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Abstrakt 

Práce shrnuje poznatky o historii a areálové dynamice rodu Neomys, významné složky 

fauny západního Palearktu, na základě excerpce mnoha literárních zdrojů. Udává 

přehled nálezů dokládající přítomnost zástupců rodu Neomys a příbuzných linií v 

evropském fosilním záznamu. Shrnuje hypotézy popisující vývoj rodu a fylogenetické 

vztahy, prezentované v jednotlivých studiích. Klíčovým taxonem pokládaným za 

předkovskou linii rodu Neomys je rod Asoriculus, z nějž se nejstarší formy rodu Neomys 

diferencují během starších čtvrtohor. Konkrétních dokladů zohledňujících minulost 

dnešních evropských taxonů (fodiens, anomalus, milleri) a jejich areálovou historii je 

nicméně poměrně málo a jejich interpretace nejsou jednoznačné. Jednou z příčin jsou i 

nejasnosti stran fenotypové variability jednotlivých druhů a orientace příslušných 

fylogenetických morfoklin. Z tohoto důvodu je v práci věnována pozornost otázce 

mezidruhových rozdílů v rámci rodu se zvláštním přihlédnutím ke kraniálním a 

dentálním znakům a charakteru proměnlivosti recentních taxonů.  Práce poukazuje na 

neúplnou znalost areálové historie a zdůrazňuje potřebu konfrontovat přímý fosilní 

záznam s modely vycházejícími z molekulárně-genetických analýz.  

Klíčová slova: Neomys, střední Evropa, areálová dynamika, fylogenese 

Abstract 

Based on numerous literary sources, the thesis reviews current knowledge of history and 

range dynamics of the genus Neomys, an indexing element of the west Palearctic 

mammal fauna. It provides a list of fossil records attributed to the extant genus Neomys 

and extinct clades composing the European records of tribe Nectogalini, and a survey of 

hypotheses on their phylogenetic relations. Particular attention is given to the genus 

Asoriculus which is generally considered as an ancestor of the Quaternary radiation of 

the clade represented in Europe with genera Nesiotites, Neomys and Macroneomys. The 

transition from Asoriculus to Neomys is expected to appear during the Q1 stage of the 

Early Pleistocene, more records identified as fossil species of the latter genus are 

reported from terminal stage of the Early Pleistocene (Q2). Nevertheless, their relations 

to extant species were not analysed and past history of the extant European taxa 

(fodiens, anomalus, milleri) and their range dynamics is despite of molecular data 

generally unclear. This fact reflects both scarcity of the fossil record and uncertainties 

regarding patterns of phenotype variation in particular species, their discrimination 



 
 

criteria and orientation of corresponding phylogenetic morphoclines. In these regards, 

the thesis pays special attention to the topic of interspecific differences (especially 

regarding cranial and dental traits) and factors influencing the variability of the recent 

taxa. The critical summary of current state of knowledge emphasizes thus a need of 

extensive re-examination of these topics confronting the available fossil record with 

outputs of molecular studies.  

Key words: Neomys, Central Europe, range dynamics, phylogeny 
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1. Úvod 

Rejskovití (Soricidae) jsou s 450 druhy a 26 rody bezpochyby nejrozšířenější a 

vývojově nejúspěšnější skupinou současných hmyzožravců (Burgin a He 2018). 

V pozadí těchto skutečností stojí ojedinělé přestavby čelistního aparátu a dentice, 

vymezující tuto skupinu, které neobyčejně rozšiřují predační možnosti a efektivitu 

využití dostupných potravních zdrojů. Přední řezáky jsou přeměněny na mohutný 

klešťovitý orgán, rozšířená plocha stoliček pak umožňuje rychlé zpracování velkých 

objemů potravy. Vysokou výkonnost obou složek dentice zajišťuje funkční rozdělení 

čelistního kloubu na spodní a horní facetu a specifická přestavba čelistního svalstva 

s apomorfní diferenciací svalů skupiny musculus temporalis a musculus pterygoideus. 

Variantní uspořádání těchto znaků pak vymezuje hlavní vývojové linie čeledi, detailní 

specifika jejich utváření jsou také hlavními znaky, s nimiž pracuje alfa taxonomie této 

skupiny. 

Pomineme-li vymřelé linie, čeleď Soricidae se člení na podčeledi bělozubkovitých 

Crocidurinae (242 druhů, 10 rodů) s těžištěm rozšíření v Etiopské a Orientální oblasti a 

vlastních rejskovitých Soricinae (181 druhů, 13 rodů) s červenou pigmentací zubní 

skloviny, rozšířených v Holoarktické a Orientální oblasti. V rámci druhé skupiny je 

rozlišováno 6 samostatných vývojových skupin klasifikovaných jako oddělené triby 

(Obr. 1). 

Soustavný přehled diagnostických znaků jednotlivých tribů a všech popsaných rodů 

čeledi včetně liniích zastoupených ve fosilním záznamu poskytuje klasická monografie 

Repenninga (1967).  Z té přebírám i ilustrace znaků vyčleňujících rod Neomys a 

příbuzné linie, jimiž se dále zabývám podrobněji (Obr. 2-3). Repenning tuto skupinu 

označuje jako tribus Neomyini Matschie, 1909, moderní klasifikace (Hutterer 1994, 

2005) používají však k jejímu označení prioritní jméno Nectogalini Anderson, 1879. 

Recentní zástupce tribu Nectogalini tvoří rody Episoriculus, Soriculus, Chodsigoa, 

Chimarrogale a Nectogale, osídlující vesměs malé areály v oblasti Himalájí, Číny a 

jihovýchodní Asie, a západopalearktický rod Neomys s druhy N.fodiens, N.anomalus a 

milleri a N.teres. Společným znakem všech těchto rodů je hluboké oddělení horní a 

spodní artikulační facety prostorným mezikondylovým výřezem a hákovitý tvar 

předních řezáků. Tato specifika nacházíme ovšem i u řady fosilních forem. Stejně jako u 

ostatních rejskovitých i zde platí, že taxonomická a vývojová diversita skupiny 
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v minulých úsecích výrazně převyšovala diversitu současných zástupců (Reumer 1984, 

Rzebik-Kowalska 1998). Původ a vývojovou minulost dnešních linií je tedy třeba 

hodnotit v kontextu fosilního záznamu jednotlivých skupin (Repenning 1967).  

 

 

Obr. 1: Utváření čelistního kloubu u různých skupin Soricidae. Převzato z Repenning 

1967. 
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Obr. 2: Čelistní morfologie a dentální znaky rodů Neomys a Nectogale. Převzato 

z Repenning 1967. 
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Obr. 3: Čelistní morfologie a dentální znaky rodů Soriculus a Episoriculus. Převzato 

z Repenning 1967. 
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2. Materiál a metodika 

Předložená práce je literárním přehledem, rozbor specifik jednotlivých vývojových linií 

a jejich fosilního záznamu je výsledkem excerpce velkého množství literárních 

pramenů. Z těchto pramenů přebírám i dílčí interpretace jednotlivých nálezů a jejich 

stratigrafické zařazení. Morfologické termíny a označování jednotlivých struktur 

vycházejí z monografií Repenninga (1967) a Reumera (1984). Stratigrafická pozice 

jednotlivých nálezů je vyjadřována pojmoslovím biostratigrafického systému pliocénu a 

pleistocenu (Fejfar a Heinrich 1981) resp. sledem savčích biozon neogénu (dle Meina 

1975) a kvartéru (dle Horáčka a Ložka 1988). Jejich korelace je zřejmá z obr. 4. 

 

 

Obr. 4: Statigrafie pliocénu a čtvrtohor a výběr evropských nalezišť (převzato 

z Horáček et al. 2013) a stratigrafické rozšíření zástupců Nectogalini. 
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3. Historie rejskovitých a evropský fosilní záznam  

Přestože Soricidae jsou pravidelnou složkou evropského, asijského i severoamerického 

fosilního záznamu od počátku miocénu (Repenning 1967, van den Hoek Ostende et al. 

2009), dlouho zůstávali stranou soustředěného zájmu. Poznatky o historii jednotlivých 

vývojových linií, systematickém postavení většiny popsaných forem a jejich 

vzájemných vztazích jsou tak v řadě případů dosud velmi neúplné (Rzebik-Kowalska 

1998). Praví rejskové, tedy zástupci čeledi Soricidae, se poprvé objevili v časném 

oligocénu v Evropě. Jednalo se o skupinu Crocidurosoricinae, jejíž zástupci žili také 

v Asii a severní Africe a přežili do konce miocénu nebo dokonce začátku pliocénu. 

Další podčeledi včetně Soricinae neznáme z dřívější doby, než je miocén (Rzebik-

Kowalska 2003). Během oligocénu byli tedy rejskové v Evropě vzácní, postupně však 

rozšiřovali své počty a největší diverzity dosáhli během časného pliocénu. V evropském 

fosilním záznamu najdeme čtyři podčeledi: Allosoricinae, Crocidosoricinae, 

Crocidurinae a Soricinae. 

Podčeleď Soricinae je nyní extrémně diversifikovaná. Nejstarší nálezy pocházejí 

z časného miocénu. Jedná se o rod Hemisorex Baudelot, 1967, který byl nalezen 

v Evropě. Soricinae se vyskytují také v Americe (konkrétně Antesorex, Repenning 

1967). Dnešní Soricinae se objevují v Evropě a Asii v pozdním miocénu a v Severní 

Americe ve středním miocénu (Rzebik-Kowalska 2003). Diversifikace moderních linií 

probíhá v nejmladším miocénu a zejména během pliocénu (Reumer 1984, Reumer 

1998, Rzebik-Kowalska 1998).  

