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Abstrakt

Béhem dob ledovych byla step nejrozsifenéjSim biomem, po otepleni vSak ptisly podminky
podporujici Sifeni lesa a zanik stepi. Holocén jakozto nejmladsi interglacial je prvni epochou,
behem které 1ze pozorovat vliv Clovéka na pirirodu. Dokazuji to meékkysi sukcese ze starSich
interglaciald, které v klimatickych optimech poskytuji zdznamy o plné vyvinutych lesnich spo-
lecenstvech a mistech, kde se v holocénnich sukcesich spiSe vyskytuje mozaika otevienych
ploch i lesa. Da se proto piedpokladat, Zze do vyvoje krajiny zaséhl ¢lovek a umoznil kontinualni

vyskyt otevienych ploch v krajiné 1 béhem holocénu.

Kli¢ova slova: step, mékkysi, holocén, Evropa, fosilie

Abstract

Steppe was the most significant biome of glacial periods, but after deglaciation, very hostile
condition to maintain the steppe came up. As the youngest interglacial, Holocene is the first
epoch in which human influence on nature can be observed. This is evidenced by mollusc suc-
cessions from previous interglacials, in which climatic optimum provide records of fully deve-
loped forest communities, in the same site, where mosaic of open habitats and forests occur
in Holocene successions. It can therefore be assumed that the Holocene development of the

landscape has been affected by man, which enabled continual occurence of open habitats.
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1. Uvod

Tématika vyvoje oteviené krajiny je velice obséhlé téma. Je to dano predevsim tim, ze sdm
pojem ,,oteviené prostranstvi“ v piirodé zahrnuje celou fadu mist, ktera si ve spojitosti s timto
terminem miizeme piedstavit. V SirSim povédomi laické vefejnosti se mtizeme setkat s pojetim
bezlesych prostiedi zastoupenych pouze stepnimi utvary (od kratkostébelnych stepi po smisené
lesostepi), 1 pfestoze mezi oteviené biomy fadime 1 jiné formace jako napiiklad mokfady a ra-
ktera predklada uvahu o tom, ze prvni neoliti¢ti rolnici v urcitych oblastech stfedni Evropy osi-
dlovali pfirozena bezlesi, ktera jen dale udrzovali aktivnim zemédélstvim a tim Gi¢inn¢ zamezo-
vali ptirozené sukcesi.

Ackoliv bezlesi zahrnuje vice typl stanovist), tato prace se primarné zaméfuje na vyvoj evrop-
skych stepi po posledni dobé ledové, v holocénu. Hlavnim cilem je ukazat sukcesi fosilnich
mekkysa z raznych evropskych stanovist po odeznéni glacialu, obdobi s pfevazujicim stepnim
biomem v polohach stfedni Evropy. Déle pak posoudit, zda a v jakém rozsahu béhem klimatic-
kého optima musely stepi ustoupit lesu, nebo se zachovaly do doby neolitické kolonizace,
ve které se formovala krajina stiedni Evropy do podoby, jakou zname dnes. A zdali to byl to
proces prirozeny, nebo podminény tehdejsi lidskou ¢innosti.

K poznani a pochopeni klimatickych zmén v priabéhu ¢asu ndm mohou vyborné poslouzit fo-
silni pozlstatky riznych organismt. Kromé paleobotanickych dat, kterd jsou nejcastéji zastou-
pena pylovymi zdznamy (napi. Pokorny et al., 2015), mame pro danou problematiku k dispozici
jesté rizné rostlinné makrofosilie (napt. Hajek et al., 2016), kostry vyssich obratlovet (napf.
Spotl et al., 2018), poztstatky pakomara (napt. Taylor et al., 2018) ¢i lasturnatek (napt. Daniel
etal., 2019, Frenzel, 2019) nebo schranky mé&kkysich spolecenstev (napfi. Jutickova et al., 2013,
Granai, 2018). Data z pylovych analyz a kosternich nalezli slouZi hlavné k pfedstavé o celkovém
az stovky kilometri od rodist¢ a pyl mize byt odvat vétrem a konzervovan na lokalité¢ velmi
vzdélené od mista piivodu. KdezZto u suchozemskych mékkysi (s pfihlédnutim k moznym bio-
tickym 1 abiotickym faktoriim) mizeme pfedpokladat, Ze fosilie ulit patfi jedinciim, ktefi sviij
zivot prozili v bezprostfedni blizkosti mista nalezu. Pokud miiZzeme tyto ulity zatadit do druhu
a zname ekologické naroky tohoto druhu, mizeme odvodit, jak asi vypadalo prostiedi na daném
misté. Pomoci radiokarbonové metody se pak stanovuje doba staii nalezu.

ProtoZe pro velkou ¢ast Evropy existuje dostatek materialii o jejim holocennim vyvoji, tato

prace se zabyva vyhradné¢ daty z nalezt fosilnich malakocenéz.



