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Výzkum evoluce sběru potravy a stravy psů se z velké části soustředil na mrchožroutství během jejich 
počátečního zdomácnění a na genetické adaptace na prostředí bohaté na škrob po nástupu zemědělství. Sibiřský 
archeologický záznam dokládá další kritické změny v potravě a stravě psů, které pravděpodobně charakterizují 
holocenní psy na celém světě. Rekonstrukce tělesné velikosti sibiřských psů ve středním holocénu ukazuje, že 
většina z nich byla mnohem menší než pleistocenní vlci. To přispělo k tomu, že psi měli tendenci vyhledávat 
odpadky, živit se malou kořistí a omezit společenské hledání potravy. Analýza stabilních izotopů uhlíku a dusíku 
sibiřských psů ukazuje, že jejich strava byla rozmanitější než strava pleistocenních vlků. To zahrnovalo obvyklou 
konzumaci mořské a sladkovodní potravy ve středním holocénu a závislost na potravě C4 v pozdním holocénu. 
Krmení těmito potravinami a antropogenním odpadem zvýšilo expozici psů mikrobům, ovlivnilo jejich střevní 
mikrobiom a utvářelo dlouhodobou historii psí populace.
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ÚVOD
Na Zemi žije přibližně 700 milionů psů, kteří žijí prakticky všude, 
kde se usadil člověk (1). Psi mají značný ekologický dopad, který z 
velké části souvisí s jejich stravovacími potřebami. V celosvětovém 
měřítku vyžaduje komerční krmivo pro domácí mazlíčky využití 
40,7 až 57,6 milionu hektarů ročně, což je zhruba dvojnásobek 
rozlohy Spojeného království (2). Taková krmiva pro psy jsou v 
současnosti poměrně rozmanitá. I nejprodávanější značky mají velmi 
variabilní obsah bílkovin, sacharidů a tuků pocházejících z 
rostlinných a živočišných zdrojů (2). Většina psů na světě není 
krmena komerčními krmivy, ale žije nejen jako volně se pohybující 
zvířata, která se živí antropogenním odpadem, ale také loví 
drobnou zvěř, loví hospodářská zvířata a mrchožrouty (3, 4). 
Stravovací zvyklosti moderních psů jsou velmi rozmanité a mají 
dlouhodobou historii spojenou s jejich domestikací a 
každodenním životem v prostředí ovládaném člověkem.

Domestikace psů začala v Eurasii již před ~40 000 lety, kdy se 
oddělili od dnes již vyhynulé linie (linií) šedých psů.

vlci (5-7). Výzkum historie stravy a potravy psů se zaměřil na dvě 
hlavní otázky. Zaprvé, nejčastěji citovaný model počáteční 
domestikace psů navrhuje, že stres tolerující nebo přátelští vlci se 
začali živit masitými zbytky lidských krmiv (8-10). To znamená, že 
raná historie domestikace psů byla charakterizována přechodem k 
mrchožroutství na místech, kde dominuje člověk. V současnosti 
však neznáme žádné přímé archeologické důkazy, které by tento 
model podporovaly. Za druhé, někteří psi si po vzniku zemědělství 
vyvinuli schopnost lépe trávit škroby (6, 9, 10). Tato adaptace se 
vyznačuje zvýšeným počtem kopií genu AMY2B, který kóduje 
pankreatickou amylázu, jež napomáhá trávení škrobu. Psi s 
vysokým počtem kopií genu AMY2B se poprvé objevili před ~7000 
lety. Nízký počet kopií však přetrvával u některých prehistorických 
zemědělských a krmivářských komunit a u některých moderních 
psů (6).

Zatímco tyto změny v potravě psů byly pozoruhodné, u těchto 
zvířat došlo v průběhu života i k dalším kritickým adaptacím.
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jejich domestikace. Na základě archeologických nálezů ze Sibiře 
zde popisujeme tři málo diskutované, ale důležité problémy s 
výživou a potravou, kterým byli psi vystaveni. Za prvé, v raném až 
středním holocénu bylo mnoho psů výrazně menších než vlci. To 
pravděpodobně přispělo k tomu, že se psi začali více spoléhat na kořist 
malých těl a na mrchožrouty a že se snížila míra vnitrodruhového 
sociálního lovu. Obě tyto formy chování jsou u moderních psů 
běžně rozšířené. Za druhé, i v kontextu holocenních lidských 
sběračských komunit na Sibiři prošla strava psů značnou 
diverzifikací, protože způsoby obživy těchto komunit se stávaly 
lokálně specializovanějšími. Zatřetí, psi po celou dobu své 
domestikace jedli antropogenní odpad, čímž se zvýšila jejich 
expozice novým patogenům a parazitům. To ovlivnilo jejich 
střevní mikrobiom, celkový zdravotní stav a dokonce i chování. 
Rozpoznání těchto zákonitostí poskytuje stále komplexnější obraz 
dlouhodobých vztahů psů s lidmi a nik, které si vytvořili.

VÝSLEDKY A DISKUSE
Velikost těla, velikost kořisti a společenský lov

Během druhé poloviny pleistocénu obývali šedí vlci velkou část 
Eurasie, ale znalosti o jejich variabilitě jsou neúplné a nejednotné 

(11-13). Většina kosterních pozůstatků vlků z tohoto období 
pochází z Evropy a Beringie (Jakutsko, Čukotka, Aljaška a Yukon), 

zatímco těch z nižších zeměpisných šířek je málo. Která konkrétní 
populace vlků z pleistocénu dala vzniknout moderním psům, není 
jasné, ale geo- nomický výzkum naznačuje, že potenciálně obývali 

Sibiř (7). Odhady tělesné hmotnosti vlků šedých z druhé 
p o l o v i n y  pleistocénu ukazují, že šlo o relativně velké jedince, 

přičemž téměř všichni dospělí jedinci měli více než 30 kg (tab. 1). Z 
tohoto období jsou nám známi pouze dva jedinci s odhadovanou 

tělesnou hmotností pod tímto rozmezím a u obou se tvrdí, že se 
jedná o rané do- mětské psy (14, 15). Pleistocenní vlci z jižněji 

položených oblastí Asie mohli být menší než evropští a beringští vlci.

skupiny, ale pravděpodobně se stále jednalo o poměrně těžká zvířata. 
Variabilita tělesné hmotnosti u moderních asijských šedých vlků to 
do jisté míry potvrzuje. Dospělí moderní vlci obývající jižní lesostepi, 
tajgu a arktickou tundru na Sibiři váží v průměru více než 31 kg 
(16). Naopak nejlehčí dochovaní vlci v pevninské Asii se vyskytují v 
Indii, kde mají průměrnou tělesnou hmotnost ~25 kg (17).

