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Sarmatska rybia fauna z vrtu TPM-23B Smolenice
(dunajska panva, Slovensko)
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Sarmatian otoliths from the borehole TPM-23B Smolenice (Danube Basin, Slovakia)

The otoliths of Atherina aff. austriaca Schubert, 1906, Cepola rubescens Linnaeus, 1766,
Gobius sp., Gobiidarum sp. 1, Gobiidarum sp. 2 and of several undetermined Gobiidarum spp.
were identified from the Sarmatian sediments of the borehole TPM-23B Smolenice in the Danube
Basin. The fish fauna characterizes shallow brackish coastal water over sandy or rocky bottom

in the subtropical zone.

Key words: fish, otoliths, Tertiary, Sarmatian, Danube basin

Uvod

V roku 2004 sa v ramci tvorby geologickej mapy
Trnavskej pahorkatiny priblizne 1,5 km na JV od Smolenic
vyhibil mapovaci vrt TPM-23B (obr. 1). Prevrtal kvartérne
a neogénne pelitické sedimenty a z nich sa ziskali zvysky
réznorodych fosilnych skupin zivo€ichov, a to mékkysov,
gastropdd, bivalvii, dierkavcov, ostrakdd, ako aj rurky
Cervov. Z rastlin sa identifikoval vapnity nanoplanktén,
zelené riasy, oogodnia char, palynomorfy, semena bylin
a drevin (Fordinal et al., 2006).

Sedimenty neogénnych paniev na uzemi Slovenska su
bohaté na spolo¢enstva fosilnych ryb, ale va¢sina z doteraz
znédmych prestudovanych lokalit s rybou faunou nie je
sarmatského veku. Podla doterajSich vyskumov su to iba
lokality zname z vrtov nedaleko Mochoviec v dunajske;j (vrt
SVM-1 Tajnd a vrt JVM-2 — Fordinal et al., 2006; Chalupova,
2005, 2006a, b, 2008; Chalupova a Sliva, 2005, 2006)
a vo viedenskej panve (Skalica — Holec, 1978), odkial boli
opisané celé kostrové zvySky ryb alebo len otolity (pozri
diskusiu).

Geologické pomery

Studovany vrt je v trstinskej depresii, ktora lezi
v sz. Casti Podunajskej niziny pri jej styku s Malymi
Karpatmi. Neogénna sedimentarna vypln tejto depresie
sa zacina najskor sedimentmi karpatského veku
reprezentovanymi vrstvami jablonického zlepenca, Slirmi
lak§arskeho suvrstvia a v nadlozi su badenské sedimenty
Spacinského (stredny baden) a bahonského suvrstvia
(vrchny baden). Nad nimi lezia usadeniny vrabelského
suvrstvia sarmatského a sedimenty ivanského suvrstvia
pandnskeho veku.
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Sedimenty sarmatského veku (13-11,5 mil. rokov)
sa usadzali v brakickom prostredi prevazne plytkého neritika
(Kovag et al., 1999). Panvovy vyvoj vrabelského suvrstvia
(definovala ho Priechodska in Har¢ar et al., 1988) v dunajskej
panve tvoria polohy zelenosivého vapnitého ilu, prachovca
apiesku hrubé 300-600 m (Adam a Dlabag, 1969). Na okrajoch
panvy sa vyskytuju najma vrstvy zlepenca, organodetritického
vapenca, pieskovca, kysly tuf, il, lokalne aj uholny, ako aj
preplastky uhlia (Kova¢, 2000). Maximalna hribka suvrstvia
(okolo 1500 m) je v riSfiovskej depresii (Biely et al., 1996).

TPM-23B z neogénnych sedimentov navftal iba
sedimenty vrabelského suvrstvia sarmatského veku, ktoré
reprezentoval hnedozlty a sivy vapnity il s polohou kuskov
zuholnateného dreva. Z nich sa $tudovali vzorky z hibky
2,6—-2,7 (interval 1), 2,7-3,0 (interval Il), 3,0-3,1 (interval
Ill) a 4,0-4,3 m (interval IV).