2. Metodika

Pti odbéru vzorkt se alesponi u nés nejcastéji vyuziva metoda, béhem které se z 80 cm Sirokého
profilu odeberou jednotlivé lithologicky definované kvartérni sedimenty a z kazdého se odebere
zhruba 8 1 pidy. Tato metoda byla poprvé popsana v Lozkové préci z roku 1964 (Jutickova,
2014). Oproti tomu v zédpadni Evropé je upiednostiiovan zpusob odbéru vzorki bez ohledu
na lithologické vrstvy, kdy se odebird mnozstvi sedimentu kazdych 5 resp. 10 cm (pi. Antoine
et al., 2009).

Co se tyce Casoveého zatazeni, tato prace vyuziva chronostratigrafii, kterd rozdéluje holocén na
tfi Casti - rany (téz starSi ¢i spodni), stfedni a pozdni (¢i mladsi nebo svrchni) podle obsahle
zdivodnéného navrhu Walkera et al. (2012). Udalost oznacujici pfelom mezi pozdnim a stfed-
nim holocénem se datuje k 8,2 cal. ka BP a jedna se o relativné kratce trvajici, zato vSak vy-
znamné ochlazeni, které nastalo z divodu naruSeni ptivodniho ocednského proudéni vylitim
vody z ledovcovych jezer do severniho Atlantského ocednu, coz mélo dopad na zemské klima
(Walker et al., 2012). Pfelom mezi sttednim a pozdnim holocénem je stanoven na 4,2 cal. ka BP
a charakterizuje jej predevsim globalni narist aridity v nizSich zemépisnych Sitkach, druhotné
pak ochlazeni a zvyseni srazek ve vysSich zemépisnych Sitkach (Walker et al., 2012).

Kvili nedostatecnym zdrojim z nekterych ¢asti Evropy se tato prace soustfedi na holocenni

vyvoj stepi predev§im v oblastech Panonie, stfedni Evropy a severozapadni Evropy.

3. Zdroje stepni fauny v holocénu

Pti poslednim zalednéni (Weichselian glaciation) dochdzelo ke stfidani kratSich, susSich a stu-
dengjsich obdobi, stadidla, s interstadialy, které se vyznacuji predevsim degradaci permafrostu
a malo diverzifikovanou biotou (Moine, 2014). Béhem téchto chladnych obdobi by urcité tep-
lomilné druhy na svych plvodnich stanoviStich nemohly piezit (Lozek, 2009a) a da se tedy
predpokladat, Ze se uchylovaly do mist s lepSimi podminkami, kde mohly pfeckat neptizniva
obdobi a ze kterych se po opétovném otepleni navratily do krajiny. Podle Pokorného et al. (2015)
jsou holocenni stepni prvky stfedni Evropy pfimymi nastupci pleistocennich obyvatel sprasove
stepi, ktefi se s ptichodem lidi pouze rozsitili do nové vzniklych bezlesych ploch, nebo jde o pfi-
st€hovalce z vnitroasijskych stepi. Pivod obyvatel evropskych stepi (jak Zivocisnych, tak rost-
linnych) tak mizeme rozlisit na dvé skupiny: prvky zde ptivodni, vyskytujici se zde jiz ve spra-

Sove stepi posledniho glacidlu a pak nésledné imigranty z teplejSich oblasti Evropy.



3.1 SpraSova step

Sprasova step byla nejsignifikantnéjsim znakem nezalednéné krajiny v dobach ledovych. Dle
Lozka (1982, 1991, 2004c, 2010a, 2010b) je spras velice specificky typ substratu, ktery vznika
v lokalitach s tzv. spraSovou stepi a je indikatorem bezlesého prostredi jak dnes, tak i v minu-
losti. Své jméno dostala spra$ na zékladé svého ptivodu, a to proto, Ze se jedna o jemny prach
navaty z erodovanych hornin ¢i ledovcovych nanosti (Lozek, 2010b). Podle Vasicka (1951) vSak
v nasich koncinach dochazelo k transportu na mnohem kratsi vzdalenosti a zdrojem spraSovych
sedimentli zde byly mistni horniny (Vasicek, 1951, cit. dle Lozka, 2010b). Vznik mohl byt pod-
minén klimatem se suchymi, horkymi léty. Jedna se o horninu bohatou na CaCOs3, coz z ni déla
vhodné prostiedi pro vyskyt plzii a uchovavani jejich ulit. Sprasova step byla pravdépodobné
nejrozsirenéjSim svétovym biomem, ktery vSak zcela zanikl (LoZek, 2004c¢). Podle Lozka (2001)
se sprasové oblasti daji podle zplsobu ukladani sedimentu rozd¢lit na tii skupiny: 1) spras tvo-
fici se v nizinach, 2) spras na svazich fi¢nich udoli a 3) spras ndhornich plosin. Prvni typ bychom
nasli naptiklad v Podunajské niziné & v povodi Labe ve stiednich Cechach a jeho malakocenézy
jsou charakteristické velkym poctem druhil i jedinct, druhy typ se tvoii pfedevsim tam, kde feka
hodné¢ meandruje, a casto se v ném dobie zachovavaji cela spoleCenstva a tieti typ je druhove
nejchudsi, ¢asto obsahuje pouze vSudyptitomné druhy rodu Pupilla ¢i Succinella oblonga, po-

kud neni zcela mekkysa prosty (Lozek, 2001).

