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Gigantismus u hmyzu a dalSich ¢lenovcu béhem paleozoika

Abstrakt

Gigantismus u hmyzu ajinych clenovcl byl v geologické historii nejvice patrny v pozdnim
paleozoiku.Vysvétlenim tohoto jevu se mimo jiné zabyvd také hypotéza limitace kyslikem.
Gigantismus karbonského hmyzu mél pravdépodobné piimou souvislost s vy$si koncentraci kysliku
v atmosféfe, protoze efektivita hmyziho trachealniho systému a v navaznosti i moznost dorust velkych
rozmerd, jsou zavislé na obsahu dostupného kysliku. Dalsim faktem, ktery hypotézu podporuje, je
vymfieni a nebo zména gigantickych forem koncem permu, kdy koncentrace atmosférického kysliku
prudce poklesla.

V této praci jsou dale popsany ekologické vztahy ¢lenovcl pozdniho paleozoika, které nepochybné
souvisi s evoluci gigantickych forem. Gigantismus v tomto obdobi tak vznikl souhrou nékolika faktorQ
souvisejicich az s globalnimi cykly prvkd. V dal§i casti jsou predstaveni giganticti zastupci
paleozoickych skupin hmyzu i jinych ¢lenovct. Posledni ¢ast je vénovana popisu fyziologickych

experimentd souvisejicich s danym tématem.

kliCova slova: gigantismus, pozdni paleozoikum, Arthropoda, Chelicerata, Myriapoda, Insecta,

hyperoxie, hypoxie

Gigantism of Paleozoic winged insects and other arthropods

Abstract

Gigantism of insects and other arthropods was rather common in Late Paleozoic. Hypothesis of the
oxygen limitation is one the probable explanations caused the phenomenon. Carboniferous insect
gigantism was probably directly caused by the higher level of atmospheric oxygen due to direct
effectiveness on the tracheal system. Therefore the possibility to grow to large sizes is clearly
dependent on the amount of available oxygen. Another fact supporting the hypothesis is the extinction
or the change of the giant insect forms at the end of the Permian, when the level of atmospheric
oxygen suddenly decreased.

This thesis also describes the ecological relationships of the Late Paleozoic arthropods, which is
clearly connected to the evolution of giant forms. Gigantism during this period was thus developed by
the interplay of several factors related to the global elements cycles. Another part covers major groups
and representatives of Palacozoic gigantic insects and other arthropods. The final part is devoted to

describing the physiological experiments related to this topic.

keywords: gigantism, Late Paleozoic, Arthropoda, Chelicerata, Myriapoda, Insecta, hyperoxia,
hypoxia
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1 Uvod

Velikost téla je jednim z dilezitych atributd charakterizujicich druh a pravdépodobné také
nejlépe pozorovatelnym znakem. Gigantismus byl pozorovan témét v kazdé taxonomické
skupin¢é od bakterie az po dinosaury a diky napadnosti tohoto jevu bylo vytvofeno mnoho
pravidel, ktera by ho vysvétlila a popsala (napt. Copeho pravidlo, Bergmanovo pravidlo,
Renschovo pravidlo, ostrovni gigantismus) (Gould a McFadden, 2004).

Evoluéni proces smétujici k zvétSovani rozmérl téla organismi obecné pievladd nad
tendenci ke zmenSovani télesnych rozméra, a je bézné uvadény jako gigantismus (Cope,
1887). Formaln¢ je vsak termin gigantismus definovan jako ,,.byt mnohem vétsi nez je
normdlni nebo rist mnohem rychleji, casto ve spojeni s polyploidii“ nebo jako ,,dédi¢na
porucha zlaz u ZivoCicht* (Lincoln akol., 2001). V prvotni biologické a paleontologické
literatuie je termin gigantismus vSeobecn¢ aplikovdn na jedince, druhy i celé linie, a je
vysvétlovan jako vysledek mnoha faktori, od klimatickych faktorii ptfes predaci az po
parasitismus (McKinney, 1986).

