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Abstrakt

V makroevolu¢nim méfitku Ize u fady evolucnich linii v pribehu jejich existence pozorovat postupné ubyvani
mezidruhové a vnitrodruhové variability. V souvislosti s tim bylo navrzeno, Ze linie vykazujici uvedeny
,motiv* zpravidla ptichéazeji také o svlij makroevolu¢ni potencial, tedy schopnost vystépovat nové evolucni
inovace. Pfislusny pattern byl historicky i1 aktudlné zkouman u nékolika fosilnich i recentnich skupin
organismt, jejichz piehled byl primérnim cilem této prace; zaméfili jsme se zejména na ramenonozce, trilobity
a vybrané skupiny obratlovcl, okrajové také na nékteré dalsi taxony. Souhrnné tyto vyzkumy vyznivaji ku
prospéchu hypotézy o postupné ztrat¢ obou typi variability. Zda se tedy, ze jde o relevantni makroevolu¢ni
jev, ktery si zasluhuje dal$i pozornost.

Zajimavé je, ze se studovany pattern uzce kryje s historickym paleontologickym konceptem zvanym
Rosaovo pravidlo. To popisuje postupny progresivni ubytek vnitrodruhové variability v priabéhu casu, ktery
je doprovéazen postupnou ztratou druhové bohatosti evolucnich linii. VétSina navrzenych vysvétleni tohoto
jevu nezohlednuje veskeré faktory, které se ho tykaji. Nékterd viibec neberou v potaz jeho samotnou existenci
a jako vysvétleni navrhuji nedostatek vyzkumnych dat. DalSi zduraznuji jako divod pozorovani
metodologicky pfistup k fosilnimu zaznamu ¢i vyzdvihuji vysvétleni zalozena na ekologickém prostoru
ekosystému. Spojeni tii zdanlivé odlisnych piistupt ke studiu evolu¢niho vyvoje, tedy studia ontogenetickych
zakonitosti, zmén morfologie v Case a schopnosti vyStépovat evoluéni novinky, vSak naznacuje, zZe za nim

patrné budou stat jevy souvisejici s evoluci evolvability.

Kli¢ova slova: makroevoluce, makroevolucni potencial, evolvabilita, Rosaovo pravidlo, mezidruhova

a vnitrodruhova variabilita, ontogeneze, vyvojova robustnost



Abstract

On a macroevolutionary scale, a gradual decrease in interspecific and intraspecific variability can be observed
in a number of evolutionary lineages during their existence. In line with this, it has been suggested that lineages
exhibiting the aforementioned “motif” usually also lose their macroevolutionary potential, i.e. the ability to
generate significant evolutionary innovations. The relevant pattern has been historically and currently
investigated in several fossil and recent groups of organisms, the overview of which was the primary goal of
this work; we focused mainly on brachiopods, trilobites and selected groups of vertebrates, and marginally
also on few other taxons. Taken together, these studies support the hypothesis of a gradual loss of both types
of variability. It therefore seems that the studied pattern is a relevant macroevolutionary phenomenon that

deserves further attention.

Interestingly, it closely coincides with a historical paleontological concept called Rosa’s rule. This describes
a gradual, progressive decrease in intraspecific variability over time, which is accompanied by a gradual loss
of species richness of evolutionary lineages. Most of the proposed explanations for this phenomenon do not
take into account all the factors at play. Some even question its very existence and attribute the phenomenon
to a lack of research data. Others emphasize the methodological approach to the fossil record as a possible
explanation or stress concepts based on the ecological space of ecosystems. The combination of three
seemingly diverging approaches to study evolutionary changes, i.e. ontogenetic mechanisms, temporal
changes in morphology and the ability to produce evolutionary novelties, however points to phenomena

related to the evolution of evolvability.

Key words: macroevolution, macroevolutionary potential, evolvability, Rosa's rule, interspecific and

intraspecific variability, ontogeny, developmental robustness
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Uvod

Organismy za dobu své existence vytvorily nescetné mnozstvi morfologickych forem. Studium fosilniho
zdznamu a recentnich organismi ovSem ukazuje, ze se variace na urovni druhl i vySSich taxont Casto

vyznacuji také postupnym ubytkem jejich riznorodosti, vzajemné odlisnosti.

V tomto sméru je pro nase potieby dilezitd dvojice popisnych pojmi — diverzita a disparita. Prvni oznacuje
biologickou rozmanitost, respektive pocet taxonli, hlavné druhti, které jsme schopni spolehlivé vymezit u
definované skupiny (tedy taxonu vyssiho fadu; Tuomisto, 2010). Druhy oznacuje tvarovou a funk¢éni bohatost

organismu nebo jinymi slovy vzdjemnou odliSnost mezi témito taxony (Hopkins & Gerber, 2017).

Diverzita ani disparita se v pribéhu existence evolu¢nich linii nevyvijely zcela nahodné. Na zéklad¢ studia
fosilniho zdznamu a recentni diverzity 1ze dokonce pozorovat n¢které fenomény, pro které moderni syntéza
nenabizi hodnovérné vysvétleni. Jednim znich jsou systematické zmény disparity v priabéhu existence
evoluc¢nich linii spojené se snizovanim jejich variability. Tyto fenomény se netykaji pouze morfologie, ta je
ovSem ve velké vétSiné piipadi nejlepSim (a cCasto jedinym) zdrojem informaci o fenotypu vyhynulych
zastupcli. Pravé na zdkladé morfologickych zmén tak miZeme fenomén zkoumat v delSich casovych

m¢étitkach. Na né se také zaméefim v této praci.

Ptedevs§im je zardZejici, ze mizeme u fady linii organismi v pritbéhu jejich existence pozorovat zminénou
klesajici uroven disparity, a to mnohdy tak ocividnou, Ze je v biologii i moderni syntéze povaZzovana za
artefakt (Jablonski, 2002; Erwin, 2008). Dale byla také interpretovana jako disledek ekoprostorovych pficin

souvisejicich se zaplnovanim jednotlivych nik v ekosystémech (Bush & Pruss, 2013).

Ackoliv se oba typy vysvétleni opiraji o exaktni pfedpoklady, studie provedené na nékterych vyhynulych i
recentnich skupinéach s vyhynulymi zastupci ukazuji na mozny tteti typ vysvétleni. A sice Ze, klesajici troven
morfologické disparity mlze byt disledkem meénici se genetické architektury, tj. zpusobu ,nakladani
s genetickou informaci® v rdmci organismu tvoficich evolu¢ni linii. Nejde totiZ o soubor n€kolika ojedinélych

piipadu, ale spiSe motiv opakujici se v fad€ taxontli rizné irovné.

V této praci se soustfedim zejména na kmen ramenonozcti (Brachiopoda), tfidu trilobitl (Trilobita) a fadu
dalsich kladti, mezi kterymi jsou nejvice diskutovani strunatci (Chordata). Divodem tohoto vybéru jsou dil¢i
vyhody, které pro tento typ srovnani jednotlivé skupiny vykazuji, a které si ve vétSim detailu uvedeme na
prislusném misté. Obecné ale 1ze konstatovat, ze v potaz musime vzit vice proménnych, které se vztahuji
k jednotlivym taxontim. Jde naptiklad o charakteristiky jejich evoluce, dobrou identifikovatelnost a vyjasnéné

ptibuzenské vztahy ¢i kompletnost fosilniho zdznamu.



Préace si klade za primarni cil shromazdit observacni data tykajici se trendii v disparit¢ u vybranych
evolu¢nich linii, porovnat je co do jejich vyznéni z hlediska vnitrodruhové a mezidruhové variability a vztahti
téchto dvou faktort a ddle tato data systematizovat s umyslem vyty¢it sméry pro dalsi vyzkum. Sekundarnim
cilem prace je vysledky porovnat s predikcemi teorii o tendencich ve zméndch vnitro a mezidruhové

variability, makroevolu¢niho potencialu, a jejich souvislosti.



Vnitrodruhova variace

Vyvoj organisml ve fylogenetickém smyslu popisujeme pojmem kladogeneze. Kladogeneze zastfesuje
veskeré procesy, které se tykaji odstépovani ¢i splyvani ,,vétvi“ pomysiného evolu¢niho stromu, ptfi¢emz

evolucni vyvoj vede od predka k jeho potomkim (Gould & Eldredge, 1977; Flegr, 2015).

Kontrastni, avSak ptibuzny pojem je anageneze. Ta popisuje fenotypovou zménu v rdmcei evolucni linie,
bez vyhynuti ¢i speciace jeho zastupcti (Futuyma, 1987; Flegr, 2015). Jde o proces vzajemného odliSovani
(vzéacnéji pak piipodobiiovani) vznikajicimi evolu¢nimi novinkami na trovni genomu, jeho architektury (tj.
naptiklad chromozomovych prestaveb ¢i epigenetickych znacek), ontogeneze, fyziologie, morfologie ¢i
ekologie. Vyjmenované typy anagenetickych zmén se daji chépat také jako urovné, na kterych lze jednotlivé
druhy studovat, a dle kterych je 1ze posuzovat (Bilsborough, 1972). Na zaklad¢ anagenetickych novinek 1ze
nasledné rekonstruovat s riiznou mirou opodstatnéni vzajemné ptibuzenské vztahy organismi, coz nds vraci

ke kladogenezi zminéné vyse (Strotz & Allen, 2013).

Vnitrodruhova variabilita a robustnost

Vnitrodruhova variabilita popisuje genotypové a fenotypové odliSnosti na Urovni jedinct stejného druhu
(O*Dell & Rajakaruna, 2011, v Harrison & Rajakaruna, 2011). Fenotypové projevy téchto odliSnosti mohou
byt morfologické, anatomické, fyziologické, ekologické i etologické (O’Dell & Rajakaruna, 2011). Vzdy jsou
vSak zpiisobené genetickymi zménami, zménami prostiedi, nebo zménou vztahli mezi geny, tj. zménami
genotypo-fenotypové mapy, prostiredim a fenotypem. Dulezitym faktorem tedy je i to, jak je geneticka

informace ,,piekladana* do fenotypu.

Dtlezitym faktorem, a prvkem ,,pekladu® genetické informace, ktery ovliviiuje miru variability a potazmo
disparity, je robustnost. Pro naSe ucely si ji miZeme definovat jako schopnost vyprodukovat funkéni jedince
1 za odliSnych vngjSich a vnitinich podminek (Félix & Wagner, 2006): Organismus s vysokou mirou
robustnosti své genetiky, ontogeneze a fyziologie tvoii i za pomérné znatelnych zmén na nékteré z téchto

urovni stale funk¢ni jedince (Wagner, 2005).

Robustnost je integralni vlastnosti kazdého organismu a vyplyvd ze vSech urovni jeho struktury a
fungovani, odrazeji se na ni ale také specializované mechanismy produkujici stejné a stejné fungujici jedince
za ruznych podminek. Piikladem jsou chaperony jako naptiklad heat-shock proteiny, enzymatické drahy
mnohych eukaryot (Krakauer & Plotkin, 2002), ale také ontogenetické mechanismy (Kesavan et. al., 2019) a
jejich struktura a provazanost (Eldar et. al., 2003). Projevem robustnosti je také sou¢innost, integrace, téchto
mechanismu. Ackoliv mtize v nékterych ptipadech, naptiklad u pohlavné se mnozicich organismu, fungovat

robustnost jako kapacitator pro budouci generovani variability (Masel, 2005), tak patrné v kratSim casovém



méfitku mize pusobit spiSe opaénym smérem, a naopak evoluci novych vnitrodruhovych variaci zt€¢Zovat. Pii
vysoké urovni robustnosti genetické informace organismu totiz maji mutace mnohem mensi fenotypové

projevy (Wagner, 2005).

Problematika kanalizace vyvoje

Robustnost miizeme povazovat za prvek evolvability, tedy schopnosti systému podléhat evoluci. Stejné jako
dalsi aspekty evolvability. Zminit 1ze vSak naptiklad procesy genetické asimilace, kterd mulze robustnost
narusit, ,,odkryt* skrytou genetickou variabilitu, a opétovné vystavit fenotyp selekci (Vigne et. al., 2021).
Robustnost rovnéz neni pouze staticka, ale miize nabyt formy vyvojove kanalizace. Umoziuje tedy, ze se pod
vlivem rtiznych podminek okoli mize vyvoj organismu ubirat riznymi kandly k riznym fenotyptim. Polemika
na téma povahy vyvojové kanalizace do uréité miry trva (Loison, 2019; Raju et. al., 2023). Rada dat vak
svédci pro jeho existenci a evolucni signifikanci, jak shrnuji Scheiner a Levis (Scheiner & Levis, 2021).
S vyvojovou kanalizaci souviseji také pojmy geneticka a environmentalni kanalizace, tedy robustnost ke
genetickym zméndm a zméndm prostiedi. Vzhledem k tomu, Ze jsou tyto procesy zalozené na genetické
architektuie, tak se jejich pisobeni promitd i do evolu¢nich zmén, které mohou v danych liniich vznikat

(Toman, 2020).

Samotna fenotypova variace tedy neodrazi pouze mnozstvi noveé vznikajicich mutaci, ale také, a zejména,

procesy kanalizace vyvoje a jejich modifikace (Waddington, 1953; Loison, 2019; Scheiner & Levis, 2021).