Pochopení variability tělesné hmotnosti psovitých šelem v 
minulosti je užitečné, protože tento biometrický údaj je důležitým 
prediktorem preference kořisti a lovu u současných masožravců. I 
když existují výjimky, menší druhy šelem, konkrétně ty s 
hmotností pod 21,5 kg, se většinou živí kořistí alespoň o 45 % 
lehčí, než jsou samy (18). Ty s tělesnou hmotností nad 21,5 kg 
obvykle preferují kořist o 45 % nebo větší, než je jejich vlastní 
tělesná hmotnost. Udržení většího těla prostřednictvím obvyklé 
predace výrazně menší faunou je obtížné kvůli časovým a 
energetickým omezením. Energie, která se vrátí za jeden úspěšný 
lov, je relativně malá ve srovnání s energií, kterou poskytuje 
mnohem větší kořist (18). Samotná velikost těla samozřejmě 
neurčuje preference kořisti a ob- sahy založené na chování 
přežívajících masožravců by měly zohledňovat nejen zkreslení 
vnesená lidskou činností, ale také otázky spojené s konkurencí a 
diachronními změnami v potravě. Na rozdíl od kočkovitých šelem 
nemají psovité šelmy chápavé přední končetiny, a proto je k 
ulovení kořisti větší, než jsou samy, často nutný sociální lov.
(19). Predace mnohem menších živočichů může u psovitých šelem 
zmírnit potřebu této sociální predace, protože takovou kořist může 
efektivně zabít a přepravit jediné zvíře. Spoléhání se na menší 
kořist však často vyžaduje vyšší míru příjmu potravy a u mnoha 
žijících masožravců koreluje také s širším jídelníčkem zaměřeným 
na kombinaci kořisti z obratlovců a bezobratlých a v některých 
případech i na všežravost (18).

Zmenšování velikosti je charakteristické pro mnoho živočichů v 
domestikaci, ale o selektivních silách, které jsou za tyto změny 
zodpovědné, se vedou diskuse (20, 21). Některé z těchto změn 
velikosti pravděpodobně způsobuje lidský záměr, ale jistě se na 
nich podílí i soubor neúmyslných činností a faktorů, které se na 
člověku nepodílejí. Na Sibiři nejsou žádné pozůstatky 
pleistocenních psovitých šelem obecně přijímány jako psi, ale psi 
jsou dobře zdokumentováni

Tabulka 1. Odhady tělesné hmotnosti euroasijských pleistocénních vlků a předpokládaných raných psů a holocénních psů ze Sibiře a západní Evropy. 
S výjimkou západoevropských holocenních psů představují hodnoty n samostatné jedince. Soubor údajů o holocenních evropských psech (27) je uspořádán 
podle prvků, nikoliv podle jedinců, což znamená, že jednotliví jedinci jsou v tabulce potenciálně zastoupeni vícekrát.

Umístění Věkové rozmezí Skupina n Průměr (kg) SD Zdroj:

Británie MIS 3, 5a, 7 Canis lupus 48 36.8 1.60 (71)

Grotta Mora Cavorso, Itálie MIS 3 C. lupus 7 36.9 - (72)

Aven de l'Arquet, Francie Konec MIS 3 C. lupus 9 31.8 - (73)

Jeskyně Jaurens, Francie ~32 630 až 29 300 C. lupus 2 39.4 - (73)

Jeskyně Maldidier, Francie Aurignacián a gravettien C. lupus 2 36.7 - (73)

Igue du Gral, Francie ~42 400 až 10 440 C. lupus 7 36.2 - (73)

Různé evropské Pozdní pleistocén C. lupus 14 41.6 4.35 (69)

Předmostí, Česká republika Pozdní pleistocén C. lupus/ranní psi? 25 36.6 6.05 (69)

Různé evropské a sibiřské Pozdní pleistocén C. lupus 10 37.9 4.67 (14)

Aljaška, USA Pozdní pleistocén C. lupus 34 38.2 8.90 (68), tato studie

Ulakhan Sular, Jakutsko, Rusko Pozdní pleistocén C. lupus / raný pes? 1 21.8 - (14)
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Jeskyně Razboinčja, Altaj, Rusko Pozdní pleistocén C. lupus / raný pes? 1 26.0 - (14, 15)

Různé sibiřské Holocén Psi 199 16.4 4.64 (26)

Různé západoevropské Holocén Psi 356 12.9 5.12 (27), tato studie



V Ě D E C K É  P O K R O K Y  | V Ý Z K U M N Ý  Č L Á N E K  

Losey et al., Sci. Adv. 8, eabo6493 (2022) 22. července 
2022

5 z 19

v sibiřském pasteveckém prostředí na počátku holocénu (před 
~9000 lety) a v pozdním holocénu (před ~3000 lety) jsou rozšířeny 
v jihosibiřských pasteveckých a zemědělských společnostech (6, 
22-25). Zkoumání kosterních pozůstatků 199 psů z 28 sibiřských 
archeologických nalezišť ukazuje postupný pokles tělesné 
hmotnosti v průběhu holocénu, přičemž celkový průměr činí 
pouze 16,4 ± 4,64 kg (tab. 1) (26). Pouze 23 ze 199 psů (11,6 %) 
mělo tělesnou hmotnost vyšší než 21,5 kg. Psi pod navrhovanou 
hranicí tělesné hmotnosti 21,5 kg se na Sibiři objevují krátce po 
8000 kalibrovaných letech před současností. Holocenní redukce 
velikosti psů není omezena pouze na Sibiř. Například měření 
dlouhých kostí psů z lokalit pozdního mezolitu až mladší doby 
bronzové v severozápadní a střední Evropě (27), pocházející z 29 
lokalit, poskytlo průměrný odhad tělesné hmotnosti 12,85 ± 5,12 kg 
(tab. 1 a údaje S3). V tomto evropském vzorku pouze 18 (11,5 %) z 
356 rozměrů kosterních prvků generovalo odhady tělesné 
hmotnosti nad hranicí 21,5 kg. V částech západní části Severní 
Ameriky jsou tělesné hmotnosti psů větší než v sibiřských a 
evropských vzorcích, ale průměrné odhady tělesné hmotnosti mají 
stále tendenci být nižší než 21,5 kg (28). Stručně řečeno, většina 
holocenních populací psů se musela přizpůsobit mnohem 
menšímu tělu, než měli jejich pleistocenní předchůdci a holocenní 
vlci.