V porovnání s recentní diversitou Soricinae - 8 rodů v Asii, 6 rodů v Americe a 2 rody 

(Sorex a Neomys) v Evropě, je fosilní záznam mnohem členitější: v Evropě zahrnuje 24 

rodů, v Asii 20 a v Americe 16. V Africe naopak až na jednu výjimku Soricinae úplně 

chybí (Rzebik-Kowalska 2003). 

 

3.1 Rod Asoriculus a nejstarší Nectogalini 

Nejstarší doklady řazené do tribu Nectogalini (=Neomyini) se poprvé objevují v závěru 

středního miocénu (MN10-MN11) na Ukrajině (Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016) - 

jsou označovány jako Asoriculus sp. Plně podporují obecný názor, že výchozí linií tribu 

je rod Asoriculus Kretzoi, 1959. Jméno Asoriculus bylo navrženo jako označení 

podrodu odlišujícího evropské pliocénní formy přiřazované do recentního rodu 
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Episoriculus Ellerman a Morrison-Scott 1951 příp. Soriculus Blyth 1984. Prioritní 

druhové jméno těchto forem přináší popis Crocidura gibberodon Petényi, 1864 ze 

středopliocénní maďarské lokality Beremend, s nímž je synonymizován další taxon 

popsaný z MN17 lokality Villány 3 jako Soriculus kubynii Kormos, 1934, později 

(Botka a Mészáros 2017) pak i Episoriculus tornensis Jánossy, 1973 a E.borsodensis 

Jánossy, 1973 z dalších maďarských lokalit středního pliocénu. Revize taxonomie 

širšího okruhu forem rodu Soriculus (Hutterer 1994) ukazuje jednak odlišný rodový 

status S.nigriscens Gray 1842 (rod Soriculus s.str.) a recentních drobných forem 

caudatus, leucops, atd. (rod Episoriculus), jednak jejich výrazné rozdíly od evropských 

pliocenních zástupců, tedy samostatný rodový statut Asoriculus Kretzoi, 1959.  

Diferenciální diagnosa rodu Asoriculus pak zdůrazňuje následující specifika (Rzebik-

Kowalska 2013, Rofes a Cuenca-Bescós 2006):  

Tělo mandibuly je tenké, úzké a na ventrální straně rovné, svalový výběžek má 

zaoblený konec, spikulum se nachází na laterální straně mandibuly. Horní a spodní 

facety jsou umístěny blízko u sebe a interartikulární prostor je kratší a užší ve střední 

části než na okrajích (Rzebik-Kowalska 2013). Horní faceta kondylu je úzká, dlouhá a 

má tvar cylindru, spodní je prodloužená ve střední části. Foramen mentale je obvykle 

umístěno buď pod hypoflexidem, nebo se nachází pod hypoconidem první spodní 

stoličky (Rofes a Cuenca-Bescós 2006). 

Rozlišovacím kritériem mezi Neomys a Asoriculus je mimo jiné naklonění svalového 

výběžku. U Neomys je svalový výběžek lehce laterálně odkloněn od osy horizontálního 

ramene, zatímco u Asoriculus tento odklon nenajdeme. Dalším znakem odlišujícím tyto 

taxony je umístění spikula svalového výběžku. U Asoriculus je umístěno přibližně 

uprostřed mezi špičkou výběžku a horní sigmoidní rýhou, u Neomys leží vždy výš 

(Rofes a Cuenca-Bescós 2006, Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016). Interartikulární 

prostor kondylu je širší u Asoriculus než u Neomys (Rofes a Cuenca-Bescós 2006). 

Asoriculus od Neomys odlišuje také kratší spodní první řezák, který má pouze jeden 

výstupek (cuspule). Tento výstupek se nachází na posteriorní straně. Mezi ním a 

apexem (pravým hrbolkem) je pouze jemná undulace dorsální strany. Apex je krátký. 

Na zadní straně zubu se nachází linguální cingulum, které dosahuje až k ventrální hraně. 

Rovněž bukální cingulum je přítomno. Korunka zubu zasahuje pod distální hranu P4 na 

bukální straně a pod střední část A1 na linguální straně. A1 má trojúhelníkovitý průřez, 
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na korunce je jeden hrbolek umístěn anteriorně, cingulum je středně vyvinuto na obou 

stranách zubů. Spodní premolár P4 má dva hrbolky, které jsou navzájem propojeny, a 

z nichž mesiální je vyšší. Cingulum je dobře vyvinuto na obou stranách premoláru. 

Spodní stoličky M1 a M2 mají každý pět hlavních hrbolků: paraconid, protoconid, 

metaconid, entoconid a hypoconid. Paraconid, protoconid a metaconid nacházející se na 

mesiální části zubu, jsou uspořádány do tvaru písmene V a společně tvoří trigonid. 

Protoconid je spojen s paraconidem hřebenem, který se nazývá paracristid (alternativně 

paralophid), s metaconidem hřebenem nazývaným metacristid (alternativně 

protolophid). Paracristid je výrazně delší než metacristid, nejvyšším bodem korunky je 

pak protoconid. Distální část spodních stoliček označovanou jako talonid vymezuje 

výrazný hypoconid, a kuželovitý entoconid vymezující distolinguální okraj korunky. 

Entocristid (entoconid crest) je velmi krátký a nízký (jde o jeden ze znaků typických pro 

tribus Nectogalini). V jeho pokračování na bázi metaconidu může být drobný hrbolek-

entostylid. Linguální cingulum je vyvinuto pouze slabě, pod metaconidem téměř chybí 

(Rofes a Cuenca-Bescós 2006). 

 

3. 1. 1. Asoriculus gibberodon (Petenyi, 1964) 

Druh Asoriculus gibberodon, s nímž je ztotožňována většina dokladů Nectogalini z 

evropského pliocénu a nejstarších čtvrtohor (Rzebik-Kowalska 1998, 2002), je obecně 

pokládán za výchozí formu celé pliocenní a pleistocenní radiace evropských forem tribu 

(Maul a Rzebik-Kowalska 1998, Rofes a Cuenca-Bescós 2006). Jmenovitě jde o 

vývojové linie pěti rodů: Asoriculus Kretzoi,1959, Macroneomys Fejfar, 1969, 

Neomysorex Rzebik-Kowalska 1981, Nesiotites Bate 1945 a Neomys. 

Z Asoriculus gibberodon se pravděpodobně vyvinuly další formy řazené do rodu 

Asoriculus: thenii Malez et Rabeder, 1984, maghrebiensis Rzebik-Kowalska, 1988 a 

burgioi Masini et Sarà, 1998 z lokalit Podumci 1 a Tatinja Draga v Chorvatsku (A. 

thenii), Ahl Al Oughlam a Irhoud Ocre v Maroku (A. maghrebiensis) a Monte Pellegrini 

na Sicílii (A. burgioi) (Rofes a Cuenca-Bescós 2006). Tyto pliocenní a 

spodnopleistocenní formy, lišící se od A. gibberodon především větší velikostí, 

naznačují tendence k fenotypovým přestavbám v tomto úseku. S tímto ohledem byl z 

Q1 lokality Soave Cava Sud popsán rovněž Neomys castellarinii Pasa, 1947. Tato 

forma ovšem vykazuje jednoznačně spíše znaky Asoriculus než Neomys (van der 
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Meulen 1973, Fejfar a Horáček 1983) a alternativně je Asoriculus castellarini (Pasa, 

1947) přímo synonymisován s A. gibberodon (Reumer 1984). Otázka taxonomické 

příslušnosti nejmladších forem Asoriculus a staropleistocenních dokladů 

identifikovaných jako Neomys spp. není ovšem zdaleka zcela jasná. Obecně se 

předpokládá, že A. gibberodon je rovněž předkem čtvrtohorního rodu Nesiotites, 

osídlujícího v několika endemických druzích ostrovy západní oblasti Středozemního 

moře (Reumer 1984, Rzebik-Kowalska 1998). Rovněž formy rodu Neomys jsou 

s největší pravděpodobností potomky A. gibberodon, avšak vznikly v jiné evoluční větvi 

než A. thenii či Nesiotites (Maul a Rzebik-Kowalska 1998). Také v případě 

Macroneomys brachygnathus jsou vývojové vztahy k Asoriculus gibberodon obecně 

předpokládány, analogicky jako pro rod Neomysorex (Maul a Rzebik-Kowalska 1998). 

V Evropě jsou doklady rodu Asoriculus k disposici od mladšího miocénu (MN10-

MN13). Jedná se o fosilní doklady z lokalit v Maďarsku (MN 12), Řecku (MN 13 a 14), 

Itálii (MN 13) a na Ukrajině (MN 11-13) (Rzebik-Kowalska 1998, Rzebik-Kowalska a 

Rekovets 2015, Rzebik.Kowalska a Rekovets 2016). 

Doklady rodu Asoriculus (většinou identifikované přímo jako A. gibberodon) jsou pak 

uváděny z řady lokalit pliocenního stáří od Španělska po Rusko (MN 14-16). Také 

doklady z nejstaršího pleistocénu (MN17-Q1) pocházejí z lokalit téměř celého 

západního Palearktu (Rzebik-Kowalska 1998). Podrobné informace o fosilním 

materiálu včetně období, stratigrafického zařazení, lokality a originálního zařazení je 

možno nalézt v příloze. 