Z tohoto diivodu se mlizeme opravnéné domnivat, Ze zvySujici se robustnost aspektli ontogeneze a
fyziologickych mechanismi muze vést ke sniZzeni nejprve vnitrodruhové variability, prostfednictvim toho
variability mezidruhové, a nakonec, na observa¢ni trovni, také morfologické disparity. S témito procesy
pracuje napiiklad také teorie zamrzlé evoluce; hromadéni neproménlivych znakl pak oznacuje za ,,evolu¢ni

zamrzani* (sensu Flegr, napf. Flegr, 2015).

Vyvojova kanalizace mtze dale vést az ke vzniku né€kolika odlisnych, typizovanych, fenotypa (napiiklad
ekotypil — viz napf. Bortman et. al., 2005). Tyto fenotypy jsou pak projevem fenotypové plasticity, tj. vlastnosti
taxonu, kdy stejny genotyp za odlisnych podminek vytvaii rizné fenotypy (West-Eberhard, 2003).

Fenotypy, které se objevuji za zmény abiotickych podminek, jsou pak zndmy jako ekotypy ¢i ekospécie
(Bortman et. al., 2005).! Z makroevolu¢niho hlediska tedy existence fenotypové plasticity akcentuje diileZitou
roli vyvojové kanalizace jakoZto pfevodniku mezi Grovni gend a tirovni fenotypu — role, ktera nutné stavi na

robustnosti vyvoje a omezuje tak spektrum vyslednych fenotypa, ale stale reflektuje vliv prostiedi.

" Tyto odligné fenotypy v ramci jednotlivych druhd, ¢ijejich komplexy, jsou podminény tim, Ze jednotlivé fenotypy jsou
schopny se mezi sebou dale kfizit (Bortman et. al., 2005).
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Procesy spojené s robustnosti se projevuji na urovni morfologie, kde se daji dobfe dokumentovat u
recentnich i fosilnich organismi (naptiklad Nagano et. al., 2023). Zarovein s nimi pfichazeji i zmény na trovni
fyziologie, chovani a dalSich, které ale stejné jako zmény na urovni genomu milzeme pozorovat pouze u
recentnich organismu. Z tohoto vyplyva, Zze ve vyzkumu recentnich ¢i subrecentnich organismii miizeme pro
odhaleni variability v ramci druht nasadit celou fadu néstroji (naptiklad Perri, 2016). Ve fosilnim zaznamu
jde ale o postupy pouze tézko pouzitelné a pii malém poctu zkoumanych jedinct spiSe nepouzitelné vibec.
Odkazéani jsme zde na studium fosilii, tedy morfologii a ve velmi omezené mife udaje o vyvoji a chovani

téchto druha.

Mezidruhova variace a trend snizovani disparity

Ekotypy zminéné vyse jsou sice projevy vnitrodruhové variace, nicméné mohou podléhat speciaci a byt
vychozimi body pro vznik novych druhli. Maji tedy i pfesah do mezidruhové variace, a to prostfednictvim
procesu ekologické speciace (Rundle & Nosil, 2005). Piikladl je v tomto sméru zatim relativn¢ malo, jako
typicky se uvadi moisky plz Littorina saxatilis z vychodniho Atlantiku. Tento druh vytvaii dvojici ekotypt
v zéavislosti na habitatu — zéonach nizkého ¢i vysokého pftilivu. Vzajemné tyto ekotypy odde€luje reprodukeni
bariéra (Rundle & Nosil, 2005). Je pravdépodobné, ze se jedna o pocinajici ¢i probihajici proces speciace,
ktera patrné da vzniknout dvéma ptibuznym, ale samostatnym druhiim. Speciace je pfitom zpisobena pouze

odliSnymi stanovisti, se kterymi L. saxatilis musi vypotadat, k ¢emuz je patrné kanalizovana.
Zmény vnitrodruhové variace tedy Uzce souviseji se zménami variace mezidruhové.

Na tento fenomén jako jeden z prvnich upozornil italsky zoolog a paleontolog Daniele Rosa v zavéru 19.
stoleti pfi studiu kambrickych a ordovickych zéstupct tfidy trilobitd. Pov§imnul si snizovani vnitrodruhové
variace, konkrétné v poctu télnich ¢lankd, mezi evoluéné odvozenéjsimi druhy téchto ¢lenovell oproti
evoluéné bazalngjSim. Tento proces byl doprovazen postupnou ztratou druhové bohatosti celé tfidy (Rosa,
1899). Po ném byl také tento proces pojmenovan jako Rosaovo pravidlo (t€Z nazyvano Rosaiiv zdakon
progresivni ztraty variability), které hovoii o globalnim trendu postupného sniZovéani tvarové a funkcni

vnitrodruhové variability v prubehu evolu¢niho vyvoje linii organismd.

Z makroevolu¢niho hlediska se jedna o velice zajimavy fenomén. Zdanlivé totiz odporuje predpokladiim

moderni syntézy o postupné diverzifikaci organismu. Historicky bylo navrzeno né€kolik moznych vysvétleni:

1) Jedna se o artefakt, ktery je zpiisoben metodologii studia paleontologického zaznamu (Jablonski, 2002;
Erwin, 2008).

2) Jedna se o disledek ekoprostorovych faktorti (Foote, 1991a; Erwin, 1994; Jernvall et. al., 1996; Sahney

et. al., 2010; Bush & Pruss, 2013). Vlastnosti ekologického prostoru, které organismy obsazuji, maji



nepiimy vliv na morfologie, které se u nich vyvijeji. Déje se tak skrze obsazenost prostoru. Respektive,
pokud obsazuji organismy zcela novy ekoprostor, prvni maji oproti poslednim mnohem $§irS$i moznosti
diverzifikace, zatimco posledni proti prvnim moznosti velmi omezené.

3) Jedna se o dusledek faktorl, které maji genetickou ¢i vyvojovou podstatu a maji vliv na vyvojovou
kanalizaci druhti (Gould, 1989; Wagner, 1995b; Valentine & Jablonski, 2003; Ciampaglio, 2004).? Do
této kategorie piipocitavame napiiklad selekci na robustnost ontogenetickych mechanismi,
stabilizujici selekci (Schmalhausen, 1949; D’Abramo & Rispoli 2019) a celkovou optimalizaci
vyvojovych drah.

Nutno podotknout, Ze navzajem se tato vysvétleni nevylucuji.

Vyse zminéna stabilizujici selekce (sensu Schmalhausen, 1949) predstavuje se o selekci na fenotypovou
robustnost a vyvojovou kanalizaci ve zna¢né¢ proménlivém prostfedi (Schmalhausen, 1949). Nejedna se o
pojem zaménitelny s negativni selekei, tedy selekcei proti v daném kontextu Skodlivym mutacim; selekce zde
probihé aktivné proti extrémnim formam danych fenotypovych znakti (Campbell & Reece, 1982). Ned¢je se
tak jen v dusledku genetickych faktorti, ale naptiklad i podminek prostiedi ovlivitujicich ontogenezi. Proces
tedy udrzuje vnitrodruhovou variabilitu na urcité Grovni zatizené selekénim tlakem, pod kterym se nachazeji
robustnost a vyvojova kanalizace daného druhu, a miize tedy v makroevolu¢nim méfitku ptisobit proti vzniku
vyznamnych evolu¢nich novinek. Jeji rozsah v pfirodé nemusi byt tak znacny, jak si predstavoval
Schmalhausen (Kingsolver et. al., 2001). Pfinejmensim od 80. let 20. stoleti vSak vime, Ze je tézké ji
z metodologickych diivodi detekovat (Lande & Arnold, 1983).

Rosa (1918, 1931) také zavadi pojem hologeneze. Jedné se v praktickém slova smyslu o jednu z mnoha
variaci na téma ortogenetického pojeti evolu¢niho vyvoje. Podle tohoto konceptu biologické evoluce neni ¢i
nemusi byt fizena vnéjSimi faktory, ale pouze faktory vnitfnimi, které vychéazeji z morfologie, fyziologie a
genetiky organismu (Rosa, 1918). Ortogenetické nahledy na evoluci byly upozadény s nastupem moderni
syntézy (Bowler, 1989; Larson, 2004). Da se vSak konstatovat, ze vzhledem k vySe zminované kanalizaci
vyvoje organisml pro n€ dnes piinejmensim z¢asti dokdZeme formulovat kauzalni vysvétleni (Yampolsky &
Stoltzfus, 2001; Levit & Olsson, 2006; Stoltzfus & Yampolsky, 2009).

Na sklonku 20. stoleti se k problematice vlivu genetickych, ontogenetickych a fyziologickych mechanismu
na evoluci organismu piiblizila tzv. ,ortoselekce™ (Jacobs et. al., 1995; Levit & Olsson, 2006). Pojem
zastteSuje selekci pod vlivem nejen piirozeného vyberu, ale také vlivii molekuldrnich mechanismt, genetické
architektury, robustnosti, vyvojové kanalizace a faktorQ prostfedi.

Jedna se o pomérné¢ stary pojem, ktery poprvé zavedl némecky zoolog Ludwig Hermann Plate (Plate, 1913)
ve vztahu k Sir$i teorii ortogenetického pojeti evoluéniho vyvoje, pouze o néco, pozdéji nez Daniele Rosa.
Plate jeho prostiednictvim spatfoval nejen vliv pfirozené¢ho vybéru, ale také pfimého vlivu prostiedi (v

lamarckistickém slova smyslu), na evolu¢ni vyvoj Zivych organismi (Plate, 1913). Pojem ,,ortoselekce* (do

2 A prakticky tedy jsou evoluci evolvability.



cestiny snad jako ,,pfima selekce®) se 1 pies jeho v té dob¢ lamarckistické konotace dostal do rodici se moderni
syntézy, a to predevsim diky postaveé anglického evolu¢niho biologa Juliana Huxleyho; konecné fada Plateho
myslenek dala moderni syntéze teoretické zaklady (Levit & Olsson, 2006; Levit & Olsson, 2007).

Plate povazoval ,,ortoselekci za dusledek prirozeného vybéru, ve smyslu, ze individualni variace jsou sice
nahodné, ale progresivni charakter maji pouze nékteré z nich. Pouze ty budou nakonec vyselektovany (Plate,
1913). V soucasnosti je zndmo, ze tomu tak neni (Amicone & Gordo, 2021), nicméné v obecnéjSim slova
smyslu Ize toto pojeti ,,ortoselekce® interpretovat jako vétsi pravdépodobnost existence a evoluce urcitych
morfologii nebo obecné fenotypl,, oproti fenotypim jinym. Proces potom podle néj muze dopliovat
prednostni vznik urcitych fenotypii zapti¢inény vnitinimi divody (Plate, 1913).

V Plateho pojeti je také celkové vyznéni pojmu ortogeneze Ci ortogenetické pojeti evolu¢niho vyvoje mirné
odlisné od bézného chapani — zastaval stanovisko, ze vnéjsi faktory mohou ptimo, v lamarckistickém smyslu
slova, naptiklad skrze vliv na vyvoj, ovlivnit individualni varietu urc¢ité populace do té miry, Ze nebude pfili$
¢i vitbec odpovidat na selekci (Plate, 1913, 1922, 1925). Jedna se, vzhledem k vySe zminénému, prakticky o
»ortogenezi naruby*, nicmén¢ dé se jeste interpretovat jako plisobeni urcitého faktoru prostredi na evolucni
linii v pribehu celého jejiho vyvoje (Levit & Hossfeld, 20006). Predpoklada tedy staly selekéni tlak, ktery vede
k optimalizaci ontogenetickych a fyziologickych funkci zastupct této linie. Podoba se tak stabilizujici selekci
(sensu Schmalhausen, 1949).

Toto tvrzeni navic Plate podloZzil zajimavym postfehem, a sice, Ze je ndpadné, Ze témét Zadna evolucni linie
nevykazuje ve své anagenezi stiidani progrese a regrese; typicky je, naopak, pattern piimy s klesajici ¢i
stoupajici tendenci (Levit & Hossfeld, 2006). Miuzeme to interpretovat tak, ze postupnd optimalizace
biologickych funkci, kterd byla vySe zminéna nékolikrat, pfinasi postupné klesajici pocet ,,evolucnich
experiment®, tj. evolucnich novinek, a spolu s tim se snizuje i makroevolucni potencidl, tedy schopnost
vystépovat nové evolu¢ni inovace. Linie se vyvijeji kanalizovanym smérem. Selekce ve prospéch evolucnich
novinek pak v tomto smyslu nardzi na dvojici vyznamnych piekdzek — vyvojovou kanalizaci, souvisejici se
ontogenetickymi mechanismy, a ji nadfazenou robustnost. Oboji jsou prvky evoluce evolvability.