Gigantismus je dvojiho typu, zaprvé je to autapomorficky gigantismus, kdy zvétSeni téla
1ze pozorovat jen v rdmci jedné vyvojové vétve kladu a zadruhé je to gigantismus fyleticky,
znamy téZz jako Copeho pravidlo, kdy se gigantismus objevuje v ramci celé linie. Copeho
pravidlo popisuje tendenci organismi ke zvétSovani téla béhem evoluce, ale prestoze je
znamé jiz dlouho, neni jesté zcela prozkoumano (Benton, 2002). Nékteré studie provadéné na
mnoha taxonech ho podporuji, jiné vyvraceji. Jedna nedavna studie podotykd, ze piedchozi
analyzy byly provadény na pfili§ vysokych taxonomickych urovnich, nepfedstavuji proto
dostatecné vysvétleni tohoto pravidla (Alroy, 1998). Copeho pravidlo bylo vysvétlovano také
jako umeéle vytvofend statistickd tendence k zvySovani rozmanitosti velikosti téla v rdmci
kladu s pfedchiidcem malého rozméru (Gould, 1997). Aby Copeho pravidlo fungovalo, musi
velky rozmér téla zvySovat fitness. Kingsolver a Pfennig (2004) zkoumali silu selekce
k vétsimu rozméru téla ve srovnani s mnoha dalsimi znaky, a dosli ve své studii k zavéru, ze
je gigantismus u velké vétSiny zkoumanych zivoc€ichi 1 rostlin spojen s vétSi hodnotou fitness,

z makroevolu¢niho hlediska tak Ize tento trend pozorovat.



Efekty velkého vzristu

ZvétSovani vzristu téla ma ziejmée za nasledek mnoho selekénich vyhod pro organismus, ale

také predstavuje nové problémy (Schmidt-Nielsen, 1984). Aby Copeho pravidlo mélo néjaky

ucinek, musi vyhody pievazit tyto nevyhody. Ve skutecnosti se uzitek a naklady tykaji

riznych Grovnich: malé zvétSeni t€la mize zvyhodnit druh v mezidruhové kompetici, ale aby

byl druh gigantismem zvyhodnén celkove, je potieba mnoho generaci, a konecna vyhoda

muze byt v tomto piipadé kratkodoba. Zde jsou predkladany argumenty vysvétlujici vyhody 1
nevyhody velkého vzristu (Benton, 2002; Schmidt-Nielsen, 1984).

Vyhody:

vetsi schopnost branit se pred predaci (nékdy mtize velky vzrist schopnost obrany
naopak sniZovat)

zvyseni uspésnosti predace

vEtsi spektrum potravy

zvySeni Usp&Snosti v pohlavnim a vnitrodruhovém vybéru

zvySeni UspéSnosti v mezidruhovém vybéru

prodlouzeni délky Zivota

vyssi inteligence (vétsi mozek)

pii extrémné velkém vzristu mize dojit az k eliminovani ztrat tepla (napt. sauropodni
dinosauii a tundci)

zvysuje pravdépodobnost pieziti v neptiznivych obdobich a odolnost ke klimatickym

zménam a extrémum

Nevyhody:

prodluzuje délku vyvoje (prenatalni i postnatalni fazi)

zvysuje pozadavky na mnozstvi potravy, vody, atd.

zvétSuje nachylnost k vymieni: delSi generacni doba snizuje rychlost evoluce
a nasledkem toho se snizuje schopnost pfizptisobit se nahlym zméndm
snizuje plodnost: ptechod od r-strategie ke K-strategii ma za nasledek snizeni

produkce potomstva, pii vyssi investici rodict



2 Paleoekologie a slozeni atmosféry

2.1 Slozeni atmosféry a gigantismus

2.1.1 Priciny zvySené koncentrace kysliku v atmosfére koncem paleozoika

Geofyzikalni analyzy naznacuji, ze narGst koncentrace kysliku v atmosféfe v pozdnim
paleozoiku zacal jiz v pozdnim devonu a pokracoval az do pozdniho karbonu (Dudley, 2000).
Prudky nértst koncentrace kysliku byl zplsoben rozvojem a rozsifenim velkych cévnatych
terestrickych rostlin v devonu, a tento rozvoj také vedl celosvétové k veétsimu ukladani
organického materidlu. To bylo umoznéno diky vzniku nového zdroje organického materialu
odolnému proti mikrobidlnimu rozkladu, ligninu, ktery byl uklddan jak v uhlotvornych
mocalech na pevning, tak i v oceanech, kam se material transportoval fekami (Berner a kol.,