Doprovodná fauna naznačuje pro rod Asoriculus vlhké prostředí pokryté bohatou 

vegetací s členitým stromovým a křovinným porostem.  V analogii s recentními 

formami tribu Nectogalini je předpokládána preference okolí vody a hustý vegetační 

pokryv (Rofes a Cuenca-Bescós 2006). Stejně jako Neomys newtoni, pravděpodobně i 

Asoriculus gibberodon je tak považován za indikátor vodních toků (Botka a Mészáros 

2017, Botka a Mészáros 2018). 

Asoriculus gibberodon byl nalezen na mnoha místech Evropy, což ukazuje na značné 

rozšíření tohoto taxonu během jeho tři miliony let trvající existence. Rofes a Cuenca-

Bescós (2006) usuzují z distribuce nálezů areálovou expanzi s osídlením severnějších 

oblastí Evropy ve starším pliocénu a postupnou regresi areálu do jihoevropských refugií 

během časného pleistocénu.   
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Nejstarší nálezy pocházející z pozdního miocénu jsou opravdu jihoevropské: kromě již 

zmíněné Marameny se jedná o nálezy z Itálie nebo Pyrenejského poloostrova. Kromě 

těchto nálezů je přítomnost Asoriculus gibberodon i ve střední Evropě doložena nálezy 

z lokalit Polgárdi 4 (MN13), Tardosbánya (MN 12) a Vértasasca (MN 13) v Maďarsku 

(Mészáros 1998, Joniak et al. 2017). V pliocénu měl Asoriculus podle Rofese a Cuency-

Bescós (2006) dvě hlavní evropská jádra výskytu, a to západní a středovýchodní. 

Hranicí mezi těmito centry byly pravděpodobně Alpy. Během pozdního pliocénu 

Asoriculus dočasně chybí v oblasti Mediteránu. Lokalita Tourkobounia (MN 16) 

v Řecku byla nejspíše výjimkou (Rofes a Cuenca-Bescós 2006). V tomto období se 

Asoriculus nachází až v Polsku, což dle autorů naznačuje, že právě ve střední Evropě 

nastaly během pozdního pliocénu optimální podmínky pro jeho způsob života. Ve 

spodním pleistocénu (Q1) je doložen jak z jihoevropských nalezišť, tak v severnějších 

oblastech. K posledním patří například nález v polské jeskyni Żabia (Rzebik-Kowalska 

2013) nebo ve Francii (Rzebik-Kowalska 1998). Doklady ze závěru staršího pleistocénu 

(Q2) identifikované jako Asoriculus sp. a Soriculus sp.  z Německa, Francie a České 

republiky naznačují nejasnosti stran přechodných forem Asoriculus a Neomys a 

vyžadují zevrubného kritického přehodnocení.  Otázka areálových souvislostí 

fylogenetické transformace rodu Asoriculus a přežívání reliktních forem rodu čeká na 

své zpracování. V každém případě se obecně předpokládá, že rod Asoriculus s.str. 

vymírá v průběhu staršího pleistocénu. Jako důvod extinkce je uvažována změna 

klimatu s prohlubujícím se efektem glaciálních úseků kvartérního klimatického cyklu 

(Rofes a Cuenca-Bescós 2006).  

Reumer 1984 interpretuje nálezy A. gibberodon v různých částech Evropy následovně: 

během plio-pleistocénu probíhá ústup Asoriculus směrem na jih vlivem klimatických 

deteriorizací, které začaly v pozdním miocénu a trvaly během celého pliocénu. 

Souběžně s těmito procesy se lokálně zvyšuje fenotypová variabilita přežívajících 

populací a výsledkem jsou lokální vývojové linie, zřetelně odlišné od mateřského druhu. 
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3. 1. 2. Asoriculus thenii Malez et Rabeder, 1984 

Asoriculus thenii byl popsán z Q1 lokality Podumci 1 a další lokality podobného stáří 

(Tatinja Draga) v Chorvatsku, od Asoriculus gibberodon se liší většími tělesnými 

rozměry. Podobně jako Asoriculus burgioi a maghrebiensis je interpretován jako doklad 

zvětšování tělesné velikosti v pliopleistocenních populacích A. gibberodon v oblastech 

Mediteránu s možnou geografickou a genetickou izolací od zástupců původní formy 

(Rofes a Cuenca-Bescós 2006). 

 

3. 1. 3. Asoriculus maghrebiensis (Rzebik-Kowalska, 1988) 

Fosilní forma Asoriculus maghrebiensis (popsaná v rodu Episoriculus) pochází z plio-

pleistocénu Maroka. Jde o jediný nález červenozubého rejska na africkém kontinentu 

(Rzebik-Kowalska 1988). Oproti Asoriculus gibberodon se vyznačuje masivnější 

tělesnou konstitucí (Geraads 1995, Rofes a Cuenca-Bescós 2006). 

 

 3. 1. 4. Asoriculus burgioi Masini et Sarà, 1998 

Velmi robustní forma Asoriculus z pliopleistocenního faunového komplexu Monte 

Pellegrini na Sicílii (Rzebik-Kowalska 2013). Nález tvoří rostrální část lebky 

s neúplnou horní řadou zubů, které jsou masivní a jednohroté. Je srovnávána se zástupci 

rodů Nesiotites a Neomys, podle tvaru zubů přičleňována do rodu Asoriculus, přestože 

jde o formu mnohem větší než Asoriculus gibberodon (Masini a Sarà 1998, Rofes a 

Cuenca-Bescós 2006). 

 

3.2 Odvozené linie tribu 

3. 2. 1. Macroneomys brachygnathus Fejfar, 1966 

Macroneomys brachygnathus se od jiných evropských forem tribu odlišuje značně větší 

velikostí a velmi robustní stavbou jednotlivých zubů. Byl popsán na základě poměrně 

bohaté série dokladů (včetně kompletních čelistí a rostra) z Q2 lokality Koněprusy 

C718 a analogické lokality Jižní komín Koněpruských jeskyní v České republice (Fejfar 

1966).  Fragmentárními doklady je Macroneomys brachygnathus doložen v sedmi 

dalších lokalitách analogického stáří v Polsku (Rzebik-Kowalska 1994), Německu 

(Maul a Rzebik-Kowalska 1998), Maďarsku (Jánossy 1986), Francii (Jammot 1975), 
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Velké Británii (Stewart 2008, Harrison et al. 2006), Španělsku (Parfitt a Harrison 2011) 

a Itálii (Kotsakis 2003). 

Tvar kloubního výběžku a pozice foramen mentale odpovídají základním 

charakteristikám tribu Neomyini. Zuby jsou lehce pigmentované, jak je tomu i u 

ostatních zástupců této skupiny. Znaky, kterými se Macroneomys od ostatních zástupců 

Neomyini naopak odlišuje, jsou masivní zuby a vysoká čelist. V porovnání s recentním 

Neomys fodiens má Macroneomys vyšší horizontální rameno mandibuly a svalový 

výběžek, jehož spikulum je výrazněji vyvinuté. Horní sigmoidní rýha je u Macroneomys 

méně otevřená než u Neomys fodiens. Oba druhy mají podobnou stavbu vnitřní 

spánkové jamky, její předozadní délka však může být u Macroneomys menší. Pozice 

foramen mentale je u obou druhů rovněž podobná, konkrétně se nachází pod vnitřní 

spánkovou jamkou, u Neomys fodiens většinou pod hranicí mezi protoconidem a 

hypoconidem M1 a u Macroneomys pod protoconidem první spodní stoličky (Maul a 

Rzebik-Kowalska 1998). 

První dvě spodní stoličky Macroneomys jsou mnohem delší než M1 a M2 Neomys 

fodiens. Šířka trigonidů a talonidů těchto molárů je větší než jejich délka. Třetí spodní 

stolička je v porovnání s první a druhou kratší (Maul a Rzebik-Kowalska 1998). Dentice 

Macroneomys je z celého tribu nejodvozenější, zuby mají silnou vrstvu skloviny a 

vyznačují se svou velikostí a oblým tvarem. Masivní dentice by mohla poukazovat na 

specializaci na měkkýše nebo jinou potravu náročnou na zpracování (Parfitt a Harrison 

2011). 

Při zkoumání dvou exemplářů z německého Voigstedtu byly patrné určité rozdíly, což 

ukazuje na variabilitu morfologie a velikosti Macroneomys (Maul a Rzebik-Kowalska 

1998). Nález zubů ze skotského Sugworthu byl zase dlouho považován za dentici 

Beremendia fissidens, než byl Harrisonem et al. (2006) označen jako Macroneomys. 

Z analogie s rodem Neomys se usuzuje, že podobně jako Asoriculus byl pravděpodobně 

i Macroneomys adaptován na život ve vodním nebo vlhkém prostředí. Obýval lesy 

temperátního klimatu. Možná však dokázal přežít také v chladnějších podmínkách. Jeho 

ekologická nika by mohla být podobná té, kterou dnes obývá Neomys fodiens (Maul a 

Rzebik-Kowalska 1998). 

 



13 
 

 

Obr. 5: Typový materiál Macroneomys brachygnathus Fejfar, 1966 z lokality 

Koněprusy C718 (CrH 6,8 mm). Materiál ze sbírky O. Fejfara v Paleontologickém 

oddělení Národního muzea. 