Pokud tedy v tomto sledu srovndme pomyslnou kaskddu, nardzime zde na posun od vnitrodruhové
variability k variabilit¢ mezidruhové. Pomoci selekce se optimalizuji zdkladni funkce daného jedince.
Optimalizace, vzhledem k vlastnostem jeho genotypu a genotypo-fenotypové mapy, probihd za zmén
robustnosti jeho molekularnich, ontogenetickych a fyziologickych mechanismli. Vznikd kanalizace,
fenotypova plasticita a podobné jevy. Nicméné u jeho potomkl v dalSich generacich druhu, potazmo
dcefinych druhti, nastava problém se selekci proti ptivodni optimalizaci. Timto zpisobem dochazi k postupné
ztraté variability daného druhu, jeho populaci a ptipadnych potomki. Tedy zméné¢, kterou bychom teoreticky
mohli pozorovat na zékladé fosilniho materidlu jako trend v disparité.

Zde se dostavame zpét k Rosaovu pravidlu, protoZe u vyssi taxonomické jednotky, kam dany druh nélezi,
se u jejiho posledniho spolecného predka da predpokladat relativné malé Grovei robustnosti a tim padem vyssi
mira evolvability (Masel, 2013). U jeho potomkd, ktefi z vétSiny vznikli pravé optimalizaci a zvySenim Grovné
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robustnosti, se tak zminény pattern bude s vétsi pravdépodobnosti opakovat. Disparita se tedy zacne postupné
snizovat také u velké vétSiny z nich.

Zavérem k této casti prace je dobré uvést jest¢ jeden podstatny fakt, a sice, ze Rosaovo pravidlo,
stabilizujici selekce ani ,,ortoselekce® patrné nesmétuji k uréitému cili. VSechny tyto fenomény by se daly
srovnat s pojmem progress without goal, jehoz autorem je zminovany Julian Huxley (Huxley, 1942). Oznacuje
postupné zeslozitovani organismalnich struktur, zvySovani efektivity a urovné organizace u organismi,
nicméné nema dany ucel ani cil (Huxley, 1942). Stejné tak, ani postupné snizovani makroevolu¢niho

potencialu, vnitrodruhové a mezidruhové variace nic takového neobnasi.

Evolvabilita

Pojem evolvabilita oznacuje v obecném meéfitku schopnost systému podléhat adaptivni evoluci. Vztazeno
k organismim samotnym se jedna o schopnost jejich populaci tvotit genetickou adaptivni diverzitu, ktera dale
podléha selekci (Kirschner & Gerhart, 1998). Existuje vSak fada alternativnich definic (napfiklad Wagner &
Altenberg, 1996; Hansen, 2006; Sniegowski & Murphy, 2006).

Ackoliv byl tento pojem nékolikrat zminén vyse, jak poznamenava Toman (Toman, 2020), neni zptisob
jeho uchopeni biologickou vefejnosti jednozna¢ny. Napiiklad Wagner a Altenberg (1996) pak pridavaji také
poznamku, ze velmi zdlezi na zptsobu, jakym se na pojem nahlizi. Vedle jednoduchého chapéani evolvability
jako genetické, dédicné variace schopné podlehnout selekci miize totiz také byt chapana jako promeénlivost
genotypo-fenotypové mapy. Moznou smysluplnou cestou uvazovani nad evolvabilitou je pak ale také jeji
chéapani jako zpisobu, jak bude linie na selekéni tlaky odpovidat (Toman, 2020). To nas piiblizuje nejen
k jejimu pojeti jakoZto proménlivosti genotypo-fenotypové mapy, ale urcitym zpiisobem také k Plateho pojeti

ortogeneze (Plate, 1922).

Prvkem evolvability je také vySe zminiovana robustnost. VySe uvedeny Wagner (2005) také poukazuje na
nutnost reverzibility robustnosti, aby se zvysila evolvabilita u konkrétniho druhu (Wagner, 2005). Druhy, které

nemaji robustnost vyvinutou piili§ siln¢ ¢i pevné tak mohou mit vy$si makroevolucni potencial.

Jako takova tedy evolvabilita zastfeSuje okruh jevl rozebiranych v této ¢asti prace, a sice vliv vnitinich

vlastnosti organismil na jejich pokracujici evoluci.



Zkoumang¢ taxony
Vhodnost, opodstatnénost, taxonomicka troven

Taxony, které byly v této bakaldiské praci zvoleny jako pfedmét pro demonstraci snizovani vnitro — a

mezidruhové variability v prubéhu existence kladu, byly vybrany z nékolika divodii.

e Prvnim je kvalitni fosilni zdznam zahrnujici fosilie ze Sirokého ¢asového rozpéti bez vétSich mezer.

e Druhym je moznost demonstrovat vnitrodruhovou variaci pomoci dostate¢né kvalitniho zachovani tohoto
zaznamu.

e Ttretim je rozlicnost taxonomickych urovni jednotlivych taxonti. Rozlicné taxonomické urovné byly
zvoleny z divodu demonstrace fenoménu ztraty mezidruhové i vnitrodruhové variability na rizné velkych
taxonomickych jednotkach. Z tohoto divodu budu déle postupovat ,,shora doli, tedy smérem od kmeni
po tfidy a fady. U skupin, které v soucasnosti nemaji standartni taxonomické zatrazeni, pouzivam pojem

klad.

Konkrétni vybér
Ramenonozci

Kmen ramenonoZzct zahrnuje moiské, pfisedlé a zpravidla také v sedimentu Zijici zivocCichy, ktefi maji
podobn¢ jako mlzi (Bivalvia) télo ukryto mezi dvojici misek. Jejich nejstarsi doklady nachazime ve vrstvach
spodniho kambria (Topper et. al., 2013). Z hlediska své morfologie jsou dodnes, nesystematicky, déleni na
inartikulatni (evoluéné€ bazalni typy) a artikulatni (evoluéné odvozené;jsi typy) (Ax, 2003).

Recentné jsou reprezentovani zhruba 400 druhy (Emig et. al, 2013). Ve fosilnim zdznamu je patrna mnohem
Sir$i diverzita, rozeznavano je piiblizn¢ 12 000 (Ax, 2003) az 30 000 druht (Emig et. al., 2013). Zarovei i
diverzita na urovni tfid vyznacné poklesla, zatimco v devonu jesté existovalo sedm tfid tohoto kmene, recentné
nalézame pouze trojici z nich a t&ziste jejich diverzity se nachdzi v ramci tfidy Terebratulida (Emig et. al.,
2013).

Makroevoluéni vzorce v evoluci této skupiny se pokusila zmapovat fada autorti. Pfiznivymi faktory pro
studie pojednévajici o fenoménu snizovani disparity u tohoto kmene jsou predevsim Casova konzistence ve
fosilnim zdznamu bez vyraznych mezer (Sperling et. al.,, 2011) a také konzistence ve smyslu studia
morfologické evoluce. Jednotlivé tfidy jsou dobfe morfologicky definovatelné (Milsom & Rigby, 2009) a
trojice z nich, jak bylo zminéno vySe, ma i své recentni zastupce.

U ramenonoZzcl bylo pozorovano nékolik makroevoluénich fenomént, které souviseji s jejich evoluéni

plasticitou a variaci na trovni mezidruhové 1 vnitrodruhové:



Mezidruhova variace

Pomérné obsahle v tomto sméru plsobi studie R. R. Alexandera z roku 1976, ktera popisuje morfologickou
variaci napfi¢ geologickymi utvary u nékolika druht ramenonozct (Alexander, 1976). Autor se zde zamétil
na morfologii spodni misky druhi Lepidocyclus capax (ordovicky), Stegerhynchus whitii (silursky),
Megalopterorhynchus baldwini (devonsky), ‘Camarotoechia’purduei (karbonsky — spodni karbon), Wellerella
osagensis (karbonsky — svrchni karbon), Leiorhynchus weeksi (permsky), ‘Pugnoides’iriassicus (triasovy) a
Tetrarhynchia sp. (jursky). Morfologicka variace spodnich misek na trovni vnitrodruhové variability zde
nemohla byt zdlvodnéna v rdmci druhl ani mezi nimi moznymi odchylkami v ontogenezi, sexudlnim
dimorfismem ani taxonomickym zafazenim, pouze u malé ¢asti variace pak mohly sehrat roli environmentalni
priciny. Ani interakce na irovni hustoty populace, velikosti vzorku a velikosti konkrétnich jedinct tyto zmény
nezpusobovaly, respektive ve studii nebyly tyto faktory shledany jako statisticky vyznamné.

Po zohlednéni abiotickych faktorti pak byla jako nejpravdépodobnéjsi pfi¢ina v tomto sméru shleddna

kompetice na mezidruhové urovni. Nizsi diverzita ramenonoz¢ich konkurentti na konkrétnich stanovistich
ptispivala k vyS§si vnitrodruhové (a tedy i mezidruhové) variabilité druhti. Druhy s mensi okolni konkurenci
byly zastoupeny vice variabilnimi jedinci (Alexander, 1976). Autor se zde ovSem hloub¢ji nezabyval ¢asovym
ramcem trendil ve vnitrodruhové variabilité (Alexander, 1976).
v pribéhu jeji existence od kambria (Liang et. al., 2023). Autofi zde poznamenali, Ze nejvyssi morfologické
disparity tfida nabyla ve spodnim ordoviku. Od této doby postupné¢ dochazelo k ubytku morfologicky
odliSnych forem, na kterém ma, v ptipadé fddu Lingulida, podil také vymirani na konci ordoviku. Naopak u
fadu Discinida se zda byt disparita vice ¢i méné stala po celé fanerozoikum. Za pficinu tohoto jevu autofi
povazuji evolucni kontingenci (Liang et. al., 2023), tj. evolu¢ni disledky historie dané vyvojové linie.

J. L. Benedetto ve své praci uvadi, Ze u ramenonozcu sehraly diilezitou roli pfi vzniku taxonti vyssiho fadu
zmény vyvojovych mechanismi (Benedetto, 2018). Zastupci tfidy Rhynchonelliformea z kambria, ordoviku
a siluru vykazuji vyrazné ontogenetické zmény vedouci ke vzniku novych nadceledi a celedi, které se,
vzhledem k dobré fosilni dokumentaci, daji oznadit za proces tzv. peramorfozy.® U zkoumanych zastupct se
meénila po dobu nékolika miliont let 1 stavba znaki, které jsou v ramci skupiny obecné povazovany za znacné
,,stabilni* — rozméry schranek, jejich ornamentace a také vnitini morfologické struktury jako tzv. kardinalia*
(Benedetto, 2018). Pozd¢ji podobné procesy nenachazime.

Evolu¢nim zménam kmene, které probehly na pfelomu permu a triasu, ve vztahu k disparité, se vénuje fada
praci (Zhang et. al., 2015; Chen et. al., 2018; He et. al., 2019). Zabyvaji se pfedevsim otdzkami vlivu velkého
vymirani na konci permu na morfologii ptezivSich zastupcli. Zhang a kol. popisuji postupny pokles télesné

velikosti zkoumanych druhii, ktery naopak druhy vyStépené pozdéji, po permo-triasovém vymirani,

3 Proces odstranéni ¢i spiSe posunuti faze dospélosti a charakterizovany pokrac¢ujicim rdstem a morfologickymi zménami
(Futuyma, 2013).
4 Struktury vapenatého sloZeni vychazejici ze zadni ¢asti dorzalni misky blizko zamkové linie.
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nevykazuji. Autofi také pfipominaji mozné ekologické vysvétleni v podobé snizené dostupnosti kysliku
(Zhang et. al., 2015). Prace Chena a kol. z roku 2018 popisuje vyznamné snizeni pramérné velikosti prezivsich
zastupcd, tzv. liliputansky efekt, a jeji nasledny kratky nartst v nejspodnéj$im triasu. Tento jev autofi pfipisuji

selektivnimu vymfeni vétsich druhii na hranici prvohor a druhohor (Chen et. al., 2018).

Vnitrodruhova variace

U starSich zéastupci kmene, konkrétné druhu Drzieduszyckia siemiradzki, ze svrchniho devonu byla
diskutovéana vnitrodruhové variace v ramci trojice populaci z ¢inskych lokalit spodniho famenu (Li et. al.,
2023). Autofi zde popisuji morfologicky vzdjemné odlisné populace napii¢ riiznymi biotopy na trojici
odlisnych jihocinskych lokalit, nacez cituji vzajemné se piekryvajici znaky u dvou dvojic z nich. Z téchto
diivoda vyvozuji, ze zasadni vliv pro jejich evoluci mélo geografické méfitko a patrné jejich vlastni vyvojové
nastaveni, respektive vlastnosti jejich zarode¢ného vyvoje. Faktor prosttedi byl v této studii shledan jako méné
vyznamny, a to z divodu, Ze i dvé populace v odlisnych biotopech mély stejné morfologické znaky (Li et. al.,
2023). Mira vnitrodruhové variability byla rozdilna v rdmci konkrétnich znakti, obecné se vSak da popsat jako
relativné velka, kdy jsou nekteré znaky (jako naptiklad tzv. ventralni interarea u jedné populace) velmi dobie
vyvinuté, zatimco u zbylych dvou kompletné chybi (Li et. al., 2023).

Z devonskych vrstev, konkrétné ze sttedniho devonu statu New York, pak pochazeji podobné nalezy, které
ptehledné zpracovali Flessa a Bray (1977). Ve své studii se zabyvali druhem Ambocoelia umbonata, konkrétné
agregacemi zastupcu, ktefi vykazovali morfologickou variaci na Grovni populace nezavislou na velikosti.
Popisuji také jeji klesajici trend u geologicky, fadoveé n€kolik desitek az stovek tisic let, mladsich agregaci na
stejném misté (Flessa & Bray, 1977).