Obr. 1: Sprasova zdna v Evropé. A - typické sprase; b - odlisSné sprasové facie; c - vnitfni more; G - za-
lednéni v poslednim glacialu; te¢kované - pribfezni oblasti nezatopené v dlsledku poklesu hladiny

ocednu v glacialu. (Lozek, 2010a)



Me¢kkysi spolecenstvo sprasové stepi ma neobvyklé slozeni, které vypovida o jedinecnosti to-
hoto sedimentu (napt. Lozek, 2010; Stimegi et al., 2015). Na jediném misté I1ze najit doklady
o mekkysich z dnesnich arkto-alpinskych ¢i subpolarnich tunder (Columella columella), slun-
nych skalnich habitati (Vallonia costata) ¢i prvky vnitroasijskych stepi (Vallonia tenuilabris)
a to vSe spolecn¢ s druhy, jejichz preferovana stanovisté dnes spadaji do suchych teplych oblasti
bez extrémnich podminek (Helicopsis striata, Pupilla triplicata), nebo patii ke stfedné naroc-
nym, hojné se vyskytujicim druhtim stfedni Evropy (Trochulus hispidus, S. oblonga) (Lozek,
2001, 2004c, 2010). Spolecné s nimi se ve sprasi vyskytuji jesté lokalni endemité. Jedinym spo-
leénym rysem téchto zminénych prvki je jejich vazba na oteviena stanovisté a schopnost odo-
lavat velkym vykyvim teploty i vlhkosti (Lozek, 2004c). Takovato spolecenstva maji odlisné
naroky na prostfedi nez samotné vyse zminéné druhy.

Sprasové prvky dominujici v malakofauné po tstupu ledovce, jako je V. costata ¢i Pupilla
muscorum, prezivaly na reliktnich stanovistich az do ptichodu prvnich osadnikd, kdy se zacaly
sitit do lidmi kultivované oteviené krajiny, ¢asto i na poloruderalni stanovisté (Lozek, 2004d).
Stejné tak S. oblonga ¢i H. striata ptezily ve stiedni Evropé bez vyrazngjSich vykyvi svého
rozsifeni az do mladsSiho holocénu resp. soucasnosti (Lozek, 2004c). Obecné ale ke konci zaled-
néni prvky sprasové stepi ubyvaji na poctu a jsou nahrazovany taxony vyhledavajici vlhko (Lo-

zek, 2001).
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Obr. 2: Mapka zachycujici ¢ast severozapadni Evropy, na které je dobre patrny gradient diverzity
narGstajici smérem na vychod. Rimské islice prislusi k malako-biogeografickym oblastem, je7 jsou
zvyraznény na pozadi (a nebudou v této préci rozebirany), a arabské Cislice oznacuji pres sebe polo-
Zené vrstvy, které znazornuji jednotlivé modely rozsifeni urcitych taxonl. Rozbor nize. (Moine,

2014.)



Na obr. 2 mizeme vidét schématické rozdéleni zapadni ¢asti spraSového pasma podle vyskytu
ruznych mékkysich taxonli béhem WUP (Weichselian Upper Pleniglacial, 37 - 20 cal. ka BP).
Skupina €. 1 zahrnuje ubiquisty celé studované oblasti (P. muscorum, S. oblonga, T. hispidus
a C. columella). Kategorie C. 2 sestava z druhi, které byly nalezeny také skoro vSude, vyjimkou
je pouze nejzapadnéjsi oblast ptiléhajici k Lamansskému pralivu (Vallonia pulchella, Punctum
pygmaeum, V. costata, Pupilla loessica, Arianta arbustorum a Cochlicopa lubrica). C. 3 ozna-
&uje taxony §ifici se na vychod z udoli Ryna. C. 4 ptipada jedinému druhu a tim je V. tenuilabris,
ktery mél bdhem WUP areal rozsifeni v oblasti Alp, Krusnych hor a Ceské vyso¢iny. Skupina
¢. 5 sestava pouze ze dvou taxonl, Clausilia rugosa parvula a P. pygmaeum, které se vyskyto-
valy ve sprasi pouze v udoli Ryna, a posledni oddil ¢. 6 zahrnuje mekkysi druhy nalezené
ve sprasi pouze v oblasti soutoku fek Ryna a Neckar (Neostyriaca corynodes, Trochulus strio-
latus, Vitrea crystallina, Orcula dolium, Vertigo genesii, Clausilia dubia, Abida secale, Heli-
cella sp. a Succinella/Oxyloma) (Moine, 2014). Z obrazku i1 vyctu druhi je dobfe patrné, ze za-
padni oblast je druhové vyrazné chudsi a z toho lze predpokladat, Ze Hornorynska nizina slou-
zila jako hotspot stepni diverzity zapadni Evropy, ze kterého se stenoekni druhy $itily pfedev§im
zapadnim ¢i jithozédpadnim smérem. Vzdalenost jejich rozsifeni souvisi predevsim s délkou kli-