Fylogenetické vztahy rodu Macroneomys jsou velmi nejasné. Interpretaci Maula a 

Rzebik-Kowalske (1998), předpokládající bezprostřední souvislost s evropskými 

formami rodu Asoriculus, je třeba pokládat za nepříliš zdůvodněnou pracovní hypotézu. 

Podpůrným argumentem k ní je úvaha, že v tribu Nectogalini není od miocénu 

prokázána migrace z Asie a všechny místní linie jsou původem z Evropy (Neomyosorex, 

Asoriculus, Nesiotites, Neomys). Nesiotites je svým výskytem omezen na Korsiku, 

Sardinii, Mallorcu a Menorcu, a tak je vlivem izolace od evropského kontinentu 

nejspíše vyloučen. Morfologie Neomysorex je od Macroneomys velmi odlišná. 

Zbývající možnosti jsou tedy Asoriculus a Neomys. Pokud se všichni zástupci Neomyini 

vyvinuli z pliocénního A. gibberodon, mohl Macroneomys vzniknout z linie vedoucí 

k A. thenii, nebo jiné samostatné větve vedoucí od Asoriculus gibberodon 

k Macroneomys brachygnathus (Maul a Rzebik-Kowalska 1998). Nápadná podobnost s 

recentním Soriculus nigriscens (Obr.6) otevírá však i jiné možnosti. 

 



14 
 

 

Obr. 6: Srovnání Macroneomys brachygnathus Fejfar, 1966 z typové lokality 

Koněprusy 718 (1,2,3) a recentního druhu Soriculus nigriscens (4,5,6). Materiál ze 

sbírky O. Fejfara v Paleontologickém oddělení Národního muzea (Macroneomys) a PřF 

UK (Soriculus). 

 

3. 2. 2. Neomys newtoni Hinton, 1911 

Neomys newtoni je fosilní druh popsaný z klasického naleziště cromerské fauny Upper 

Fresh Water Bed v anglickém West Runtonu, k němuž je přiřazována většina nálezů z 

lokalit mladšího úseku staršího pleistocénu (Q1-Q2) a staršího středního pleistocénu z 

řady evropských lokalit (Botka a Mészáros 2017, Rzebik Kowalska 2006, Rzebik-

Kowalska 2013). 

Za nejstarší nález je považován Neomys newtoni z Q1 jeskyně Żabia v Polsku (Rzebik-

Kowalska 2013), analogicky jako nálezy z Q1 lokalit v Itálii (Monte Peglia, Soave Cava 

Sud) a Rumunsku (Betfia VII/3), alternativně určované jako Asoriculus sp. Více nálezů 

je pak k disposici ze závěrečného úseku staršího pleistocenu (Q2) v Polsku (Zalesiaky a 

Kozi Grzbiet), Maďarsku (Somsich Hill 2), Anglie (West Runton, Westbury), Ukrajiny 

(Medzhybozh, Kuznetsovka), Německa (Miesenheim I, Schöningen, Voigstedt), České 

republiky (Koněprusy C718, JK, Přezletice) a Ruska (Treugolnaya Cave) (Rzebik-

Kowalska 2013, Rzebik-Kowalska 1994, Maul a Parfitt 2010, Kotsakis et al. 2003, 

Pazonyi et al. 2018, Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016, Agadjanian a Kondrashov 
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2007, van Kolfschoten a Turner 1996, van Kolfschoten 2014, Rzebik-Kowalska 2000, 

Zaitsev a Baryshnikov 2002). 

V porovnání s Neomys fodiens byl Neomys newtoni menší a vyznačoval se také menšími 

rozměry čelisti (Hinton 1911). Byl rovněž menších rozměrů než další fosilní forma, 

Neomys browni (Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016). Zdržoval se v blízkosti vodních 

toků (Botka a Mészáros 2018). Je možné, že byl stejně jako recentní formy vybaven 

jedovatými slinami (Kowalski a Duk 2016, Kowalski a Rychlik 2021). 

Horní a spodní fazety kondylu jsou rozděleny úzkým interartikulárním prostorem. Horní 

fazeta dosahuje dále než u Neomys fodiens a nonartikulární prostor je výrazně zúžen 

(Botka a Mészáros 2017, Hinton 1911). Svalový výběžek je umístěn relativně níže, než 

je tomu u Neomys fodiens, je úzký a jeho vrchol je zaoblený. Špička svalového výběžku 

směřuje rovně (na rozdíl od Neomys milleri, u kterého je vykloněná na bukální stranu 

(Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016). Spikulum je umístěno ve dvou třetinách výšky 

svalového výběžku. Horní fazeta svalového výběžku je malá, spodní je široká na 

bukální straně a úzká na linguální straně. Interartikulární prostor je velmi úzký 

uprostřed a rozšiřuje se směrem k fazetám. Neomys newtoni má dvě foramen mentale, 

což je další znak odlišující Neomys newtoni od Neomys milleri (Rzebik-Kowalska 

2013). Od vyhynulého Neomys hintoni se liší morfologií vzestupného ramene 

mandibuly (ascending ramus), na jehož bukální straně chybí u Neomys newtoni jamka 

(Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016, Zaitsev a Baryshnikov 2002). 

Pro chrup Neomys newtoni jsou typické následující znaky: výrazný spodní řezák má 

jednu špičku (Zaitsev a Baryshnikov 2002). Spodní premolár je masivní (Rzebik-

Kowalska 2006). Protoconid horního premoláru (P4) je oddělen od hypoconidu širokou 

prohloubeninou. Podobně je oddělen protoconid a hypoconid horních molárů M1 a M2. 

Spodní stoličky mají navzájem podobnou morfologii, ale jejich velikost klesá ve směru 

M1 – M3. M2 je podobně dlouhá jako u recentního druhu Neomys milleri (v porovnání 

s tímto druhem se však Neomys newtoni vyznačoval celkově silnějšími zuby (Rzebik-

Kowalska a Rekovets 2016), relevanci podobných rozdílů bude však nutné kriticky 

prověřit). Spodní moláry mají velmi vyvinuté bukální i linguální cingulum. Pigmentace 

zubů je červená až oranžová (Botka a Mészáros 2017). 
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Obr. 7: Neomys newtoni Hinton, 1911, z Q2 lokality Koněprusy JK (CrH 4,4 mm). 

Materiál ze sbírky O. Fejfara v Paleontologickém oddělení Národního muzea. 

 

3. 2. 3. Neomys browni Hinton, 1911  

Neomys browni je dalším fosilním taxonem. Byl popsán z Q3 lokality Grays Thurrock 

v Anglii a je znám pouze z typové lokality datované do středního pleistocénu (Rzebik-

Kowalska 2006). Velmi pravděpodobně půjde o synonymum N.milleri.  

Celková tělesná velikost N. browni měla být větší než N. newtoni, ale menší než N. 

fodiens (Hinton 1911, Rzebik-Kowalska a Rekovets 2016). 

N. browni je charakterizován o něco menší čelistí než N. fodiens. Svalový výběžek je 

široký a nízký, kondyl malý a jeho vertikální strana na rod Neomys nezvykle krátká. 

Horní fazeta je velmi široká. Jedná se o distinktivní formu, která se podobá N. newtoni 

nízkým svalovým výběžkem, nicméně tvar kondylu je odlišný od všech ostatních forem 

Neomys (Hinton 1911). 

Zuby jsou menších rozměrů než u Neomys fodiens. Cingulum je výrazně vyvinuto 

(Hinton 1911). 
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3. 2. 4. Neomys hintoni Zaitsev a Baryshnikov 2002  

Neomys hintoni byl popsán v ruské části Kavkazu, konkrétně z Q3 jeskyně 

Treugolnaya. Nálezy jsou datovány do období středního pleistocénu, konkrétní stáří 

fosilií je odhadováno na 0,542 a 0,592 milionů let (Zaitsev a Baryshnikov 2002, Rzebik 

Kowalska 2006). Další nálezy pak pocházejí z jeskyně Mezmaiskaya rovněž na 

Kavkaze, z pozdního pleistocénu (Zaitsev a Osipova 2004).  

Neomys hintoni patří mezi drobnější rejsce (Zaitsev a Baryshnikov 2002), jeho tělesné 

rozměry jsou srovnatelné s velikostí Neomys newtoni (Rzebik-Kowalska 2013), a je 

tedy menší než N. fodiens nebo N. teres. Znakem typickým pouze pro N. hintoni je 

hluboká prohloubenina na bukální straně ramus mandibulae, která se nachází mezi horní 

a spodní sigmoidní rýhou. Jedná se o prodloužení vnější spánkové jamky, jejíž nejhlubší 

část zasahuje na úroveň spodního zářezu a těsně nad úroveň kloubního výběžku. 

Kloubní výběžek se vyznačuje abnormálně úzkou interartikulární oblastí a poměrně 

krátkou a širokou spodní facetou. Foramen mentale je umístěno pod střední částí 

prvního spodního moláru a v porovnání s N. newtoni je umístěno více anteriorně a je 

větší. Foramen mandibulae u N. hintoni se otevírá pouze jedním otvorem, zatímco 

recentní Neomys milleri nebo N. newtoni z lokality Kozi Grzbiet mají dva (shodně s N. 

hintoni se ale jedním foramen vyznačuje také N. newtoni z West Runtonu v Anglii - 

Zaitsev a Baryshnikov 2002). 

