měrně pravidelně doplňují malým podílem tafo-
cenózy drobných zemních savc(. V první řadě se to 
týká %ab (zvlá*tě nejhojněj*ích druh( objevujících 
se mimo vodní prostředí – skokani hnědí, ropuchy). 
Zejména v teplej*ích úsecích jsou hojnou sou&ástí 
fosilního záznamu obratle had( (nezaměnitelné 
díky kulovým artikula&ním kloub(m). V *achto-
vých faunách nebo skalních *těrbinách, pravidelně 
vyu%ívaných k zimování, mohou hadí obratle tvo-
řit drtivou vět*inu kosterního materiálu. Vedle re-
centních druh( střední Evropy se v interglaciálních 
faunách na*eho území pravidelně objevují i formy, 
jejich% roz*íření je dnes omezeno na středozemní 
oblast. Podrobný přehled viz např. Holman .998; 
Ivanov -//7.

(e) Ptáci: kosterní poz(statky pták( se rovně% 
objevují pravidelně (se zastoupením zhruba v jed-
notkách procent) v kontextu tafocenóz, zpravidla 
jde o drobné kosti pěvc(, jejich% ur&ování je ov*em 
mimořádně obtí%né. Některá nalezi*tě nicméně po-

skytují kosterní doklady pták( v nezanedbatelném 
podílu – vět*inou jde o formy identické s druhy sou-
&asné západopaleoarktické fauny, s ohledem na vý-
razné stanovi*tní a tro5cké specializace jednotli-
vých forem, mohou se podobné soubory stát zdrojem 
velmi významné paleoenvironmentální informace 
(Jánossy .987; Mourer-Chauvire .99,; Bochenski 
.974, -//-; Mlíkovský .995, .99+, -//-, -//9).

(f) Ryby: je nasnadě, %e po&etněj*í zastoupení 
poz(statk( ryb je vázano na sedimenty vodního 
prostředí (vedle &elistních kostí a po%erákových 
zub( kaprovitých ryb jsou dobře ur&itelné i *upiny, 
v některých typech sediment( dobře zachované). 
S ojedinělými doklady ryb se setkáváme i v tafo-
cenózách drobných savc(, zpravidla jde o jednotlivé 
am5célní obratle bez mo%nosti druhového ur&ení.

Základním typem kondenzované informace o ob-
ratlov&í fauně jednotlivých nálezových celk( jsou 
soupisy fauny: seznam zastoupených taxon( s je-
jich po&etnostmi. V této souvislosti třeba připo-
menout, %e během .5/ let, během nich% se tento 
typ výzkumu praktikuje, se nejednou dramaticky 
změnily názory na taxonomický statut a ozna&ení 
jednotlivých druh(, vět*inou bez jednotné odezvy. 
Týká se to i *iroce roz*ířených v(d&ích fosilií s vel-
kým mno%stvím nález( – tak například srstnatý 
nosoro%ec (Coelodonta antiquitatis), jedna z nej-
nápadněj*ích fosilií posledního glaciálu, 5guruje 
v &etné literatuře pod jmény Rhinoceros antiqui-
tatis, Rhinoceros tichorhinus, Rhinoceros leneensis, 
Atelodus antiquitatis, Atelodus tichorhinus, Atelo-
dus leptorhinus, Coelodonta antiquitatis, Dicero-
rhinus antiquitatis, Stephanorhinus antiquitatis &i 
Stephanorhinus tichorhinus. Připomenout je třeba 
dal*í banality nezbytně provázející hodnocení fo-
silních spole&enstev: proti přání paleontolog( ne 
v%dy umo%ňují dochované fragmenty přesné ur-
&ení – korektní determinace odrá%ejí tuto skute&-
nost doplňujícími ozna&eními „cf.“ (confer – třeba 
srovnat), „aC.“ (a,nis – příbuzný jmenovanému 
taxonu) &i „ex. gr.“ (ze skupiny, zpravidla velikostní, 
jmenovaného taxonu). Zvlá*tě v případě vzácných 
taxon( &i forem vymykajících se obvyklým rámc(m 
je velmi %ádoucí konfrontovat údaje sekundárního 
písemnictví s determina&ními postupy příslu*ných 
primárních zdroj(.

Pro potřeby návazných analýz spole&enstev by 
měla být po&etnost jednotlivých taxon( d(sledně 
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vyjadřována prostřednictvím MNI (minimální po-
&et jedinc( – nejvy**í po&et identických element( 
nále%ejících tému% druhu – např. levé první spodní 
stoli&ky, pravé pa%ní kosti apod.). Zvlá*tě u velkých 
savc(, kde bývá ve vět*ině případ( MNI=., se bě%ně 
pou%ívá NISP – po&et ur&ených polo%ek nále%ejících 
danému druhu a konkrétní vý&ty jednotlivých kos-
terních element(.

Po&et jedinc( a procentuální podíl jednotlivých 
druh( zastoupených v daném fosilním spole&en-
stvu (dominance) je klí&ovou proměnnou paleo-
environmentální analýzy – podstatně roz*iřuje 
informaci, kterou poskytuje přítomnost &i nepří-
tomnost druh(, o  jejich% stanovi*tních nárocích 
jsme informováni z neontologických zdroj(. Obecně 
ceněny jsou v těchto souvislostech zejména závěry 
týkající se klimatických charakteristik, vycházející 
z neontologických poznatk( o klimatických pomě-
rech sou&asných areál( příslu*ných forem. Odvíjejí 
se od metodických postup( navr%ených Hokrem 
(.95.). Zvlá*tní zmínky si v této souvislosti zaslou%í 
například „hrabo*í teploměr“ M. Kretzoie (.957, 
.9+5; Kordos .987 &i komplikované modely Blain 
a kol. -//9; Lopéz-Gárcia a kol. -/..; Polly, Ero-
nen -/..). Reálná výpovědní hodnota je tu ov*em 
podstatně ovlivněna faktickou relevancí vstupních 
parametr( (např. předpoklad vymezení stávajících 
druhových areál( klimatickými poměry), výsledné 
hodnoty klimatických proměnných tu tak mají vět-
*inou spí*e jen orienta&ní hodnotu.

Nezanedbatelnou proměnnou v analýze fosil-
ních spole&enstev je zhodnocení tafonomického 
kontextu příslu*ného spole&enstva – rozli*ení, zda 
jde o tanatocenózu (agregaci poz(statk( jedinc( 
na místě uhynulých), &i tafocenózu (nahromadění 
poz(statk( potravní aktivity predátor(), příp. oryk-
tocenózu (smí*ené spole&enstvo z obou zdroj(). 
Standardním opera&ním nástrojem odli*ení těchto 
typ( je například rozbor zastoupení jednotlivých 
kosterních element( a zhodnocení charakteru je-
jich fragmentace.

I.8.2 Historie a současný stav výzkumu 
čtvrtohorních obratlovc, v -R

Shora uvedená pravidla zpracování fosilních do-
klad( obratlovc( se ustavila v závěru .9. století, kdy 

jsou nálezy obratlov&ích spole&enstev r(zného stáří 
hlá*eny z nejr(zněj*ích oblastí Evropy. V neposlední 
řádě to platí i pro na*e území.

Z výzkum( tohoto úseku třeba v první řadě vy-
zvednout pionýrský přínos Jan Nepomuka Wold-
řicha, profesora vídeňské univerzity, zejména pak 
jeho &tyřdílnou monogra5i o glaciálních spole&en-
stvech savc( z výplní krasových dutin v Sudslavi-
cích u Volyně (Woldřich .88/, .88., .884 – cel-
kem --5 stran). Poprvé zde bylo v kvantitativním 
měřítku aplikováno plavení sediment( a analýzy 
spole&enstev drobných obratlovc( s výstupy do srov-
návací analýzy zastoupených forem a rekonstrukce 
prostředí. Woldřich (.897) podává rovně% ucelený 
přehled dosavadních studií (A. Fri&, G. Laube, J. Ko-
řenský, K. Ma*ka) a doklad( z na*eho území v&etně 
synoptického vý&tu zasti%ených druh( – uvádí zde 
.-+ forem savc( a ++ dal*ích obratlovc(.

Cenným zdrojem informací jsou pak rovně% uce-
lené přehledy fosilních a recentních savc( !ech (dí-
lem kompiláty z Woldřichových monogra5í a jiných 
pramen(, dílem originální údaje k doklad(m ze sbí-
rek Národního muzea), které postupně publikoval 
Josef Kafka (.89-, .9//, .9/9, .9.+). Mimo jiné zde 
nalezneme soupis 97 nalezi*ť srstnatého nosoro%ce, 
55 nalezi*ť mamuta, -8 soba atd.

Od poloviny .9. století nastupuje soustředěný 
zájem o jeskyně Moravského krasu a paleolitické do-
klady Moravy. Rozsáhlé výkopy J. Wankla, K. Ma*ky, 
M. Kří%e, F. Koudelky, J. Szombatyho a dal*ích – ze-
jména pak J. Kniese – nashromá%dily od sedmdesá-
tých let .9. století po třicátá léta -/. století obrovský 
inventář obratlov&í fauny, v první řadě velkých savc( 
sou&asného glaciálního cyklu.

Podrobný soupis doklad( z celkem -.+ nale-
zi*ť moravského regionu podávají Skutil a Stehlík 
(.9,-), jen pro mamuta jde o .8- nalezi*ť, kni%ní 
soupis literárních pramen( do roku .95/ sestavil 
Skutil (.9+5), dal*í podrobnosti jsou k dispozici 
ve spisech Rudolfa Musila (.95+, .97-, .995, -//-, 
-/.4, -/.8), který v povále&ném období navazuje 
na tyto výzkumy rozsáhlými revizními studiemi 
a novými odkryvy (vět*inou ve spolupráci s K. Va-
lochem). Z nich třeba připomenout například sys-
tematický mnohaletý výzkum staropleistocenní 
lokality Stránská skála (Musil .9+5, .9+8, .97-, 
.995), jeskyní K(lna (Musil .9+9, .988), Barová 
(Musil .9+/), Pod Hradem (Musil .9+5), Javoří&ko – 
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Za   hájovnou (Musil -//5) a dal*ích. V obsáhlém 
shrnutí poskytuje Musil (-/.8) souborný přehled 
doklad( z moravských lokalit sou&asného glaciál-
ního cyklu v&etně podrobné interpretace faunové 
dynamiky tohoto období, v některých ohledech ov-
*em poznamenané ne zcela oprávněnou d(věrou 
ve stratigra5ckou relevanci v*ech historických do-
klad(.