2003). Vysledkem tohoto procesu jsou dnes cernouhelné sloje.
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Obr. 1. Pribéh zmény koncentrace atmosférického kysliku a oxidu uhli¢itého ve fanerozoiku.
RH, recentni hodnota konc. plynu v atmosféie (20,9 % O,; 0,036 % CO,); €, kambrium; O, ordovik; S, silur; D,
devon; C, karbon; P, perm; Tr, trias; J, jura; K, kiida; T, terciér (Dudley, 1998).

Nerovnovaha mezi volnym aulozenym uhlikem spolu s rozsdhlym uvolnénim kysliku
diverzifikujicimi stromovitymi rostlinami podstatné zmeénila koncentrace oxidu uhlic¢itého

a kysliku v atmosfére. Koncentrace oxidu uhli¢itého po vétSinu devonu a karbonu byla



pravdépodobné mnohem vyssi, nez soucasnych 0,036 %, pifiCemz je patrné piiblizné
desetindsobné sniZzeni od stiedniho do pozdniho paleozoika (Berner, 1990, 1994; Mora a kol.,
1996; Retallack, 1997; viz obr. 1). Pokles tohoto sklenikového plynu v pozdnim paleozoiku
také patrné souvisi s podstatnym snizenim teploty zemského povrchu (Berner, 1994).

Soucasné s timto snizenim koncentrace oxidu uhli¢itého se mohla koncentrace kysliku
v atmosféte pozdniho paleozoika zvysit aZ na 35 %, coz je pozoruhodna hodnota ve srovnani
$ 20,9 % kysliku v soucasné atmosfére (Berner a Canfield, 1989; viz obr. 1). Ke zvySeni
parcidlniho tlaku kysliku mohlo dojit jen diky stdlosti parcidlniho tlaku dusiku (Dudley,
1998). Tyto dva plyny tvoii téméf 99 % objemu atmosféry, a dusik je mnohem méné reaktivni
nez kyslik, proto jeho koncentrace pravdépodobné zlstala stejna od doby, kdy doséhla dnesni
hodnoty. Na rozdil od dusiku je kyslik pomérné reaktivni a tak se jeho koncentrace mohla
zvysit a zpUsobit zvySeni atmosférického tlaku (Beerling, 2007).

Variabilni parcialni tlak kysliku a konstantni parcialni tlak dusiku béhem fanerozoika dale
naznacuji, ze se fyzikalni vlastnosti (hustota vzduchu, viskozita, tepelna vodivost a difuzivita)
podstatné liSily béhem pozdniho paleozoika a v mensi mife pak v pribéhu kiidy a tfetihor
(Graham a kol., 1995). Hyperdenzni atmosféra mohla diky vétsi aerodynamické sile podpofit

vznik letu hmyzu a pozdéji 1 jinych Zivoc¢icht (Dudley, 1998).

2.1.2 Amplituda koncentrace kysliku v pribéhu fanerozoika

Koncentrace kysliku v atmosféfe nemohla nartstat nekonecné, jinak by frekvence lesnich
pozari byla natolik vysokd, Ze by zivot rostlin nebyl mozny, koncentrace nad 35 %
pfedstavuje pfibliznou prahovou hodnotu pro samovzniceni biosféry (Watson a kol., 1978;
Kump, 1989; Berner, 1999). Na druhou stranu nemohla v prib¢hu fanerozoika poklesnout
pod takovou koncentraci, kdy by vzplanuti bylo nemozné. Dikazem paleopozart je fosilni
dievéné uhli (fuzinit), které zname ze vSech obdobi, kdy stromy obyvaly pevninu. Spodni
limit koncentrace O, pii kterém se mtze uhli vytvaret byl stanoven na cca 15% O,, ale horni
limit je sporny. Nalezeni velkého mnozstvi fosilnich rostlin permokarbonu, které vykazovaly
vys8i odolnost proti vzniceni podporuje hypotézu, ze hladina O, v tomto obdobi byla vyrazné
vyssi (Berner, 1999).