N. hintoni se od ostatních zástupců rodu Neomys odlišuje rovněž chybějícím linguálním 

cingulem spodních molárů. Dle deskripce se spodní moláry, a to zvláště M1, vyznačují 

dobře vyvinutým mesoconidem. Jinak se morfologie spodní dentice N. hintoni nijak 

zvlášť neliší od ostatních zástupců rodu Neomys (Zaitsev a Baryshnikov 2002). Reálný 

taxonomický význam znaků odlišujících tento druh si zaslouží kritického ověření. 

 

3. 2. 5. Neomys intermedius Brunner, 1952 

Neomys intermedius je fosilní forma popsaná z Q3 lokality Breitenberghöhle 

v Německu, popis je však dosti neinformativní a validita tohoto taxonu je nejistá 

(Rzebik-Kowalska 2006, 2013).  
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3. 2. 6. Neomys fodiens (Pennant 1771) 

 

Neomys fodiens je znám z několika lokalit mladšího středního pleistocénu ve Francii, 

Itálii, Holandsku, Rumunsku a Ukrajině (Rzebik-Kowalska 1998). Během pozdního 

pleistocénu je Neomys fodiens nacházen na lokalitách na Ukrajině, v Rusku, Bulharsku, 

Rumunsku, Maďarsku, na Slovensku, v Polsku, Švýcarsku, Belgii, Velké Británii, 

Španělsku, Itálii, ČR a v Německu, kde jsou záznamy dostupné z velkého množství 

lokalit. Dokladů z tohoto období je mnohem více než nálezů ze středního pleistocénu 

(Rzebik-Kowalska 1998). 

Jako Neomys cf. fodiens jsou označeny nálezy z Holandska ze středního pleistocénu, 

Rakouska, Francie a Ruska z pozdního Pleistocénu. Neomys aff. fodiens je zaznamenán 

v Maďarsku a datován do pozdního pleistocénu (Rzebik-Kowalska 1998). Podrobný 

soupis lokalit je uveden v příloze. 

3. 2. 7. Neomys anomalus Cabrera 1907 sensu lato (Neomys anomalus a Neomys 

milleri)  

Neomys anomalus je udáván od staršího úseku středního pleistocénu (lokalita 

Hundsheim v Rakousku). Z pozdního pleistocénu jsou uváděny nálezy z Bulharska a 

Německa, identifikované jako Neomys milleri. V pozdním pleistocénu je zaznamenán 

v ČR a Německu (Rzebik-Kowalska 1998). 

 

4. Recentní formy Evropy a jejich areálová historie 

Neomys fodiens je rozšířený ve většině evropských států včetně Britských ostrovů 

(kromě Irska) a Skandinávie, v Asii pak jeho areál zasahuje až k jezeru Bajkal, do 

severozápadního Mongolska, odděleně se vyskytuje také Severní Koreji a na ostrově 

Sachalin.Tento druh najdeme od oblastí 40° severní šířky v Řecku nebo Španělsku po 

70° severní šířky v Norsku (Balčiauskas et al. 2014, Castiglia et al. 2007). 

Neomys anomalus sensu stricto dnes najdeme na Pyrenejském poloostrově, Neomys 

milleri v Pyrenejích, pohoří Centrální masiv a Jura ve Francii, Belgii, Německu, 

Apeninském poloostrově, Alpách, Sudetech, Západních Karpatech, Balkánském 

poloostrově a nížinách východní Evropy po 46 stupňů východní délky (Rzebik-

Kowalska 2006). 
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Neomys teres je endemitem Kavkazu. Odtud pocházejí rovněž fosilie nalezené v lokalitě 

středního nebo pozdního pleistocénu (Rzebik-Kowalska 2002). Zaitsev a Baryshnikov 

(2002) uvádějí výskyt Neomys teres na Q3 lokalitě Treugolnaya Cave v Rusku, 

datované do úseku před více než 250 tisíci lety. 

 

4.1.  Kraniální a dentální diskriminační kritéria recentních druhů 

Klíčovým předpokladem využití fosilního záznamu k rekonstrukci historie současných 

zástupců tribu Nectogalini v Evropě jsou spolehlivá diskriminační kriteria operující s 

kraniálními a dentálními znaky a znalost charakteru fenotypové proměnlivosti 

jednotlivých druhů. Těmto otázkám jsou věnovány následující odstavce. 

4. 1. 1. Znaky odlišující Neomys fodiens a Neomys anomalus/milleri 

Nejvýraznějším rozdílem mezi Neomys anomalus/milleri a Neomys fodiens je kromě 

celkové tělesné velikosti velikost horních řezáků (u N. fodiens jsou větší) (Popov a 

Zidarova 2008, Zidarova a Popov 2018). Ve studii Zidarove a Popova (2018) jsou 

shrnuté údaje naměřené na jedincích Neomys milleri a Neomys fodiens z Bulharska a 

střední Evropy. Kromě výrazného rozdílu ve velikosti horního řezáku je patrný rozdíl v 

celkové velikosti lebky a hůře zaznamenatelné diference v délce rostra a horní i spodní 

řady zubů (Zidarova a Popov 2018). 

Anděra a Horáček (2005, s. 276) uvádějí další možnosti identifikace zástupců rodu 

Neomys. Jedná se o šířku zákloubních výběžků a výšku svalového výběžku. Šířka 

zákloubních výběžků se u Neomys anomalus/milleri pohybuje od 5,3 do 6 mm, výška 

svalového výběžku bývá v rozmezí 3,6-4,5 mm. Často ani tyto parametry nestačí ke 

stoprocentní identifikaci, v takovém případě se používá diskriminační rovnice, jejíž tvar 

je: 

K=-a+2,58b+c, 

kde a je délka dolní čelisti, b je výška svalového výběžku a c je vzdálenost mezi zadním 

okrajem M1 a spodním okrajem alveoly I1. Hraniční hodnota je 18,43, kdy u Neomys 

anomalus/milleri by měla být hodnota K nižší, zatímco u Neomys fodiens vyšší (Anděra 

a Horáček 2005, s. 275). 

Dalšími parametry hojně využívanými pro biometrická měření jsou kondylobazální 

délka lebky, maximální výška a šířka lebky, délka a výška mandibuly, délka svalového 
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výběžku, délka dolní čelisti po jednotlivé výběžky, infraorbitální a interorbitální šířka a 

velikost jednotlivých zubů nebo délka určité části dentice.  

Dalším znakem odlišujícím jednotlivé druhy je poloha slzného otvoru. Slzný otvor je u 

Neomys anomalus/milleri umístěn přesně nad místem dotyku M1 a M2, u Neomys 

fodiens se nachází nad zadní částí M1 (Aulagnier et al. 2018, s. 52). 

Balčiauskas et al. (2016) popsali tři jedince Neomys milleri v Estonsku (nutno 

poznamenat, že je identifikovali jako N. anomalus), což ukázalo na nedávnou expanzi 

tohoto druhu na sever. Druhové určení bylo provedeno na základě porovnání pozice 

foramen mentale a foramen lacrimale a výšky svalového výběžku, které se u Neomys 

milleri a Neomys fodiens liší. 

Podle Balčiauskase et al. (2012) N. fodiens a N. milleri výrazně odlišuje rozdílná výška 

svalového výběžku, kondylobasální délka, kondyloincisivní délka, post-glenoidní šířka 

a zygomatická šířka, přičemž N. milleri dosahuje menších rozměrů ve všech těchto 

charakteristikách. 

 

4. 1. 2. Vliv posunu znaků na identifikaci recentních taxonů 

Jednotliví zástupci rodu Neomys jsou na první pohled od sebe těžko odlišitelní 

(Spitzenberger 1990), navíc (jak již bylo poznamenáno výše), dochází často při 

sympatrickém soužití k posunu znaků. Tento fenomén popisují Rychlik et al. (2006), 

kteří tvrdí, že jsou si jednotlivé druhy více podobny, žijí-li v sympatrii. Za důvod větší 

podobnosti při sympatrii považují stejnou odpověď obou druhů na geoklimatické 

podmínky prostředí, tedy přikládají větší váhu environmentálním podmínkám než 

mezidruhové kompetici. Pokud Neomys fodiens žije v sympatrii, celková velikost těla 

klesá ve směru od jihu na sever. Pokud žije samostatně, je dodrženo Bergmannovo 

pravidlo, tedy velikost směrem k severu roste. Tento jev se netýká pouze celkové 

velikosti těla, ale všech zde zkoumaných parametrů kromě velikosti čelisti.  Neomys 

milleri je celkově variabilnější, což může souviset s jeho submisivní rolí při 

sympatrickém soužití s Neomys fodiens (Rychlik et al. 2006). Tyto výsledky 

zaznamenali autoři v Polsku. 

Rácz a Demeter (1998) pozorovali v Maďarsku opačný fenomén: druhy se v sympatrii 

lišily více, než když žily alopatricky. Neomys fodiens zde nacházeli méně často a posun 



21 
 

znaků byl u tohoto druhu častější, u Neomys milleri jakožto u běžnějšího druhu se posun 

znaků vyskytoval méně. Celková velikost těla je větší u Neomys fodiens, při sympatrii 

byl rozdíl větší. Neomys fodiens se rovněž vyznačuje výrazně robustnějším ramus 

mandibulae a malými rozdíly ve tvaru svalového výběžku. Čelist Neomys fodiens 

působí zahnutá směrem nahoru, protože špička řezáku leží relativně výš (Rácz a 

Demeter 1998). 