matickych cykli, podnebnymi podminkami a nesouvislosti sprasového pasma (Moine, 2014).

3.2 Migrace

Jednou z oblasti vhodnou pro preziti xerotermnich prvki nejen z fad mékkyst jsou povazo-
vana uherska pohofi, v tomto kontextu ¢asto oznacovana jako Pramatra, ze kterych vedlo néko-
lik migraénich cest (Lozek, 2009a, Horsék et al., 2019). (Obr. 2)

Pro nékteré zastupce ze stfedni Evropy byla vSak objevena refugia jiz ve vychodni ¢asti Kar-
pat, coz je mnohem bliZe, nez se ptredpokladalo (Lozek, 2009b). Mohou byt povazovana za ana-
logii k alpskym refugidlnim masiviim. Tak jsou pojmenovany ty vrcholy Alp, které zlstaly
v pribehu celého glacidlu nezalednéné (Lozek, 2009a). Dle Lozka (2009b) byla pro migraci

V oblasti Panonské panve dochazelo kvili stfidani klimatickych podminek k oscilaci v prevaze
xerofilnich a kryofilnich mekkysa. Béhem teplejSich fazi glacidlniho cyklu se ptivodni teplo-
milné druhy zacaly spole¢né s novymi druhy ptivodem z Balkanu sté¢hovat do teplych habitatti
zminéného kraje. V chladnych etapach v§ak musely ustoupit novym druhtim ptichédzejicim z vy-
chodu (Siimegi et Krolopp, 2002).

Jednim takovym pfisteéhovalcem je bezpochyby jiz vySe zminéna V. tenuilabris (Lozek, 2010;

Horsak et al. 2013), ktera se z centralni Asie ptist€éhovala do Karpatské niziny jiz v obdobi 27 -
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25 cal. ka BP, ale objevila se zde i v mladSich nalezech (Stimegi et Krolopp, 2002). Poc¢atkem
holocénu vsak ze stiedni Evropy opét vymizela (Lozek, 2004d) a dnes je hlavnim aredlem jejiho

vyskytu opét centralni Asie.
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Obr. 3: Refugia a migracni cesty xerotermnich a stepnich druhi ve stfedni Evropé. ,Cesty (Cervené):
S — sarmatska, | — ilyrska, D — dacka, Du — dunajska; brany (zelené): M — Moravska, T — Trebovska,
C — Ceska (labska); te¢kované — hornaté oblasti. Nejsevernéjsi refugium predstavovala Pramatra za-

sahujici okrajové na jizni Slovensko (Kovacovské kopce, Cerova vrchovina).” (Lozek, 2009)

4. Gradmannova Steppenheidetheorie

Robert J. W. Gradmann byl némecky botanik a vysokoskolsky profesor, ktery v poloviné dva-
catého stoleti pfiSel s praci (Gradmann, 1933), jejiZ ndzev bychom mohli pteloZit jako Stepni
teorie. Tato prace byla na svou dobu odvadzna a rozproudila v biologické obci mnohé debaty
na toto téma. Tim, Ze se Steppenheidetheorie dostala alespon na chvili do stfedu biologickych
staly v opozici (Lozek, 2004a).

Jadrem teorie je predpoklad, ze prvni neoliticti lidé, kteti zacali vyuzivat ptidu pro zemedélské

ucely, ve stiedni Evropé (pfedevsim v oblastech s vapencovym podlozim a pro néj specifickymi



podminkami) jiz osidlovali bezlesa tizemi, nikoli Ze je sami vytvareli (Lozek, 2004a, 2004d).
Vliv ¢lovéka pro nasledné udrzeni téchto prostranstvi v§ak mél obrovsky vyznam. To pfedevsim
pozdé¢jsi fizenou lidskou ¢innosti, jakou bylo paseni hospodaiskych zvirat, diky cemuz vznika
tzv. ,,polopfirozena step (Pokorny et al., 2015). Podle Pokorného et al. (2015) je tento lidmi
podminény typ stepi spiSe pfirozené odvozen ze stepi pozdniho pleistocénu a star§iho holocénu,

nez pouze umgéle vytvoren odlesiiovanim zcela zarostlého prostiedi.