Ve fosilnim zdznamu pak ramenonoZci byli také jesté ve svrchnim permu skupinou variabilni i1 z hlediska
vnitrodruhové variace. Data z motskych sedimentli shromédzdéna pro vice nez 400 jednotlivych druht v
relativné kratkém Casovém useku svrchniho permu, mezi 254 az 252 miliony let, ukézala schopnost jejich
populaci reagovat na batymetrické zmény svého prostfedi pomoci zmén celkové velikosti téla (Shi et. al.,
2015).

Ramenonozci jako kmen ustupuji ze scény jako hlavni sloZka bentické fauny ve spodnim triasu, a to
v disledku vymirani na hranici permu a triasu (Gould et. al., 1980). Jejich disparita se ovSem od zacatku
druhohor do soucasnosti udrzovala ¢i piekracovala Groven, kterou méla pfed vymiranim na pfelomu permu a
triasu (Guo et. al., 2024). Nicméné, toto je dano patrné tim, ze nové morfologie se u kmene objevily kratce po
tomto vymirani a az do soucasnosti jsou spiSe ,,udrzovany* a dale se pftili§ nevyvijeji (Guo et. al., 2024).
Disparita kmene ovSem neklesa ani po dalSich velkych vymiranich (Ciampaglio, 2004). Mezidruhova
variabilita obecné€ neni na pfili§ vysoké trovni. U vnitrodruhové variability je naopak napadnd vétsi mira

variability u zkoumanych morfologickych znakt druhii evolu¢né starSich.
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Clenovci

Kmen ¢lenovcil (Arthropoda) je doposud nejpocetnéjsim zivocisnym kmenem (Ddegaard, 2000) a také patrné
nejpocetnéj$im kmenem organismu vitbec (Stork, 2018). Z divodu metodologie a také poctu jeho zastupct se
v ramci ného v praci blize zabyvam tfidou trilobitd (viz nize). Nicméné, v ramci tohoto kmene existuji i jiné
klady, které potencidln¢ vykazuji zajimavé trendy ve vnitrodruhové a mezidruhové variabilité, respektive
makroevolu¢nim potencialu, ale které jest¢ v téchto souvislostech nebyly jesté obsirnéji zkoumany.

Koryse (,,Crustacea®) lze uvést jako ptiklad takového kladu. V soucasné dobé¢ je pocetnou skupinou, uvnitt
které se jako vnitini skupina oddéluji Sestinozi (Hexapoda, a to v rdmci kladu Pancrustacea; naptiklad Regier
et. al., 2005; ¢i Lozano-Fernandez et. al., 2019). Diskutovany jsou u nich trendy vedouci ke stale ptisnéjsi
télesné tagmatizaci a jeji redukci, kterd je patrné vysledkem systematickych zmén ontogeneze (Ahyong,
2020). U zivocicht byl tento fenomén popsan jako Willistonovo pravidlo, které hovoii o postupné redukci
télnich segmentd, které se integruji a specializuji. U pivodné slozité¢ uspotadanych struktur se snizuji pocty
jejich paralelné homologickych ¢asti, jako jsou télni ¢lanky ¢i koncetiny (Williston, 1914).

VétSina morfologicky definovatelnych skupin kory$h vznikla patrné diky prestavbam na trovni genotypo-
fenotypové mapy (Aria, 2020). To se tyka 1 skupin se znaéné zjednoduSenou morfologii. Aria také komentuje,
Ze témito prestavbami se nevyznacoval pouze vznik kladu Pancrustacea, ale i jeho pozdé&jsi terestrializace,
kdy se neuplatnovaly pouze redukce morfologii, ale také nartst jejich typi a jejich integrace (Aria, 2020).
Stejny autor dale zmifuje, e u kladu Euarthropoda® patrné doslo jesté v kambriu k rozpojeni rychlosti
molekularni a morfologické evoluce. Jako dileZitou pfi¢inu rapidniho rozriznéni ¢lenovcd® autor uvadi
evoluci a diverzifikaci genetické regulacni sité (Aria, 2020), tj. pravé genotypo-fenotypové mapy.

Co se ty€e disparity korysu, podle nekterych autora (Wills, 1998b) vykazuji relativné stalou disparitu jiz
od doby pocatku jejich vyvoje. N&které studie na relativné stalou Groven disparity poukazuji u ¢lenovct
obecné (Briggs et. al, 1992; Wills et. al., 1994), jiné naopak zdlraznuji jeji klesajici tendenci (Lofgren et. al.,
2003).

Jak uz ale bylo feCeno, explicitn€ se trendiim ve variabilité a makroevolu¢nim potencidlu vénovaly hlavné

studie provedené na trilobitech.

Trilobiti

Ttida trilobitti zahrnuje v soucasnosti vyhynulé vodni, predevsim motské, ¢lenovce, typické pro éru prvohor,
kterymi je také ohraniceno jejich asové rozsifeni. Ve fosilnim zdznamu je nalézame od spodniho kambria do
svrchniho permu (Clarkson, 1988). Jsou povazovani také za typickou skupinu kambrické evoluc¢ni fauny
(Sepkoski, 1981). V soucasnosti je zndmo pies 22 000 druhti této tfidy (Hopkins et. al., 2023) a jimi zastdvané
ekologicke niky byly podobné rozsahlé (Fortey, 2004). Pes dobfe vymezeny télni plan u nich existovala pestra

5 Do kterého spadaiji vSichni recentni zastupci ¢lenovcQ, a ktery je povazovan také za ¢lenovce sensu stricto (Nielsen,
2001).
5 Ai jinych kambrickych skupin (Aria, 2020).
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paleta télesnych morfologii; proto, jak bylo n€kolikrat zminéno vyse, jsou skupinou, kde Ize velmi podrobné
zkoumat vnitrodruhovou i mezidruhovou variaci. Vedle rozsahlého, vypovidajiciho fosilniho zaznamu byli
vybrani jako modelova skupina také z divodu jejich historického vyznamu ve vyzkumu fenoménu snizovani
vnitrodruhové a mezidruhové variability (Rosa, 1899).

Pravé u zminénych trilobiti byl dokumentovan fenomén souvislosti snizovani mezidruhové variace
v zavislosti na snizovani variace vnitrodruhové a postupné silici fixace a konzervace morfologickych znaki.
Ve vztahu k této skupiné je pak také ¢asto sklonovan pojem morfologicky prostor —jedna se o mnohorozmérny
prostor zaplnény body, kde kazdy bod reprezentuje urcity fenotyp, morfologii, definovany kvantitativnimi
znaky. Tento nastroj umoznuje vizualizovat rozsah disparity.

Pivodné byly u starSich kambrickych a ordovickych trilobitti studovany rozsahy zmén télnich ¢lanka
v ramci jednotlivych druhti (Rosa, 1899). Jak poznamenava Toman, prave télni clanky lze interpretovat jako
puvodni plastické moduly, které mohly mit zpocatku evoluce taxonti vyssich fadi nezavisly vyvoj (Flegr,
2015; Toman, 2020). U trilobith tomu patrn¢ nebylo jinak (Rosa, 1899; Webster, 2007). Naptiklad pocet
télnich ¢lanki u starSich zéstupct se ménil, zatimco u mladSich tyto zmény nenachazime. Kone¢né, jak bylo
uvedeno vyse, také u jinych skupin ¢lenovct dochéazelo k postupné piisnéjsi tagmatizaci té€lesného usporadani
a jejim redukcim (Ahyong, 2020; Aria, 2020).

Vyse zminény Webster (2007) ve své praci shrnuje vnitrodruhovou variabilitu znakti u 982 druhti v pritbéhu
variabilita v nejvétsim poctu znaka byla u starSich druhi trilobitd, konkrétné stfedn¢ kambrickych. V tuto
dobu vykazovalo 75 % vSech zkoumanych druhii variabilitu v alespon jednom morfologickém znaku. Tento
podil postupné kolisal. U svrchné kambrickych druhii klesl na pouhych 8 %, ve spodnim ordoviku se zvysil
na 40 %, ale nasledoval opétovny pokles az do devonu, kdy po sérii vymirani na jeho konci klesl na nulu.
Trilobiti objevujici se po konci devonského ttvaru uz vnitrodruhovou variabilitu v téchto znacich nevykazuji
vubec (Webster, 2007).

Podobné vysledky, tj. pokles disparity a mezidruhové variability tvaru hlavové ¢ésti u trilobitli, pfinesli
také Suarezova a Esteve (2021). Ve své studii se zamé&fili na morfologickou disparitu u trilobitll vztaZzenou ke
schopnostem svinout se do kuli¢ky (,,enrollment®), kterou tito ¢lenovei méli. Pfimo ji ovliviiovala télesna
stavba, hlavné stavba hrudnich ¢lanka a hlavového Stitu; pravé ty se tedy staly hlavnim pfedmétem zdjmu
obou badatelt.

Bodové zmény ve stavbé hrudnich ¢lank, které vedly ke zjednoduSeni jejich morfologie, patrn€ umoznily
hlavam trilobiti dosdhnout Sir§tho mnozstvi morfologickych tvari (Suarez & Esteve, 2021). Jejich
zjednoduseni patrné umoznovalo se tésnéji svinout pomoci ¢lanka téla, tudiz hlavovy stit byl tak méné vyuzit
pfi samotném svinuti. Autofi se domnivaji, Ze trilobiti pravé z tohoto diivodu mohli obsadit fadu dalSich
ekologickych nik. Pfi mensi mife disparity zminénych znak totiz jejich schopnost obsadit a adaptovat se na
novou niku klesala. Poznamenavaji taktéz, Ze vys$i mira morfologické a funk¢ni disparity koreluje také

s rozsifenim trilobity obsazovaného morfologického prostoru v kambriu a ordoviku. Pfidavaji ovSem také, ze
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narast disparity 1 mezidruhové variability hlavové ¢asti trilobitli, byt v mnohem mensi mife, se udal také na
pielomu karbonu a permu (Suarez & Esteve, 2021).

Velkou variabilitu kambrickych trilobiti prokazaly také znacné zmény v obsazovaném morfologickém
prostoru. Na vyvijejici se morfologie pfitom nemély vliv zemépisnad §itka, obyvany substrat a hloubka
(Hopkins, 2014). Podle této interpretace byla evoluce morfologii v této pocatecni, kambrické, fazi existence
trilobit do jisté miry nezavisla na parametrech prostredi. Pozdéji, v ordoviku, pak nova mista morfologického
prostoru obsazovali hlavné tropicti trilobiti z hlubsich vod (Hopkins, 2014).

Opacné vyznéni mé studie Serraové a kol. (2023), kterd se zabyvala spolecenstvem trilobiti z lokality
Cordillera Oriental v Argenting. Spolu se svym tymem u nich studovala morfologickou evoluci a trendy v
disparit¢ z prelomu kambria a ordoviku. Zatimco ve svrchnim kambriu a nejspodnéj$im ordoviku byla
absolutni disparita trilobitti (ve vztahu k jinym lokalitam stejného staii) na této lokalité spiSe nizkd, ve spodnim
ordoviku badatelé pozorovali absolutni disparitu vysokou — pocet unikatnich morfologii jednotlivych druhti
spoleCenstva se zvysil, a to 1 ve vztahu k jinym, stejn¢ starym lokalitdm. Ve spodnim ordoviku také doslo
k ¢asovému odd¢leni morfologické disparity a diverzity, coz podle autorii naznacuje urcitou ekologickou
stratifikaci (Serra et. al., 2023). Tato stratifikace se pak shoduje s postupnym celosvétovym nardstem poctu
ekologickych nik, kter¢ trilobiti obsadili. Narust disparity tedy autofi pfipisuji koexistenci evolu¢nich faun,
které vedly ke zméndm v mistnich ekosystémech (Serra et. al., 2023).

Jini autofi poukazuji na oddéleni disparity a diverzity i v evolu¢nim, nejen ekologickém, slova smyslu.
Konkrétn¢ u celedi Pterocephaliidae na pocatku jeji existence v kambriu druhova diverzita i morfologicka
disparita narostla, ale diverzita zacala posléze klesat. Naproti tomu disparita se udrZela na pfinejmensim
srovnatelné trovni jako v kambriu po cely ordovik (Hopkins, 2013). Zajimavé je, Ze u jednotlivych klada
v ramci Celedi disparita klesala v prib¢hu ¢asu a ménila se také mira vnitrodruhové i mezidruhové variability;
s poklesy disparity pfiSly 1 poklesy v obou typech variability. Autorka pak ve spojeni s timto poukazuje na
patrné vyssi miru extinkce urcitych druhti celedi v dusledku ekologickych zmén (Hopkins, 2013). Uzavira
svou studii tim, Ze morfologické evoluce vyrazné nezménila sviij charakter ani rychlost od pocatku existence
celedi, pouze se zménila mira vymirani (Hopkins, 2013).

Stejné jako dochéazelo u kambrickych a ordovickych trilobitti k funkénimu oddéleni vyvoje nékterych
télesnych casti, dochdzelo zaroven k opaénému procesu — tedy integraci.