Material a metodika

Studovany materidl opisany v prispevku sa sklada zo 101
otolitov ulozenych v Geologickom uUstave SAV v Bratislave
ako kolekcia TPM-23B/04. Vacésinou ide o juvenilné
formy vyvoja radov otolitov, sagit, a preto ich v niektorych
pripadoch nebolo mozno presne zaradit. Niektoré otolity
boli aj mierne ovalané. Okrem otolitov opisanych druhov
(reprezentovanych sagitami) boli v skimanom materiali
aj lapily, ktoré sa zachovavaju pomerne vzacne a ich
systematické zaradenie je velmi problematické.

Schematicky nakres lavej sagity je na obr. 2. Terminy su
pouzité pri opise otolitov jednotlivych druhov a rodov ryb.

Sediment z jednotlivych vrstiev vrtu sa plavil, triedil pod
binokuldrnou lupou a potom sa urcovali otolity. Fotografie
otolitov boli zhotovené na rastrovacom elektrénovom
mikroskope typu JSM 840 JOL.
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Systematicka cast

Systematické zaradenie taxonomickych jednotiek je podla
Nolfa (1985) a Radwanskej (1992). Synonymika v systematickej
Casti je prispdsobena udajom z alpsko-karpatskej oblasti.

Trieda: Osteichthyes Huxley, 1880
Infratrieda: Teleostei Miiller, 1846
Rad: Atheriniformes Rosen, 1964
Celad: Atherinidae Risso, 1826
Rod: Atherina Linnaeus, 1758
Atherina aff. austriaca Schubert, 1906
(tab. 1, obr. 1)
1906 Otolithus (Atherina) austriacus Schubert; Schubert,
p. 650-651, pl. 4, fig. 45
Atherina austriaca Schubert; Nolf, p. 136-137
Atherina austriaca Schubert; Ruckert-Ulkiimen,
p. 125-126, pl. 2, figs. 9-10

1981
1996

Material: 1 sagita, TPM-23B/04 1(llI).

Opis: Sagity su ovalne. Dorzalny okraj je oproti ventralnemu
trochu menej vypukly. Na zadnej ¢asti mierne zvineného
ventralneho okraja je maly vybezok. Rostrum je
vyraznejSie ako antirostrum, pri€om excisura je plytka.
Ostium je napadné. Sluchova brazda (sulcus acusticus)
je napadna, rovna, pomerne $irokd, zaberajlca asi 1/5
vysky otolitu. Viditelna je aj ventralna brazda.

Ekologia a stratigrafické rozsirenie rodu Atherina:
Zastupcovia dneSného rodu Atherina ziju v hufoch blizko
pobreZia nad pieskovym dnom, zvy&ajne do hibky 100 m,
ale rovnako aj v ustiach riek a v lagunach s brakickou
vodou. Roz8irené su v subtropickom pasme.

Podla Romera (1967) sa fosilni zastupcovia tohto rodu
vyskytuju na uzemi dnesnej Eurépy od eocénu po recent
a niektoré druhy Ziju aj dnes.

RozsSirenie otolitov druhu Atherina aff. austriaca
Schubert, 1906: Druh bol opisany z Moravy (lokalita
Mikulov — Brzobohaty et al., 2007), Rakuska (Schubert,
1906; lokality v korneuburskej panve — Reichenbacher,
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Obr. 1. Geograficka pozicia Studovanej lokality.
Fig. 1. Location of studied locality.

1998), Svajéiarska (lokality v okoli Kienbergu — Nolf, 1981)
a z Turecka (lokalita Avcilar — Riickert-Ulkiimen, 1996).

Vyskyt otolitov druhu Atherina aff. austriaca Schubert,
1906, vo vrte TPM-23B: vrstva 3,0-3,1 m (1 otolit).

Poznamka: Spolahlivé priradenie k druhu Atherina austriaca
Schubert, 1906, nebolo mozné, lebo k dispozicii bol
iba jeden otolit tohto druhu, trocha dlhsi ako holotyp
A. austriaca Schubert, 1906.