Výzkumy na území !ech jsou v první polovině 
-/. století omezeny na sérii prací A. Liebuse (.9-9, 
.9,,, .9,4), J. V. Eelízka (.9/9, .9.8, .9,/) z něko-
lika lokalit v povodí Volyňky na Strakonicku a řadu 
příle%itostných nález( z &etných výkop( J. Petrboka 
v !eském krasu (srv. např. Horá&ek a kol. -/--). 
K výraznému o%ivení dochází od po&átku pade-
sátých let. V této souvislosti třeba připomenout 
práce Hokra v&etně pionýrského projektu paleokli-
matického vyu%ití obratlov&ích spole&enstev (Hokr 
.95.) a zejména pak rozmach komplexního vý-
zkumu kvartérní minulosti návazujícího na objev 
Koněpruských jeskyní (.95/). !lenem týmu (Lo%ek, 
Pro*ek, Kukla, Vl&ek aj.) se v této době stal i Old-
řich Fejfar (.9,.–-/-,), jeho% dal*í přínos je ur&u-
jícím faktorem moderního výzkumu kvartérních 
obratlovc( střední Evropy (Horá&ek a kol. -/-4). 
Centrálním tématem jeho diplomního projektu se 
stalo zpracování obratlov&í fauny lokality Koněprusy 
C7.8, slo%itého sledu .7 vrstev zachycujících v po-
drobném záznamu pr(běh kompletního glaciálního 
cyklu staropleistocenního stáří. S faunovým zá-
znamem zahrnujícím kolem .4 /// jedinc( (MNI) 
58 druh( jde o nejbohat*í evropskou lokalitu po-
dobného stáří. Metody kvantitativního výzkumu 
drobných savc( vypracované v této souvislosti Fej-
far soubě%ně aplikoval v celé řadě dal*ích nalezi*ť 
a postupně roz*iřoval nálezový aparát obratlov&ích 
doklad( o nálezy z r(zných úsek( kvartérní a před-
kvartérní minulosti (Fejfar .954, .95+, .9+.a, b, c, 
.9+4, .9+5 atd.) a detailní taxonomické analýzy 
řady vývojových linií (Fejfar .959, .9++a, .975 aj.).

Výzkumy tohoto typu pak pokra&ují i v sou&as-
ném úseku (Fejfar, Horá&ek .98,, .99/; Horá&ek, 
Lo%ek .988; Horá&ek a kol. -/.+ atd.).

Klí&ovým přínosem Fejfara je vypracování *iroce 
pou%itelné koncepce biostratigra5ckého &lenění 
mlad*ího kenozoika na základě spole&enstev drob-
ných savc( navazující na pionýrské práce M. Kret-
zoie (.95+, .9+9a) a postupně roz*iřované a zpřes-

ňované sérií návazných prací (Fejfar .97+; Fejfar, 
Heinrich .98,, .98+, .99/; Fejfar a kol. .987, .998). 
V návaznosti na systém sav&ích biozón neogénu 
předlo%ený Meinem (.975) navrhuje Horá&ek (.98.) 
alternativní ozna&ení stupň( Fejfarovy hierarchické 
klasi5kace (Fejfar .97+) pojmoslovím kvartérních 
biozón MN .7 (=villánium), Q. (star*í úsek biharia), 
Q- (mlad*í úsek biharia), Q, (toringium) a upřes-
ňuje jejich de5ni&ní kritéria. Díky doklad(m ze 
spra*ových serií v !erveném kopci a v rakouských 
lokalitách (Krems, Stranzendorf) lze hranice jednot-
livých biozón korelovat se sledem glaciálních cykl(, 
tj. s klimatostratigra5ckým systémem &tvrtohorní 
minulosti (Horá&ek .98.; Rabeder .98.). De5ni&ní 
aparát jednotlivých biozón a synoptický přehled 
biostratigra5cké korelace měkký*( a obratlovc( po-
dávají pak Horá&ek a Lo%ek (.988), tohoto schématu 
se přidr%ujeme i v následujícím textu; srv. obr. I.... 
s přehledem statigra5cké pozice hlavních nalezi*ť 
&tvrtohorních obratlovc( z na*eho území.

Pomineme-li velké mno%ství příle%itostných ná-
lez( velkých savc( z r(zných lokálních odkryv(, 
m(%eme shrnout, %e z na*eho území je celkem k dis-
pozici kolem 995 nálezových celk( se spolehlivým 
stratigra5ckým kontextem (-55 pleistocén, 74/ ho-
locén) zachycujících podrobně základní rysy obrat-
lov&ích spole&entev jednotlivých stratigra5ckých 
úsek( a povahu jejich historických změn. Výzkum 
&tvrtohorních obratlovc( probíhá u nás i v sou&as-
nosti jak v rámci muzejních institucí a univerzitních 
pracovi*ť (Přírodovědecká fakulta UK, Přírodově-
decká fakulta MU), tak v rámci Akademie věd !R 
(Geologický ústav, Archeologický ústav).

Na  těchto pracovi*tích (v první řadě Národní 
muzeum, Praha; Moravské zemské muzeum, Brno, 
PřF UK, Geologický ústav AV !R, Archeologický 
ústav AV !R Praha, Brno, Dolní Věstonice) jsou sou-
středěny i klí&ové sbírkové fondy.

I.8.3 Kvartérní obratlovci st(ední Evropy

V následujícím textu přiblí%íme problematiku &tvr-
tohorních obratlovc( stru&ným přehledem vývoje 
obratlov&ích faun a souvisejících výzkumných té-
mat. Soustředíme se na nej&astěj*í slo%ky fosilního 
záznamu, zd(razňované v  literatuře jako opěrné 
poukazy ke stratigra5cké a paleoenvironmentální 
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Obr. I.8.1 P)ehled stratigra*ckého roz-í)ení hlavních druhů savců zastoupen/ch ve.st)edoevropském +tvrtohorním 
fosilním záznamu. (Gra*ka: I. Horá+ek)

Obr. I.8.1a Hmyzožravci

Obr. I.8.1b Hlodavci 1 – pl-i, my-ivky, k)e+ci, my-ovití, 
veverkovití
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Obr. I.8.1c Hlodavci % – hrabo-i

Obr. I.8.1d Šelmy
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Obr. I.8.1e Lichokopytníci, sudokopytníci 1 (prasatovití, turovití)

Obr. I.8.1f Chobotnatci, sudokopytníci % (jelenovití), zajícovci
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interpretaci jednotlivých nálezových celk(. V pří-
padě pták(, plaz( &i oboj%ivelník(, jejich% fosilní 
záznam je obecně mnohem chud*í, se omezíme 
na orienta&ní poznámky, vět*inu pozornosti tedy 
soustředíme na spole&enstva savc(. Právě tato sku-
pina poskytuje toti% typické v(d&í fosilie jednotli-
vých úsek( &tvrtohorní minulosti, hojně nacháze-
ných forem, jejich% přítomnost vymezují kontrastně 
dolo%ené první a poslední výskyty (FAD, LAD – *rst 
appearance datum, last appearance datum). Zvlá*tě 
významné jsou v této souvislosti vývojové linie, 
jejich% přítomnost v Evropě po&íná imigrací z mi-
moevropských areál( (těm věnujeme zvý*enou po-
zornost i v následujícím přehledu). Vět*ina forem 
dominujících evropskému fosilnímu záznamu je 
ov*em spí*e produktem vývojových přestaveb re-
zidetních evropských linií. Zvlá*tě v případě drob-
ných zemních savc( pokládáme fenotypově odli*né 
formy z r(zných &asových úsek( vět*inou za samo-
statné druhy. Tyto chronospecies představují pak 
významné v(d&í fosilie příslu*ných stratigra5ckých 
úsek(. Kombinace stratigra5cké výpovědi r(zných 
taxon( zasti%ených v daném spole&enstvu umo%-
nuje pak zna&né zpřesnění výsledné stratigra5cké 
interpretace. Jako orienta&ní pom(cku k podob-
ným interpretacím podáváme přehled stratigra5c-
kého roz*íření vět*iny středoeropských sav&ích linií 
(obr. I.8..a–f).

V na*em přehledu pomineme doklady pliocenní 
fauny z na*eho území reprezentované krasovými 
výplněmi nalezi*ť Měňany ,, Vito*ov a bohatými 
doklady mikrofauny v sintrech javoří&ských Jeskyní 
míru (Javoří&ko VII, VIII, XI, XVIII). Jejich spole&ným 
znakem je absence moderních forem, vysoká diver-
zita hmyzo%ravc( s vymřelými rody Blari noides, 
Blarinella, Desmanella, přítomnost kře&ík( rod( 
Baranomys a Germanomys, hrabo*( Mimomys gra-
cilis a M. hassiacus, &i králík( Hypolagus petenyi, 
s nimi% se v kvartérních spole&enstvech ji% nesetká-
váme, podobně jako se zástupci &eledi Eomyiidae 
a dal*ími liniemi miocenních radiací.

I.8.3.1 Starší pleistocén

Ná* přehled zahájíme charakteristikou fauny nej-
star*ího pleistocénu (villánium, MN .7). Tento úsek 
vymezuje dramatická změna, předznamenávající 
po&átek &tvrtohor, v době zhruba -,8–-,+ milionu 

let, kdy se poprvé v globálním měřítku objevuje 
spra* indikující plo*ný rozvoj otevřených stepních 
formací. Je dobře patrná i ve faunovém záznamu – 
soubě%ně s rychlým vymizením posledních zástupc( 
tříprstých třetihorních koník( rodu Hipparion se 
expanzí ze Severní Ameriky v Evropě poprvé obje-
vuje rod Equus (Equus livenzovensis z několika na-
lezi*ť v ji%ní Evropě, shodně datovaných na -,+ Ma). 
Z evropského fosilního záznamu mizí rovně% tapír, 
poslední zástupci mastodont( (Mammut borsoni, 
Anancus arvernensis), nově přicházejí formy něko-
lika linií středně velkých sudokopytník( (Gallogo-
ral – nejstar*í forma kamzíkovitých, Hemitragus, 
Procaprocervus) a nejstar*í formy li*ek a ps( (Vulpes 
alopecoides, Canis etruscus), moderních medvěd( 
(Ursus etruscus) &i jezevce (Meles thorali). Poprvé 
se objevuje staropleistocenní forma rysa (Lynx issi-
dorensis) a evropská puma Puma pardoides (forma 
pokládaná za předkovskou skupinu dne*ní ame-
rické pumy – ta se v Americe objevuje teprve před 
4// tisíci let). Spolu s tury rodu Leptobos, noso-
ro%cem Stephanorhinus (= Dicerorhinus) etruscus, 
slonem Mammuthus (= Archidiscodon) meridionalis, 
velkým gepardem Acinonyx pardinensis a *avlozu-
bými tygry rod( Homotherium a Megantereon je tato 
sestava typickou charakteristikou villafran*ských 
faun podrobněji dolo%ených zejména z &etných na-
lezi*ť středozemní oblasti.