5. Ptirozeny vyvoj stepi v Evropé béhem holocénu

Vznik, udrzeni a rozsifeni stepi piirozenou cestou je v holocénu obtizné rozpoznatelné od vlivu
clovéka. Z nékterych lokalit v§ak pochdzi nalezy, které v predchozich interglacidlech dokladaji
pln¢ vyvinutou lesni faunu, ktera se vSak v holocénu jiz nevyskytuje (napt. Lozek, 2004a, Ju-

fickova et al., 2013). Tyto zmény by mohly vypovidat o antropogennich podnétech.

5.1 Vyvoj béhem starSiho holocénu (11,7 - 8,2 cal. ka BP)
5.1.1 Panonska panev

Ptirozena lesostep se v oblasti Panonské panve vyskytovala jiz od po¢atku holocénu. Na jejim
zachovani se podileli predevsim velci bylozravci spraSové stepi doby ledové (Stimegi et al.,
2012). Jiz zac¢atkem holocénu dochazi k disperzi druhu Granaria frumentum, coz je submedite-
ranni stepni teplomilny prvek (Siimegi et Krolopp, 2002; Siimegi et al., 2012). Podle Fiikdha
(2000) je obdobi star§iho holocénu v Panonii charakteristické otevienymi prostranstvimi a vy-
skytem pleistocennich elementi jako je Pupilla sterri, Vallonia tenuilabris ¢i Helicigona bana-
tica. Prvni dva rody mizeme dnes najit v Asii, ten posledni je znam jako endemit Panonské

panve (Fiiksh, 2000).
5.1.2 Stfedni Evropa

Stiedni Evropa je biogeograficky diilezita, protoze predstavuje stied mezi kontinentalni ptiro-
dou vychodni Evropy a ocednskymi podminkami té zdpadni (Lozek 2004e, Moine 2014).

Stfedoevropské stepi béhem glaciali sdilely podobné rysy se stepmi jihozépadni Sibite ¢i vy-
chodni Evropy. Ty jsou charakteristické vyraznym kontinentalnim podnebim s velkym rozdilem
letnich a zimnich teplot a nizkym souhrnem srazek, coz vede k nizké produkci biomasy 1 malé
mife naslednych rozkladnych procest (Pokorny et al., 2015). V dnes$ni dob¢ existuje tento biom
v jihovychodni ¢asti ruského pohoii Altaj a v dalSich ¢astech jizni Sibite, kde nejspise pretrval
od posledniho zalednéni (Chytry et al., 2019).
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Pro Ceskou republiku existuji z tohoto obdobi nalezy pylu i mékkysich schranek (Jufickova et
al., 2013, Pokorny et al., 2015, Hajek et al., 2016), které spojuje podobné slozeni s t€mi z vy-
chodnich oblasti, a poukazuji tedy spiSe na pievahu tundrové stepi, coz byl biom tvofeny ote-
vienym prostranstvim s holou zemi, dominantnimi travami (Gramineae) a ob¢asnym vyskytem
smiSen¢ho lesa (Chytry et al., 2019). Borovicovo-bifezové lesostepi u nas tedy existovaly jesté
pted ptichodem prvnich osadniki (Pokorny et al., 2015). Toto tvrzeni neptimo potvrzuje Grad-
mannovu stepni teorii (Gradmann, 1933). Generalisty této oblasti jsou predevsim Fruticicola

fruticum, Vallonia pulchella a Vallonia costata (Pokorny et al., 2015).

5.1.3 Zapadni Evropa

Nalezy z francouzskych lokalit z tohoto obdobi jsou druhovée chudé, ale pocetné. Dominuji zde
predevsim druhy V. costata, P. muscorum a T. hispidus, které jsou povazované za pionyrské
druhy nov¢ vzniklych stanovist’ (Granai, 2014). Také zde byl nalezen druh Xerocrassa geyeri,
obyvatel suchych a slunnych pastvin, jez se v dnesni dobé v téchto lokalitach jiz nevyskytuje
(Granai, 2014).

Analyzy sukcesi z oblasti zapadni Francie naznacuji existenci mozaikovitého prostiedi lest
a lu¢in, dominujicimi druhy jsou vSak Vallonia excentrica a V. pulchella, osidlujici oteviena
stanovisté (Granai, 2018).

Mladsi ndlezy dokladaji nartist v poctu lesnich druhti, coz svéd¢i o zméné vegetace. Pocatkem
holocénu dochazi k nartistu pocetnosti jedincti rodu Discus, z ¢ehoz lze predpokladat postupné

zarastani krajiny (Granai, 2014).
5.1.4 Porovnani sukcesi starS§iho holocénu

Vétsina nalezd je druhové spiSe chudd, ve fauné prevazuji pleistocenni elementy a obyvatelé
glacialni sprasové stepi. Nejvice rozSifenym druhem napiti¢ Evropou je V. costata. V. pullchela

je také hojn¢ zastoupena, ackoliv je zmiflovana pouze v pracich ze stfedni a zdpadni Evropy.