Rad: Perciformes Bleeker, 1859
Celad: Cepolidae Bonaparte, 1832
Rod: Cepola Linnaeus, 1764
Cepola rubescens Linnaeus, 1766
(tab. 1, obr. 2)
1906 Otolithus (Cepola) praerubescens Bassoli; Bassoli,
p. 54, pl. 2, fig. 43
Otolithus (Cepola) praerubescens Bassoli & Schubert;
Schubert, p. 642, pl. 19, figs. 1-5
Otolithus (Cepola) praerubescens Bassoli & Schubert;
Schubert, p. 118
Cepola praerubescens Bassoli & Schubert; Weiler,
p. 230, pl. 4, figs. 23a—-b
Cepola praerubescens Bassoli & Schubert;
Smigielska, p. 256, pl. 18, fig. 2
Cepola praerubescens Bassoli & Schubert; Holec,
p. 406, pl. 5, figs. 4a, b; pl. 6, figs. 1a, b —3a, b
Cepola rubescens Linnaeus; Smigielska, p. 322,
text-fig. 25, pl. 6, figs. 5-7
Cepola macrophthalma (Linnaeus, 1758); Nolf, p. 141,
pl. 2, figs. 9-12
Cepolamacrophthalma (Linnaeus, 1758); Radwariska,
p. 311, text-fig. 15, pl. 5, figs. 1—4
Cepola yrieuensis Steurbaut, 1981; Radwarnska,
p. 312, text-fig. 16, pl. 5, figs. 57
Cepola multicrenata sp. n., Radwarska, p. 313,
text-fig. 17, pl. 5, figs. 8—10
Cepola sp.; Radwarnska, p. 315, text-fig. 18, pl. 5, fig. 11
Cepola rubescens Linnaeus, 1766; Radwariska,
p. 270, text-figs. 124—125, pl. 30, figs. 1-7
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Obr. 2. Schematicky nakres vnutornej strany lavej sagity (upravené
podla Holeca, 1974).

Fig. 2. Schematic sketch inner face of the left sagitta (modified by
Holec, 1974).
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Material: 3 sagity, TPM-23B/04 1-3 (lI).

Opis: Sagity st ovalne a mierne predizené, zadna ¢ast
dorzélneho okraja pretiahnuta, okraj mierne zvineny,
antirostrum vacsie ako rostrum. Excisura nie je vyrazna.
Sluchova brazda je typicka pre tento rod, s dlh§im ostiom
a s mensou kaudou posunutou trocha dalej dozadu.
Ostium a kaudu predeluje vyduty ostrovéek (collum).
Za ostiom je viditelny predny vyvySeny ostrovéek
(colliculus anterius), no zretelny je aj zadny vyvyseny
ostrovéek (colliculus posterius) v zadnej ¢asti. Dobre
viditelna je aj vrchna brazda (crista superior) a nad fou
je nepatrny konkavny dvorec (area). Ventralna brazda
je viditelna.

Ekolégia a stratigrafické rozsSirenie rodu Cepola:
Dnesni zastupcovia rodu Cepola obyvaju prostredie
s pokojnou vodou blizko dna v litoralnej a sublitoralne;j
zéne. RozSireni su v subtropickom pasme.

Podla Romera (1967) sa fosilni zastupcovia tohto rodu
vyskytuju na uzemi dnednej Eurdpy od eocénu po pliocén.

Rozsirenie otolitov druhu Cepola rubescens Linnaeus,
1766: Druh je znédmy z lokalit viedenskej panvy
(Brzobohaty, 1967; lokalita Rohoznik — Holec, 1973),
z Polska (Karsy — Smigielska, 1966, 1979; Korytnica
a Beczyn — Radwariska, 1992), z Talianska (Monte Gibio,
Fossetta Sassuolo, Rio Rocca — Bassoli, 1906; Orciano
— Pieragnoli, 1919; Rio Mazzapiedi — Robba, 1970;
z Piedmontu — Nolf a Brzobohaty, 2004), z Rakuska
(Perchtoldsdorf, Méllersdorf, Véslau, Kienberg — Schubert,
1906) a z Anglicka (Hampshire — Frost, 1934).

Vyskyt otolitov druhu Cepola rubescens Linnaeus,
1766, vo vrte TPM-23B: vrstva 2,7-3,0 m (3 otolity).
Poznamka: Do tohto druhu st zahrnuté aj druhy opisané
ako ,Cepola yrieuensis Steurbaut, 19847 ,Cepola
multicrenata sp. n* a ,Cepola sp: (in Radwanska, 1984),
a to na zaklade porovnania s kolekciou Nolfa, ktora
obsahuje rozliéné populacie dnesnych foriem Cepola
rubescens Linnaeus, 1766, a ocividne potvrdzuje,
ze tieto druhy disponuju neobyc&ajnou individualnou
variabilitou otolitov a Zze vSetky preskimané druhy dobre
zapadaju do rozpatia do tejto Specifickej variability.
Doélezité je aj to, ze uprednostiiované dnesné druhové
oznacenie je ,marophthalma Linnaeus, 17587 ale
platné oznacenie je ,rubescens Linnaeus, 1766, ktoré
akceptovala Medzinarodna komisia pre zoologicku

nomenklatiru (Radwariska, 1992).