S jejich menší velikostí souvisí i to, že holocenní psi měli 
pravděpodobně menší tlamu a menší sílu skusu než vlci, což 
ztěžovalo chytání a zpracování větší kořisti a větších kusů potravy 
(26). Velikost těla je také pozitivně korelována s velikostí 
potravního areálu u současných masožravců (ale nemusí ho nutně 
určovat), z čehož lze usuzovat, že většina holocenních psů, zejména 
těch, kteří žili jako volně se pohybující zvířata, měla ve srovnání s 
vlky zmenšený areál (26). Takové změny jistě vyžadovaly posuny 
ve způsobu výživy psů - jejich schopnosti se v průměru značně 
lišily od jejich pleistocénních příbuzných. To pravděpodobně 
přispělo k tomu, že psi byli v průběhu času potravně závislejší na 
lidech a místech, kde dominoval člověk. Psi na většině lokalit, 
Austrálie je pravděpodobně důležitou výjimkou, se v reakci na tento 
rychlý pokles tělesné velikosti pravděpodobně nemohli snadno 
přeorientovat na plné zaměření na drobnou kořist. Dlouhodobě jim 
v boji o tuto kořist konkurovaly různé jiné malé šelmy, včetně 
jiných psovitých šelem, jako jsou lišky, kojoti, šakali a dhoulové. U 
psů se zachování potravních zvyklostí jejich pleistocénních vlčích 
předků rovněž nezdá pravděpodobné. Ve velké části Eurasie a 
Severní Ameriky holocenní vlci nadále nabízeli konkurenci pro 
kořist větších těl a většina z nich měla velikostní a silové výhody oproti 
svým menším psím příbuzným. Psi však měli nově se objevující 
adaptaci, sociální schopnost úspěšného soužití s lidmi, která jim 
umožnila využívat místa ovládaná člověkem. Dlouhodobě se 
ukázalo, že tytéž niky jsou pro většinu ostatních masožravců do 
značné míry nepřátelské, výjimkou byla kočka domácí, která si 
vyvinula podobné sociální schopnosti, aby mohla žít mezi lidmi. 
To znamená, že výskyt jiných masožravců v nikách, kde dominuje 
člověk, byl omezený. Hlavními konkurenty psů domácích na 
většině lokalit byli jiní psi, což možná přispělo k tomu, že 
spolupráce při shánění potravy se s rozvojem jejich domestikace 
stala méně častou.

Tento složitý proces pravděpodobně začal v pleistocénu, kdy 
počáteční selekční síly domestikace začaly umožňovat přetrvávání 
menších tělesných rozměrů (21). V té době byla lidská obživa 
založena na shánění potravy a mobilita byla relativně vysoká. V 
holocénu se potravní niky ovládané člověkem zvětšily co do 

hojnosti, rozsahu a typu, a to i mezi potravními společnostmi, které 
poskytovaly psům větší množství a druhy dostupné potravy, ať už jako 
záměrně poskytovanou potravu, nebo jako zbytky z lidských jídel.
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Tento proces se dále rozšířil a urychlil s příchodem výroby 
potravin. Holocenní psi se tak potenciálně ocitli ve zpětné vazbě, 
kdy domestikace přispěla nejen k celkovému zmenšení průměrné 
tělesné velikosti psa, ale také k rozšíření a diverzifikaci potravních 
nik, které takovou velikost těla upřednostňovaly. Psi se postupně 
méně spoléhali na vnitrodruhovou potravu, protože potrava, ke 
které se dostávali, byla stále častěji tvořena zbytky a příděly. 
Jednotliví psi mohli tyto potraviny úspěšně získávat a ostatní psi 
jim byli pouze konkurencí. Většina dnešních psů na světě jsou 
volně žijící zvířata, která dobře odpovídají tomuto vzorci a živí se 
převážně antropogenním odpadem a predací drobných živočichů, 
s nízkou závislostí na vnitrodruhovém sociálním lovu (1). Tento 
způsob získávání potravy byl posílen globální urbanizací, ale jeho 
kořeny lze pravděpodobně vysledovat zpět přes ho- locén až k 
raným společnostem produkujícím potravu.

Vznik diverzifikace stravy
Lidská obživa na Sibiři se během ho- locénu i jinde 
diverzifikovala, což přispělo k novým stravovacím adaptacím psů. 
Například v okolí Bajkalu jsou nejméně před 8000 lety dobře doloženy 
říční a jezerní skupiny, které se adaptovaly na potravu.
(29). Před více než 6000 lety se v jižním Přímoří objevuje mořská 
subsistenční ekonomika (30). Pastevectví se objevuje na 
jihozápadní Sibiři před ~4000 lety, s jasnými známkami 
konzumace prosa před 3400 lety (31). V Přímoří na pobřeží 
Tichého oceánu se pěstovalo proso před ~5500 lety a koně, skot a 
ovce se v Přímoří na pobřeží Tichého oceánu vyskytovaly před 
~3000 lety (32). Chov sobů se objevoval přinejmenším na 
severozápadní Sibiři do roku
před ~2200 lety (33).

Stabilní izotopové složení uhlíku (613 C) a dusíku (615 N) v 
kostním kolagenu se široce používá jako ukazatel pro zkoumání 
stravovacích zvyklostí lidí a zvířat v minulosti. Obecně 613 C 
odráží relativní podíl uhlíku v potravě ze suchozemských a/nebo 
vodních zdrojů. Například mořské zdroje uhlíku mají vyšší 
hodnoty 613 C než zdroje suchozemské mírného pásma (34) a C4 
plodiny jako kukuřice a proso mají vyšší hodnoty než C3 plodiny 
jako pšenice a rýže (35). Složení izotopů dusíku (615 N) je 
ukazatelem trofické úrovně a zdroje bílkovin v potravě (36). 
Například delší potravní řetězce ve sladkovodním a mořském 
prostředí mají za následek vyšší hodnoty 615 N než v suchozemském 
prostředí (37). Interpretace těchto stravovacích vzorců vyžaduje 
zohlednění potenciálních vodních a suchozemských izotopových 
výchozích změn, které vznikají v důsledku přírodních a lidských 
vlivů na cykly uhlíku a dusíku v místním a regionálním měřítku 
(38, 39). Rychlost obratu v kostním kolagenu se liší nejen podle 
kosterních prvků, ale také podle faktorů, jako je biologický věk a 
úroveň aktivity (40). Obecně platí, že stabilní složení izotopů 
uhlíku a dusíku v kostním kolagenu psovitých šelem odráží stravu 
v průměru několik let před smrtí. Složení stabilních izotopů psů 
často odpovídá složení lidských komunit, které obývají, i když ne 
dokonale (41).