To zdokumentovala napftiklad studie Baulta a kol. (2023) pojednavajici o severoafrickych spolecenstvech
trilobitli ze spodniho az svrchniho devonu (Bault et. al., 2023). Vyvojové mechanismy hlavového Stitu a
pygidia, tj. zadeCku, byly u spodnodevonskych druhti ¢asové odd€lené a vyznaCovaly se jinou dynamikou.
Disparita téchto znakli u zkoumanych zastupcii v tuto dobu nartstala spolu s druhovou diverzitou. Po sérii
anoxickych udalosti ve stfednim devonu doslo k poklesu morfologické i druhové diverzity a zaroven se, patrné
v disledku zmén prostiedi a z toho plynouci optimalizace fyziologickych a ontogenetickych mechanismd,
integrovaly mechanismy a dynamika vyvoje hlavového S§titu a pygidia. Nasledovalo sice kratké zvySeni

disparity 1 diverzity v obdobi svrchniho devonu, nicméné tyto druhy a spoleCenstva trilobitii ndsledné
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pokracovaly v ptivodné vytyceném trendu snizovani diverzity a disparity az do jejich vymieni na konci tohoto
geologického utvaru (Bault et. al., 2023).

Vyzkum hlavového §titu a pygidia také prinesl 1 dalsi objevy, které mohou byt podkladem pro $ir$i uvahy
o makroevolué¢nim potencialu trilobitd. U pygidia a jeho ontogenetického vyvoje byla demonstrovana ¢astecna
nezavislost na vyvoji ostatnich casti téla trilobiti. Disparita tedy v pfipad¢ tohoto télniho oddilu nejspise
nebyla podminéna ekologii (Serra et. al., 2025). Evoluce a disparita hlavového §titu naproti tomu byla patrné,
alesponi do urcité miry, podminéna ekologickou pozici a interakcemi s jinymi organismy v ekosystémech
(Serra et. al., 2025). Na druhou stranu, morfologicka evoluce tohoto télniho oddilu nereagovala na zmény
prostiedi, které souvisely s vlastnostmi jako obyvanou hloubkou ¢i typem substratu (Serra et. al., 2025).

Trilobiti také patrné€ vykazovali po celé kambrium konstantni rychlost a urovent morfologické evoluce; ta
se ménila az v dalSich geologickych ttvarech prvohor (Paterson et. al., 2019).

Rychlost evoluce, disparita a variabilita byly blize studovany naptiklad u fadu Phacopida (Cronier, 2013;
Martin et. al., 2022). Podceled’ Asteropyginae, naleZici do ¢eledi Acastidae, zahrnuje zastupce, ktefi jsou
typickou soucasti spoleenstev devonu, a pravé v tomto geologickém utvaru dosahuji znacné morfologické
disparity. Studie Martinové a kol. (2022) podrobnéji zkouma jejich disparitu v pribéhu devonu na piikladu
tvaru a celkové morfologii glabely (Martin et. al., 2022).” Zdaleka nejvice obsazenych mist v morfologickém
prostoru zaujimala glabela na konci spodniho devonu, naopak nejméné na konci stfedniho devonu. Samy
osob¢ tyto udaje naznacuji relativné rychlou evoluci glabely — oba ¢asové useky jsou totiz od sebe vzdaleny
pouze kolem 15 az 20 milionti let. Po konci stfedniho devonu pfislo jesté jedno zvyseni disparity ve svrchnim
devonu (Martin et. al., 2022); dale Zadné dal$i nenachdzime, samotnd podceled’ 1 ¢eled’ vymiraji na konci
svrchniho devonu (Feist, 1991). Glabela tedy v tomto smyslu odraZi postupnou vétsi konzervativnost
ontogeneze hlavového §titu u fadu Phacopida.

Blizsiho studia se dostalo vyzkumu disparity a variability také u fadu Harpetida (Beech & Lamsdell, 2021).
Podobné jako fad Phacopida také Harpetida vymird na konci devonu. Jeho zastupci jsou typicti vyrazné
podkovovitym tvarem hlavového §titu a jeho postrannimi vybézky, nékdy sahajicimi aZ k zadecku ¢i dokonce
za n¢j. Objevuji se ve vrstvach kambria, nejvétSiho rozmachu z hlediska disparity ale nabyvaji v ordoviku
(Beech & Lamsdell, 2021). Tehdy obsazuji nejvice mist v morfologickém prostoru. Po vymirani na konci
tohoto geologického utvaru jejich disparita klesa, byt relativné pomalu. Pfedev§im uz ale tplné ¢i takika Gplné
ztratili schopnost pronikat do novych mist morfologického prostoru (Beech & Lamsdell, 2021).

O postupném ubytku disparity i celkovém ubytku makroevolu¢niho potencidlu hovoii jesté celd fada praci.
Ptfedevsim se intenzivné diskutovanych faktem stala konzervativnost ontogeneze trilobitli ve vztahu k télnim
clanktim (Hughes, 1991; Webster, 2007). Ta souvisi 1 se zménami ve vnitrodruhové a mezidruhové variabilité

— kambri¢ti trilobiti méli naptiklad nizkou integraci trojice vybranych morfologickych znaki hlavového Stitu.

7 Vyrazny ,,hrbol“ kryjici nervové centrum ve stfedu hlavové ¢asti téla trilobitd.
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Integrace téchto znaki, kazdych dvou znich, se liSila nejen v ramci jednoho druhu, ale i mezidruhové
(Webster & Zelditch, 2011).

Dulezitym pozorovanim je, ze z kambria piezily pfedevSim skupiny trilobiti s konzervovanym poctem
télnich ¢lankt (McNamara, 1986), respektive ty, které mély vice integrovany, kanalizovany vyvoj a mensi
vnitrodruhovou variabilitu v poctu télnich ¢lanka (Wills & Fortey, 2000). Webster (2007) také uvadi korelaci
vnitrodruhové variability s vysSi mirou speciace a vymirani druhti trilobiti (Webster, 2007). Navaznost na
2011).; jisté je, ze mira vyvojové integrace a stim souvisejici morfologické variability sehrala roli
v makroevoluci této skupiny.

Z vyse uvedenych studii tedy vyplyva, ze u trilobiti se dlouhodobé snizovala schopnost vystépovat
evoluéni novinky s adaptivnim vyznamem. Vyraznou schopnost vytvaiet nové evolu¢ni adaptace a celkove
Sirokou disparitu i oba typy variability vykazovali trilobiti pfedev§im v kambriu a ordoviku (Webster, 2007,
Hopkins, 2014; Serra et. al., 2023). Obdobim celkového snizeni disparity 1 variability pro né€ bylo piedevsim
vymirani na ptelomu ordoviku a siluru — po ném fada kladl v ramci tfidy vykazuje klesajici disparitu (Cronier,
2013; Beech & Lamsdell, 2021). Disparita pak pomalu pro celou tfidu nartstala v siluru, pficemz dalsi nartst
je dokumentovan ve fosilnim zdznamu spodniho a stifedniho devonu (Martin et. al., 2022; Bault et. al., 2023).
Po frasno-famenském vymirani ve svrchnim devonu mizi vSechny tady tfidy, az na tad Proetida, ktery
setrvava ve fosilnim zdznamu az do svrchniho permu (Hopkins et. al., 2023). Jeho zastupci vSak byli relativné
uniformnimi. Disparita i oba typy variability u nich setrvavaly na nizkych hodnotach (Webster, 2007), byt i u

nich mohlo dojit k obCasnym zvySenim (Suarez & Esteve, 2021).

Strunatci

V kmeni strunatcii se objevuji zajimavé makroevoluéni trendy zejména mezi obratlovci (Vertebrata),
konkrétné klady archosaurti (Archosauria), a dale také savcli (Mammalia). Vyznamnym metodologickym
problémem u studia vnitrodruhové variability tohoto kmene je vSak nizsi kvalita a kvantita fosilniho zdznamu,

oproti vySe zminénym skupinam.

Archosauri

Zmény urovné morfologické disparity byly dokumentovany v obou jeho oddélenich, Pseudosuchia 1
Avemetatarsalia. Ob€ maji pomérné robustni fosilni zdznam, a i recentné jsou reprezentovany Zijicimi
zastupci. Prvni zminény zahrnuje linii vedouci k soucasnym krokodyliim (Crocodylia) a vSechny jeji vyhynulé
zastupce. Druhy zminény zahrnuje linii vedouci k sou¢asnym ptakiim (Aves) a vSechny jeji vyhynulé zastupce,

veetné kladl ptakojestérii (Pterosauria) a dinosaurti (Dinosauria, mezi které patii prave i ptaci).

U oddéleni Pseudosuchia a konkrétné Crocodylomorpha, které vznikd ve svrchnim triasu, komentuji

néktefi autofi nartist makroevoluéniho potencidlu v druhohorach doprovazeny zvysenim disparity, které vedlo
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ke zvySeni intenzity diverzifikace (Foth et. al., 2021). D¢lo se tak i pres fakt, Ze fada triasovych kladi na
prelomu triasu a jury mizi. Jini pfipominaji mnohem vétsi ekologickou diverzitu celého kladu oproti

soucasnosti, jejiz narast akceleroval v obdobi spodni az stfedni jury (Stubbs et. al., 2013).

Naproti tomu, u fadu Crocodylia, tedy jedinych recentnich zastupcti celého oddéleni, je popisovana
relativné uniformni vnéj$i morfologie i preferované zivotni strategie od svrchni kiidy (Grigg, 2015).
V druhohorach a pozdéji v kenozoiku u nich dochazelo ke zdokumentované redukci makroevolu¢niho
potencialu a obou typi variability (Rio & Mannion, 2021). Znatelnd redukce diverzity a disparity fadu
probéhla v paleogénu, u nadceledi Crocodyloidea, 1 neogénu, u nadceledi Gavialoidea a Alligatoroidea (Rio

& Mannion, 2021).%

V ramci kladu Avemetatarsalia Ize uvést fad Pterosauria, ktery donedavna slouzil jako exemplarni piiklad
vSeobecného snizovani makroevolu¢niho potencidlu spojeného se snizovanim diverzity i1 disparity. Za
vrcholné obdobi jejich evoluce byla povazovana svrchni jura az spodni kiida, kdy existovala Siroka paleta
forem co do velikosti, morfologie i ekologické pozice (Butler et. al., 2013). Pfestoze jsou znami pouze
z fosilniho zdznamu, bylo pomérné népadné, Ze se na sklonku svého vyskytu pterosauii omezovali prakticky
vyhradné na gigantické, morfologicky uniformni typy (Butler et. al., 2012; Witton, 2013), u kterych by se dalo

hovotit jako o formach ,,evolu¢né zamrzlych* (sensu Flegr, 2015).

Recentni objevy nicméné prokazaly lokéln¢ pomérné Sirokou paletu druhii (Longrich et. al., 2018) i
existenci malych druhti této skupiny, které ukazuji na moznou zasadni limitaci fosilnim zdznamem. Na tuto
skutecnost, tedy tafonomicky bias, poukazuji 1 nékteré starsi publikace (Buffetaut et. al., 1996). Pravé tomuto
jevu, a nikoliv makroevolué¢nim procestim, také jini autofi pfisuzuji hlavni roli trendu sniZovani diverzity 1
disparity fadu (Butler et. al., 2009). Byt ve druhé poloviné€ svrchni kiidy byl pokles ptfedevs§im morfologické
rozriznénosti znatelny (Yu et. al., 2023), patrn€ nikdy nedosahl urovné, kdy by se konce druhohor doZila
pouze jedna az dvé Celedi tohoto fadu, jak bylo zminiovano nékterymi predchozimi autory. Abundance jejich
fosilnich pozustatkli z nejsvrchnéjsi kiidy naopak ukazuje preziti ptinejmensim tii ¢eledi (Longrich et. al.,

2018) a zastupct v pomérné Sirokém velikostnim i ekologickém rozpéti.

Pokles diverzity i disparity u Pterosauria byl mnozstvim autorii (naptiklad Slack et. al., 2006) spojovan se
vzristajici konkurenci ze strany ptaktl ve druhé poloviné kiidového utvaru. Ptaci vSak patrné neméli na
postupné snizeni makroevolu¢niho potencidlu Pterosauria vétsi vliv (Butler et. al., 2009; Martill & Smith,
2024), a to 1 pokud k né€jakému vibec dochdzelo. Ve skutecnosti totiz po poklesu diverzity a znatelnéjSim
poklesu disparity v prvni poloviné svrchni kiidy nékteré ekologické niky pterosauifi ve druhé poloving

kiidového obdobi znovu obsadili (Longrich et. al., 2018). Nutno ovSem také podotknout, Ze autofi ptipominaji

8 Vyhynuti nékterych zastupcl v pozdnim neogénu nicméné pfinejmensim Casteéné s poklesem makroevoluéniho
potencidlu nesouvisi. Vlivna vymiraniv eposSe pleistocénu az holocénu mél také patrné alespon z ¢asti clovék (Mead et. al.,
2002; Hekkala et. al., 2021).
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mozny pokles disparity ve svrchni kiidé u zndmych svrchnokiidovych ptakojestéra (Butler et. al., 2009;
Martill & Smith, 2024). Jini pak pfimo komentuji evoluci skupiny v pribéhu kiidového tutvaru jako
charakterizovanou klesajicim makroevolu¢nim potencialem se znacnym poklesem disparity, a také se vraceji

k mozné roli Aves jako Cinitele ovlivitujiciho evoluci ptakojestéra (Yu et. al., 2023).