Celad: Gobiidae Bonaparte, 1832
Rod: Gobius Linnaeus, 1758
Gobius sp.

(tab. 1, obr. 3)

Material: 8 sagit, TPM-23B/04 1-5(1I), 1-3(llI).

Opis: Sagity maju nepravidelne okruhly tvar so zvinenym
dorzalnym okrajom. Ventralny okraj je menej klenuty,
takmer rovny, vzadu kolmo stupa a malym vykrojkom
a pretiahnutou ¢astou prechadza do dorzalneho okraja.
Praedorzalny a postventralny roh su vyklenutejSie
a rohy viac-menej zaoblené. Na vnutornej ploche
je slabo viditelna sluchova brazda. Ostium a kauda su

prepojené, uzavreté a area pomerne velka. Vonkajsia
plocha je konvexna. Viditelna je aj ventralna brazda.

Ekologia a stratigrafické rozSirenie rodu Gobius:
Zastupcovia dneSného rodu Gobius su spolo¢enské
ryby zijuce v hufoch v litordlnej a sublitoralnej oblasti
maximalne do hibky 200 m. Rozsireni st od tropického
cez subtropické az po mierne pasmo.

Podla Romera (1967) sa fosilni zastupcovia rodu Gobius
vyskytuju na uzemi dneSnej Eurdpy od ?eocénu,
oligocénu po pliocén a niektoré druhy Ziju aj dnes.

RozsSirenie otolitov rodu Gobius Linnaeus, 1758: Rod
Gobius je znamy z mnohych lokalit v Eurdpe. Z viedenskej
panvy bol opisany z Rohoznika (Horak, 1985), z hliniska
tehelne v Devinskej Novej Vsi (Hutyrovd, 2002) a z dunaj-
skej panvy z vrtu JVM-2 (Chalupovd, 2006).

Vyskyt otolitov rodu Gobius Linnaeus, 1758, vo vrte
TPM-23B: vrstva 2,7-3,0 m (5 otolitov), vrstva 3,0-3,1 m
(3 otolity).

Poznamka: Systematické zaradenie opisanych otolitov
nechavam v otvorenej nomenklature, lebo ide o proble-
maticku skupinu, ktorej systém je zaloZeny na juvenilnych
a erodovanych exemplaroch.

Rod: Gobiidarum sp. 1
(tab. 1, obr. 4)

Material: 29 sagit, TPM-23B/04 1-25(ll), 1-2(1ll), 1-2(1V).

Opis: Sagity maju nepravidelny, viac-menej okruhly tvar
so zvinenym dorzalnym okrajom. Ventralny okraj je
menej klenuty, skoro az rovny, pri€om vzadu kolmo
stupa, kaudalny ma maly vykroj a pretiahnutou ¢astou
prechadza do dorzalneho. Praedorzalny a postventralny
roh su vyraznejSie pretiahnuté. Rohy su viac-menej
zaoblené. Sluchova brazda je na vnutornej ploche
viditelna slab$ie a zabera priblizne 1/3 vysky otolitu.
Ostium a kauda su prepojené, uzavreté a area pomerne
velka. Ventralna brazda je viditelna.

Ekoldgia a stratigrafické rozsirenie rodu Gobiidarum:

Jeho dnedni zastupcovia ziju blizko pobrezia aj v pri-
livovych mociaroch s bohatym rastlinnym porastom a na
morskom dne medzi riasami. RozSireni su od tropického
cez subtropické az po mierne pasmo.
Fosilni zastupcovia rodu Gobiidarum sa pravdepodobne
tak ako zastupcovia rodu Gobius vyskytuju na uzemi
dnesnej Eurépy od ?eocénu, oligocénu po pliocén
a niektoré druhy Ziju aj dnes.

Vyskyt otolitov rodu Gobiidarum sp. 1 vo vrte TPM-
-23B: vrstva 2,7-3,0 m (25 otolitov), vrstva 3,0-3,1 m
(2 otolity), vrstva 4,0-4,3 m (2 otolity).