Nejbohat*í fosilní záznam biozóny MN .7 z území 
!R poskytují výplně Javoří&ských jeskyní. Jde ov*em 
výlu&ně o mikrofaunu vnitrojeskynní facie – po&etné 
kosterní poz(statky jsou soustředěny v mezivrst-
vách sintrových k(r vyplňujících jeskyni. Od roku 
.97-, kdy probíhá výzkum, byly získány z .8 míst 
doklady nejméně -/// jedinc( -8 druh(: v drtivé 
vět*ině jde o netopýry, drobní zemní savci jsou za-
stoupeni asi 5/ jedinci .+ druh(. Zatímco v javoří&-
ských Jeskyních míru jde o doklady pliocenního stáří 
(MN .+), sedimenty nad dómem Gigant( starých 
Javoří&kých jeskyní poskytly reprezentatvní vzorek 
fauny typické pro star*í úsek MN .7: rejsky Pete-
nyia hungarica, Beremendia *ssidens, Drepanosorex 
praearaneus, plchy Muscardinus dacius, Glis minor, 
my*ici Apodemus atavus &i hrabo*e Mimomys polo-
nicus, Mimomys stenokorys, Mimomys reidi, Borsodia 
parvisinuousa, Pliomys hungaricus aj.

Jiný typ záznamu ilustruje lokalita Ctiněvěs-Hý-
kovina, .4 m mocný pro5l fosilní úpatní série Řípu 
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(Fejfar, Horá&ek .98,). Fragmentární obratlov&í spo-
le&enstva získaná z bazálních vrstev .+–-5, s v(d-
&ími druhy Mimomys reidi, M. tornensis, M. pitymyo-
ides, Borsodia sp., Beremendia *ssidens, Allocricetus 
bursae dokládají spolu s mocnými polohami karbo-
nátových sintr( velmi teplé klima s převahou otev-
řených xerických stanovi*ť v pestré vegeta&ní moza-
ice. Takovýto obraz ukazuje ostatně i řada dal*ích 
MN .7 nalezi*ť v  jiných oblastech střední Evropy 
(Slovensko, Maďarsko, Rakousko, Německo). Proti 
předchozím úsek(m dokládají obratlov&í spole&en-
stva zřetelně zvý*enou aridizaci s rozvojem teplých 
otevřených formací. Ve faunovém záznamu tuto 
skute&nosti ilustruje úbytek hmyzozřavc(, zejména 
specializovaných vlhkomilných forem, a v první řadě 
pak nápadný nár(st zastoupení hrabo*( adaptova-
ných vysokými korunkami stoli&ek ke konzumaci 
tvrdé travní biomasy. Tento trend, paralelně se pro-
jevující ve vět*ině linií této skupiny, vrcholí v závěru 
biozóny MN .7 ve dvou liniích neukon&eným r(s-
tem stoli&ek. Rod Borsodia, charakteristický prvek 
MN .7 spole&enstev, se tak mění na rod Lagurus 
(pestru*ka), jeho% zástupci jsou typickými prvky 
stepní zóny i v sou&asnosti. Soubě%ně se v závěru 
MN .7 objevuje i dal*í bezkořenozubá linie – pře-
dek rodu Microtus (resp. &lenité skupiny příbuzných 
rod( v dne*ním pojetí): Allophaiomys deucalion. 
Jeho p(vod není příli* jasný, ve spole&enstvech zá-
věru MN .7 se objevuje jako poměrně vzácný prvek 
(u nás např. lokalita Mokrá .). Rychle se v*ak mění 
a od po&átku biozóny Q. vystupuje ji% jako výrazně 
diverzi5kovaná forma Allophaiomys pliocaenicus 
představující dominantní slo%ku spole&enstev drob-
ných zemních savc( v celé Eurasii i Severní Americe.

Proto%e suverénně nej&astěj*í obratlov&í fosilií 
&tvrtohorních ulo%enin jsou zuby hrabo*(, jsou 
uvedené skute&nosti d(le%itým vodítkem pro praxi 
stratigra5cké analýzy: jsou-li v*echny hrabo*í zuby 
s kořeny, jde takřka jistě o doklad MN úseku, převlá-
dají-li stoli&ky bez kořen(, jde jednozna&ně o doklad 
mlad*ích úsek(.

Takový obraz je patrný od samého po&átku bio-
zóny Q. (star*í biharium = zóna Allophaiomys 
pliocaenicus – Mimomys pusillus). Hranici biozón 
MN .7 a Q. (= villánium/biharium, dříve pliocén/
pleistocén) charakterizuje velmi dramatická změna 
ve struktuře spole&enstev. Netýká se ov*em jen ab-
solutní dominance rodu Microtus s.l. (Allophaiomys 

plioceanicus) a dal*ích charakteristických přestaveb 
spole&enstev drobných zemních savc(, ale i jiných 
skupin obratlovc(. Zcela mizí například poslední 
formy hlodav&í &eledi Eomyidae, ze *elem napří-
klad rod Nyctereutes (psík), hyeny rodu Chasmo-
portetes. Naopak poprvé se v Evropě objevují rody 
vystupující dále jako konstantní slo%ky evropské 
&tvrtohorní fauny – srnec (Capreolus), jelen (Cer-
vus), zástupci koz a ovcí (Capra, Soergelia/Ammo-
tragus) &i předkovská forma pi%moně (Praeovibos). 
Je patrná výrazná diverzi5kace lasicovitých *elem, 
v&etně předkovských forem dne*ních kun, zoril, 
jezevce a lasic. Poprvé se v Evropě objevuje i přímý 
předek rosomáka (Gulo schlosseri).

Zlomovým momentem tu byla velmi pravdě-
podobně serie chladných výkyv( (MIS 7-–+7) 
na po&átku magnetostratigra5cké epizody olduvai 
(.,8 Ma) přiná*ející patrně velkoplo*né rozvolnění 
lesních formací a rozvoj souvislých otevřených ko-
ridor( aktivizujících expanzi prvk( otevřené a polo-
tevřené krajiny. Tento moment se ji% bezprostředně 
týká i historie &lověka – jeho první mimoafrické 
doklady (Dmanisi) pocházejí právě z tohoto úseku.

Rovně% spole&enstva drobných savc( tohoto 
úseku charakterizuje poměrně vysoká druhová di-
verzita s pravidelnou přítomností vzácných prvk( 
v&etně lokálně pře%ívajících liniíí pliocenní radiace. 
Strukturní kostru spole&enstva v*ak univerzálně 
vymezuje dominance bazální linie rodu Microtus 
(Allophaiomys) pliocanicus, typicky doprovázená 
přítomností drobné kořenozubé formy Mimomys 
pusillus, nejstar*ími zástupci rodu Lagurus (Laguro-
don arankae). V rámci hmyzo%ravc( se dominantní 
skupinou stává předkovská linie rejska obecného 
(Sorex fejfari-runtonensis), pravidelně je přítomen 
obří rejsek Beremendia *ssidens a drobná forma 
krtka Talpa fossilis – T. minor.

Struktura spole&enstev nazna&uje krajinný ráz 
charakterizovaný velmi pestrou mozaikou nejr(z-
něj*ích stanovi*tních typ( s výrazným podílem ote-
vřených formací typu souvislých stepních úsek( 
v mírných glaciálních výkyvech a subxerických le-
sostepních travnatých stanovi*ť v obecně výrazně 
teplých interglaciálech. Stanovi*tní ráz připomí-
nající africké savany dokresluje pravidená přítom-
nost frakolín( a zejména pak roz*íření evropského 
fosilního záznamu o  formu Lycaon lycaonoides, 
bezprostředně (v&etně předkovské MN .7 formy 
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L.  falconeri) příbuznou africkému psu hyenovitému, 
s ním% sdílí i velmi odvozené úpravy kon&etin dis-
ponovaných k vytrvalému běhu. Jinou *elmou obje-
vující se v tomto úseku je obří hyena Pachycrocuta 
brevirostis (velikosti lva) vytěsňující předkovskou 
linii rodu Hyaena (Pliocrocuta perrieri), typickou 
pro předchozí úseky. V příhodných stanovi*tích jsou 
sou&ástí středoevropské fauny i hro*i (Hippopota-
mus antiquus), nosoro%ci (Stepanorhinus etruscus), 
gracilní koně (Equus stenonis, E. altidens), prasata 
(Sus strozii) a druhově rozmanitá sestava vrcholo-
vých predátor( (gepard Acinonyx pardinensis, evrop-
ský jaguár Panthera gombaszogensis, *avlozubí tygři 
Megantereon cultridens, Homotherium latidens). Bo-
hu%el z na*eho území podobné doklady zatím chybí.

Celkem reprezentativní spole&enstva drobných 
savc(, která jsou k dispozici z na*ich nalezi*ť, v*ak 
ilustrují nazna&ené charakteristiky prostředí velmi 
názorně. Pro poměry interglaciálních úsek( s výraz-
ným zastoupením lesních a termo5lních prvk( jsou 
to například Hol*tejn, Sovinec &i Koněprusy PD., spe-
ci5ka glaciálního úseku s dominancí prvk( otevřené 
krajiny a nízkým zastoupením okrajových starobylých 
element( ukazuje například spole&enstvo lokalit 
Chlum +,8 (srv. Musil .9++; Fejfar, Horá&ek .98,).

Výrazně teplej*í klima interglaciálních úsek( 
(v porovnání s dne*kem) nazna&uje přítomnost 
náro&ných teplomilných druh( netopýr( (Rhinolo-
phus ferruequinum, Miniopterus schreibersii) v jes-
kynních sedimentech, v&etně forem dnes omezených 
na areály v Zakavkazí a Střední Asii (Myotis schaubi, 
M. frater). Z ji%ní Evropy je dolo%en poslední výskyt 
starobylých %ab rodu Latonia (Sorbelli a kol. -/-.), 
dal*í evropské doklady oboj%ivelník( se ji% týkají 
sou&asných forem.

Díky po&etným doklad(m lze v pr(běhu biozóny 
Q. sledovat postupně se roz*iřující fenotypovou ra-
diaci Allophaiomys pliocaenicus s poměrně &asným 
od*těpením linie hrabo*e sně%ného (rod Chiono-
mys). V závěru biozóny Q. pak archaické fenotypy 
Allophaiomys pliocaenicus zcela mizí a dominant-
ním prvkem spole&enstev se stává forma Micro-
tus pitymyoides (= M. thenii) (Fejfar, Horá&ek .98,; 
Maul -//.; Maul, Markova -//7). Spole&enstva to-
hoto úseku dále charakterizuje zvý*ené zastoupení 
teplomilných kořenozubých hrabo*( rodu Pliomys 
a první výskyty předkovské linie rodu Arvicola – 
velkého kořenozubého hrabo*e Mimomys savini. 