Zatimco trilobiti jsou znami z desitek tisic druhi, u Pterosauria jsou nase znalosti omezeny pouze na zhruba
250 az 280 druhti. Data zastupct tedy nejsou na dostatecné urovni (poptipadé pouze lokalné€, u nékterych
druhti na nékterych lokalitach, viz napiiklad Longrich et. al., 2018), aby dovedla dobte odliSit naptiklad
ekotypové ¢i jiné variacni odlisSnosti v ramci druhii, ¢i podat robustni informace o makroevolu¢nim potencialu

kladu a jeho zménach jako u trilobitt.

Kdyz shrneme vSechny dostupné informace dohromady, zda se, ze disparita ptakojestéri méla nekolik
vrchold, a dil¢ich drobnych poklest. Ke konci existence skupiny poklesla mirnéji, nez se predpokladdalo. Ma
vSak klesajici tendenci. Tafonomicky bias, tfebaze zna¢ny (Buffetaut et. al., 1996, Butler et. al., 2013), se vSak
daii v poslednich letech snizovat (Longrich et. al., 2018), a tak se snad patterny v disparité u této skupiny brzy
vyjevi v jasn¢jSim svétle.

Savci

Vedle téchto kladii byly trendy ve morfologické disparité studovany také u nékterych skupin savci.

Evoluce vyznamnych tfetihornich megaherbivort’

z nadceledi Brontotheriioidea byla pfed nedavnem
charakterizovana ztratou morfologické variability, ale zaroven limitovanym narGstem variability v télesné
hmotnosti (Sanisidro et. al., 2023). Stejni autofi takeé uvadéji, Ze, 1 ptes zdanlivou evolucni stagnaci nadceledi,
ktera byvéa popisovéana na zakladé¢ fosilniho zdznamu jako vedouci k jejimu vyhynuti (Cope, 1896; Depéret,
1907), doSlo k optimalizaci biomechaniky a fyziologie vétSich zastupcl.. Celkové lze fict, Ze zatimco
morfologicka variabilita na mezidruhové trovni postupné klesala, dé€lo se tak za optimalizace fyziologickych

funkei (Sanisidro et. al., 2023).

U fadu Selem (Carnivora) byly v souvislosti se zménami disparity na Grovni vnitrodruhové a mezidruhové
komentovany hlavné ekologické faktory (Meloro & O’Higgins, 2011; Law, 2021). Law (2021) dale
konstatuje, ze morfologie télnich pland v ramci fadu byla ovlivnéna pfedev§im evolu¢nimi posuny na trovni
celedi (Law, 2021). Ptedci jednotlivych klad si byli vzajemné podobni, nicméné jejich potomci maji dodnes
pomérné ustalené sady znaki, a soucasné skupiny se od sebe daji povétsinou velmi dobie odlisit. Relativné
dobrym piikladem zmén ve variabilité kladl, které do fadu patii, je evoluce Celistnich kosti. Ty jsou si co do
morfologie evolucné bazalnich zastupcii velmi podobné, nicméné postupné, a zejména v kenozoiku, se zvysila

jejich vzajemna disparita. Pfes pocatecni nartst disparity Celistnich kosti vSak v prubehu tretihor zpomalila

9 Herbivofi dosahujici v dospélosti télesné hmotnosti vy$$i nez 1 tuna.
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rychlost jejich morfologické evoluce. Morfologickd disparita tohoto znaku je od pozdniho kenozoika na

mezidruhové 1 vnitrodruhové urovni relativng stala, bez vétSich vykyvi (Meloro & Tamagnini, 2021).

Dalsi zkoumané taxony

Vyse uvedené taxony dobfe reprezentuji problematiku vztahi mezidruhové a vnitrodruhové variace napiic
evolu¢nimi liniemi zivocichti. Vedle téchto linii, které patrné ztraci sviij makroevolu¢ni potencidl a celkova
disparita ma u nich klesajici tendenci, patrné¢ existuji i takové, u kterych k podobnému jevu nedochazi.

Neékolika z nich budu vénovat nize.

Studie zamétené vyzkum trendt v disparit¢ byly provedeny také na rozsivkach (Diatomeae; SAR,
Stramenopiles). Jejich typickym znakem jsou schranky slozené z krystalk oxidu kfemicitého, jsou tedy
vyznamnymi producenty kiemiku. Za povSimnuti stoji postupny ubytek tohoto prvku za dobu existence této
skupiny, kdy nejstarsi fosilni formy z druhohor maji pfiblizné€ o pétinu vice kifemiku ve sténach oproti mlad$im
neogennim zéastupciim (Finkel & Kotre, 2010). Postupny ubytek tohoto prvku ve schrankach muize byt
evolu¢ni adaptaci — stejni autofi poznamenavaji, ze i diky tomu se hladina kiemiku v moiské vod¢ dostala na
uroven, ktera udrzuje pro rozsivky potfebné minimum pro syntézu vlastnich schranek (Finkel & Kotrc, 2010).
Zaroven, se ménila i adaptivni morfologie jejich schranek. Pravé struktura a morfologie schranky rozsivek
nejspiSe hréala roli v optimalizaci jejich ontogeneze a fyziologie. Zmény na této Grovni nasledné vedly
k vystépeni trojice hlavnich recentnich kladt (Medlin, 2016). Jde tedy o ptiklad fyziologické optimalizace,

ktera ma celkovy vliv na makroevolucni potencial skupiny.

U takto drobnych organisml hraje roli pii studiu disparity velikost. Ta byla také zmiflovana jako jedna
z ukazek zmén makroevoluéniho potencidlu. Postupné se zmenSila nejmenSi mozna velikost schranky,
zatimco nejvetsi mozna velikost se zvétSila (Finkel et. al., 2005). Rozsivky jsou také celkové charakterizovany
velkou vnitrodruhovou variabilitou. Mezidruhova variabilita je také vyrazna, nicméné je napadné opakovani

urcitych morfologii s pouze malymi obménami.

Pro studium trendu snizeni disparity jsou vyhodné z diivodu dobie pozorovatelné a analyzovatelné
morfologie schranek. Poskytuji i dobie doloZitelny fosilni zaznam, protoze jejich schranky dobie fosilizuji.
Vedle toho pfedstavuji i dobry materidl pro, studium trendl fyziologické optimalizace, kterd na urovni

jednobunéénych mize s makroevolu¢nim potencialem uzce souviset.

V ramci superskupiny Archaeplastida, konkrétné Viridiplantae a Embryophyta pak 1ze jmenovat oddéleni
kaprad’orostii (Monilophyta), zahrnujici podtiidy Equisetidae, Ophioglossidae, Marattiidae a Polypodiidae.
Autofi u tohoto oddéleni tradi¢né zminovali jako vrcholnou fazi jeho evoluce obdobi prvohor az druhohor
(Némejc, 1961), od svrchniho karbonu po svrchni juru. Modernéjsi prace ovSem ukazuji kolisavy trend

diverzity i disparity mezi jeho zastupci (Kovach & Batten, 1993; Schneider et. al., 2004). Za zminku také stoji,
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ze, pres patrny utlum vystépovani novych linii po vzniku krytosemennych rostlin, makroevolu¢ni potencial
kaprad’orostli vyznamné¢ narostl na konci kiidy. Prave do této doby dostupna data kladou vznik fady modernich

celedi (Huang et. al., 2019).

Kaprad'orosty celkové tedy vykazuji pfinejmensim obdobnou disparitu jako v obdobi dfive zminovaného
vrcholu svého evolu¢niho vyvoje. Recentné nachdzime zastupce v prakticky vSech vegetacnich patrech, a to
véetné stromovych (Schuettpelz, 2007). VétSina ze soucasnych stromovitych forem pak nélezi do tadu
Cyatheales, ktery je autory popisovan jako evolu¢né pomérné mlady (Sosa et. al., 2016). V samotném tadu
pak byl vznik stromovitych forem opakovany (Judd et. al., 2008). Kaprad’'orosty tedy hypotézu o snizovani

disparity v pribéhu ¢asu nepodporuji.

Zajimavou skupinou hodnou dal§i pozornost v tomto ohledu jsou i také hlavonozci (Cephalopoda;

Animalia, Mollusca).

Jejich disparita nevykazuje znateln¢ klesajici tendenci. V tomto ohledu je zajimavé, ze do jisté miry patrné
dokazi (konkrétné jejich podtiida Coleoidea) obejit i uvazované ,,evolucni zamrzani*“ zaloZzené na zyvsujici se
konzervaci genetické architektury. Jev, ktery by s timto mohl mit souvislost, je konvergentni, nezévisla
evoluce gentl pro protokadheriny nepozorovana u jinych zivocichii (Albertin et. al., 2015). Nadto oplyvaji
novymi mechanismy regulujicimi ontogenezi, genovymi rodinami — které funguji jako autonomni transkripéni
faktory schopné modulovat RNA i pfislusné proteiny (O’Brien et. al., 2018). Takovato ,privatizace
mikroevolu¢ni variace* mize hrat v makroevoluénim métitku vyznacnou roli pii jejich speciaci a udrzeni si

makroevolu¢niho potencialu.

Zasadnim problémem fady dalSich kandidatnich skupin pro studium evoluce evolvability je jejich
povétSinou fragmentarni fosilni zdznam, ktery by daval jejich vyzkumu v ramci makroevolu¢nich dé&ji
potiebnou oporu. Ackoliv se evolu¢ni vztahy mezi nimi dafi stale Iépe dokumentovat (Burki et. al., 2020) a
odhadovat (Casto velmi davnou, viz naptiklad Yoon et. al., 2004; Brocks et. al., 2023) divergenci jednotlivych
kladt v minulosti, dobré fosilni doklady bud’ chybé&ji nebo nejsou jednoznacné (Brocks et. al., 2023; Retallack
et. al., 2013). Sirsi makroevoluéni trend bychom tedy u tdchto skupin mohli odvodit v drtivé vétsiné pouze

na zakladé molekularné fylogenetickych studii a charakteru vétveni jejich fylogenetickych stromtl.

Dalsi podobné zkresleni také nastava pti vyzkumu makroevolu¢niho potencialu a trendii ve variabilité u
skupin druhové pocetnych, ale z hlediska disparity velmi uniformnich, naptiklad zastupcti tfidy Diplonemea

(Discoba, Euglenozoa), jejichZ diverzita se da pocitat na tisice az statisice (Flegontova et. al., 2016).
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Diskuze

Vyse jsme se zaméfili na trendy v disparité, variabilit¢ a, obecné disledky evoluce evolvability
charakteristické zvySovanim vyvojové robustnosti a integrace, respektive optimalizaci evolu¢nich reakci. Jako
modelové skupiny organismt v ni byly vybrani ramenonozci, trilobiti a dale néktefi strunatci, respektive
obratlovci. Studiu trendil v disparité a variabilité se nabizi 1 dal$i skupiny, které jsou ale zatizeny specifickymi

nedostatky — napiiklad rozsivky a kaprad’orosty.

U ramenonoZci byly shrnuty trendy, které hovoii ve prospéch postupného ubytku mezidruhové a
vnitrodruhové variability v geologickém case. Mladsi druhy tohoto kmene jsou méné variabilni v obou typech
zminéné variability. Disparita kmene nicméné ztstava od spodniho ordoviku relativné stalé, coz je, vzhledem

ke studované problematice, pomérn¢ zajimava skutecnost.

J. L. Benedetto ve své praci shrnuje, Ze zasadni vyznam pro kladogenezi cel¢ tfidy mohla mit v minulosti
heterochronie jejich zastupcii (Benedetto, 2018). Heterochronické zmény byly také navrZzené autory mluvicimi
o evolu¢nim zamrzani a analogickych makroevolu¢nich procesech (viz naptiklad Wimsatt, 1981; Wimsatt,
2021) jako jedna z cest, jak zachovat schopnost vytvareni vyraznych evolu¢nich novinek.

Dalsi autofi poukazuji na evolucni radiaci ramenonoZcu kratce po velkém vymirdni na konci ordoviku.
Zv1asté se zamétuji na zastupce, které nazyvaji jako ,,Lazarus-progenitors* (Rong & Zhang, 1999). Jedna se
o druhy, které byly bud’ povazovany za v dané stratigrafické vrstve jiz vymielé, ale nahle se znovuobjevily ve
fosilnim zdznamu, nebo za ptedky dal$ich druhti. Tyto druhy se ve fosilnim zaznamu po vymirani masivné
roz§ifuji a vytvareji fadu novych evolu¢nich adaptaci. Paradoxné€ ani druhy objevujici se pfed ¢i b&hem
vymirani nemaji tak masivni zastoupeni a disparitu ve fosilnim zdznamu (Rong & Zhang, 1999). Spliuji proto
podminky na druhy evolu¢né plastické sensu Flegr (2015) nebo druhy, které¢ prechodné dokazaly ptestavét
svou genetickou architekturu, aby umoznila také vznik vyraznéjSich evolu¢nich novinek. Jejich schopnosti se

adaptovat odpovida i masivni expanze po konci vymirani (Rong & Zhang, 1999; Flegr, 2015).