Poznamka: Opisané otolity su juvenilného poévodu,
ich identifikacia je problematickd, a preto ich nechavam
v otvorenej nomenklature.

Rod: Gobiidarum sp. 2
(tab. 1, obr. 5)

Material: 15 sagit, vzorky TPM-23B/04 1-14(ll), 1(1l1).
Opis: Sagity maju nepravidelny, viac-menej okruhly tvar
so zvinenym dorzalnym okrajom. Ventralny okraj je
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Tab. 1. 1 — Atherina aff. austriaca Schubert, 1906, prava sagita, interval 1l (3,0-3,1 m), 2 — Cepola rubescens Linnaeus, 1766, prava
sagita, interval Il (2,7-3,0 m), 3 — Gobius sp., lava sagita, interval lll (3,0-3,1 m), 4 — Gobiidarum sp. 1, lava sagita, interval IV (4,0-4,3 m),
5 — Gobiidarum sp. 2, lava sagita, interval lll (3,0-3,1 m), 6 — Gobiidarum indet., prava sagita, interval lll (3,0-3,1 m).

Tab. 1. 1 — Atherina aff. austriaca Schubert, 1906, right sagitta, interval Il (3.0-3.1 m), 2 — Cepola rubescens Linnaeus, 1766, right

sagitta, interval Il (2.7-3.0 m), 3 — Gobius sp., left sagitta, interval Ill (3.0-3.1 m), 4 — Gobiidarum sp. 1, left sagitta, interval IV (4.0-4.3 m),
5 — Gobiidarum sp. 2, left sagitta, interval Il (3.0-3.1 m), 6 — Gobiidarum indet., right sagitta, interval Ill (3.0-3.1 m).
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az rovny, jeho zadna Cast mierne stupa, kaudalny ma
mierny vykroj a nepatrne pretiahnutou ¢astou prechadza
do dorzéalneho. Praedorzalny roh a postventralny
su vyraznejSie pretiahnuté, pricom praedorzalny je
akoby useknuty. Rohy su viac-menej zaoblené, hlavne
praeventralny. Sluchova brazda je na vnutornej ploche
Siroka, viditelna a zabera priblizne 1/3 vysky otolitu.
Ostium a kauda su prepojené, uzavreté a area pomerne
velka. Viditelna je aj ventralna brazda.

Vyskyt otolitov rodu Gobiidarum sp. 2 vo vrte TPM-23B:
vrstva 2,7-3,0 m (14 otolitov), vrstva 3,0-3,1 m (1 otolit).

Poznamka: Podobne ako pri Gobiidarum sp. 1.

Rod: Gobiidarum indet.
(tab. 1, obr. 6)

Material: 45 sagit, vzorky TPM-23B/04 1-29(ll), 1-11(1ll),
1-5(1V).

Opis: Sagity maju nepravidelny tvar, od pretiahnutého
az po viac-menej okruhly so zvySenym dorzalnym
a mierne zvinenym ventralnym okrajom. Kaudalny
okraj ma mierny vykroj. Praedorzalny a postventralny
roh su nepatrne vyraznejSie pretiahnuté. VSetky rohy su
viac-menej zaoblené. Sluchova brazda je na vnutornej
ploche Siroka, viditelna a zabera priblizne 1/3 vysSky
otolitu. Ostium a kauda su prepojené, uzavreté a area
pomerne velka. Viditelna je aj ventralna brazda.

Vyskyt otolitov rodu Gobidarum sp. 2 vo vrte TPM-23B:
vrstva 2,7-3,0 m (29 otolitov), vrstva 3,0-3,1 m (11
otolitov), vrstva 4,0-4,3 m (5 otolitov).

Poznamka: Ide o otolity prevazne juvenilnych jedincov, a preto
ich, podobne ako Gobiidarum sp. 1 a Gobiidarum sp. 2,
presne nezaradujem, ato aj pre nedostatok porovnavacieho
materialu. Tuto skupinu otolitov ¢aka revizia.