Modelovani i empirické vysledky dokazuji velky pokles koncentrace kysliku, ktery trval
od pozdniho karbonu do raného triasu, a jehoZ minimalni hodnota byla 15 % (Makowski
a kol., 1989; Wignall a Twitchett, 1996; Isozaki, 1997). Berner a Canfield (1989) uvadé&ji
dalsi, ale zfejm& mensi puls v koncentraci atmosférického kysliku, ktery probihal od stfedni

jury, a pokracoval ptfes kiidu az témét do konce tietihor (viz obr. 1). Ackoli zvySeni



koncentrace kysliku nebylo tak vyrazné jako v pozdnim paleozoiku, tento druhy nartst
predstavuje vzhledem k soucasné koncentraci kysliku jeji vyznamné zvySeni béhem kiidy
a terciéru. Kromé toho jsou koncentrace oxidu uhli¢itého a kysliku ve vod¢ vazané na jejich
koncentraci v atmosféfe, z ¢ehoz vyplyva, ze jsou koncentraci téchto dvou plynii v atmosféie

ovlivnény prakticky vSechny ekosystémy (Richards, 1965).

2.1.3 Vliv geochemickych cykli C a S na koncentraci kysliku

Koncentrace kysliku v atmosféfe je hlavné ovladadna dlouhodobymi (n€kolik miliona let

trvajicimi) geochemickymi cykly uhliku a siry. Globalni cykly C a S probihaji takto
(Ebelmen, 1845):

CO, + H,0 <> CH,0 + O, 0

2Fe,0;+ 880, + 16H" <> 150, + 4FeS, + 8H,0 (2)

Reakce 1, zleva doprava, ptredstavuje fotosyntézu (s odectenou respiraci), organicka
hmota (CH,O) je poté uloZzena do sedimentu. Zprava doleva piedstavuje tato reakce dva
procesy: (a) oxidace starého sedimentovaného organického materidlu vystaveného
zvétravanim na kontinentech (b) soucet nckolika reakci zahrnujici termalni rozklad
organického materidlu skrze diagenezi, metamorfézu a magmatismus s vyslednymi
redukovanymi slouceninami obsahujici uhlik; tyto slouceniny jsou na zemském povrchu
oxidovany atmosférickym nebo ocednickym O, na COs.

Reakce 2, zprava doleva, piedstavuje oxidaci pyritu béhem zvétravani na kontinentech
(redukovana organickéd sira je pro jednoduchost shrnuta jako pyrit) a souhrn termélniho
rozkladu pyritu a oxidace, jejichz produkty jsou redukované siru obsahujicich plyny,
vznikajici pfi metamorféze a magmatismu. Zleva doprava je reakce 2 souhrnem nékolika
reakci: (a) fotosyntéza a pocatecni faze ulozeni organického materialu (reakce 1); (b) prvotni
diageneticka redukce siranti bakteriemi a produkce H,S, s organickym materidlem slouZicim

jako redukéni €inidlo; (¢) srazeni pyritu reakei HoS s Fe;O3 (Berner a kol., 2003).



Model koncentrace Kkysliku v atmosféi‘e v prubéhu fanerozoika

Modelovani koncentrace kysliku v atmosféfe je =zalozeno na kvantifikaci mnozstvi
organického uhliku a siry (pyrit) v sedimentarnich horninach, a déle na vypocitani rovnovahy
v cyklech, zalozené na isotopickém slozeni uhliku a siry v ocednech, které lze zjistit ze
sedimentarnich hornin.

Prvni metodou se odhaduje mira ukladani organického uhliku a pyritu (organickych
sloucenin siry) do sedimenti (Berner a Canfield, 1989). Zjistuje se na zdkladé primérné
koncentrace organického uhliku a siry (pyritu) v sedimentarnich hornindch (funkce Casu)
a pivodni globalni sedimentacni rychlosti..