To, ze ptezivsi druhy posléze zazily opétovny pokles télesné velikosti 1 diverzity, pak autofi pfipisuji
faktoriim prostfedi (Chen et. al., 2018). Sama osob¢ ale tato data také mohou ukazovat na skutecnost, Ze
puvodné evolucné plastické druhy relativné kratce na to zamrzly (Flegr, 2015) a dal$i markantni zména

moiského prostfedi znamenala jejich vyhynuti.

Studie R. R. Alexandera zamé&fujici se na ramenonoZce byla kritizovana z diivodu, Ze cilila pouze na jeden
konkrétni morfologicky znak (Alexander, 1976). Pokud by se u jinych znakti projevovaly jiné patterny variace
a jejich zmén, mohly uniknout pozornosti badatele. Tato studie ma vSak i1 své nesporné vyhody. Na druhou
stranu totiZz dokéazala znak konstantné dokumentovat a porovnavat napfi¢ dlouhym obdobim sedmi
geologickych utvarti, a pfesto u vSech studovanych taxonti tento konkrétni znak konstantné¢ dokumentovat

(Alexander, 1976).
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Ramenonozci také poslouzili jako referen¢ni skupina organismt k vytvotreni modelu pro predikci vzriistu
¢i poklesu primérného fitness a intenzity selekce (Smits, 2019). Pfi masovych vymiranich by, dle tohoto
modelu, méla sice primérnd fitness klesnout, spolu s tim by vSak méla naopak vzriist primérna troven a
intenzita selekce s pfimym vlivem na morfologické znaky odlisujici jednotlivé druhy (Smits, 2019). Evolu¢né
plastické druhy sensu Flegr (2015) by tedy mohly v obdobi masového vymirani ziskat vyraznou selek¢ni
vyhodu oproti druhtim, které vyrazné evolu¢ni novinky vystépovat nedovedou (Flegr, 2015). Data Ronga a

Zhanga by mohla poslouzit k testovani tohoto modelu (Rong & Zhang, 1999).

U ramenonozcu je také nutné pozastavit se nad dalsi dilezitou otazkou a sice, zda nékterd data tykajici se
posunti makroevolu¢niho potencidlu kmene na pielomu permu a triasu nejsou pouze lokalniho charakteru.
Prace si je védoma, Ze v tomto sméru Cerpala piredevsim z Cinskych dat. Pouze mala ¢ast datového souboru
(Alexander, 1976; Fless & Bray, 1977; Bennedetto, 2018) z téchto lokalit nepochazi. RamenonozZci také
pfinejmensim v minulosti konstantné reagovali na kompetitivni prostiedi (Alexander, 1976; Flessa & Bray,
1977). Ptestoze tedy lze trendy v disparité i variabilit€¢ u ramenonozcii pozorovat, patrné¢ nebudou tak
pfimocaré.

U trilobitua jsou trendy ve snizovani disparity, mezidruhové a vnitrodruhové variability jesté ziejmé;si.
et. al., 2025). Jak uvadi Holmes (2023), celkova disparita hlavové Casti u trilobitli narostla velmi rychle a
doséhla maxima kratce po objeveni se skupiny v kambriu (Holmes, 2023). Samotné hlavové ¢asti, jmenovité
glabela a o¢ni zafezy, vSak vykazovaly postupnéjsi nartist disparity, ktery byl do urcité miry navic podminén
taxonomickou pfislusnosti. Stejny autor dale uvadi, ze v jednotlivych evolu¢nich liniich trilobiti pak
morfologie a disparita podléhaly evoluci odlisné€, opét v zavislosti na konkrétni taxonomické piislusnosti.

Nicméné, jako hlavni pfi¢inu vySe uvedenych skutecnosti uvadi vnéjsi, ekologické, faktory (Holmes, 2023).

Ponékud zvlastni souvislosti s ramenonozci, které si v§iml McNamara (1986), je, Ze roli v evoluci trilobitt
také hrala peramorfoza. Pravé zmény v regulaci ontogeneze, spole¢né s peramorfozou také pedomorfoza,
mohly dle prace tohoto autora vést k rapidni druhové i1 morfologické diverzifikaci tfidy v kambriu
(McNamara, 1986). K tomuto tvrzeni se ptiklanéji i jini autofi (Stubblefield, 1936; Hupé, 1953; Whittington,
1981).

Foote (1993) poznamenava, Ze existuji skupiny trilobiti, které mély na celkovou disparitu tfidy vyznamny
vliv. Jedna se konkrétné o nad€eled’ Olenelloidea, podtiidu Librostoma, fady Proetida a Phacopida a podiady
Asaphina, Cheirurina a Phacopina. Tyto morfologicky disparatni klady dominovaly svého ¢asu obsazenym
ekologickym nikdm 1 variabilit¢ morfologického prostoru (Foote, 1993). Sama osob¢ je tato korelace
napadnou, pfesto dale nerozvedenou. Vedle ni samotné je pak na misté poznamenat, ze zminéné fady i podiady
spadaji do podtiidy Librostoma, ktera se také prosadila jako nejdéle existujici taxon vyssiho fadu mezi trilobity

— prezila az do konce permu. Kontrastné s touto praci a Websterovou studii (Webster, 2007) vSak naptiklad
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studie Smitha a Liebermana (1999) nenachazi u zminéné nadceledi Olenelloidea vice ontogenetickych nebo

fyziologickych prekazek nebo zvyseni robustnosti v pribéhu jejich evoluce (Smith & Lieberman, 1999).

Prace M. J. Hopkinsové (2014) hovoii o ordovické radiaci trilobitii jako o radiaci morfologii pfedevsim
tropickych hlubokovodnich zastupct. Patrn€ ji zptsobila regrese motské hladiny ve svrchnim kambriu
(Rudkin et. al., 2003). Ordovik Ize celkové, i ptes vyhynuti fady zastupci vcetné fadi na konci kambria
(Clarkson, 1998), charakterizovat jako obdobi vrcholu morfologické i druhové diverzity trilobiti (Bault et.
al., 2022). Po ordovickém vymirani tato diverzifikace morfologii mizi a nova télni usporadani se prakticky
neobjevuji (Clarkson, 1998), byt byli trilobiti evolucné uspésnou skupinou az do devonu (Adrain et. al., 1998).
Tato zminka je sméfovana ke zvlastni okolnosti, kdy se po vymieni ¢asti tfidy na konci kambria uvolnily
ekologické niky a prostor pro obsazeni novymi druhy z hlub$ich vod. Doslo ke zna¢nému rozvoji, rychlé
morfologické diverzifikaci (Clowes, 2000) a kolonizaci nového tizemi, kterd nebyla nepodobné koloniza¢ni

speciaci na ostrovech ¢i biologickym invazim.

Podivnym odrazem tohoto procesu je, Ze oba procesy, jak kolonizacni speciace (jako zvlastni piipad
peripatrické speciace), tak invazivita druhi jsou podle teorie zamrzlé evoluce zptsoby, jak mohou ,,zamrzl¢*
druhy ,,rozmrzat* (Flegr, 2015). Diky zmizeni genetického polymorfismu populace mohou druhy prochézejici
timto procesem zplastictét a zacit generovat nové evolucni inovace (sensu Flegr, viz napi. Flegr, 2015). A
urcitou okolnosti, ktera by tento proces naznacovala i u trilobiti, je i fakt, Ze po ordovickém vymirani vétSina

silurskych trilobitich spolecenstvech odrazela ta ordovicka (Fortey & Owens, 1997).

U fady praci, které byly ve vztahu ke sniZzovani disparity u trilobitd zminény vyse, byly jako hlavni pfic¢ina
snizeni disparity uvedeny ekologické faktory (Martin et. al., 2022; Holmes, 2023; Serra et. al., 2025; ¢astecné
téZ Serra et. al., 2023). Predevsim jde o sniZeni tvarové bohatosti glabely (Martin et. al., 2022). Vliv ekologie
na trendy v disparité je diskutovan jak u trilobitli, tak i v obecném ramci, jak prace ptredstavila vySe. Presto
celkovy trend sniZzovani disparity i variability u tfidy trilobitd ekologie vysvétluje neuspokojivé, na coz

poukazuji jiné, vySe zminéné prace (napiiklad Webster, 2007 nebo Suarez & Esteve, 2021).

Znaky jako sniZeni poctu télnich ¢lanka ¢i postupné zjednoduSeni tvaru hlavového Stitu mohou byt
vysvétleny 1 bez implementace ekologickych faktorti, naptiklad prostfednictvim sdruzovani genti pro tyto
znaky do spole¢né dédénych clusterti. Doprovodné ontogenetické zmény se navic u trilobitl prokazatelné dély

(Bault et. al., 2023).

U strunatci, respektive obratlovc, jsou pak trendy ve snizovani disparity pozorovatelné u nékolika skupin
plazti a savct. U oddé€leni Pseudosuchia je dobré se pozastavit predevs§im kviili interpretaci dosud ziskanych
dat a jejich zasazeni do SirSiho kontextu. Oproti vySe zminénym skupinam totiZ pfinejmensim jedna prace
(Stockdale & Benton, 2021) zmifnuje korelaci mezi rychlosti evoluce a diverzifikace a zemskym klimatem.
V chladnéjsich dobach oddéleni vykazovalo v obou faktorech pokles, zatimco v teplejSich znatelny narast
(Stockdale & Benton, 2021). Patrné vSak neplijde o fenomén aplikovatelny obecné a pro jeho silngjsi
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podpoteni bude zapotiebi vice podobnych dat. U Sir§iho kladu Crocodylomorpha zahrnujiciho jak recentni
Crocodylia, tak jeho vyhynulé piibuzné, pak lze také zminit praci Stubbse a kol. (2021), ktera pti diskutovani
makroevolu¢niho potencidlu celé skupiny také zminuje spiSe ekologické bariéry v podobé obsazeni nik.
Pokles mezidruhové i vnitrodruhové variace fadu je tedy naznacen také spiSe skrze vnéjsi vlivy (Stubbs et.
al., 2021). Jak jsme ale vidé€li v avodu, vnéjsi vlivy samotné neumoznuji propojit variabilitu na Grovni

mezidruhové a vnitrodruhové.

Ptakojestéry je zde na misté¢ zminit hlavné z diivodu limitace nasich evolu¢nich implikaci pravé fosilnim

zdznamem a jeho kompletnosti, jak bylo propirano vyse.

U Selem potom dostupna literatura naznacuje relativné rychlé skoky pfi evoluci do novych ekologickych
prostorit (Meloro & O’Higgins, 2011; Law, 2021). Obecny trend jejich evolu¢ni historie by tedy odpovidal
spiSe modelu pterusované rovnovéhy. Podidd kockotvarych (Feliformia) vedle toho patrné vykazuje
ekologicky podminénou disparitu (Meloro & O’Higgins, 2011). Evolu¢né¢ i geologicky mladsi zastupci
podiadu pak maji pomalejsi rychlost speciace, ale jejich disparita a variabilita pfitom neklesa (Law et. al.,
2024). Model postupného snizovani variability tedy pfili§ nepodporuji. Zminiované konzervativnost rychlosti
ontogenetického vyvoje Selem byla prolomena u ploutvonozct (Pinnipedia), kteti z hlediska tvarové evoluce
Celistnich kosti vykazuji rychlejsi tempo nez jejich suchozemsti ptibuzni. Nicmén¢ nevykazuji vétsi disparitu

(Meloro & Tamagnini, 2021).

Savci jakoZto monofyleticka skupina vykazuji vyrazné konzervativni znak v podob¢ stavby patefe a poctu
obratlt, ktery se vyrazné nemeéni a vyjimek (recentnich i fosilnich) je poskromnu. Podobné vyvojové staly
znak je stavba kustek stfedniho ucha, ktera vSak nema u soucasnych savci monofyleticky ptivod (Zima &
Macholén, 2021). Konvergentni charakter mohou mit 1 dal$i znaky: naptiklad n€kolikrat se u savcli objevujici
variace na trichromatismus. Tento pfiklad ukazuje na moZnost rozvolnéni genetické architektury s adaptivnimi
dopady (Griebel, 2002; Zhao et. al., 2009). Jako ptiklad velké rozvolnénosti miizeme jmenovat také obrovskou
variabilitu podoby sav¢iho chrupu, kterd je n€kterymi autory zminovana jako ,,vstup do nové adaptivni zony*
(Butler, 1972). Savci jako monofylum tedy obsahuji relativné pestrou paletu velmi zamrzlych, a naopak velmi

dynamicky proménlivych znakd.

Opét se ovsem, podobné jako u Selem, pohybujeme hlavné na Grovni stfedni ¢i vyssi taxonomické irovné.
Sam osobé to odrazi fakt, Zze mezi savci lze definovat fady pravé na zakladé jejich morfologie a pouze malo
sav€ich fadi ma zastupce, ktefi se od morfologie typické pro dany ad vyrazné odliSuji. Vyjimkami jsou
vtomto sméru fady ploutvonozci a také kytovci (Cetacea), ktefi nalezi do fadi Selem, respektive
sudokopytniki (Artiodactyla) (Zima & Macholan, 2021). Pravé ti by mohli byt dalsim zajimavym cilem

vyzkumu makroevolu¢niho potencialu a jeho promén.