Srovnání hodnot stabilních izotopů vlků a psů odhaluje 
významnou diverzifikaci a lokalizaci potravy holocenních psů. 
Složení stabilních izotopů uhlíku a dusíku bylo sestaveno pro 138 
pleistocénních psovitých šelem (obr. 1 a 2A a data S1). Do skupiny je 
zařazeno pět domnělých raných psů. U tohoto souboru dat se 
hodnoty 613 C pohybují v rozmezí od.
-21,1 až -17,8 promile (‰), s průměrem -19,4 ± 0,6 ‰, a 6 N15

se pohybují v rozmezí +4,7 až +13,3 ‰, s průměrem +8,5 ± 1,8 ‰ (obr. 

2A). Interpretace těchto údajů naznačuje, že pleistocenní vlci a 
domnělí raní psi měli potravní ohniska na různých kombinacích
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Obr. 1. Mapa archeologických nalezišť na Sibiři (n = 36) s údaji o složení 
stabilních izotopů uhlíku (613 C) a dusíku (615 N) v kostech holocenních psů a 
vlků. Barevné symboly označují typy lidského subsistenčního hospodářství 
doložené na lokalitách. Čísla uvedená u každé lokality představují kalibrované 
stáří pozůstatků psovitých šelem v tisících let před současností.

megaherbivory a kopytníky, s určitou časovou a geografickou 
variabilitou - byli to generalisté (42-47). Známe pouze jednoho 
pleistocenního psovitého šelmu, u něhož se předpokládá, že měl v 
potravě významnou vodní složku, a to vlka z jihozápadní Francie, 
který konzumoval některé mořské zdroje (48). Velmi podobně 
jako moderní vlci (49) se pleistocenní vlci živili přednostně 
suchozemskou kořistí s velkými těly, což se vzhledem k jejich 
větším tělesným rozměrům dalo očekávat.

Stabilní izotopové složení je k dispozici pro 143 psů a 8 vlků z 35 
holocenních sibiřských archeologických lokalit, většinou ze 
stejných lokalit, kde byli analyzováni psi na velikost těla (obr. 1 a 
2B a údaje S2). Tyto psovité šelmy pocházejí z období před ~9000 
až 500 lety. Společenstva lidí, kterých se tito psi účastnili, 
zahrnovala suchozemské sběrače, vodní (jezerní a říční) a 
suchozemské sběrače, mořské pobřežní sběrače a pastevecké 
zemědělce. Osm vlků mělo
613 C v rozmezí od -20,2 do -18,0 ‰, s průměrem -19,3 ± 0,8 ‰, a 
615 N v rozmezí od +6,8 do +11,6 ‰, s průměrem +9,6 ± 1,4 ‰ 
(obr. 2B). Průměrné hodnoty pro holocenní vlky jsou podobné 
hodnotám z pleistocénu, ale s mírně vyšší průměrnou hodnotou 
615 N. Izotopové složení těchto psů je mnohem variabilnější než 
izotopové složení obou souborů vlků, přičemž hodnoty 613 C se 
pohybují v rozpětí
od -27,1 do -9,7 ‰, s průměrem -18,3 ± 5,1 ‰, a 6 N15

od +7,2 do +19,7 ‰, s průměrem +12,3 ± 2,7 ‰. Psi z prostředí 
pobřežních sběračů mají tendenci mít vysoké hodnoty 613 C a 615 N, 

což odpovídá závislosti stravy na mořské potravě (obr. 2B). Patří k nim 
čtyři jedinci z lokality Boisman II v Přímoří datované do doby před 

~6000 lety (30). Jedinci z vodních a suchozemských
sběrači se shlukují do dvou skupin, z nichž jedna spadá mezi psy 
sběrače a vlky. Tito jedinci měli pravděpodobně v potravě značný 
podíl sladkovodních bílkovin a patří k nim několik exemplářů 
datovaných do doby před 7400 až 6300 lety, všechny z oblasti 
jezera Bajkal (22). Druhý shluk má vysoké hodnoty 615 N a nízké 
613 C a tvoří ho psi z lokality staré ~2200 let na dolním toku řeky 
Ob', kde byla strava rovněž vyhodnocena jako bohatá na 

sladkovodní potraviny, nejspíše ryby (23, 50). Psi z prostředí 
suchozemských sběračů, kterých je málo, mají izotopové složení 
poněkud překrývající se Staženo z https://w
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Obr. 2. Stabilní izotopové složení uhlíku (613 C) a dusíku (615 N) u 
eurasijských pleistocénních vlků a sibiřských holocénních vlků a psů. Údaje 
o stabilních izotopech, název a stáří lokality a její souřadnice jsou uvedeny v 
údajích S1 a S2. (A) Údaje o složení stabilních izotopů pleistocenních vlků podle 
regionů. Beringský a sibiřský soubor dat (n = 66) zahrnuje dva domnělé rané psy. 
Evropský datový soubor (n = 72) obsahuje tři domnělé rané psy. (B) Holocenní 
data o složení stabilních izotopů sibiřských psů a vlků. Vzorek obsahuje 
izotopové hodnoty pro 144 psů a 8 vlků. Barevné symboly označují typy lidské 
subsistenční ekonomiky doložené na lokalitách.

holocenních vlků, což naznačuje, že jejich strava se skládá 
převážně ze suchozemských bílkovin. Konečně, izotopové složení 

psů ze zemědělského a pasteveckého prostředí je velmi rozmanité, 
což pravděpodobně odráží rozmanitost lidské stravy v těchto 

společenstvích. V rámci této skupiny sub- sistenčních ekonomik 
je shluk psů s vysokými hodnotami 613 C (nad -14 ‰), všechny z 

lokalit Čerepacha 13 a Černiatino II v Přímoří, obě 
interpretované jako s C4 složkou v di- etě, nejspíše prosa; nejstarší 
pochází z doby před ~3360 lety (51, 52). Srovnání pleistocenních 

hodnot izotopů vlka a holocenních hodnot izotopů sibiřského psa 
nutně zahrnuje srovnání různých regionů a ekologií. Tomu se 
nelze vyhnout vzhledem k tomu, že pleistocénních vlků je na 