Diskusia a zaver

Opisané otolity druhu Atherina aff. austriaca Schubert,
1906, Cepola rubescens Linnaeus, 1766, a rodu Gobius
sp., Gobiidarum sp. 1, Gobiidarum sp. 2 a Gobiidarum
sp. z vrtu TPM-23B sa v najvacsej koncentracii nasli
v intervale Il (2,7-3,0 m), potom Il (3,0-3,1 m), pricom
interval | (2,6-2,7 m) bol na otolity sterilny. Niektoré
otolity boli ovalané iba mierne, ¢o sved¢i o pokojnejSom
prostredi sedimentacie. Otolity Celade Gobiidae su
juvenilné, doteraz neboli vSetky ich druhy systematicky
revidované, a to ich presné priradenie stazilo. Po porovnani
zastupenia taxénov z lokality vrtu TPM-23B s lokalitami
(vrt SVM-1 Tajnd a JVM-2), na ktorych sa nasla sarmatska
rybia fauna, mozno konstatovat, ze sa vo vSetkych troch
vrtoch nachadzalo priblizne rovnaké spolo¢enstvo ryb.
Vo vrte SVM-1 sa identifikoval rod Alosa sp. a zastupcovia
Celade Clupeidae gen. indet., Engraulidae gen. indet.,
Triglidae gen. indet., Gobiidae gen. indet., a to na zaklade
kostrovych nalezov, ale aj otolitov. Z vrtu JVM-2 sa urcil
druh Gobiidarum triangularis Weiler, 1943, rod Gobius sp.,
Atherina sp. a Celad Soleidae gen. et spec. indet.
a Clupeidae gen. et spec. indet. na zaklade najdenych
otolitov. Podobnost v zlozeni spoloenstva svedéi

0 vzajomnej prepojenosti celej dnesSnej dunajskej panvy
a o podobnych podmienkach vtedajSieho prostredia.
Na doteraz jedinej znamej sarmatskej lokalite s rybou
faunou vo viedenskej panve (lokalita Skalica) sa nasli
otolity druhu Otolithus (Sparidarum) véslauensis a Gobius
triangularis Weiler, ¢o tiez potvrdzuje podobny charakter
prostredia v okoli Skalice vo viedenskej panve.

Na z&klade opisanych otolitov z vrtu TPM-23B mozno
konstatovat, Ze sarmatské sedimenty, v ktorych sa naéli
otolity, sa usadili v plytsom brakickom prostredi (v hibke
okolo 50 m) blizko pobrezia. Klima mala charakter
subtropického pasma. Tieto predpoklady potvrdili aj iné
najdené spolo€enstva fosilnych zZivocichov a rastlin opisané
z tohto vrtu.

Podakovanie. Za poskytnutie vzoriek otolitov dakujem Dr. K. Fordinalovi
(Statny geologicky ustav Dionyza Stara v Bratislave), za konzultacie
prof. R. Brzobohatému (Masarykova univerzita v Brne), prof. P. Holecovi
(Univerzita Komenského v Bratislave) a Dr. B. Reichenbacherovej
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Sarmatian otoliths from the borehole TPM-23B Smolenice
(Danube Basin, Slovakia)

Five metres deep borehole TPM-23B was drilled in the
Trstin depression of Danube Basin southeast of Smolenice
village (Fig. 1). It penetrated Quaternary and Neogene
pelitic sediments with fossil remnants of various animals
(molluscs, foraminifers, ostracods, fish and tubes of worms)
as well as plants (calcareous nanoplankton, green algae,
oogons of characeans, palinomorphs, seeds of herbs and
wood plants). The borehole encountered from Neogene
sediments only deposits of the Vrable Fm. of Sarmatian
age. The sediments were represented by brownish yellow
and grey calcareous clays with a layer of carbonized pieces
of woods. The borehole samples from depth of 2.6-2.7,

2.7-3.0, 3.0-3.1 and 4.0-4.3 m were studied (Fordinal et
al., 2006).

The otoliths of the species Atherina aff. austriaca
Schubert, 1906, Cepola rubescens Linnaeus, 1766, Gobius
sp., Genus Gobiidarum sp. 1, Genus Gobiidarum sp. 2 and
several undetermined Gobiidarum otoliths were identified.
These are typical for shallow water fish, which lived in
brackish water over sandy or rocky bottom near the coast.

The present fossil-bearing horizon from Sarmatian sediments
was deposited in shallow (ca 50 m) environment near coast with
subtropical climate with alternation of humid and drier periods,
what was also established by other study of fauna and flora.