Popov a Zidarova (2008) zkoumali variabilitu ve stavbě a velikosti lebek mezi Neomys 

fodiens a Neomys mileri v Bulharsku, kde žije Neomys fodiens pouze v horách, zatímco 

Neomys milleri ve všech typech prostředí od nulové nadmořské výšky po subalpinský 

pás nejvyšších pohoří. Z toho plyne, že Neomys milleri se zde vyskytuje v sympatrii i 

alopatrii, zatímco Neomys fodiens pouze v sympatrii s Neomys milleri. Autoři považují 

za zásadní důvod pro posun znaků kompetici. U alopatrických populací Neomys milleri 

pozorovali větší podobnost s Neomys fodiens, zatímco sympatričtí Neomys milleri se 

lišili jak menší velikostí, tak morfologií. 

Studie Thier et al. (2019) potvrzuje vnitrodruhové rozdíly v morfologii lebky u Neomys 

fodiens a Neomys milleri z různých regionů Německa. Tyto rozdíly obvykle přibývaly 

s geografickou vzdáleností. Zejména Neomys milleri tvořil určité regionální skupiny. U 

Neomys fodiens není rozdílů ve tvaru tolik, zde se jedná spíše o rozdíly ve velikosti. 

Nováková a Vohralík (2019) ve své studii porovnávali druhy žijící na Balkáně, kde se 

habitaty jednotlivých druhů často překrývají a v Německu, kde jsou druhy od sebe 

geograficky oddělené, a to pomocí měření velikosti těla, lebky a čelisti. Velikost těla 

Neomys milleri z Německa je podstatně menší než u jedinců z Balkánského poloostrova 

a než u Neomys fodiens z Balkánu i Německa. Neomys fodiens má také výrazně 

robustnější čelist než Neomys milleri, mezi těmito druhy je patrný také rozdíl ve tvaru 

svalového výběžku a úhlu, který svírá s ramus mandibulae. Tvar čelisti byl u těchto 

druhů navzájem podobnější, pokud žily v sympatrii, než když se jednalo o populace 

alopatrické. Rozdíly ve tvaru i velikosti čelisti byly výraznější u Neomys milleri než u 

Neomys fodiens, což ukazuje na větší fenotypovou plasticitu Neomys milleri. 

Kryštufek a Quadracci (2008) popsali ve své práci vliv alopatrie, respektive sympatrie 

na celkovou velikost těla N. milleri v geografickém pásmu od Polska po Bosnu a 

Hercegovinu. Zaznamenali větší velikost N. milleri z alopatrických populací žijících ve 

Slovinsku a Bosně a Hercegovině než u stejného rodu žijícím sympatricky s N. fodiens. 
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4.2   Charakter proměnlivosti recentních evropských druhů 

4. 2. 1. Neomys fodiens 

Neomys fodiens vykazuje v rámci populací morfologickou proměnlivost, což vedlo ke 

zkoumání, zda jsou tyto populace geneticky vzdálené, nebo se jedná o adaptace na 

podmínky prostředí či změnu umožňující redukovat kompetici se sympatrickými druhy 

(López-Fuster et al. 1990, Balmori-de la Puente et al. 2019). 

Rod Neomys fodiens je některými autory rozdělován do čtyř poddruhů, ovšem tento 

koncept není všeobecně přijatý (Hutterer 2005). To se ovšem netýká poddruhu Neomys 

fodiens niethammeri vyskytujícím se v centru severní části Pyrenejského poloostrova, 

konkrétně od Kantaberských hor po Pyreneje (Bühler 1963, Nores et al. 1982, López-

Fuster et al. 1990, Bühler 1996). Tento poddruh se vyznačuje výrazně většími rozměry 

lebky než zbytek populace Neomys fodiens (Bühler 1963). Stejné poznatky zaznamenali 

také López-Fuster et al. (1990) při pozorování jedinců z Navarry a Katalánska-navarští 

rejsci (N. f. niethammeri) se vyznačovali mohutnější lebkou a čelistmi. Katalánští rejsci 

byli označeni jako Neomys fodiens fodiens. Největší rozdíly mezi těmito formami byly 

ve velikosti dentice a rostra (López-Fuster et al. 1990).  

Práce Balmori-de la Puente et al. (2019) je komplexní studií na toto téma, ve které 

autoři použili morfometrickou analýzu, mitochondriální fylogenetiku, studium vývoje 

jaderných markerů, multilokusovou fylogenetickou analýzu a studium genetické 

diferenciace a diverzity jaderných genů v rámci populace Neomys fodiens ke zjištění, 

zda je N. f. niethammeri poddruhem Neomys fodiens, nebo by měl být rozlišován jako 

samostatný druh. 

Při rozlišování mezi N. f. niethammeri a N. f. fodiens je často porovnávána výška 

svalových výběžků (viz Bühler 1963, Nores et al. 1982, López-Fuster et al. 1990, 

Bühler 1996, Balmori-de la Puente 2019). V centrálně-severní části Pyrenejského 

poloostrova byly opravdu zjištěny větší hodnoty výšky svalového výběžku a také 

celkové velikosti mandibuly. Naopak ve tvaru lebky se oba taxony příliš nelišily 

(Balmori-de la Puente et al. 2019). 

Analýza mitochondriální DNA ukázala ovšem, že mezi N. f. fodiens a N. f. niethammeri 

není průkazný rozdíl (Balmori-de la Puente et al. 2019) a obě formy se shodují rovněž v 

alelických frekvencích všech studovaných nikleárních markerů. Genetická diferenciace 
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obou forem je tedy nevýznamná, N. f. fodiens a N. f. niethammeri nevykazují známky 

průkazné genetické divergence. Jaderné geny jsou u jedinců z Pyrenejského poloostrova 

diverzifikovanější než u exemplářů ze zbylé části Palearktu. Je pravděpodobné, že se 

zde Neomys fodiens vyskytoval dlouho před maximem posledního glaciálu (Balmori-de 

la Puente et al. 2019). 

Poznatky shrnuté v předchozích odstavcích vedou ke konstatování, že N. f. niethammeri 

přes výrazné morfologické odlišnosti nelze považovat za samostatný druh. Je možné, že 

větší lebka je adaptací na podmínky prostředí, a to buď jako odpověď na selekci jedinců 

s vyvinutější čelistí, nebo jako reakce na kompetici se sympatrickým Neomys anomalus. 

S větší lebkou, potažmo vyvinutějšími čelistmi, by Neomys fodiens niethammeri dosáhl 

přístupu k novým zdrojům (Balmori-de la Puente et al. 2019). 

Fenotypové rozdíly jsou však markantní, obě formy jsou alopatrické a v těchto ohledech 

lze je pokládat za odlišné poddruhy. Neomys fodiens niethammeri žije v Navarrsku, 

Baskicku a Východních Asturiích, N. f. fodiens obývá severozápadní a severovýchodní 

část poloostrova (López-Fuster et al. 1990, Balmori-de la Puente et al.2019). 

Balčiauskas et al. (2014) se zabývali proměnlivostí N. fodiens v Litvě a Estonsku. 

V Estonsku pozorovali jedince menších rozměrů než v Litvě, což ukazuje na větší 

velikost těla exemplářů z jižních populací oproti severním, a tedy i na rozpor 

s Bergmannovým pravidlem. Tento trend je více patrný v menším geografickém 

měřítku než v rámci celého rozšíření druhu. 

Kryštufek a Quadracci (2008) vylučují vliv zeměpisné šířky na celkovou velikost těla N. 

fodiens na základě výzkumu tohoto druhu v pásmu od Polska po Bosnu a Hercegovinu. 

V předchozích odstavcích byla diskutována geografická variabilita Neomys fodiens. 

Aspektům vnitropopulační variability pohlavní a věkové byla dosud věnována jen 

omezená pozornost. Výjimkou jsou práce Spitzenbergerové (1980, 1990) a 

Spitzenbergrové a Bauera (2001) podávající podrobný přehled dat pro tři věkové 

kategorie samců i samic z Rakouska. Některá z těchto měření jsou přejata a 

prezentována v Tabulce 2 v příloze. 
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4. 2. 2. Neomys anomalus, milleri a teres 

Nejen N. fodiens, ale také ostatní taxony se vyznačují morfologickou variabilitou 

v rámci svých areálů. Tento jev je často spojen s posunem znaků při sympatrii a několik 

poznatků z výzkumu tohoto fenoménu bylo popsáno v kapitole 4. 1. 

Metrická analýza kraniálních znaků Neomys milleri ukázala na menší velikost u jedinců 

ze severní části v porovnání s populacemi obývajícími jižní část areálu. Nejvýrazněji se 

rozdíl projevil v délce řad zubů, šířce lebky a výšce mandibuly (Balčiauskas et al. 

2016). Na jihu dosahuje N. milleri velikosti N. fodiens (Balčiauskas et al. 2012). 

Tato tvrzení souhlasí s pozorováním Kryštufka a Quadracciho (2008). Tito autoři 

uvádějí, že v Polsku nalezli menší jedince N. milleri než v Bosně a Hercegovině či 

Slovinsku a na základě provedené analýzy považují zeměpisnou šířku za nejdůležitější 

faktor proměnlivosti tohoto druhu. V rámci stejné zeměpisné šířky se jedinci mohou 

lišit ve velikosti vlivem posunu znaků. Autoři rovněž potvrzují konvergenci velikosti 

vůči N. fodiens směrem ze severu na jih, zmíněnou v předchozím odstavci. 

Co se týká pohlavní a věkové variability N. milleri, opět odkazuji na přílohu (Tabulka 

1). 