Objevují se první zástupci dne*ního rodu zajíc( 
Lepus soubě%ně s postupně mizejícím archaickým 
rodem Hypolagus, de5nitivně vymírajícím v pr(běhu 
následující biozóny.

Spole&enstva biozóny Q- (mlad*í biharium = zóna 
Microtus – Mimomys savini) charakterizuje absence 
v(d&ích prvk( předchozího úseku – Allophaiomys 
pliocaenicus, Mimomys pusillus a dal*ích dosud bě%-
ných taxon( pliocenní radiace, nyní dolo%ených jen 
v několika lokalitách ojedinělými posledními vý-
skyty (Hypolagus, Beremendia, Puma pardoides, Lynx 
issidorensis). Generalizovanou přechodnou formu 
rodu Microtus (M. pitymyides) nahrazuje forma 
s odvozenou asymetrickou stavbou m., Microtus 
hintoni – M. gregaloides, představující dominantní 
prvek Q- spole&enstev.

Soubě%ně s ní se zde ov*em objevují i zástupci 
dal*ích druhových skupin rodu Microtus s. l. (Chio-
nomys nivaloides, M. ratticepoides, M. arvalidens) 
v&etně poměrně velké formy M. coronensis, předsta-
vující zřejmě předkovskou formu dne*ního druhu 
M. agrestis, mokřadní formy typické pro přechodové 
úseky glaciálu a interglaciálu. Typická je zde i pří-
tomnost poslední formy rodu Mimomys, M. savini, 
kře&ík( Allocricetus bursae, kořenozubých hrabo*( 
rodu Clethrionomys a Pliomys, stejně jako domi-
nantní role předkovské formy rejska obecného, Sorex 
runtonensis, mezi hmyzo%ravci. Pr(bě%né zvět*ování 
velikosti v sesterském rodu Drepanosorex vrcholí 
v tomto úseku největ*í formou D. savini. Podobně 
je tomu i u kře&k( rodu Cricetus (C. c. runtonensis). 
Takovéto druhové slo%ení, doplněné o jednotlivé do-
klady dal*ích vzácněj*ích forem nacházíme v tomto 
úseku shodně v rámci celé Evropy vět*inou i s velmi 
podobným procentuálním zastoupením jednotlivých 
druh(. Souvislé vrstevné sledy nazna&ují v těchto 
ohledech jen velmi malé rozdíly mezi interglaciál-
ními a glaciálními spole&enstvy.

I.8.3.2 P(echodový úsek starého a st(edního 
pleistocénu

Tento stav předznamenává výchozí rozvrh přecho-
dového období starého a středního pleistocénu 
(EMPT) – úseku pěti glaciálních cykl( (MIS --–.,), 
během nich% se dramaticky mění charakter klimatic-
kého re%imu. Jde o jeden z nejvýznamněj*ích zlom( 
v historii pleistocénu, přiná*ející rovně% rozsáhlé 
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přestavby ve fauně obratlovc(. Mizí poslední po-
z(statky pliocenních radiací, z vývojové dynamiky 
linií, tvořících kostru spole&enstev předchozího 
úseku, se formují druhové okruhy sou&asné evrop-
ské fauny. Tyto radikální přestavby ústící ve stabi-
lizaci fenotypových charakteristik dne*ních druh( 
jsou patrné takřka ve v*ech skupinách velkých 
i drobných savc( (srv. obr. I.8..).

Pliocenní a staropleistocenní slon Mammuthus 
meridionalis je nahrazován robustněj*í formou s vět-
*ím po&tem zubních lamel, M. trogontherii – uva%uje 
se v tomto případě i o imigraci z Asie. Tato mo%nost 
je diskutována i v případě dal*ích faunových změn – 
například prvních výskyt( srstnatého nosoro%ce 
(Coelodonta antiquitatis) – Uzunidis a kol. (-/--) –, 
náhrady archaické formy nosoro%ce Dicerorhinus 
etruscus fenotypově odli*nými formami Dicerorhi-
nus hemitoechus a D. kirchbergensis, typickými pro 
interglaciální fauny středního pleistocénu. Gracilní 
tuři rodu Leptobos jsou nahrazováni robustními 
zástupci rod( Bison (B. schoetensacki) a Bos, obje-
vuje se předek losa (Alces latifrons), dne*ní srnec 
a sob Rangifer tarandus. Z evropského fosilního zá-
znamu mizí gepard, *avlozubí tygři, evropský jaguár 
Panthera gombaszogensis a posléze i Lycaon lycano-
ides, objevuje se ov*em lev (Panthera leo spelaea) 
a levhart (Panthera pardus). Archaické formy vlk( 
(Canis etruscus) a *akal( (C. arnensis) nahrazuje 
fosilní forma dne*ního druhu – Canis mosbachensis. 
Je patrný ústup obří hyeny Pachycrocuta brevirostris 
(Iannuci a kol. -/-.), nově v*ak přichází Hyaena 
(H. prisca) a zejména vysoce sociální africká hyena 
skvrnitá Crocuta crocuta (Turner .99-; Sardella, 
Petrucci -/.-), v evropském fosilním záznamu pr(-
bě%ně přítomná a% do posledního glaciálu. Pr(-
bě%nou sou&ástí fosilního záznamu se od po&átku 
EMPT stává i předkovská forma jeskynních medvěd( 
Ursus denningeri. Bohaté nálezy z Q- sediment( 
Koněpruských jeskyní (v&etně poz(statk( novoro-
zenc() jsou nejstar*ími doklady zimování a porod( 
v jeskyních, klí&ové adaptace jeskynních medvěd( 
středního a mlad*ího pleistocénu. V závěru EMPT 
úseku se v Evropě objevuje také himálajský medvěd 
u*atý Ursus thibetanus (Wagner a kol. -/.-). Prv-
ními výskyty jsou v Evropě dolo%eny i dal*í formy 
podobných charkteristik – turovití kopytníci Soer-
gelia elisabethae (u nás Koněprusy C7.8), Praeovi-
bos priscus, předek pi%moně (u nás Stránská skála, 

Koněprusy C7.8) a Hemitragus bonali pr(bě%ně 
přítomný v Evropě a% do po&átku eemského inter-
glaciálu – jeho bezprostředním příbuzným je tahr 
himalájský (Hemitragus jemlahicus).

V pr(běhu EMPT dochází k prodlou%ení glaciál-
ního cyklu a prohloubení glaciálních úsek( s vý-
zrazným zesílením sezonality. Soubě%ně s rychlým 
zahlubováním ří&ní sítě mizí z krajiny do té doby 
*iroce roz*ířené ní%iné ří&ní laguny a mokřadní sta-
novi*tě, na  jejich% místo nastupuje v glaciálních 
úsecích mozaika otevřených a polotevřených step-
ních a lesostepních formací. Rovně% ve středozemní 
oblasti je patrná tendence k aridizaci a rozvoji tep-
lých polotevřených formací stimulujících areálové 
expanze forem tento typ krajiny vyu%ívajících. Vedle 
forem připomenutých v předchozím odstavci se to 
týká i &lověka (Cuenca-Bescós a kol. -/..), který 
v tomto období proniká do ji%ní Evropy a kolonizuje 
pr(bě%ně řadu oblastí jihozápadní Evropy v&etně 
západních okraj( střední Evropy (mauerská &elist 
„Homo heidelbergensis“; Wagner a kol. -//7).

Neméně dramatické přestavby jsou patrné rovně% 
ve skupině drobných savc(. V této souvislosti třeba 
zmínit, %e fosilní záznam tohoto úseku (MIS -, – 
MIS .,) z na*eho území je mimořádně bohatý, 
v první řadě díky souvislým vrstevným komplex(m 
dokumentujícím sled jednotlivých glaciálních cykl( 
v přímé superpozici. K nejvýznamněj*ím patří spra-
*ová série na !erveném kopci v Brně umo%ňující 
přímou korelaci jednotlivých cykl( s klimatostrati-
gra5ckou *kálou &tvrtohor. Sled obratlov&ích spole-
&enstev zde 5xuje hranici biozón Q- a Q, do glaciálu 
MIS .+. K opěrným faunovým sled(m tohoto úseku 
patří klasické lokality Stránská skála (Musil .97-, 
.995), slo%itý komplex ,–4 glaciálních cykl( v pro-
storu 4. sluje na Chlumu u Srbska (Horá&ek a kol. 
-/.+), doklady z lokality Přezletice  (str.  .8,–.84) 
a zejména koněpruské lokality Ji%ní komín a C7.8.

Poslední zmíněná lokalita s podrobně dokumen-
tovaným sledem fauny .7 vrstevných celk( od zá-
věru glaciálu přes interglaciál a% po po&átek dal-
*ího glaciálu je nepochybně nejbohat*í evropskou 
lokalitou – bylo zde dolo%eno 58 druh( s minimál-
ním po&tem jedinc( přes ., ///. Fejfar (.9++b) 
odsud popsal i dva nové druhy savc(, jejich% dal*í 
evropské nálezy jsou omezeny na úsek EMPT, a jsou 
tedy skute&nými v(d&ími fosiliemi tohoto úseku. 
Jde o Dicrostonyx simplicior, předkovskou formu 
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 typického prvku středo- a mladopleistocenních 
glaciálních faun – lumíka Dicrostonyx torquatus 
a obřího rejska Macroneomys brachygnathus, velmi 
odli*ného od  jiných evropských linií &eledi. Ná-
padná podobnost s recentní himálajskou formou 
Soriculus nigriscens nazna&uje mo%nou imigraci 
z této oblasti. Takto vysvětlujeme i ne&ekanou pří-
tomnost velké poletuchy (Petauria voigtedtensis) 
v pěti evropských nalezi*ťích kolem hranice  Q-/
Q, – u nás Chlum 4C. Jinými imigranty úseku EMPT 
jsou například předkovská forma podrodu Colo-
botis velkých  stepních sysl( (Spermophilus dietri-
chi), rejsek Sorex minutissimus, jeden z nejmen*ích 
savc( světa, lesní lumík Myopus schisticolor nebo 
poletu*ka Pteromys volans (Stránská skála – první 
fosilní doklad druhu). Dne*ní areál velkých sysl( je 
omezen na stepní oblasti Střední Asie, Mongolska 
a !íny, dal*í z uvedených druh( jsou vázány na zónu 
parkové tajgy – spole&ným znakem v*ech nově pří-
chozích jsou výrazné přizp(sobení %ivotního cyklu 
projev(m extrémní sezonality.