Sibiři mimo Beringii málo (n = 4) a obecně přijímaní pleistocénní 
psi jsou všude vzácní. Izotopové
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zde prezentované údaje naznačují, že se sibiřští psi adaptovali na 
nové di- etární niky, včetně potravních společenstev, již před 7400 
lety s příchodem sladkovodních zdrojů potravy. Důkazy o stravě 
založené na mořských zdrojích se objevují o ~1400 let později. 
Takováto strava z vodních zdrojů není pro pleistocénní vlky v 
Eurasii typická a i moderní vlci, kteří se sezónně živí mořskými a 
sladkovodními re- zienty, zůstávají závislí na kopytnících (53). Dále 
naše údaje o stabilních izotopech holocenních vlků, které pocházejí z 
různých oblastí Sibiře, nejen z Beringie, rovněž nenaznačují 
dlouhodobou konzumaci vodní potravy vlky. To je očekávatelné 
vzhledem k tomu, že sladkovodní a mořské vodní plochy na Sibiři 
jsou po většinu roku zamrzlé. Psi a vlci by v tak chladných obdobích 
neměli přístup k většině vodních zdrojů potravy. Izotopové údaje 
prokazující obvyklou konzumaci vodní potravy na Sibiři naznačují, že 
lidé psy touto potravou krmili, nebo že psi alespoň běžně vyhledávali 
zbytky vodní potravy snědené lidmi. To znamená, že určitá míra 
závislosti na výživě lidí existovala nejméně před 7400 lety, a to v 
několika oblastech Sibiře dlouho před příchodem výroby potravin.

Přizpůsobení se této vodní potravě mělo dlouhodobé důsledky 
a potravní prostředí hrálo významnou roli při utváření velikosti psí 
populace a role psů ve společnosti. Například mimo pastevecké a 
zemědělské oblasti na jižní Sibiři byli psi historicky nejhojnější 
tam, kde byly snadno dostupné sladkovodní ryby a mořská potrava 
(54). V těchto oblastech byli psi často také dominantními zvířaty, 
která se podílela na tažení saní. Tyto vodní zdroje bylo často 
možné efektivně získávat a využívat jako potravu psů, zejména ve 
srovnání s občasným úspěchem dosahovaným při lovu kopytníků. 
V oblastech Sibiře, kde byla taková potrava omezená, byly 
populace psů nižší a dominantním zvířetem v dopravě byli často 
domácí sobi, nikoli psi (54). Pokud se takové vzorce udržely po 
celou dobu ho- locénu, pak se zdá, že psí spřežení se nejspíše stalo 
běžným a udržitelným v prostředí, kde již byla lidská obživa 
zaměřena na vodní živočichy, nikoliv mezi společnostmi, kde byli 
primární kořistí suchozemští savci. Ještě větší dlouhodobý vliv 
měla pravděpodobně produkce potravy, která psům nejen 
zpřístupňovala auto- bohydráty. Více kalorií bylo trvale k 
dispozici, pravděpodobně ve formě lidského potravinového 
odpadu, což znamenalo, že bylo možné ekonomicky uspokojit 
větší počet psů. Psi ze společností produkujících potravu se 
pravděpodobně stali natolik početnými, že nakonec vytlačili psy z 
většiny potravních společností, i když k určité introgresi zjevně také 
došlo (6). K tomu mohlo dojít prostřednictvím kolonizace oblastí 
obývaných sběrači potravy lidskými psy, dlouhodobým 
nekontrolovatelným rozptylem psů do těchto oblastí nebo dokonce 
trvalým obchodem se psy mezi společnostmi. Nedávná genomická 
studie jasně identifikuje rostoucí evropský nebo blízkovýchodní původ u 
sibiřských psů za posledních 2000 let, a to dokonce i u některých 
arktických psů na severozápadě Sibiře (25).

Konzumace antropogenního odpadu a lidských výkalů
Krmení na místech, kde převažuje člověk, představuje pro psy také 
značný dietní problém. V dřívějších malých společnostech byla zařízení 
omezující pohyb psů pravděpodobně omezená, což naznačuje, že 
většina psů se mohla pohybovat volně, jako je tomu dnes u ~75 % psů 
na světě.
(1). Volně se pohybující psi získávají potravu většinou konzumací 
antropogenního odpadu, často v podobě zkažené a vyhozené lidské 
potravy a nespotřebovaných částí poražených hospodářských 
zvířat (3, 55, 56). Kromě toho v mnoha komunitách v minulosti 
pravděpodobně chyběly latríny. V moderním prostředí, kde latríny 

chybí, jsou lidské výkaly běžně požírány volně pobíhajícími psy (3, 
55). Většinu moderních psů lze pravděpodobně přesněji zařadit 
spíše mezi mrchožrouty než predátory.
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Závislost stravy na antropogenním odpadu má pro psy 
důležité důsledky. Zaprvé je tento odpad často malý a 

nepohyblivý (3, 56). Jak již bylo uvedeno dříve, krmení takovými 
předměty nevyžadovalo tak velké shánění potravy a malé tělesné 

rozměry mnoha holocenních psů byly dobře uzpůsobeny k 
využívání malých balíčků potravy. Za druhé, takové zdroje se v 

širší holocenní krajině stávaly hojnějšími a koncentrovanějšími, 
což poskytovalo prostředí, kde bylo stále více možné spoléhat se 

n a  nesociální získávání potravy. Holocenní potravní druhy byly 
často usedlejší než jejich pleistocenní předchůdci, zejména tam, 
kde se zaměřovaly na prostorově a časově omezené zdroje, jako 

jsou například výběhy ryb a koncentrace mořských savců. Jak již 
bylo zmíněno, opakované využívání takových zdrojů se na Sibiři 

objevuje již na počátku středního holocénu, kdy jsou psi dobře 
doloženi v Arktidě, pobřežním Přímoří a v okolí jezera Bajkal (22, 