5.2 Vyvoj béhem sttedniho holocénu (8,2 - 4,2 cal. ka BP)

Béhem této epochy dochézi k nartistu vlhkosti a k otepleni, proto se také urcita ¢ast sttedniho
holocénu poklada za jeho klimatické ¢i lesni optimum (Pokorny et al., 2015). Toto obdobi bylo
kvali primérné teploté a vlhkosti velmi nepiiznivé pro zachovani stepi a otazkou zistava, zdali
stepni prvky musely zcela opustit sva stanovisté a do prostiedi se pozdé€ji navratit ¢i zda zde
nasly mikrohabitaty vhodné k pteziti. Tento fenomén nazyvaji Pokorny et al. (2015) ,,stepni
bottleneck®.



5.2.1 Panonska panev

Zacatkem stiedniho holocénu (kolem 8,2 cal. ka BP) se v mékkysich sukcesich z nizinnych
oblasti Panonie zac¢inaji objevovat nékteré nové xerothermni druhy. Nélezy téchto xerothermu
z Mad’arska, jako je naptiklad Zebrina detrita, jsou starsi nez nalezy stejnych druhti ze Sloven-
ského krasu, z ¢ehoz mtizeme odvodit jisty vyvoj krajiny (Fiikoh, 2000, Obr. 3). V tomto obdobi
jiz zaCina ptimy vliv ¢lovéka-zemédélce na prosttedi. Prvni osadnici sem piichazi v dobach pied
8000 lety (Stimegi et al., 2012). Podle prace Siimegiho a kolektivu (2012) poukazuji mekkysi
sukcese na vyskyt travnatych ploch a ornych poli v bezprostfedni blizkosti lidi, ale kvtli do-
statku pfirozenych nezarostlych ploch nebyl diivod masivné kacet lesy a rozsitfovat tak hranici
lesostepi, ackoliv mél vyskyt lidi dopad na pfirozeny ekoton mezi hustym lesem a stepnimi
utvary.

Nalezy z pohoti Biikk, ve kterych dochazi ke snizeni abundance druhu Vallonia costata a za-
roven narustu v poctu jedinct druhit Chondrula tridens a Granaria frumentum, by mohlo znacit
teplejsi klima.

Na konci tohoto obdobi se zajem lidi soustfedil vice do lest a zacal tak trend masivniho od-
lestiovani, ktery zprvu souvisel pfedevs§im s vystavbou opevnénych osad (Stimegi et al., 2012).

Zacala se tak rozSifovat oteviena plocha, coz podpofilo Sifeni stepnich prvki.

Obr. 4: Holocenni Siteni druhu Zebrina detrita v oblasti Panonské panve. Linie ¢. 1 ohranicuje areal
vyskytu v pocatku stfedniho holocénu (8,2 cal. ka BP), linie €. 2 pak vyskyt béhem Subatlantiku, nejmla-

dsi epochy holocénu trvajici az do dneska. (Fiikéh, 2000)



5.2.2 Stiedni Evropa

Toto obdobi je charakteristické vyraznym rozmachem lesniho prosttedi, coz se na vétSin€ mist
projevuje narastem populaci lesnich druht (Jufickova et al., 2013, Horsék et al., 2019), ovSem
na zakladé meékkysich sukcesi, které obsahuji i ¢isté stepni druhy jako V. costata ¢i V. pulchella,
1ze vyvozovat vyskyt mozaikovitého prostiedi (Lozek, 1982, Pokorny et al., 2015).

Ve vyssich polohach dochazelo béhem stfedniho holocénu k rozsifovani lesa, kdezto v sussich
nizinach se vyskytovala krajina stepniho charakteru (Lozek, 1982, Hajek et al., 2016).

V tomto obdobi dochézi k nariistu pocetnosti stepnich druhl (Chondrula tridens, Helicopsis
striata, V. pulchella a V. costata) v lithologickych vrstvach, které svym statim (6176-5917 cal.
BP) jiz spadaji do doby zemédélského plisobeni v této oblasti (Pokorny et al., 2015). Navic
se zde poprvé objevuji druhy P. muscorum a V. pygmaea (Pokorny et al., 2015).

5.2.3 Zapadni Evropa

Archeologické ndlezy vypovidaji v souladu s mekkysimi sukcesemi z obdobi stfedniho ho-
locénu o vyskytu prvnich lidskych osad. Podle slozeni mékkysich spolecenstev ze zaplavovych
oblasti Seiny dochazelo k ubytku stromového porostu, coz vzhledem v primérné vzdusné vlh-
kosti vypovida o vlivu ¢lovéka na krajinu (Granai, 2014).