 

4.3  Nejmladší minulost a areálová historie současných druhů 

4. 3. 1. Molekulárně genetický obraz historie rodu Neomys 

Divergence linie vedoucí k rodu Neomys a ostatních linií tribu je datována dle 

mitochondriálních markerů na 6.9 milionu let. Diversifikace haplotypů recentních druhů 

Neomys fodiens, anomalus, milleri a teres je datována do úseku 0,4-1,6 miliony let 

(Castiglia et al. 2007). Podle Igey et al. (2015) probíhalo oddělení recentních taxonů 

v rámci rodu Neomys následovně: nejdříve se oddělil rod Neomys fodiens, později 

Neomys teres a poté Neomys anomalus od Neomys milleri. Neomys fodiens je tedy 

sesterskou skupinou ostatních taxonů. Neomys fodiens se od ostatních Neomys oddělil 

podle analýzy provedené Igeou et al. (2015) před asi 1,22 miliony lety. Podle Rzebik-

Kowalske (1998) kolonizoval Neomys fodiens Evropu poprvé v časném pleistocénu, i 

když z tohoto období nemáme spolehlivé fosilní doklady. Předpokládána je následná 

expanze a kolonizace velké části střední a severní Evropy (Castiglia et al. 2007).  
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Neomys teres pak vznikl oddělením od Neomys anomalus sensu lato (společného předka 

N. anomalus a milleri) před 0,56 miliony lety (Igea et al. 2015). Castiglia et al. (2007) 

ve své studii prezentují hypotézu, že Neomys teres a Neomys anomalus pravděpodobně 

představují dvě linie vzniklé ze společného předka, které přežily v jižních refugiích 

(Neomys teres v Anatolii a Neomys anomalus na Pyrenejském poloostrově) klimatické 

oscilace během čtvrtohor. Ty začaly asi před 2,5 miliony let (Castiglia et al. 2007).  

Toto tvrzení je shodné s jednou z teorií Kryštufka et al. (2000). Ti předkládají rovnou tři 

hypotézy o historii těchto taxonů. Prvním scénářem je expanze Neomys 

anomalus/milleri během jednoho z pleistocénních interglaciálů, při které překročil 

Bospor a kolonizoval Anatolii. Poté, co přišlo ochlazení, část populace setrvala v oblasti 

jižně od Černého moře, kde se vyvinula v Neomys teres. Druhou možností je rozšíření 

Neomys fodiens během chladné fáze směrem na jih podél balkánsko-anatolského 

pevninského mostu, následovalo oteplení, kdy se Neomys fodiens šíří na sever, nicméně 

v Pontských horách zůstává izolovaná populace a alopatrickou speciací zde vzniká 

Neomys teres. Populace žijící podél pevninského mostu se vyvinula v Neomys 

anomalus/milleri (oddělení Neomys anomalus od Neomys milleri je popsáno 

v následujících částech textu). Třetí možností je podle těchto autorů expanze Neomys 

fodiens podél pobřeží Černého moře směrem na Kavkaz a dosažení Pontských hor, kde 

nastala alopatrická speciace a vznik Neomys teres. Tato hypotéza však není ve shodě 

s daty získanými pomocí molekulární fylogeografie. Kryštufek et al. (2000) tedy 

předkládají jak hypotézy vyřčené na základě podobnosti morfologických znaků 

(konkrétně blízkost taxonů Neomys fodiens a Neomys anomalus/milleri a vzdálenější 

pozice Neomys teres na základě rozdílné morfologie samčího genitálu), tak teorie 

podporované poznatky z molekulární fylogeografie (blízkost Neomys teres s Neomys 

anomalus/milleri a Neomys fodiens jakožto jejich sesterská skupina). Pokud berou 

autoři v potaz fylogenetickou analýzu mitochondriálních sekvencí, usuzují, že se 

Neomys teres a Neomys anomalus/Neomys milleri oddělili od jejich společného předka 

relativně recentně, zatímco Neomys fodiens se oddělil dříve (Kryštufek et al. 2000). To 

souhlasí se zmíněnými hypotézami Igey et al. (2015) a Castigliy et al. (2007). 

Bannikova a Kramerov (2005) naproti tomu považují Neomys anomalus za blízký 

Neomys fodiens, Neomys teres je podle nich tedy nejvzdálenějším druhem (případ 

Neomys milleri zde není posuzován, jelikož studie spadá do doby, kdy byl N. milleri 

považován za poddruh N. anomalus). Oddělení Neomys teres datují autoři do kvartéru 
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nebo i dříve (pliocén). Malá populace Neomys fodiens byla podle Bannikove a 

Kramerova izolovaná a alopatricky se vyvinula v Neomys teres. 

Neomys anomalus podle Castigliy et al. (2007) vykazuje větší stupeň divergence mezi 

populacemi i haplotypy. Neomys fodiens oproti Neomys anomalus žije v různorodějších 

a extrémnějších podmínkách. Neomys anomalus se určitým podmínkám prostředí, 

například vysokým nadmořským výškám, vyhýbá, a proto se autoři domnívají, že u N. 

anomalus probíhala kolonizace pomaleji než u N. fodiens a oscilace mohly mít na tento 

taxon větší dopady. Nutno poznamenat, že jelikož je studie z roku 2007, Neomys 

anomalus a Neomys milleri jsou zde považováni za poddruhy Neomys anomalus sensu 

lato, což má pravděpodobně vliv na názor autorů na stupeň divergence Neomys 

anomalus. Na druhou stranu, kromě rozdílných španělských forem (kde se de facto 

jedná o dva druhy) zaznamenávají přítomnost dalších dvou větví: první z Itálie a druhou 

z Turecka a Slovinska (Castiglia et al. 2007). 

Jak již bylo zmíněno, Neomys anomalus a Neomys milleri byli dlouhou dobu 

považováni za poddruhy Neomys anomalus sensu lato. Analýzy mitochondriálních 

sekvencí různých evropských exemplářů však ukázaly na výrazný rozdíl mezi Neomys 

anomalus a N. milleri (Castiglia et al. 2007, Igea et al. 2015). Podle Igey et al. (2015) 

mitochondriální fylogenetika rodu Neomys ukazuje, že dvě divergentní linie Neomys 

anomalus sensu lato se nejméně od začátku středního pleistocénu vyvíjejí ve vzájemné 

izolaci. Jedna osídluje vnitřní oblasti Pyrenejského poloostrova, druhá zbylé části 

Evropy včetně severovýchodní oblasti Pyrenejského poloostrova. Historicky byli jedinci 

ze severovýchodní části Pyrenejského poloostrova přidružováni k populaci ze zbylé 

části obývající tento poloostrov a dohromady tvořili taxon Neomys anomalus anomalus 

(Ventura 2007), studie Igey et al. (2015) však nabádá k reklasifikaci, konkrétně 

k přiřazení severovýchodně-pyrenejské populace k evropské jakožto Neomys milleri. 

Populace z Pyrenejského poloostrova vyjma jeho severovýchodní části by pak měla 

představovat druh Neomys anomalus (Igea et al. 2015). 

Divergence mezi těmito dvěma liniemi podle Igey et al. (2015) proběhla před asi 0,4 

miliony lety. Byla stanovena odchylka 0,26-0,86 milionů let. To znamená, že oddělení 

Neomys milleri od Neomys anomalus proběhlo během středního nebo pozdního 

pleistocénu. Není však možné přesně odhadnout glaciál, kdy k divergenci došlo. 

Nicméně je vyloučeno, že by proběhla během pliocénu (který skončil před 2,58 miliony 

let) nebo až v průběhu pozdního pleistocénu. Nejvíce pravděpodobný scénář je podle 
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autorů takový, že předkovská populace začala být izolovaná na Pyrenejském 

poloostrově během jedné z ledových dob pleistocénu a z ní se vyvinul Neomys 

anomalus. Neomys milleri se pak pravděpodobně dostal na Pyrenejský poloostrov 

během holocénu nebo v jiném úseku nejmladšího pleistocénu. Je pravděpodobné, že 

dlouhou dobu se druhy vyvíjely nezávisle a genetický tok mezi nimi byl malý. 

S izolací Neomys anomalus v několika refugiích na Pyrenejském poloostrově souhlasí 

také Querejeta a Castresana (2018), kteří dodávají, že tato izolace měla podobu tzv. 

refugia-within-refugia. Mezi potenciální optimální regiony během pleistocénu by podle 

autorů mohly být dvě větší oblasti: první v západní části areálu a druhá v Central 

System a třetí menší region v Central Plateau. Preferovaným regionem během 

posledního interglaciálu (před 0,12-0,14 miliony lety) byla severní část areálu, tedy 

místo, kde byla Querejetou a Castresanou zaznamenána největší míra mitochondriální 

diverzity. Naopak jižní a východní část mají diverzitu nižší, což b mohlo znamenat, že 

byly osídleny recentně. Zároveň s tímto tvrzením však autoři dodávají, že model, který 

použili, nedosahuje pravděpodobně perfektních výsledků. 

 

4. 3. 2. Fosilní záznam rodu Neomys v nejmladším pleistocénu a holocénu 

 

O historii rodu z tohoto období máme k dispozici pouze útržkovité informace, jelikož 

fosilních dokladů je pro vytvoření přesné představy málo (to neplatí pouze o nejmladší 

historii Neomys, rejskovití byli obecně dlouhou dobu spíše v pozadí zájmu paleontologů 

(Rzebik-Kowalska 1998)). Často se jedná o málo početné fragmentární nálezy, navíc 

chybí přesná kritéria pro druhovou identifikaci. Jako příklad lze uvést exemplář z polské 

jeskyně Komarowa (Rzebik-Kowalska 2006), anglického Wateringbury (Kerney 1954) 

nebo ruské lokality Rasik z oblasti Perm Pre-Ural (Fadeeva 2016). Tyto nálezy jsou pak 

označeny jako Neomys sp., což ilustruje potíže s jednoznačným druhovým určením 

fragmentárních fosilních dokladů. Dalším problematickým momentem je skutečnost, že 

jen malou část holocenních dokladů doprovází jednoznačné stratigrafické vymezení.  