Dalsi metoda vyuziva poznatkl ziskanych pomoci pomért izotopti C a S v sedimentarnich
hornindch. Zmény pomért izotopt “C/*C a **S/*’S vocednech jsou zaznamenany
izotopickym slozenim CaCOs; a CaSO, v sedimentech a lze znich vyvodit, ze zvySené
mnozstvi uklddaného organického materidlu a pyritu se projevi ve vétSim vyjmuti lehéich
izotopti z cyklu a moiské sedimenty jsou pak obohaceny C a**S. Pokud jsou sedimenty
naopak o tyto izotopy obohaceny, ukazuje to na rozklad organického materialu a pyritu

(Berner a kol., 2003).

2.1.4 Vymreni gigantickych forem ¢lenovct

Rovnéz v souladu s hypotézou omezeni oxidativniho metabolismu difuzi je ubyvani obfich
suchozemskych ¢lenovct soucasné s klesajici koncentraci kysliku na konci permu (Graham
a kol. 1995; viz obr. 1). VétSina hmyzich taxont, které dosahly mimotadné velkych té€lesnych
rozméra v prubehu karbonu, nepiezila vymirani na konci permu (Carpenter, 1992). Rozsahlé
vymirani na konci permu, které postihlo terestrické 1 motské skupiny, bylo ¢astecné piipsano
anoxickym podminkam, piestoze k tomuto vymiradni mohly pfispét 1 dalsi biotické a abiotické
faktory (Berner, 1989; Gruszczynski a kol., 1989; Hallam, 1991; Wignall a Hallam, 1992,
1993; Knoll a kol., 1996; Erwin, 1992, 1994). Zmizeni obfich suchozemskych clenovcii
s dychacim systémem limitovanym difuzi koreluje s disledky atmosférické hypoxie, kde
omezeni dychaci soustavy téchto ¢lenovcl vedlo k postupnému zmenSovani rozméru jejich

tél (Graham a kol., 1995).



2.1.5 Gigantismus v karbonu
Gigantismus byl nejvice patrny mezi rozmanitym hmyzem karbonu (Carpenter, 1992). Prvni
nalez fosilie gigantického hmyzu oznamil v roce 1893 paleontolog Charles Brongniart. Byla
to obfi vazka Meganeura monyi Brongniart, 1893 s rozpétim kiidel 63 cm. Nasledovaly dalsi
nalezy, naptiklad obii jepice s rozpétim kiidel témét 50 cm.

Gigantismus v karbonu byl vSak rozSifen nejen u hmyzu, ale i u ostatnich Zivocichii
a dokonce i rostlin. Mnoh¢ rostliny, které dnes dosahuji mensiho vzrastu, byvaly obrovské.
Naptiklad plavuné dosahovaly vzristu ptes 30 m (napt. Lepidodendron), pieslicky s vySkou
15 m (napt. Calamites) se pak tyCily nad kapradinovym podrostem. Takové prostiedi
poskytovalo spoustu ukrytii a potravy pro hmyz, pavouky a mnohonozky dosahujicich také

gigantickych rozmért (Beerling, 2007).



2.2 Paleoekologie bezobratlych zivocichu ve svrchnim karbonu

(westphal-stephan, pred 313—-299 mil. lety)

Zaznam terestrickych bezobratlych z karbonu ukazuje Siroké spektrum strategii. Témét
vSechny informace pochézeji z raselinnych mocalti rovnikovych nizinnych oblasti (Wootton,
1981; Durden, 1984). V¢tSina poznatkll tykajicich se c¢lenovell pochazi z nalezist
s mimofadnym zplsobem zachovani, jako je Mazon Creek (pozdni westphal, Illinois) nebo
Commetry a Montceau-les-Mines (stephan, Francie). Zptisob zachovani na téchto nalezistich
umoziiuje studovat diverzitu a detailni anatomii. Déle se fosilie ¢lenoveli nachazeji
v bridlicich vzniklych nad uhelnymi slojemi nebo pfimo v uhli (Jarzembovski, 1987; Bartram
a kol., 1987). Nalezisté tohoto typu vSak nejsou pftili§ bohata, na druhou stranu ndm davaji
dalezitou informaci o rozsifeni. K nejCastéji nachazenym fosiliim patii stonozkovci
(Myriapoda), pavoukovci (Arachnida) a hmyz (Insecta), zejména Svabi (Blattodea). Nejvétsi
diverzita byla zaznamenana na naleziSti Mazon Creek, které je zaroven nejintenzivngji
studovanym nalezistém. Ekologické vztahy byly zrekonstruovany na zakladé funk¢ni analyzy

cey

ustniho Gstroji u zijicich ptibuznych druhii a zptisobu poSkozeni rostlin.