Z oblasti Normandie byly provedeny analyzy mékkysich sukcesi, které poukazuji na Gstup lesa
bez zndmek lidského zasahu (Granai, 2018). V této oblasti se tedy mohly vyskytovat pfirozené
vzniklé habitaty stepnich druht.

Slozeni malakocen6z z oblasti jihovychodni Anglie a zdpadni Francie vykazuji vyrazny uby-
tek striktn€ lesnich druhti a soucasné nariist abundanci druhti obyvajicich oteviena stanovisteé
(Horsék et al., 2019, Granai 2018). Dominantnim druhem indikujicim nezalesnéné prostiedi je
stale V. pulchella, stejné jako v oblasti sttedni Evropy (Granai, 2014, 2018). Na vyskytu tohoto
druhu mizeme pozorovat naristajici gradient poctu jedinci v severozapadnim smeéru (Granai,

2018).

5.2.4 Porovnani sukcesi sttedniho holocénu
Stfedni holocén jiz vykazuje druhové bohatsi sloZeni stepnich spolecenstev. Predev§im na vy-
chod¢ se zacinaji objevovat i neptivodni druhy jako napt. Chondrula tridens, Xerolentha obvia

C1 Zebrina detrita, ale prvky jako V. pullchela, V. costata a v zapadni Evropé€ 1 V. excentrica

jsou druhy, které stale prevazuji.
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5.3 Vyvoj béhem mladsiho holocénu (4,2 cal. ka BP - dnes)

5.3.1 Panonské panev

cey

V mladsim holocénu se oblast Panonské panve definitivné méni k obrazu zde zijicich lidi.
Stepi a pastviny jsou zcela artificialni, ale diky riznorodym lidskym potfebam (napt. chov do-
bytka, péstovani plodin, umélé vysazovani lesa) si krajina zachovava svilij mozaikovity raz, coz
umoziuje preziti velkého spektra stepnich prvka jako je V. pulchella, G. frumentum, X. obvia,
Monacha cartusiana ¢i Z. detrita (Fiikoh, 2000, Alexandrowicz, 2009,Stimegi et al., 2012).

Také se zde objevuji synantropni prvky, jako napt. T. hispidus ¢i Oxychilus inopinatus, které

se napfi¢ nalezy z mladsiho holocénu stavaji generalisty pro tuto oblast (Fiikoh, 2000).

5.3.2 Stiedni Evropa

V tomto obdobi je jiz velmi znatelny lidsky vliv na krajinu a je pozorovatelny na vét$ing stu-
dovanych lokalit jako znatelny ubytek diverzity malakocen6z (Jutickova et al., 2013, Pokorny
et al., 2015). Nemohl byt vsak tak velky, aby zamezil vytlacovani stepnich druhti lesem, a proto
musela existovat mista, kde stepni prvky piezily nepiiznivé podminky (Pokorny et al., 2015,
Hajek et al., 2016). Do né&kterych lokalit z Moravy a zapadniho Slovenska se po cca dvou tisi-
cich letech navraci druhy otevienych stanovist jako Vertigo pygmaea ¢i V. pulchella (Hajek et

al., 2016).

5.3.3 Zéapadni Evropa

Z dostupnych zdroju lze usuzovat rozsieni pastvin a travnatych ploch, pouze vsak zasluhou
lidské ¢innosti (Granai, 2014). V souladu s Granai (2014) dochazi v pozdnim holocénu v oblasti
Francie k vyraznému vysousSeni a odlesnéni krajiny, coZ je vyvoj pozorovatelny v jinych loka-
litach napti¢ Evropou. Dominance druhu V. pulchella je stale signifikantni a znaci nizkou diver-
zitu vegetacniho pokryvu a relativni bezlesi (Granai, 2014, 2018). Podle Granai (2014) mé&kkysi
sukcese z okoli Patize obsahujici soucasné druhy V. pulchella, P. muscorum a Helicella itala
znacici kratkostébelnou pastvinu. Zaroven se spolecné vyskytuji V. pulchella, T. hispidus a vlh-
komilny druh Carychium minimum, coZ sv&d¢i o existenci oteviené¢ho prostiedi. Dynamika to-
hoto spole¢ného vyskytu se postupem ¢asu méni a dochazi k ubytku jedinct druhu C. minimum
na ukor narastu jiného vlhkomilného druhu S. oblonga (Granai, 2014).