VétSina vySe zminénych studii tykajicich se disparity a variability jsou konkrétnimi kazuistikami.
Z obecngjsiho hlediska je ovSem nutno zasadit zmény makroevoluéniho potencidlu a s tim souviseji zmény
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disparity a obou typt variability do SirSiho evolu¢niho kontextu. Jak jsme vidéli v ivodu, paradigma moderni
syntézy nepokryva zcela veskeré evolucni fenomény, a predevsim se ptilis nezabyva morfologii a ontogenezi
organismu ve vztahu k makroevoluci. Znamym piikladem je objev Hox gemu, které demonstrovaly, ze
morfologické zmény u mnohobunéénych zivocichii (Metazoa) ¢asto nejsou podminény zménami v kédujicich
sekvenci gent, ale Castéji jde o zmény jejich pouziti a vzajemnych interakci v prubéhu ontogeneze (Scott &

Weiner, 1984; McGinnis et. al., 1984; de Rosa et. al., 1999; Rose & Oakley, 2007).

V tomto ohledu je napadné, ze u zminénych Metazoa nevznikaji nové télni plany pfinejmensim od obdobi
takzvané kambrické exploze, pouze se mirn¢ méni ty stavajici (Gould, 1989). VétSina tiid u soucasnych
Metazoa pak vznikla v pozd¢jsi velke ordovické biodiverzifikacni udadlosti (Droser & Finnegan, 2003; Servais
et. al., 2010); v tuto dobu radioval naptiklad také fytoplankton (Servais et. al., 2010). Jesté pred kambrickou
explozi mizeme patrné dokumentovat avalonskou explozi (Shen et. al., 2008), ktera se odehravala v obdobi
ediakary a znamenala rychlou evoluci ediakarské fauny, stejn€ jako mnohobunéénych zivo€ichii obecné (Shen

et. al., 2008).

Na téchto ,.evolucnich explozich® si lze povSimnout pomérné zajimavé okolnosti, a sice postupné
klesajiciho okruhu znaki, které mohly projit radikalnimi evolu¢nimi pfestavbami. Zatimco u kambrické
exploze byly ,,definovany* zakladni morfologie pro prakticky vSechny soucasné zivocisné kmeny (Gould,
1989), u ordovické biodiverzifika¢ni udalosti se ménily morfologie na trovni tfid (Droser & Finnegan, 2003).
Urcitym zplsobem tento jev odrdzi Rosaovo pravidlo — zménam podléhaji stale vice okrajové znaky s tim,

jak roste konzervace vyvoje pfibyva v jednotlivych skupinach.

Podobné jako Rosaovo pravidlo postupné snizovani disparity predpoklada také teorie zamrzlé plasticity
(Flegr, 1998), respektive jeji n€kolikrat vySe zminovand makroevolucni implikace teorie zamrzlé evoluce
(Flegr, 2015). Ta ptedpokladd, Ze v prib&hu evolu¢niho vyvoje dochazi k postupnému sniZovani
makroevolu¢niho potencidlu evoluénich linii z dGvodu pfibyvani evoluéné stabilnich, ,,zamrzlych®, znaka a
jejich okruht, které jiz efektivné neodpovidaji na selekci (Flegr, 2015). Jedna o dusledek zeslozZitovani
struktur spojenych s genotypo-fenotypovou mapovou, regulacnich a vyvojovych mechanismi, které vedou
mj. ke v ivodu zminénému nartistu robustnosti a kanalizace. V dasledku toho dochézi ke zpomaleni rychlosti
speciace a zaroven se snizuje i pravdépodobnost vystépeni vyraznych evolu¢nich novinek, tedy znaki
typickych pro zakladatele novych kladl vysoké taxonomické irovné. Tyto fenomény maji své disledky ve
formé rostouci rychlosti vymirani v ramci taxonu (Flegr, 2015).

S Rosaovym pravidlem je nicméné v souladu také nékolik dalSich empirickych pozorovani a teoretickych
koncepti formulovanych v priibéhu 20. a 21. stoleti. Naptiklad Rabosky a Lovette (2008) poznamenavaji
postupné klesajici Cetnost speciaci souvisejici se staiim daného taxonu (Rabosky & Lovette, 2008). Dale
ovSem sva zji$téni nerozvadéji.

Sifeji, oviem také abstraktnéji, v tomto kontextu vystupuje dilo Williama A. Wimsatta a jeho syna Williama

C. Wimsatta. W. A. Wimsatt se zabyval pfedev§im embryologii a organologii u letounti (Chiroptera)
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(Kwiecinski et. al., 1987), nacez se zam¢til teoreticky koncept robustnosti (Wimsatt, 1981). W. C. Wimsatt
pak rozvedeni teoretického konceptu robustnosti vyraznéji pienesl do biologické sféry, kde robustnost
samotnou chape jako odolnost viici vykyvim (Wimsatt, 2021). V tomto kontextu vystépeni inovaci (naptiklad
1 v ramci evolucnich linii) zavisi na vlastnostech dané¢ho systému a jeho interagujicich slozek. Podle W. C.
Wimsatta neni tedy od véci nazyvat zivé systémy véetné organismu jako jednoduché a komplexni, respektive
komplexifikujici, zeslozit'ujici, se. Stejny badatel uvadi, Ze toto rozliseni je pouzitelné, protoze zavisi na poc¢tu
jejich vnitfnich, vzajemné interagujicich slozek (Wimsatt, 2021). Vystépeni evolu¢nich novinek tedy neni
pouze vysledek poctu jednotlivych slozek v organismu, ale zaroven také poctu jejich vzajemnych interakci.
Prili§ provazané interakce s moznosti vzajemné zameény, tedy usporadani velmi robustni, produkuji vetsi
mnozstvi vzajemn¢ souvisejicich jeva (které nazyva causal thickets), ¢imz ale znesnadnuji vystépeni novinek
(Wimsatt, 2021). Podle tohoto konceptu tedy se zvySujici se komplexitou organismil stoupa jejich robustnost
a zmen$uji se moznosti na vystépeni novych, inovativnich zmén, které by znamenaly rozsahlé zmény
morfologie, a tedy i disparity.

Na teoretické rovin€é doSel k podobnym zavérim také Rupert Riedl, ktery ptispél k prosazeni pojmu
evolvabilita a zaroven poukazoval na roli ontogeneze ve fylogenezi a selekci v 70. letech 20. stoleti (Wagner
& Laubichler, 2004). Sam také spattoval, ze paradigma moderni syntézy ignoruje roli morfologie a ontogeneze
v evoluci (Riedl, 1984).

Riedl si byl védom, ze vyvojova a funk¢ni integrace (tedy interakce jednotlivych aspektl organismi jako
genu, genetické architektury, ontogenetickych mechanismi a morfologie) maji dusledky pro pokracujici
evoluci organisml (Wagner & Laubichler, 2004). Riedl zaroven postuloval, Ze se morfologické znaky vyvijeji
nepiimo umeérné k tomu, jaky maji vliv na zakladni fungovani organismu. Nové morfologie tedy mohou,
v jeho podani, mit rozli¢ny vliv na funkénost, a tento vliv ur€uje, jakym zplisobem budou dale podléhat selekci
a vyvijet se. Ty dulezité, naptiklad s velkym mnozstvim interakci, se budou ménit méné pravdépodobné.
Poukazoval také na fakt, Ze nové znaky se vyvijeji za ptitomnosti téch jiz vyvinutych, coz mize dalsi evoluci
novych znakil ovliviiovat (Wagner & Laubichler, 2004).

Michael Conrad, americky teoreticky biolog, se v 70. letech 20. stoleti také zabyval evolvabilitou a
moznostmi evoluce zatizené pfedchozimi adaptacemi. Roku 1972 publikoval prvni hypotézu hovofici o
evoluci evolvability (Conrad, 1972). Argumentoval, Ze ke ,,znovunastartovani“ generovani evolu¢nich
novinek je zapotiebi mutaci rovnajicich adaptivni krajinu organismu. Mutace to ovSem museji byt takové,
kterou budou poskytovat propojeni s jiz existujicimi adaptacemi a vlastnostmi dané¢ho druhu, v opacném
piipadé€ se ztraceji a adaptivni vyznam jim chybi (Conrad, 1979). Urcitym zpiisobem nds to tedy vraci k vysSe
zminované ortoselekci.

Konec¢né¢, urcitych limitaci popisu evolu¢niho vyvoje v pojeti moderni syntézy se dotkl i Stephen J. Gould
ve své knize Wonderful Life, kterd pojednéva o evoluci Zivota ve vztahu k Burgesskym btidlicim, zndmému

kambrickému lagerstatte (Gould, 1989). Autor zde narazi na dualezitost historie daného kladu pro jeho dalsi
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vyvoj, tedy pojem kontingence zminény vyse. Pfitom ovSem zduraznuje, podobné¢ jako Huxley (1942), ze

evoluce nema jasn¢ dany cil, ktery bylo mozné na poc¢atku vyvoje evoluc¢ni linie odhadnout (Gould, 1989).

Na tomto misté je také dobré pfipomenout trojici moznych vysvétleni snizujici se disparity a klesajici

urovné variability obou typl u organismu:

1) Jedna se o artefakt, ktery je zpisoben metodologii studia paleontologického zaznamu (Jablonski, 2002;

Erwin, 2008).

2) Jedna se o dusledek ekoprostorovych faktorti (Foote, 1991a; Erwin, 1994; Jernvall et. al., 1996; Sahney
et. al., 2010; Bush & Pruss, 2013).

3) Jedna se o dasledek faktort, které maji genetickou ¢i vyvojovou podstatu a maji vliv na vyvojovou

kanalizaci druhti (Gould, 1989; Wagner, 1995b; Valentine & Jablonski, 2003; Ciampaglio, 2004).

Vyse zminéné koncepty jasné ukazuji na tfeti moznost. T¢é nasvédCuje 1 fakt, ze jako jedina pfimo spojuje
trendy v disparité, respektive variabilité, se zménami makroevolu¢niho potencidlu. Jak zdlraznuji (Quental &
Marshall, 2011), ekoprostorova vysvétleni nemohou vysvétlit, pro¢ se snizujici se diverzifikaci se snizuje i
schopnost vystépovat evoluéni novinky. K podobnému zavéru dospivaji 1 Rong a Zhang (1999) studujici

disparitu ramenonoZzct za velkého permského vymirani.
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Zaver

Cilem této bakalatské prace bylo na piikladu vybranych kladd zdokumentovat trendy v mezidruhové,
respektive vnitrodruhové variabilité a makroevolu¢nim potencidlu. Nasledn€ jsem analyzoval jejich moznou
souvislost s ohledem na teoretické koncepty zabyvajici se evoluci evolvability. Tento fenomén souvisi 1 s

Rosaovym pravidlem, resp. zakona progresivni ztraty variability. ACkoliv byl ptivodné tento fenomén popsan

na reprezentativni skupiné organismi, trilobitech, postupné byl jeho vyznam upozadén.

Casto nebyl pfipominan viibec &i byly zmitiovany jako mozné pfi¢iny jevy ¢ fenomény mu odpovidajici
pouze vzdalen€. Soucasné paleontologické a makroevolucni studie vSak naopak naznacuji, ze se jedna o dobte
podlozeny biologicky jev, kterému davaji pevnou teoretickou podporu. Kombinuje doposud zndmé okolnosti
zmén genetické architektury organismd, z toho plynouci ontogenetické a morfologické implikace a nésledné
jejich fenotypové projevy a celkové disledky pro disparitu. Na druhou stranu, vyzkum tohoto typu je zatizen
limitace fosilnim zdznamem, co do poctu znamych druhii tak i po¢tu objevenych jedincd, a spravna

interpretace pozorovanych morfologickych zmén spolu s diverzitou.

Navzdory témto limitacim ale byla zdokumentovana fada riznych taxonl na rozlicnych taxonomickych
urovnich, od kment po fady, které vykazuji evolucni trend snizovani disparity, vnitrodruhové i mezidruhové
variability a makroevolu¢niho potencialu. Nejmarkantnéji byl studovan u ttidy trilobitt, kde byl také ptivodné
popsan. Obdobny trend se ukazal byt jesté pfitomen u ramenonozct a dale také u nekterych skupin strunatei,

respektive obratlovct.

Vedle téchto skupin pak existuji i takové, u kterych se postupné sniZzeni makroevolu¢niho potencialu ve
vztahu k obéma typlim variability predpokladat na zakladé dostupnych dat. A patrné existuji také skupiny
organism, které¢ ho dovedou uc¢inné ptekonat, jako kaprad’'orosty nebo hlavonozci. Tyto skupiny, stejné jako

cely fenomén, proto vyZaduji nasi dal$i vyzkumnou pozornost.

Do budoucna by podrobnéjsi popis jeho mechanismil, ptsobeni a rozsahu mohl ptinést podstatné informace

o evoluci jako takové.
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