24, 57). Pozdější pastevecké a zemědělské společnosti byly na 
Sibiři i jinde většího rozsahu, což mohlo vést k produkci ještě 

většího množství odpadu. Zatřetí, krmení antropogenním 
odpadem umožňovalo snadný přenos mikrobů z lidí a jejich 

potravy na psy, což je vystavovalo rostoucím zdravotním 
problémům a mikrobiálním alteracím. Studie moderních 

venkovských a městských kojotů ilustruje tyto problémy (58). 
Městští kojoti konzumují více potravinového odpadu bohatého na 

sacharidy, mají nižší zásoby tělesného tuku, vykazují větší stres 
imunitního sys- tému a častěji jsou nositeli zoonotického parazita 
Echinococcus multilocularis (58). Dále je jejich střevní mikrobiom 
rozmanitější a má zvýšený výskyt bakterií mléčného kvašení, což je 

adaptace na zvýšenou konzumaci sacharidů. Tyto změny ve 
střevních mikrobiomech psů jsou spojovány s agresivitou a 

zdravotními problémy (59, 60). Nejedná se pouze o moderní jevy. 
Podobné adaptace mikrobiomu psů byly nedávno 

zdokumentovány na zemědělském sídlišti z doby bronzové v Itálii 
(61). Tito psi neměli zvýšený počet kopií genu AMY2B, ale jejich 

střevní mikrobiom metage- nomy vykazují adaptaci na stravu 
bohatou na sacharidy. Takovými adaptacemi se pravděpodobně 
vyznačovali i někteří starověcí sibiřští psi, zejména se vznikem 

zemědělství v pozdním holocénu, které poskytovalo větší přístup 
k sacharidům než krmení. Nejlepšími kandidáty na takové 

adaptace jsou v našem souboru dat primorští psi s vysokým 
podílem

613 C hodnoty odpovídající příjmu prosa. Nicméně vzhledem k 
tomu, že se strava psů v raných společnostech hledajících potravu 
na Sibiři diverzifikovala a zahrnovala určitou míru závislosti na 
člověku, ke změnám střevního mikrobiomu pravděpodobně 
docházelo po celý holocén všude, kde byli psi přítomni, a možná i 
v pleistocénu jako součást jejich rané domestikace.

Důkazy o parazitárních infekcích u psů v důsledku jejich 
interakcí s lidmi jsou patrné i v hluboké minulosti, včetně Sibiře. 
Například mnozí lidé pozdního holocénu na severozápadní Sibiři 
se nakazili Opisthorchis felineus (motolice kočičí) a 
Diphyllobothrium sp. (tasemnice) konzumací tepelně 
neupravených ryb (62). Koprolity psů obsahující velké množství 
vajíček O. felineus byly nalezeny na Iarte VI, ~900 let starém 
nalezišti sběračů v téže oblasti
(63). Jižněji se na ruských nalezištích ze 17. a 18. století našly 
koprolity psů s O. felineus a Diphyobothrium sp. (63). Nejstarší 
takové parazitární infekce u euroasijských psů se objevují před 
~9000 až 7000 lety na lokalitě Zamostie II u Moskvy (64). Všichni 
tito psi se pravděpodobně nakazili krmením rybami nebo 
mrchožrouty na jejich odhozených zbytcích. Na jihozápadní 

Sibiři byly nalezeny koprolity psů na lokalitě
~2400 let stará pastevecká lokalita Marai I obsahovala vajíčka 
Opisthorchis sp. a larvy Strongyloides papillosus a Strongyloides 
westeri, což jsou druhy nitěnek (65). Těmito parazity se psi 
pravděpodobně nakazili prostřednictvím konzumace kůže a 
vnitřností kopytníků,
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pravděpodobně skot a koně (65, 66). Vlci mohou být infikováni 
mnoha stejnými parazity (66), ale daleko lepší přístup psů k rybám 
a hospodářským zvířatům zvýšil jejich expozici parazitům již před 
tisíciletími.

I když schopnost živit se antropogenní potravou psům z 
dlouhodobého hlediska prospěla a umožnila jim stát se 
nejrozšířenějšími masožravými savci na Zemi, představovala tato 
nika také určité nebezpečí. Zvýšená expozice některým mikrobům 
způsobená obýváním této niky pravděpodobně zpočátku zvýšila 
úmrtnost psů, což do jisté míry omezilo růst populace. Rozsah 
tohoto dopadu je z velké části neznámý, částečně kvůli nedostatku 
výzkumů starověkých mikrobů a trendů ve velikosti psí populace. 
V průběhu času si některé populace psů jistě vyvinuly určitou 
úroveň odolnosti vůči těmto mikrobům. Když se tyto populace 
rozptýlily do nových oblastí, mohly být nově vzniklé populace psů 
negativně ovlivněny. Nejlepším příkladem může být evropská 
kolonizace Ameriky, ale tuto skutečnost je třeba ještě nějakým 
způsobem ověřit. Psi se časem samozřejmě také stali přenašeči 
mikrobů na člověka a volně žijící zvířata, což ovlivnilo jejich 
evoluci. Krmení v lidské nice představovalo pro psy další hrozby, z 
nichž asi nejzřetelnější bylo lidské násilí. Dále rostoucí závislost na 
lidech a jejich nikách způsobila, že psi byli náchylní k výraznému 
poklesu lidské populace v důsledku vzájemně souvisejících vlivů 
pandemií, kolonizace a válek. Jejich dlouhodobý osud byl stále více 
spjat s osudem lidí, ať už v dobrém či zlém.

Závěrem lze říci, že naše výsledky a přehled sibiřské 
archeologické literatury naznačují, že psi v této oblasti prošli od 
doby, kdy se oddělili od vlků, několika dosud málo diskutovanými 
potravními a stravovacími změnami, které pravděpodobně 
charakterizují holocenní psy na většině území světa. Tyto přechody 
zahrnují snížení společenského lovu a větší závislost na menších 
potravních balíčcích, diverzifikaci stravy, která zahrnuje vodní 
zdroje a antropogenní odpad, a zvýšenou expozici vybraným 
mikrobům, které se objevují při krmení v místech, kde dominuje 
člověk. Některé z těchto přechodů a adaptací pomohly populacím 
psů zvýšit se a rozvinout do role lovců, pastevců a tahounů saní, 
kterou jsou historicky známí na Sibiři i jinde. Jiné byly pro 
dlouhodobý stav a velikost populace škodlivé. Poznání těchto 
přechodů poskytuje nové směry výzkumu rané adaptace střevního 
mikrobiomu psů, zejména v pasteveckých společnostech, a také 
šíření a dopady zoonóz na zdraví člověka a psovitých šelem. Dále 
tyto přechody ovlivnily také životní historii psů a některé z nich by 
měly být patrné v kosterních pozůstatcích psů, pokud se bude 
věnovat větší pozornost znakům, jako je opotřebení zubů a pato- 
logické a traumatické léze. Diachronní trendy v tělesné velikosti 
psů jsou ve většině oblastí světa nedostatečně zdokumentovány a 
budoucí studie by mohly snadno posoudit, zda trendy 
zdokumentované na rozsáhlém území Sibiře jsou přítomny i jinde. 
Dále tato studie demonstruje nutnost další analýzy hodnot 
stabilních izotopů psů pro lepší pochopení životní historie a 
evoluce psů. Celkově lze říci, že psi se vyvíjeli a nadále vyvíjejí v 
rychle se měnících lidských nikách a náš výzkum poukazuje na 
několik důležitých způsobů, jakými byl jejich život a dlouhodobá 
historie utvářena soužitím s člověkem.