Novodoby vyvoj (po 2,2 cal. ka BP) vykazuje ubytek lesnich druhti, nikoli v§ak na ukor na-
rustu stepnich prvki, jako tomu bylo v intervalu 4,2 - 2,2 cal. ka BP (Horsak et al., 2019).
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5.3.4 Porovnani sukcesi mlad$iho holocénu

V tomto obdobi je jiz vliv ¢lovéka neodmyslitelny ve vztahu s vyvojem krajiny napti¢ celou
Evropou. M¢kkysi fauna zdpadni Evropy byla vsak lidmi ovlivnéna vice nez zbyvajici oblasti,
coz je patrné na ubytku striktné lesnich druht na tkor téch stepnich spole¢né s nové piichozimi
jako je naptiklad Cernuella virgata (Horsak et al., 2019). Dale se v zapadnich lokalitach obje-
vuji prvky jako S. oblonga, H. itala ¢i C. minimum. Ve stfedni a vychodni Evropé se také obje-

vuji nové druhy, napt. O. inopinatus.

6. Antropogenni vliv

Souvislost mezi vyskytem prvnich rolnikt a jejich vlivem na krajinu jesté neni zcela objasnéna
a jasn¢ odd¢litelna od ptirozeného vyvoje krajiny. Pokud ov§em pfitomnost lidi byla podminkou
pro ustupovani lesa a tvorbu oteviené krajiny, bude obtizné zformulovat obecné tempo tohoto
vyvoje, obzvlasté pokud se v rdmci Evropy dé€l v riznych prostifedich a podminkach (Granai,
2014).

Z izemi stfednich Cech mame diikazy, které tvrdi, ze kvili vlivu &lovéka nebyl les schopny
obsadit celé uzemi a nikdy tak uplné nevytlacil stepni prvky (Pokorny et al., 2015). A s postu-
pem Casu se lidska ¢innost rozsifila mnohem vice a zaslouzila se tak o znacny nérGst oteviené
krajiny a polopfirozenych pastvin, samoziejmé do zna¢né miry udrzovanych predevsim fizenou
pastvou vétSich pfezvykavci. Dnes jiz mame i pylové analyzy, které podporuji toto tvrzeni,
a nejen nalezy mekkysich schranek (Pokorny et al., 2015).

Na rozdil od mekkySich druhd, jisté druhy rostlin pfimo indikuji vyskyt lidi (Hordeum, Tri-
ticum spp.), proto je dilezité ptihlizet i k paleobotanickym datim (Bogucki, 1996). Pocatek
ptichodu lidi se u nas v Cechach datuje kolem 7240 - 6950 cal. ka BP (Pokorny et al., 2015),
kdy se rozsitilo 1 vyuziti ohné€. To je patrné z mikroskopickych 1 makroskopickych paleobota-
nickych nalezil ¢i ze statisticky nartstajiciho mnozstvi popela a zuhelnatélych zbytkt v sedi-
mentech (Sélkové et al., 2012; Pokorny et al. 2015).

Na nalezech ze severozapadni Evropy je oproti tém ze stfedni mnohem vice patrny dopad ¢lo-
veka na krajinu, 1 pfestoZe na tendenci prosttedi ztracet prvky lesa poukazuji data z lokalit naptic
Evropou (Granai, 2018). Béhem prvni poloviny mladSiho holocénu dochézi k néartistu populaci
lidmi vyuzivanych nebo k nim pfidruZenych rostlin, coz se bere jako pfimy doklad lidské akti-
vity na daném misté. Béhem druhé poloviny mladsiho holocénu tento trend pokracuje jeste zie-

telnéji (Granai, 2014).
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Obr. 5: Porovnani mékkysich sukcesi z Karpatské niziny podle Lozka (1988) a Filkbha (1992) (Fiikdh,
2000).

7. Zaver

Trend ustupovani lesa a otevirani krajiny existoval v Evrop¢ jesté pted prichodem prvnich lidi
a nastupem zemedé€lstvi a to ve sméru od vychodu k zdpadu (Horsék et al., 2019). Dnes mame
pro toto tvrzeni kromé vysledkt pylovych analyz jesté proxy data ve formé me&kkysich sukcesi
(Pokorny et al., 2015, Horsék et al., 2019).

Mekkysi sukcese z lokalit naptic¢ Evropou poukazuji na obecny trend odlesnovani predevsim
v druh¢ poloving holocénu, ackoliv lokélni postiehy dokazuji, ze existovaly oblasti s mozaiko-
vitym prostfedim na bazi lesostepi i pted ptichodem ¢lovéka (napt. Stimegi et al., 2012). Pfi-
tomnost lidi byla tedy bez pochyby hlavni pfic¢inou Sifeni evropské stepni fauny v holocénu,
avSak nebyla tak zasadni, jak se mize zdat. Interpretace nekterych vysledkii mize byt ovsem
zavadgéjici, jak je patrné na porovnani sukcesi jednotlivych autorti ze stejnych oblasti (Obr. 5).

Dale také mtzeme fict, ze existovaly (a v jistych lokalitach stale existuji) oblasti s prostfedim
velmi podobnym glacidlnim spraSovym stepim, které pfedstavovaly pfirozena stanovisté pro

nekteré holocenni stepni meékkyse (Chytry et al., 2019).
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