Jako Neomys fodiens byly určeny nálezy z holocenních lokalit v Bělorusku (Lopatino, 

Drozdy, Kyharovka, Sinjavskaja Sloboda, Luzinovka, Semenovichi-2, Pionerskii, 

Zarach´e a Nov. Rutkovochi) popsané Ivanovem (2016). Další nálezy z východní 

Evropy pocházejí z ruských jeskyní Gumerovo, Zigan a Voronin (Danukalova et al. 



28 
 

2014).  Středoevropské nálezy reprezentují exempláře z německé lokality Pisede 

(Heinrich 1983) nebo slovenské jeskyně Palfy (Holec 1985). V polské jeskyni 

Komarowa byl nalezen materiál nejvíce připomínající N. fodiens, lišil se však menší 

velikostí, a proto byl označen jako N. cf. fodiens (Rzebik-Kowalska 2006). Fosilní 

doklady Neomys fodiens byly nalezeny také v Itálii (jeskyně Broion), Španělsku 

(jeskyně Valdavara) a Holandsku (lokalita Maasvlakte) (Pasa 1952, López-García et al. 

2011, Kerkhoff a van Kolfschoften 1988). Neomys anomalus je uváděn ze španělských 

jeskyní El Mirador v Sierra de Atapuerca a Valdavara-1 (Bañuls-Cardona et al. 2017, 

López-García et al. 2011). V Bělorusku byl nalezen fosilní materiál označený jako 

Neomys cf. anomalus (podle dnešní nomenklatury by měl název znít N. cf. milleri) na 

lokalitách Buroe, Semenovichi-2 a Voroncha (Ivanov 2016). V ČR A Slovensku jsou 

doklady ze současného glaciálního cyklu (Viselský glaciál a holocén) k disposici 

celkem z 37 společenstev 12 vrstevných sledů (MNI 64). Zásadními lokalitami s 

doklady obou forem ze závěru posledního glaciálu jsou tatranské jeskyně Nový III a 

Muráňská (Schaefer 1975, Horáček et al. 2015). 

Všechny zmíněné lokality jsou rovněž uvedeny v příloze. 

 

5. Diskuse a závěr 

Shora uvedený přehled fylogenetické a fylogeografické problematiky rodu Neomys 

ukazuje vedle standardních většinových názorů několik dalších skutečností. Přes 

relativně velký počet nálezů provází interpretaci fosilního záznamu řada nejasností a 

kontroverzních intepretací. Jednou z příčin je skutečnost, že ve většině lokalit jsou 

doklady omezené na jednotlivé často velmi fragmentární pozůstatky, které fakticky 

přesné určení neumožňují. Souborná srovnávací analýza, které by hodnotila 

proměnlivost a fenotypové charakteristiky celé skupiny s použitím jednotného 

znakového aparátu dosud chybí. Taxonomická interpretace jednotlivých nálezů je tak do 

značné míry poplatná nominalistickému pojetí jednotlivých forem a předpokladu 

minimálních fenotypových změn. Fenotypová transformace provázející historii rodu 

Neomys a minulost jeho zástupců je přes nové poznatky učiněné v posledních 

desetiletích krajně nejasná. Fosilní záznam není kompletní, chybí podrobnější analýzy 

variability jednotlivých druhů a, kromě několika studií zabývajícími se téměř výhradně 
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recentními taxony, také poznatky o ekomorfologické proměnlivosti a vlivu 

environmentálních podmínek na fenotypovou plasticitu.  

Na základě poznatků molekulární fylogenetiky a fylogeografie lze prohlásit, že 

k diversifikaci evropských forem rodu docházelo v průběhu čtvrtohor, velmi 

pravděpodobně zejména v jejich mladší části. Jak se vyvíjela areálová dynamika těchto 

forem a jejich reakce na podmínky kvartérního klimatického cyklu je bohužel zcela 

nejasné. Cestou k poznání těchto skutečností by mohla být konfrontace modelů 

odvozených z molekulárně genetických dat s výsledky podrobné revize fakticky 

dostupného přímého fosilního záznamu. Toto téma bude předmětem připravované 

diplomové práce. 
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7. Příloha 
 

Tabulka 1: Lebeční měření Neomys milleri (upr. dle Spitzenberger a Bauer 2001) 

Zkratky: 1: věková skupina nar. říjen-listopad, 2: věková skupina nar. říjen/listopad-

březen, 3: věková skupina nar. březen-prosinec, Mand: délka mandibuly, CorH: výška 

svalového výběžku, M1M3: délka spodní řady molárů, Cbl: kondylobasální délka, SCW: 

šířka mozkovny, SCH: délka mozkovny. Uvedené hodnoty jsou v jednotkách mm. 

 

 Samci Samice 

1 Mean s min max n Mean s min max n 

Mand 10,49 0,31 9,90 11,50 36 10,56 0,24 9,90 11,00 59 

CorH 4,28 0,14 4,00 4,60 35 4,31 0,12 4,00 4,50 59 

M1M3 4,29 0,11 4,10 4,50 36 4,30 0,11 4,00 4,50 60 

Cbl 19,65 0,38 19,10 20,40 27 19,78 0,39 18,90 20,50 44 

SCW 9,89 0,21 9,50 10,30 20 9,98 0,30 9,30 10,60 38 

SCH 6,23 0,21 5,90 6,60 15 6,26 0,23 5,80 6,70 35 

2 Mean s min max n Mean s min max n 

Mand 10,58 0,31 10,20 10,90 5 10,68 0,41 9,90 11,20 12 

CorH 4,30 0,10 4,20 4,40 5 4,32 0,14 4,10 4,60 12 

M1M3 4,32 0,04 4,30 4,40 5 4,31 0,08 4,20 4,40 12 

Cbl   19,00 20,00 4 20,06 0,40 19,30 20,40 7 

SCW   9,60 10,30 4 10,15 0,21 9,80 10,40 6 

SCH   6,00 6,40 4 6,07 0,19 5,90 6,40 6 

3 Mean s min max n Mean s min max n 

Mand 10,53 0,26 9,90 10,90 27 10,63 0,21 10,30 11,00 13 

CorH 4,27 0,11 4,00 4,50 27 4,36 0,07 4,30 4,50 13 

M1M3 4,23 0,10 4,00 4,40 27 4,23 0,09 4,10 4,40 13 

Cbl 19,92 0,36 19,30 20,50 20 20,15 0,41 19,50 20,70 11 

SCW 10,17 0,30 9,50 10,60 19 10,24 0,16 10,00 10,50 10 

SCH 6,26 0,15 6,00 6,50 17 6,13 0,19 5,80 6,40 10 
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Tabulka 2: Lebeční měření Neomys fodiens (upr. dle Spitzenberger a Bauer 2001) 

Zkratky viz. Tabulka 1. 

 

 Samci Samice 

1 Mean s min max n Mean s min max n 

Mand 11,25 0,38 10,40 12,30 62 11,38 0,35 10,30 12,30 88 

CorH 4,82 0,19 4,40 5,30 62 4,88 0,20 4,50 5,40 88 

M1M3 4,48 0,16 3,70 4,80 62 4,53 0,14 4,20 4,90 89 

Cbl 20,90 0,56 19,70 22,20 42 20,97 0,50 19,70 22,00 67 

SCW 10,71 0,38 9,60 11,40 39 10,75 0,37 9,90 11,60 59 

SCH 6,51 0,23 6,10 7,00 35 6,57 0,28 5,80 7,10 56 

2 Mean s min max n Mean s min max n 

Mand   11,10 11,70 3 11,48 0,19 11,20 11,70 12 

CorH   5,00 5,30 2 4,88 0,19 4,60 5,20 12 

M1M3   4,40 4,60 3 4,59 0,17 4,30 4,80 12 

Cbl   20,00 20,90 2 20,96 0,35 20,50 21,60 11 

SCW   10,30 10,90 2 10,75 0,16 10,40 10,90 11 

SCH   5,90 6?30 2 6,42 0.29 6,00 6,90 10 

3 Mean s min max n Mean s min max n 

Mand 11,24 0,37 10,60 12,00 34 11,47 0,22 11,10 12,00 22 

CorH 4,83 0,22 4,40 5,30 34 4,97 0,19 4,70 5,60 22 

M1M3 4,44 0,14 4,10 4,70 34 11,47 0,22 11,10 12,00 22 

Cbl 21,04 0,46 20,20 22,20 28 21,18 0,31 20,50 21,90 18 

SCW 10,88 0,39 10,20 11,90 29 10,86 0,31 10,30 11,30 17 

SCH 6,51 0,24 6,10 7,00 28 6,47 0,27 5,80 6,90 17 
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Tabulka 3: Přehled materiálu Neomys (MNI-minimální počet jedinců) 

z vrstevných sledů současného cyklu ve sbírkách PřF UK 

 

Tabulka 4: Přehled evropských fosilních dokladů rodu Asoriculus, Macroneomys 

a Neomys (na CD). 