MATERIÁLY A METODY
Tělesná hmotnost pleistocénních a holocénních psovitých šelem 
byla odhadnuta několika způsoby. U sibiřských psů (tabulka 1 a 
údaje S2) (26) byly tělesné hmotnosti vypočteny na základě 

rozměrů kosterních prvků, které byly
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do regresních vzorců (67, 68). Tyto regresní vzorce byly sestaveny 
na základě moderních psů (n = 36 pro lebku a dolní čelist a 47 pro 
postkraniální prvky) se známou tělesnou hmotností v době smrti; 
vzorce pro odhad tělesné velikosti vlků byly sestaveny na základě 
severoamerických šedých vlků (n = 108 pro lebku a dolní čelist; n 
= 40 pro postkraniální prvky). Kromě toho byly údaje o lebkách a 
mandibulách psů a vlků zkombinovány a vytvořena třetí sada 
regresních rovnic pro výpočet tělesné hmotnosti velkých 
psovitých šelem s nejasným taxonomickým statusem (67). Pro 
použití těchto rovnic se například délka psí lebky měří v 
milimetrech pomocí rozpěrného nebo posuvného měřítka, v 
našem případě od akrokrania po prosthion. Pro tento konkrétní 
rozměr psí lebky se zadá hodnota
v následujícím vzorci (67): log(y) = a + β log(x). Zde β je regresní 
koeficient, který je pro délku lebky u psů 3,140, a a je konstanta, 
která je pro tento vzorec -5,883. Pro každého analyzovaného 
jedince byla vybrána regresní rovnice s nejnižší procentní chybou 
předpovědi, což znamená, že pro každého jedince byl vypočten 
pouze jeden odhad tělesné hmotnosti. Stejné postupy a vzorce byly 
v této studii použity na údaje o aljašských pleistocenních vlcích 
(68) (tab. 1 a údaje S1). Odhady tělesné hmotnosti pleistocenních 
vlků v tabulce 1 z (14, 69) byly rovněž vypočteny v tomto man- 
neru. Všimněte si, že údaje uvedené v tabulce 1 z (69) pro 
domnělé
u prvních psů se používaly zobecněné regresní rovnice Canis (66). 
U těchto vzorců se procentuální chyby předpovědi pohybují v 
rozmezí ~9 až 15 %.

Odhad tělesné hmotnosti evropských středoholocenních psů 
vyžadoval poněkud odlišný přístup (tabulka 1 a údaje S2). 
Databáze těchto exemplářů (70) obsahuje rozměry pouze 
postkraniálních prvků a je uspořádána podle prvků, nikoliv podle 
jedinců. To znamená, že není možné určit, zda prvky z dané 
lokality v databázi pocházejí z oddělených jedinců, nebo zda jich 
několik pochází z jednoho jedince. V tomto případě jsme pro 
každý kosterní prvek zvolili sin- gle rozměr a odhadli tělesnou 
hmotnost daného exempláře pomocí regresních vzorců z (67). 
Tím se nejen vytváří možnost, že tělesné hmotnosti jedinců 
budou odhadnuty vícekrát, ale také se zajistí, že v analýze budou 
zastoupeni všichni jedinci.

U britských, italských a francouzských pleistocénních vlků byly 
odhady tělesné hmotnosti převzaty ze zdrojové literatury (71-73), 
protože některé publikace neuvádějí hrubé rozměry a jiné zřejmě 
nepřebíraly rozměry kosterních prvků stejným způsobem jako 
(73, 74). U britských pleistocenních vlků (71) byly míry délky 
karnase použity v regresních vzorcích zkonstruovaných s více 
žijícími masožravými savci. Pro italské vlky (72) byly použity 
délky dolní čelisti, vřetenní kosti a holenní kosti spolu s délkou a 
šířkou karnasia dolní čelisti, rovněž s regresním vzorcem 
sestaveným s využitím více dochovaných masožravých savců (74). 
Naposledy u francouzských vlků (73) byly provedeny odhady 
tělesné hmotnosti pomocí rozměrů více kosterních prvků a s 
využitím regresních vzorců sestavených na základě 12 moderních 
vlků z Portugalska.

Metody používané pro analýzy stabilních izotopů psovitých šelem 
prováděné v rámci tohoto a dalších projektů vycházejí z protokolů, 
které původně vypracoval Longin (75). Metody použité v jiných 
studiích lze nalézt v literatuře citované v údajích S1 a S2. Údaje o 
stabilních izotopech získané v rámci tohoto projektu byly získány 
především na University of Alberta (Edmonton, Kanada) a 
Leiden University (Leiden, Nizozemsko), přičemž metody jsou 

popsány níže. Další sta- bilní izotopová data o kanidech byla 
získána v rámci tohoto projektu prostřednictvím 
radiokarbonového datování provedeného v Ångströmově 
laboratoři na Uppsala Univer- sity (Uppsala, Švédsko) a Beta 
Analytic Inc. (Miami, USA).
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Vzorky psovitých šelem připravené pro analýzy stabilních 
izotopů kolagenu v archeo- logické laboratoři katedry antropologie 
Albertské univerzity používaly modifikovanou verzi oxfordské 
metody přípravy vzorků (76). Vzorky o hmotnosti ~1 g byly z větších 
vzorků vyřezány pomocí multifunkčního nástroje Dremel. Všechny 
vzorky byly povrchově očištěny měkkým kartáčkem a destilovanou 
vodou (dH2 O) a ~1 mm vnějšího povrchu kostí byl odfrézován 
pomocí kuželového nástavce brusného papíru Dremel. Vzorky 
byly poté sonikovány po dobu 10 min ve třech výměnách dvakrát 
destilované vody při pokojové teplotě a ponechány na vzduchu 
schnout po dobu nejméně 48 hodin. Po vyčištění byly vzorky 
rozemlety na prášek v mlýnku Spex Certiprep na tekutý dusík. 
Přibližně 500 mg z každého vzorku bylo umístěno do 
polyethylenové nebo polyfenylenové lahvičky s 12 ml 1% kyseliny 
chlorovodíkové (HCl), protřepáno a ponecháno k demineralizaci. 
Během procesu demineralizace se 1% roztok HCl měnil každé 2 až 
3 dny.