Mimořádně bohatý fosilní záznam z  vrstev-
ných sled( !R (celkem +4 faunových celk(, 
MNI > .4 ///  jedinc() umo%nil sledovat postup 
změn ve struktuře středoevropských spole&enstev 
EMPT s velmi podrobným rozli*ením (obr. I.8.-). 
Přesto%e jádrová struktura spole&enstev se v zásadě 
nemění, radikální změna reakce spole&enstev na kli-
matické výkyvy glaciálních cykl( je velmi nápadná. 
Ve star*ím úseku EMPT (MIS -,–.9) se spole&enstva 
glaciálních a interglaciálních úsek( takřka neli*í – 
charakteristická je zde kromě dominance Microtus 
hintoni a několika dal*ích druh( vysoká diverzita 
a vyrovnané po&etnosti doplňujících prvk( spole-
&enstva. V mlad*ím úseku EMPT (MIS .8–.4) se 
situace viditelně mění. Zatímco v interglaciálních 
fázích odpovídá struktura spole&enstev rámcově dří-
věj*ím poměr(m (i kdy% ji% bez posledních relikt( 
pliocenních radiací, jako např. Beremendia *ssi-
dens, s nimi% se vzácně setkáváme je*tě na po&átku 
EMPT), v gla ciálních úsecích se zna&ně li*í. Je patrná 
drastická redukce podílu lesních a teplomilných 

Obr. I.8.2 P)ehled hlavních nalezi-ť ČR pokr/vajících souvisl/mi vrstevn/mi sledy p)echodov/ úsek starého a.st)edního 
pleistocénu (EMPT) s.doklady hranice biostratigra*ck/ch zón Q% a.Q3, magnetostratigra*cké hranice brunhes/matuyama 
(B/M) a.složení spole+enstev drobn/ch savců v.souborech dokladů jednotliv/ch klimatostratigra*ck/ch stupňů  
(MIS %%–14). (Originál: I. Horá+ek)

klimatostratigra+e hlavní lokality ČR spole,enstva drobných zemních savc. ČR v přechodovém úseku 
starého a středního pleistocénu (EMPT)

Paleolit_kor02.indd   108 11.06.2025   10:03:18



109I.8 OBRATLOVCI

prvk(, zvy*ování podílu Microtus hintoni- gregalo-
ides a roz*iřování jeho fenotypové proměnlivosti, 
vyúsťující v závěru EMPT do fenotypu charakteri-
zujícího druhový okruh Microtus (Lasiopodomys, 
Stenocranius) gregalis, dominantní prvek glaciální 
fauny středního a svrchního pleistocénu. V glaciál-
ních spole&enstvech se objevují lumíci rod( Lem-
mus, Myopus a Dicrostonyx, zvý*eným podílem jsou 
zastoupeny i předkovské formy dal*ích dne*ních 
druh(, v první řadě Microtus arvalis (M. arvalinus), 
objevující se ve střední Evropě ji% ve star*í fází EMPT 
(obr. I.8.-).

I.8.3.3 St(ední pleistocén

Uvedené charakteristiky spole&enstev závěru 
EMPT odpovídají ji% poměr(m obratlov&ích spo-
le&enstev středního pleistocénu – biozóny Q, 
(střední pleistocén, toring = zóna Arvicola – Micro-
tus), biostratigra5cky vymezené přítomností rodu 
Arvicola. Přelomový úsek je doklady z na*eho 
území (!ervený kopec, Chlum) i z nalezi*ť zá-
padní Evropy datován do závěru MIS .+ (Horá-
&ek a Lo%ek .988; van Kolfschoten, Turner .99+). 
Rod Arvicola vzniká fylogenetickou transformací 
posledního zástupce rodu Mimomys – M. savini, 
rámcově synchronní s fenotypovou transformací 
Microtus gregaloides – M. gregalis. Je spojena se 
zastavením tvorby kořen( stoli&ek a rychlým roz-
vojem bezkořenozubé předkovské formy recent-
ních zástupc( rodu Arvicola.

Se ztrátou zubních kořen( jsou spojeny změny 
obrusové dynamiky zub(, jejich% dopad kompenzuje 
postupné zesilování sklovinnového plá*tě na před-
ních hranách jednotlivých stoli&kových záhyb(. 
V tomto ohledu se populace z po&átku biozóny Q, 
(Arvicola mosbachensis = cantiana), připomínající 
uspořádáním skloviny je*tě rod Mimomys, od sou-
&asného hryzce vodního (Arvicola amphibius/te-
rrestis) výrazně li*í. Poměr síly skloviny zadních 
a předních hran stoli&kových záhyb( se v populacích 
hryzc( sni%uje pr(bě%ně během celé historie rodu. 
Jeho kvantitativní vyjádření (index SDQ – Hein-
rich .978, .98-) je tak, zvlá*tě v případech, kdy 
je k dispozici po&etněj*í vzorek hryzc(, d(le%itým 
prostředkem biostratigra5ckého datování daného 
spole&enstva (Maul -///). S tím jsou toti% v případě 
středopleistocenních doklad( nemalé potí%e nejen 

pro omezené mo%nosti instrumentálního datování 
tohoto úseku.

Zatímco v předchozích úsecích poskytují spoleh-
livá a vzájemně kompatibilní vodítka jak slo%ení 
spole&enstev a úroveň vývojové diferenciace jednot-
livých linií, tak speci5ka příslu*ných chronotaxon(, 
od konce EMPT je situace jiná. Nastupuje dynamická 
alternace glaciálních a  interglaciálních spole&en-
stev, odli*ujících se nejen v zastoupení okrajových 
element(, ale i  jádrovými druhy tvořícími domi-
nan&ní kostru spole&enstva. V případě glaciálních 
spole&entev jde v první řadě o hrabo*e Microtus 
gregalis, Microtus arvalis a Microtus oeconomus, 
lumíky rodu Dicrostonyx a Lemmus, doplněné kře&ky 
a sysly. V tomto ohledu jsou spole&enstva středo-
pleistocenních glaciál( velmi jednotná a shodná 
s poměry posledního glaciálu, rozdíly nejstar*ích 
úsek( Q, nazna&uje pouze přítomnost archaických 
morfotyp( „gregaloides“ u M. gregalis, Dicrostonyx 
simplicior &i Arvicola mosbachensis (srv. Stránská 
skála – jeskyně; Ku&era a kol. -//9). Ve spole&en-
stvech středoevropských interglaciál( jsou v*echny 
tyto druhy vzácné, dominan&ní kostru tvoří teplo-
milné a lesní formy (Clethrionomys, Apodemus, Glis, 
Microtus subterraneus, Sciurus apod.). V nejstar*ích 
interglaciálech středního pleistocénu vystupují pra-
videlně té% Pliomys episcopalis a P. coronensis=lenki 
a fenotypová variabilita rod( Clethrionomys a Glis 
zahrnuje kusy odpovídající staropleistocenním for-
mám C. acrorhiza a G. sackdillingensis, v mlad*ích 
úsecích jde ji% jednozna&ně o doklady recentních 
druh( (C. glareolus, G. glis). Interglaciální spole-
&enstva r(zných nalezi*ť (a r(zných interglaciál() 
ukazují oproti glaciálním spole&enstv(m nemalou 
variabilitu jak v zastoupení jednotlivých druh(, 
tak v jejich fenotypové struktuře – faktický taxono-
mický statut řady fosilních druh( popsaných z ev-
ropských středopleistocenních nalezi*ť (drobných 
i velkých savc() je obecně sporný, zřetelné vztahy 
v*ech těchto forem k recentním evropským dru-
h(m jsou ov*em zcela zřejmé. Na rozdíl od před-
chozích úsek( platí pro glaciální cykly středního 
pleistocénu v r(zné míře tradi&ní scénář evropské 
paleobiogeogra5e: v době glaciálu byly areály in-
terglaciálních forem omezeny na refugiální výskyt 
ve středomořské oblasti, odkud se roz*iřují do stře-
doevropského prostoru s nástupem interglaciálních 
podmínek, během nich% glaciální elementy lokálně 
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vymírají. Je ov*em velmi pravděpodobné, %e fak-
tický pr(běh  areálové dynamiky – postup *íření 
a pře%ívání jednotlivých druh( probíhal v r(zných 
glaciálních cyklech velmi odli*ným zp(sobem a me-
ziregionální rozdíly ve skladbě spole&enstev a adap-
tivní dynamice jejich &len( mohly dosahovat zna&-
ného rozsahu. Středopleistocenní doklady z na*eho 
území podobný náhled zřetelně podporují. Bohu%el 
ve vět*ině případ( jde o fragmenty spole&enstev 
bez jednozna&ného stratigra5ckého kontextu, po-
&etněj*í soubory z ucelených vrstevných sled( jsou 
k dispozici pouze z několika lokalit. K nejceněj*ím 
patří souvrství přechodu glaciální a interglaciální 
fáze (pravděpodobně MIS .5–.4) v lokalitě Dobrko-
vice II (Fejfar .9+5), série interpretovaná jako sled 
fází MIS 9a–9c v jeskyni Za hájovnou u Javoří&ka 
(Musil a kol. -/.4) a zejména pak podrobný sled 
intergla ciální výplně (pravděpodobně MIS ..) v Mla-
de&ských jeskyních (Mlade& - – Horá&ek, nepubl.) 
s bohatým inventářem drobných savc(, oboj%ivel-
ník( a plaz( (Ivanov -//+, -//7).

Obecně je nicméně třeba konstatovat, %e fosilní 
záznam středního pleistocénu je na území !R pře-
kvapivě chudý, zejména ve srovnání se situací v Ně-
mecku a západní Evropě. V této souvislosti třeba při-
pomenout zejména po&etné doklady z mohutných 
travertinových ulo%enin v oblasti Durynska (Wei-
mar-Ehringsdorf, Bilzingsleben, v&etně eemských 
travertin( Taubach a Burgtona) – odtud i  jméno 
toringian pro biozónu Q, –, souvislý sled několika 
glaciálních cykl( lignitového lo%iska Schönigen &i 
bohaté nálezy megafaun v oblasti Porýní.