Po demineralizaci byly vzorky odstředěny a opláchnuty ve 
dvojitě destilované vodě, dokud nedosáhly neutrální hodnoty 
stanovené pomocí testovacích proužků EMD Millipore colorpHast 
pH. Po dosažení neutrality byly vzorky zbaveny vody. Po procesu 
demineralizace bylo ke každému vzorku přidáno 12 ml 0,1 M 
roztoku hydroxidu sodného (NaOH) k odstranění humátů. 
Zkumavky byly protřepány a ponechány reagovat při pokojové 
teplotě po dobu 20 hodin. Poté byly vzorky odstředěny a 
propláchnuty ve výměnách dvojitě destilované vody, dokud 
nedosáhly neutrální hodnoty, a voda z nich byla vypuštěna. 
Bezprostředně po tomto kroku bylo do zkumavek se vzorky 
přidáno dalších 12 ml 1% HCl. Vzorkovnice se protřepaly a 
nechaly se reagovat 2 hodiny při pokojové teplotě. Po uplynutí této 
doby byly vzorky odstředěny a propláchnuty dvakrát destilovanou 
vodou až do neutrální polohy a poté vypuštěny.

Do každé lahvičky se přidalo šest mililitrů okyselené vody o pH 
3 a protřepalo se. Poté byly vzorky umístěny do vodní lázně o 
teplotě 75 °C a ponechány v klidu, aby kolagen mohl želatinizovat 
do roztoku. Po 20 hodinách byly vzorky z lázně vyjmuty. 
Supernatant z každého vzorku byl přefiltrován přes filtrační papír 
ze skleněných vláken Fisher- Brand pomocí 40mm Büchnerova 
filtru Nalgene a 125ml postranní/filtrační baňky. Přibližně 6 ml 
filtrátu z každého vzorku bylo nalito do dvoukomorové 30µl 

ultrafiltrační lahvičky Vivaspin (předem vypláchnuté) a 
odstředěno, dokud v horní komoře nezůstal 1 ml. Toto množství 
bylo odpipetováno do předem odvážené centrifugační lahvičky, 
zmrazeno, lyofilizováno a poté analyzováno v laboratoři 
Biogeochemical Analytical Services Univer- sity of Alberta.

Vzorky byly analyzovány na poměry 613 C a 615 N pomocí přístroje 
EuroVector.

Analyzátor prvků EuroEA3028-HT spojený s kontinuálním 
hmotnostním spektrometrem s poměrem izotopů GV Instruments 
IsoPrime. Standardní referenční materiál Na- tional Institute of 
Standards and Technology (NIST) 8415 z prášku z celých vajec byl 
používán jako interní 615N (+6,89 ± 0,2 ‰) a 613 C (-23,99 ± 0,01 
‰) kontrola zajištění kvality/kontroly kvality (QC) každých 20 
vzorků v průběhu analýz. Analytická přesnost založená na 
opakovaném měření podle NIST 8415.
byla ±0,2 ‰ pro 615 N a ±0,01 ‰ pro 613 C. Kalibrace měření pro 
615 N byla provedena pomocí tříbodové kalibrační křivky s 
certifikovanými referenčními materiály USGS34 (dusičnan draselný, 
615 N =
-1,8 ‰), IAEA-NO-3 (dusičnan draselný, 615 N = +4,7 ‰) a 

IAEA-N-2 (síran amonný, 615 N = +20,3 ‰) vzhledem k 
atmosférickému dusíku. Kalibrace měření pro 613 C byla provedena 
pomocí tříbodové kalibrační křivky s certifikovanými referenčními 
materiály IAEA-CH-7 (polyethylenová fólie, 613 C = -31,8 ‰), 
IAEA-CH-3 (cel- lulosa, 613 C = -24,5 ‰) a IAEA-CH-6 (sacharóza, 
613 C = -10,4 ‰) vzhledem k vídeňskému pee- dee belemitu.
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U pozůstatků psovitých šelem zpracovávaných na Archeologické 
fakultě Leidenské univerzity byly všechny vzorky kostí ručně 
očištěny a poté vloženy do dH2 O a opakovaně promyty 
ultrazvukem, dokud nebyl odstraněn veškerý sediment. Suché 
vzorky kostí byly demineralizovány ve zředěném 1% roztoku 
HCl, který se měnil každých 24 až 48 hodin až do úplného 
odstranění. Pseudomorfní kosti byly poté oplachovány v dH2 O až 
do dosažení neutrality a poté přeneseny do 0,1 M roztoku NaOH 
na 20 hodin k odstranění huminových kyselin. Nakonec byly 
vzorky opět opláchnuty v dH2 O do neutrální polohy a poté 
vysušeny mrazem. Po lyofilizaci byly vypočteny výtěžky z kolu, 
přičemž celková hmotnost sušiny kostí byla vyjádřena v 
procentech výchozí hmotnosti.

Měření 613 C a 615 N probíhalo na kontinuálním hmotnostním 
spektrometru Delta V plus s poměrem izotopů, spárovaném s 
analyzátorem organických prvků Thermo Fisher Scientific Flash 
2000 na katedře věd o Zemi, oddělení geologie a geochemie, Vrije 
Universiteit, Amsterdam. Kalibrace měření byla provedena 
pomocí USGS40 (průměr pro všechny analytické relace: 613 C, -
26,4 ± 0,05 ‰;
615 N, -4,5 ± 0,1 ‰) a USGS41 (průměr pro všechny analytické 
relace:
613 C, 37,6 ± -0,1‰; 615 N, 47,6 ± 0,1‰). Přesnost hmotnostního 
spektrometru na základě opakovaných měření glycinu (USGS64) 
je 0,1 ‰ pro 613 C a 0,2 ‰ pro 615 N. Průměrné 2 SD (rozsah ~95 
%) procentuálních podílů C a N ve všech standardech (USGS40, 
USGS41 a USGS64), měřených pomocí prvkového analyzátoru, 
jsou 1,6 a 1,1 %.

Tam, kde to bylo možné, jsme použili stejná kritéria kontroly 
kvality na údaje uvedené v této studii a údaje získané z literatury. 
Patřil sem poměr atomů C/N (77) (použitá liberální kritéria), 
výtěžnost kolagenu, která by měla být minimálně vyšší než 1,0 %, 
a koncentrace prvků, které by měly být >13,0 % pro uhlík a >4,8 
% pro ni- trogen (78, 79).

PODPŮRNÉ MATERIÁLY
Doplňkový materiál k tomuto článku je k dispozici na adrese https://science.org/doi/10.1126/ 
sciadv.abo6493.
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