Doklady z těchto nalezi*ť přesvěd&ivě dokumen-
tují, %e diferenciace středopleistocenní fauny na al-
ternující spole&enstva glaciálních a interglaciálních 
úsek(, odpovídající hlubokým rozdíl(m klimaxo-
vých poměr( obou fází (otevřené stepní formace 
vs. zapojený les), se týká i synusie velkých savc(. 
Interglaciální fauny střední Evropy tu charakterizuje 
přítomnost pralesního slona Palaeoloxodon (&i Ele-
phas) antiquus, pr(bě%ně roz*ířeného od po&átku 
biozóny Q, (MIS .5) ve středozemní oblasti, po-
dobně jako nosoro%ci Stephanorhinus hemitoechus 
a S. kirchbergensis. Bě%ný je rovně% jelen Cervus 
elaphus, srnec Capreolus capreolus, daněk Dama 
dama, prase Sus scrofa, méně &astý té% los Alces 
latifrons – A. alces, veledaněk Megaloceros gigan-
teus (sesterský rod Dama), pratur Bos primigenius 

&i bizon stepní Bison priscus příbuzný americkému 
bizonovi spí*e ne% evropskému zubrovi (Bison bona-
sus) – Markova a kol. (-/.5). Tyto formy se objevují 
i ve spole&enstvech polootevřené parkové krajiny 
v mírněj*ích úsecích glaciál(, podobně jako makak 
magot (Macaca sylvana) &i zástupci *elem – jeze-
vec Meles meles, ko&ka divoká Felis sylvestris, rys 
Lynx lynx, li*ka Vulpes vulpes, vlk Canis lupus, lev-
hart Panthera pardus, lev Panthera spelaea (= leo) 
&i medvěd Ursus arctos. Během star*ího úseku Q, 
se poprvé v Evropě objevuje i dhoul (Cuon priscus). 
V mokřadních stanovi*tích se vyskytují bobři (Cas-
tor, Trogontherium), vychuchol (Desmana) &i %elva 
bahení (Emys orbicularis). Řeky západní Evropy 
osídluje (zřejmě jen v některých interglaciálech) 
hroch Hippopotamus antiquus, kterého v posledním 
interglaciálu (eem) doplňuje vodní buvol Bubalus 
murrensis.

Glaciální spole&enstva reprezentují například 
sloni rodu Mammuthus s pr(bě%ným nár(stem veli-
kosti a po&tu zubních lamel (M. trogontherii nabývá 
tak charakteristiky mladopleistocenního mamuta 
M. primigenius kolem MIS ..; Lister -/--), srstnatý 
nosoro%ec Coelodonta antiquitatis, sob Rangifer ta-
randus, kamzík (Rupicapra) a kozoro%ec Capra ibex 
&i koně skupiny Equus ferus, z *elem kromě shora 
jmenovaných té% hyena Crocuta crocuta (= spelaea), 
rosomák Gulo schlosseri – gulo a velké formy rodu 
Mustela – tchoři a norci, diferencující se od předka 
dne*ního hranostaje Mustela palerminea. V nepo-
slední řadě je třeba připomenout rovně% masovými 
kosterními nálezy z  jeskynních výplní dolo%ené 
vývojové linie jeskynních medvěd( (Ursus spelaeus 
v&etně U. ingressus – Barlow a kol. -/-.), transfor-
mující se v pr(běhu středního pleistocénu z před-
kovského taxonu U. deningeri (Rabeder et al. -//4). 
Zcela novým prvkem evropské fauny je poloosel 
Equus hydruntinus objevující se zde poprvé v roz-
mezí MIS ..–9 (Boulbes, Asperen -/.9), podobně 
jako pi%moň (Ovibos moschatus), ze star*ích úsek( 
středního pleistocénu dolo%ený pouze z lokalit se-
verního Německa (Raufuss, Koenigswald .999). 
Typickou komponentou glaciálních faun jsou také 
doklady bělokur( (Lagopus lagopus, Lagopus muta), 
dnes omezených na severské oblasti a nivální zónu 
Alp.
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I.8.3.4 Současný glaciální cyklus

Uvedené trendy vrcholí v sou&asném glaciálním 
cyklu, který má z více ohled( ve vývoji evropské ob-
ratlov&í fauny charakter přelomového období. Tato 
skute&nost bezpochyby souvisí nejen s přítomností 
a p(sobením &lověka, ale předev*ím se speci5kami 
klimatické a environmentální historie tohoto úseku, 
podrobně popsanými v předchozích úvodních kapi-
tolách (kapitola I.5). Mo%ná nejnápadněj*ím z nich 
bylo veliké mno%ství napravidelných krátkodobých 
oscilací velmi zna&né amplitudy – setkáváme se zde 
s nejteplej*ími i nejchladněj*ími výkyvy středopleis-
tocenní historie.

V prvním směru jde o eemský interglaciál (MIS 5). 
Jeho nástup charakterizuje prudké oteplením a zvlh-
&ení klimatu (od glaciálního maxima MIS + dato-
vaného na .,8 tisíc let vzrostla během + tisíc let 
teplota o .- °C, během následujících dvou tisíc 
let vystoupala pak k hodnotám o , °C vy**ím ne% 
teplota holocénu – Kukla a kol. -//-). Tento stav 
přetrvával s mírným poklesem teplot po ., tisíc let. 
Explozivní rozvoj zapojeného lesa, dolo%ený ro-
bustní paleobotanickou evidencí (Zagwijn .989), 
radikálně vytla&il prvky otevřené krajiny, některé 
(Allocricetus bursae) v tomto úseku vymírají (Ho-
rá&ek, Lebedová -/--) podobně jako evropský tahr 
Hemitragus bonali. Areálové expanze teplomilných 
lesních element( ze středozemní oblasti ustavují 
v případě velkých savc( zřejmě velmi rychle kom-
pletní sestavu shora zmíněného interglaciálního 
spole&enstva s v(d&ími druhy Palaeoloxodon an-
tiquus, Stephanorhinus hemitoechus, S. kichbergen-
sis, Dama dama, Ursus arctos taubachensis atd. Vý-
znamným krajiným fenoménem v ní%inách západní 
Evropy se stávají rozsáhlé ří&ní laguny a mokřadní 
stanovi*tě s přítomností hroch( a vodního buvola 
Bubalus murrensis, jeho% evropský výskyt je do-
kladem areálové expanze z jihoasijského prostoru, 
stimulované klimatickými událostmi daného ob-
dobí. Uvedené druhy indikují prostředí s mírnými zi-
mami bez mraz( a s &ervencovými teplotami > .8 °C 
(van Kolfschoten -///). V případě drobných savc(, 
plaz( a oboj%ivelník( (jejich% disperzní potenciál 
je obecně ni%*í) se setkáváme ov*em ji% výlu&ně 
s dne*ními středoevropskými druhy lesní fauny 
(Clethrionomys glareolus, Glis glis, Apodemus spp., 
Sorex araneus, Microtus subterraneus apod.). 

Nástup glaciálu. Klimatické optimum intergla-
ciálu (MIS 5e) kon&í zhruba před ..7 tisíci let sé-
rií chladných a teplých výkyv( vrcholících zhruba 
dva tisíce let dlouhým hlubokým ochlazením (MIS 
5d). Během něj dochází zřejmě k rozpadu souvislé 
lesní vegetace a vzniku mozaiky lesních a otevře-
ných stanovi*ť s reexpaníí forem stepních, resp. 
lesostepních formací (Equus hydruntinus, Crocuta 
crocuta, Cricetus cricetus). V pr(běhu série teplých 
a chladných výkyv(, opakujících se během následu-
jících 5/ tisíc let (MIS 5c – MIS 5a) – srv. obr. I.,.- – 
se ustavují diverzi5kovaná spole&enstva tvořená 
jak elementy lesní interglaciální fauny, tak prvky 
glaciálních formací, s plynulým ochlazováním pr(-
bě%ně zastoupených stále vy**ím podílem (van 
Kolfschoten -///). Diverzitu těchto spole&enstev 
zvy*uje příchod forem typických pro teplá mozaiko-
vitá stanovi*tě (Macaca sylvana), plá*ťové formace 
lesních porost( s bohatým bylinným podrostem 
(Sicista spp., Muscardinus avellanarius), ní%inné 
mokřady (Arvicola terrestris, Microtus agrestis, 
 Neomys milleri) a teplé stepní enklávy (Spermophi-
lus citelloides). Dominantním prvkem spole&enstev 
drobných savc( se stává hrabo* polní Microtus 
arvalis. V tomto úseku, přinejmen*ím během &tyř 
tisíc let dlouhého hlubokého ochlazení MIS 5b, 
se významným podílem zapojuje do spole&enstev 
drobných savc( Microtus (Lasiopodomys/Stenocra-
nius) gregalis zprvu zřejmě v panonské oblasti 
(srv. např. Bojnice – Prepo*tská jeskyně, Bulhary – 
podlo%í PKII), kde jsou té% dolo%eny ojedinělé první 
doklady lumíka Dicrostonyx torquatus.

Vrcholný glaciál. Radikální změnu tohoto stavu 
přiná*í extrémní ochlazení stadiálu MIS 4 trvající 
téměř ./ tisíc let. V tomto úseku de5nitivné mizí 
vět*ina interglaciálních element(, v(d&í druhy in-
terglaciální megafauny (Palaeoloxodon antiquus, 
Dicerorhinus hemitoechus, D. kirchbergensis) pře-
%ívají krátce v Zakavkazí a v závěru tohoto úseku 
vymírají. Středoevropským spole&enstv(m velkých 
savc( dominuje mamut, srstnatý nosoro%ec, sob, 
pi%moň, eudominantním prvkem spole&enstev drob-
ných savc( se stává Microtus gregalis. D(le%itou 
slo%kou obratlov&ích spole&enstev je sovice sně%ní 
(Bubo &i Nyctea scandiaca), její% hnízdi*tě v  jes-
kynních vchodech, pod skalními převisy &i volně 
ve spra*ové stepi jsou klí&ovým zdrojem kosterních 
doklad( glaciálních drobných savc(.
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Pohříchu, spolehlivé podrobné informace o po-
měrech jednotlivých fází &ásného glaciálu v&etně 
MIS 4 jsou spí*e ojedinělé u% proto, %e tento úsek 
je mimo dosah radiokarbonového datování. Patrně 
nejpodrobněj*í záznam poskytují po&etné mate-
riály mnohaletého výzkumu rozsáhlého vrstevného 
sledu v bavorské lokalitě Hunas, p(vodně pokládané 
za sled několika středopleistocenních cykl( (Heller 
.98,; Baumann -/..).

Drsné poměry spodního pleniglaciálu MIS 4 jsou 
přeru*eny nástupem středního pleniglaciálu MIS 
, (+/ tisíc a% ,/ tisíc let), úseku glaciálního kli-
matického optima s plným rozvojem specializova-
ných glaciálních spole&enstev. Klí&ovou speci5kou 
MIS , je rychlé střídání krátkodobých teplotních 
výkyv( oscilujících mezi mírným ochlazením, ne-
dosahujícím ve vět*ině výkyv( úrovně MIS 4, a vý-
razně teplými epizodami (souvisejících s o%ivením 
THC a relativní klimatické stability). Kontinentální 
klima se silnou sezonalitou vytváří během MIS , 
souvislý pás stepního biomu spojitý v rámci celé 
Palearktidy a aktivizuje areálové expanze jeho p(-
vodních obyvatel ve Střední Asii a západní Sibiři 
a jejich postupný příliv do střední Evropy. Překva-
pivé výsledky molekulárně genetických analýz, 
datující divergence dálněvýchodních a evropských 
populací my*ky drobné a my*ice temnopásé (po-
prvé dolo%ených v MIS ,) na 5/ tisíc a% 8/ tisíc let, 
dokládají, %e tyto migrace mohly mít i transkonti-
nentální rozsah (srv. Horá&ek a kol. -/.,). V r(z-
ných úsecích MIS , se tak do střední Evropy do-
stává pi*ťucha Ochotona pusilla, velcí sysli podrodu 
Colobotis (Spermophilus superciliosus), svi*ť Mar-
mota bobac, fr&ek Allactaga major, kře&ík Phodopus 
sungorus – tj.  formy, které se stávají rezidentní 
sou&ástí evropské glaciální fauny, vedle nich v*ak 
té% pestru*ka Lagurus lagurus, dikobraz Hystrix 
vinogradovi, &i stepní my *ivka Sicista subtilis &i 
kře&ík Phodopus sungorus, jejich% výskyt byl spí*e 
ostr(vkovitý a omezený pouze na některé úseky 
MIS ,. Rezidentními prvky spole&enstev se staly 
formy vázané na tajgové, resp. tundrové prostředí, 
v první řadě lumíci rod( Lemmus a Dicrostonyx, se 
stávajícím roz*ířením v nejseverněj*ích &ástech 
Eurasie. Do této skupiny by měl patřit i Microtus 
gregalis, aktuální molekulární analýzy ov*em uká-
zaly, %e evropské fosilní populace se od populací 
dne*ního areálu oddělily před cca -5/ tisíci let, 

Obr. I.8.3 P)íklad druhov, bohatého vzorku obratlov+í 
mikrofauny z.klimatického optima posledního glaciálu  
(MIS 3: Kubrychtova jeskyn,). Zuby hlodavců (1–%0), 
zajícovců (%1), hmyzožravců (%%–%4, %7), netop/rů (%(, 
%!, %9). Druhy dne-ní fauny na-eho území jsou ozna+eny 
hv,zdi+kou (*). Horá+ek a kol. (%0%%).
1 fr+ek Allactaga major; % k)e+ík Phodopus sungorus;  
3, 4 lumík Dicrostonyx torquatus; (, 6 *norník 
Clethrionomys cf. glareolus; 7 pestru-ka Lagurus lagurus;  
!, 9 hrabo- sn,žn/ Chionomys nivalis (ad., juv.);  
10, 11 hrabo- hospodárn/ Microtus oeconomus;  
1%–14 hrabo- úzkoleb/ Lasiopodomys anglicus;  
1( *hrabo- mok)adní Microtus agrestis; 16–19 lumíci 
Myopus schisticolor a.Lemmus lemmus; %0 *hryzec vodní 
Arvicola terrestris; %1 pi-ťucha Ochotona pusilla;  
%%–%4, %7 *rejsek obecn/ Sorex araneus; %(, %! *netop/r 
u-at/ Plecotus auritus; %6 sysel Spermophillus citelloides; 
%9 *netop/r velkouch/ Myotis bechsteini; 30 obratel ryby. 
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představují tedy samostatný, dnes vymřelý druh 
Microtus anglicus (Baca a kol. -/.9).

V ka%dém případě Microtus gregalis (resp. angli-
cus) tvoří spolu s  hrabo*em polním strukturní 
kostru spole&enstev MIS ,, kterou ve vět*ině lo-
kalit doplňují formy nazna&ující mokřadní stano-
vi*tě – Microtus oeconomus, M. agrestis a Arvicola 
amphibius &i Sorex araneus. Jednotkovými procenty 
zde bývá zastoupen i norník (Clehtrionomys gla-
reolus) indikující stromové porosty &i lesní stano-
vi*tě. V některých fázích je v lokalitách se skalním 
kontextem zastoupen vysokým procentem hrabo* 
sně%ný (Chionomys nivalis), náro&ný druh vázaný 
na otevřená suťová pole s bohatým bylinným kry-
tem, spole&enstva s jeho výskytem obvykle zahrnují 
té% fr&ka, svi*tě, dikobraza &i pestru*ku. Zvlá*tě 
typické to je pro střední, resp. mlad*í úsek MIS , 
(45 tisíc a% ,5 tisíc let).

Fauny tohoto úseku přestavují typická „neana-
logická spole&enstva“ – seskupení forem s výrazně 
odli*nými ekologickým nároky, osídlující nyní velmi 
vzdálené areály. Realitu těchto seskupení dokládají 
nejen opakované nálezy v r(zných lokalitách, ale 
i ojedinělý doklad z Kubrychtovy jeskyně u Tetína 
poskytující intaktní hnízdo sovice sně%ní (Horá&ek 
a kol. -/--; obr. I.8.,), dokumentující stav spole-
&enstva v rámci jedné hnízdní sezóny: zahrnuje 
.+ druh( drobných savc( dokládajících v kontextu 
&lenitého reliéfu lokality mimořádně pestrou sta-
novi*tní mozaiku od mokřadních stanovi*ť a příb-
ře%ních stromových porost( po otevřená skalní sta-
novi*tě s hojným bylinným krytem a ú%ivné stepní 
&i lesostepní formace. Dominan&ní struktura MIS 
, spole&enstev nazna&uje, %e základní krajinný 
ráz vymezovala &lenitá mozaika stepních formací 
s ostr(vky řídkých křovinných a stromových po-
rost( a mokřadními plochami v ří&ních údolích. 
O mimořádné produktivitě této mamutové stepi, 
srovnatelné s poměry afrických savan, vypovídají 
nejen &lenitá spole&enstva drobných herbivor(, ale 
i vysoké popula&ní hustoty megafauny, zřejmé z po-
&etnosti jejich fosilních doklad(, násobně překra-
&ujících charakter fosilního záznamu jiných úsek(. 
Vedle mamuta, srstnatého nosoro%ce, koní a sob( &i 
veledaňka se zde setkáváme se *irokým spektrem 
predátor( od po&etných lasicovitých *elem, li*ek, 
vlk( po levharta, lva a hyeny Crocuta crocuta. Z vel-
kých savc( severního roz*íření třeba připomenout 

pi%moně, rosomáka a v tomto úseku se objevující 
li*ku polární (Vulpes lagopus). Zvlá*tní postavení 
v tomto spektru zaujímal jeskynní medvěd, vysoce 
specializovaný herbivor spásající porosty květnatých 
luk a keřík( podhorských oblastí.

Krátké chladné výkyvy provázející kvazistabilní 
podmínky středního pleniglaciálu MIS , vět*ina 
přítomných druh( pře%ívá a základní struktura 
spole&enstev se v tomto období podstatně nemění. 
V rámci jednotlivých populací se v*ak pr(bě%ně 
selektují (v duchu Bergmannova pravidla) jedinci 
k pře%ívání chladných úsek( lépe disponovaní. Vý-
sledkem je postupné zvět*ování tělesné velikosti 
paralelně probíhající u vět*iny forem drobných i vel-
kých savc( (Storch .974; Horá&ek, Sánchez-Marco 
.984). Extrémně velké formy ze závěru MIS , byly 
dříve popisovány jako samostatné druhy, resp. pod-
druhy (Talpa magna, Arvicola antiquus, Cricetus ma-
jor, Equus germanicus, Canis lupus maximus atd.). 
V případě nejhojněj*ích *elem glaciálu – zástupc( 
rodu Mustela – je zvět*ování tělesné velikosti patrné 
u hranostaje (M. erminea), u lasi&ky (M. nivalis) se 
naopak objevují formy extrémně malé, adpatující 
se patrně na predaci hlodavc( přímo v jejich zem-
ních norách (Vencová -/-,).

Významné informace o charakteru obratlov&ích 
spole&enstev závěru MIS , plynou rovně% z dlou-
hodobých výzkum( gravetských sídlí*ť (u  nás 
zejm.  Dolní Věstonice, Pavlov, Milovice, Před-
mostí – srv. Svoboda -/-/; Svoboda a kol. -/.5; 
kapitola III.8; Bochenski a kol. -//9; Wojtal a kol. 
-/.+, -/.8; Wertz a kol. -/.5, -/.+; WilczyDski 
a kol. -/.5 aj.). Po&etnému inventáři kosterních 
doklad( zde dominují poz(statky herbivor( a *e-
lem lovených &lověkem – mamut, sob, k(ň, vlk, 
rosomák, nehledě na po&etné zastoupení men-
*ích forem – li*ky (Vulpes vulpes, V. lagopus), zajíc 
a kuři (bělokuři, tetřev). Jednotlivými kusy je v*ak 
zastoupeno velmi *iroké spektrum forem: srstnatý 
nosoro%ec, pratur, kozoro%ec, jelen, los/veledaněk, 
lev (Panthera spelaea), rys, medvědi (Ursus arctos, 
U. spelaeus), bobr, mezi ptáky dominuje krkavec 
a dal*í krkavcovití pěvci (v&etně straky, kavky, ka-
v&ete), vrubozobí a dravci v&etně orla mořského 
a sup(. Struktura fauny ilustruje &lenitou mozaiku 
vysoce produktivních stepních formací s enklávami 
křovinné a stromové vegetace a mokřadních sta-
novi*ť. Tento obraz potvrzují i doklady drobných 
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savc( roz*iřujících standardní sestavu glaciálních 
spole&enstev (Microtus gregalis, M. arvalis, M. oe-
conomus, Arvicola) přítomností náro&něj*ích, resp. 
lesních prvk( (Spermophilus citelloides, M. agrestis, 
Clethrionomys glareolus).

I.8.3.) Záv/r viselského glaciálu

Radikální změnu podmínek přiná*í svrchní pleni-
glaciál (MIS -: ,/ tisíc a% .4 tisíc let) s nejchladněj-
*ím souvislým úsekem glaciálu (LGM – last glacial 
maximum -7 tisíc a% .8 tisíc let). Vysoce produk-
tivní mamutová step se postupně mění na mozaiku 
surových tundrových p(d a chudých bylinných for-
mací, náro&něj*í formy (Lagurus, Hystrix, Marmota, 
Spermophilus supercilliosus, Phodopus) ze střední 
Evropy mizí.

V západní Evropě srstnatý nosoro%ec vymírá, 
ve střední Evropě je dolo%en ji% jen ojedinělými 
doklady. Molekulární analýzy fosilních doklad( 
ukazují, %e p(vodní evropskou populaci mamuta 
(poslední výskyt -4 tisíc let) nahrazuje na přelomu 
MIS ,/- invaze sibiřské populace (Palkopoulou 
a kol. -/.,; Baca a kol. -/.+), patrně lépe dispo-
nované k vyu%ívání tundrových stanovi*ť. K ní ná-
le%í vět*ina po&etných nález( mamuta nejmlad*ích 
úsek( glaciálu, pře%ívajícího v severních oblastech 
střední Evropy a% do samého po&átku holocénu 
(./,5 ka; Fellows Yates a kol. -/.7; Puzachenko 
a kol. -/.7). Analogická výměna populací probíhá 
zřejmě i u dal*ích forem – evropské populace lumíka 
Dicrostonyx torquatus jsou s příchodem LGM zcela 
nahrazeny expanzí formy identické s recentní si-
biřskou populací (Baca a kol. -/.+), aktuálně jsou 
analogické vnitroareálové posuny dolo%eny napří-
klad u hrabo*e polního (Baca a kol. -/-,).

Během MIS - se v Evropě objevuje sajga (Saiga 
tatarica), kopytník dokonale adaptovaný na chudé 
polopou*tní prostředí s extrémní sezonalitou (Nada-
chowski a kol. -/.+). Údaje o výskytu sajgy ve star-
*ích úsecích jsou pokládány za nespolehlivé.

V závěru MIS , mizí ze střední Evropy hyena 
Crocuta crocuta, poslední evropský výskyt v Itálii 
je datován na ,/ tisíc let. Vymírá jeskynní medvěd 
(Ursus spelaeus v&etně Ursus ingressus – poslední 
výskyt -4 tisíc let). Stru&ně ře&eno, zhroucení ev-
ropské megafauny, s oblibou připisované &lověku, 
má na svědomí v první řadě zánik mamutové stepi 

během LGM. Rozsáhlé lokální extinkce a areálové 
fragmentace postihují v pr(běhu LGM zřejmě vět-
*inu evropských druh( v*ech tafonomických skupin. 
Některé z náro&něj*ích druh( pře%ívají nicméně 
pr(kazně i na území střední Evropy ve vzájemně 
izolovaných mikrorefugiích (Sommer, Nadachowski 
-//+), zejm. v horských a podhorských oblastech. 
Optimální podmínky zde mohla poskytnout i vy-
sokohorská stanovi*tě na povrchu velehorských 
ledovc( (Horá&ek a kol. -/.5; Horá&ek -/.5).

Nevýrazné oteplování po odeznění LGM (.8 tisíc 
a% .4 tisíc let) a postupující deglaciace přispěly 
k ur&ité stabilizaci glaciálních spole&enstev (Coo-
per a kol. -/.5). Ve spole&enstvech drobných savc( 
se vedle dominantních hrabo*( Microtus gregalis, 
Dicrostonyx torquatus a Microtus arvalis objevují 
v nízkých podílech i náro&něj*í prvky otevřené 
krajiny, pravděpodobně reexpandující z lokálních 
refugií – Ochotona pusilla, Phodopus sungorus, 
Cricetus cricetus, Sicista subtilis, Apodemus ura-
lensis, ve skalnatých oblastech Chionomys nivalis 
a Clethrionomys glareolus. V tomto úseku je pa-
trná i jistá reexpanze mamuta, který v jeho závěru 
podobně jako dal*í prvky glaciální megafauny ze 
střední a západní Evropy rychle mizí. Výrazným 
předělem v historii obratlov&ích spole&enstev se 
tak stává dramatické oteplení návazných intersta-
diál( bølling a allerød (G.: .4 tisíc a% .5 tisíc let) 
s rychlou expanzí křovinné a stromové vegetace 
(Juniperus) radikálně měnící ráz otevřených step-
ních formací. Vedle mnoha&etných fragmentací 
areál( a lokálních extinkcí, postihujících vět*inu 
druh( glaciálních spole&enstev velkých savc(, se 
mění výrazně i skladba a biogeogra5cký obraz spo-
le&enstev drobných savc(. Jádrem spole&enstev z(-
stávají prvky otevřených formací Microtus gregalis 
a M. arvalis, po&etností se v*ak podíl obou druh( 
vyrovnává, areálovou expanzí z ji%ních oblastí se 
středoevropská spole&enstva obohacují o dal*í ele-
menty teplé otevřené a polotevřené krajiny (Apo-
demus uralensis, Apodemus +avicollis, Sicista betu-
lina, posléze i Apodemus sylvaticus) v&etně forem, 
které v předchozích úsecích biozón Q, a Q4 ne-
jsou dolo%eny (Crocidura leucodon, Micromys mi-
nutus, Pipistrellus pipistrellus, Apodemus agrarius, 
Eliomys quercinus). Analogicky ve spole&enstvech 
velkých savc( se vedle koně, soba, vlk( a li*ek ob-
jevují postupně i náro&něj*í druhy polootevřených 
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a lesních stanovi*ť – srnec, prase, jelen, los, pratur, 
medvěd hnědý a bobr.

Tento vývoj, přeru*ený chladným výkyvem mla-
dého dryasu (GS.: .-,8 tisíce a% ..,7 tisíce let) s do-
&asnou reexpanzí glaciálních prvk(, v*ak vykazuje 
nemalou geogra5ckou variabilitu. Proti předchozím 
úsek(m, v nich% jsou slo%ení a po&etností struktura 
obratlov&ích faun v rámci celé střední a západní 
Evropy rámcově shodné, v úseku pozdního glaciálu 
a star*ího holocénu se setkáváme jak v postupu 
*íření interglaciálních element(, tak v pře%ívání 
glaciálních prvk( s nemalými regionálními odli*-
nostmi (Storch .99-; Horá&ek -///). V západní &ásti 
střední Evropy (v&etně ji%ního Německa a západních 
oblastí !eského masivu) glaciální prvky (Microtus 
gregalis, Chionomys nivalis, lumíci rod( Dicrosto-
nyx a Lemmus, sysli, kře&ci &i pi*ťucha) zcela mizí 
ji% na po&átku tohoto období a podíl lesních prvk( 
(Clethrionomys glareolus, Glis glis) rychle nar(stá, 
v panonské oblasti představují jádrové druhy gla-
ciální fauny (s výjimkou lumík() významnou slo%ku 
spole&enstev pr(bě%ně a% do star*ího holocénu. 
Na Moravě pře%ívají Microtus gregalis a Dicrosto-
nyx a% do star*ího holocénu, seshora uvedenou 
sestavou teplomilných imigrant( se zde (na roz-
díl od &eských zemí) ov*em setkáváme ji% v ce-
lém úseku pozdního glaciálu. Silným termálním 
pulsem kolem ..,7 tisíce let, jím% po&íná vlastní 
holocén, je aktivizováno dal*í *íření teplomilných 
prvk( a nár(st zastoupení prvk( křovinných a les-
ních stanovi*ť (Clethrionomys glareolus, Apodemus 
+avicollis, Sicista betulina, Microtus subterraneus, 
Sciurus vulgaris). V panonské oblasti a na Moravě 
se objevují rovně% dal*í druhy, které z dřívej*ích Q, 
a Q4 úsek( od nás neznáme (Crocidura suaveolens, 
Rhinolophus hipposideros, Mus spicilegus, Apodemus 
agrarius, Myotis blythii, Miniopterus schreibersii, 
Hypsugo savii). Některé z nich postupují s  jistým 
zpo%děním i do !ech, jiné (posledních pět druh() 
z na*eho území (patrně v d(sledku chladného vý-
kyvu v závěru boreálu – 8,- tisíce let) opět mizí.

Podrobné poznatky o vývoji obratlov&ích spole-
&enstev střední Evropy v závěru glaciálu a star*ím 
holocénu, dolo%ené po&etným fosilním záznamem 
téměř 7/ souvislých vrstevných sled( !R (4/ !echy, 
,/ Morava, > ,/ Slovensko) skýtají velmi d(le%itou 
informaci také o obecných speci5kách tohoto úseku 
a reálných poměrech krajinné historie. Na rozdíl 

od fosilního záznamu měkký*( &i pylových spekter, 
zohledňujících bodově poměry vlastního nalezi*tě 
(v případě pylového záznamu tedy vegeta&ní dyna-
miku lakustrinních a mokřadních stanovi*ť), toti% 
tafocenózy drobných obratlovc( poskytují realis-
tický obraz stanovi*tní mozaiky okruhu několika 
km-. Pro celý úsek star*ího holocénu tak fosilní 
záznam obratlovc( dokládá, zejména v ji%ních ob-
lastech středoevropského prostoru, souvislou pří-
tomnost teplých otevřených formací s dominancí 
hrabo*e polního (Microtus arvalis). Shora zmí-
něné apochorní prvky pozdněglaciální a holocenní 
fauny (pro ně% chybí doklady z dřívěj*ích úsek() 
jsou ostatně bez výjimky právě obyvateli teplého 
bezlesí, resp. subxerotermních lesostepních for-
mací, podobně jako náro&něj*í stepní prvky gla-
ciálu, které svým reliktním výskytem spole&enstva 
těchto úsek( doplňují (Phodopus sungorus, Crice-
tus cricetus, Spermophilus citellus). Ve spole&en-
stvech pozdního glaciálu a star*ího holocénu se 
takřka ve v*ech oblastech setkáváme s my*ivkou 
horskou (Sicista betulina), druhem vázaným na pes-
trá polotevřená stanovi*tě s bohatým bylinným 
podrostem, nyní vzácným reliktem v ostr(vkových 
mikroareálech ;umavy a  Jeseník(. Analogickou 
areá lovou expanzi v tomto úseku vykazují i  jiné 
reliktní elementy dne*ní fauny – Apodemus uralen-
sis &i Microtus agrestis (Knitlová, Horá&ek -/.7a). 
Přes pr(bě%ně nar(stající zastoupení prvk( křo-
vinných a  lesních formací (Apodemus +avicollis, 
Clethrionomys glareolus, Microtus subterraneus) lze 
obecně konstatovat, %e rozvoj lesních stanovi*t’ 
probíhá ve v*ech oblastech střední Evropy relativně 
pomalu (zejména ve srovnání s historií eemského 
interglaciálu). Uvedené skute&nosti nazna&ují, %e 
jednotícím rysem krajinných přestaveb pozdního 
glaciálu a star*ího holocénu je pr(bě%né udr%ování 
dynamické mozaiky polotevřené parkové krajiny, 
která v kombinaci s reliéfovou &lenitostí střední 
Evropy a meziregionálními rozdíly formování lo-
kálních spole&enstev zakládá mimořádnou diver-
zitu přírodních podmínek tohoto území, jí% historie 
lidského osídlení bohatě vyu%ívá.
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