Detritofagové

Velka primarni produkce ve wesphalu a stephanu se propojila s potravnim fetézcem zivocichti
skrze detritofagy. Mezi nejcastéjsi terestrické clenovce patfily mnohonozky (Diplopoda)
vcetné gigantickych Arthropleurida. Mnohonozky pravdépodobné mély stejnou ekologickou
ulohu jako dnes, v zalesnénych oblastech poziraly detrit a pfispivaly k tvorbé pudy.
V zaznamu z pozdniho karbonu nalézdme mnohonozky valcovitého tvaru, které se
zahrabavaly a prolézaly mékkym substratem, jiné formy mély dorsoventralné zplostélé tclo
(Hoffman, 1969; Rolfe, 1985). Otrnéné valcovité iploché mnohonozky byly v pozdnim
karbonu pravdépodobné hojnéjsi nez dnes, a n€které byly prili§ velké na to, aby se schovaly
v opadu (Hannibal aFeldman, 1981). PoSkozené trny naznacuji, Ze mnohonozky byly
napadany obojzivelniky a plazy, z nichZ néktefi polykali kofist veelku (Rolfe, 1985).

Ve stievech gigantickych Arthropleurida byly nalezeny zbytky dieva, ale i zbytky
vyzivn€j§iho materidlu. Dosud neni znam divod pro¢ vyhynuly, pravdépodobné se to stalo
diky kombinaci naruseni Zivotniho prostiedi s kompetici o potravu a s rozvojem jejich

predatori. Presto velci Myriapoda Ziji v tropickych a mirnych oblastech i dnes.



V ramci Hexapoda nachazime nékolik dilezitych detritofagnich skupin. Z hmyzu jsou to
hlavné Svabi (Blattodea), ktefi byli béhem karbonu nejvice rozSitenymi a pocetnymi ¢lenovci

(Wootton 1981; Scott a Taylor,1983).

Fytofagové
V pozdnim karbonu byla herbivorie jiz velmi rozvinuta. Vzestup herbivorie mohl byt nepfimo
spojen s vyvojem kiidel u hmyzu na zacatku karbonu. Létajici hmyz se uz nemusel skryvat,
amohl vyuzit nové, diive nedostupné zdroje (Durden, 1984). Tato herbivorie podpofila
propojeni primarni produkce rostlin s potravnim fetézcem zivocichli, a siln€ji provézala
vztahy mezi spolecenstvy zivoc€ichi a rostlin.

Paleopterni tady Megasecoptera a Palaeodictyoptera zahrnovaly rozmanité formy
s rozpétim kiidel od 9 mm do 43 cm. Kfidla dospélcti byla permanentné¢ rozeviena
horizontaln€. Toto uspotradani ovliviiovalo schopnost sedét na vegetaci pfi silném vétru,
znesnadiovalo lezeni, omezovalo let nad nezalesnénymi oblastmi a snizovalo pocet
pripadnych ukryth (Carpenter, 1971). Tito zivocichové ziejmé déavali prednost fidSi vegetaci
zastieSené¢ nepfili§ hustymi korunami, takova prosttedi se nachdzela v mistech kde
dominovaly kapradorosty a stromovité kapradiny. Larvy i dospélci mnoha druhl byly
vybaveni krunyifem nebo trny, tyto struktury pravdépodobné chranily Zivocicha pted predaci.

Ustni ustroji u fadti Megasecoptera a Palacodictyoptera bylo pfizptisobeno k propichovani
a sani rostlin, n¢ktefi Palacodictyoptera méli cibaridlni pumpu. Tento hmyz tak mohl drapky
poskodit generativni orgdny rostlin a nasat spory nebo pyl, spory byly nalezeny ve stfevech
veétsich jedinci nékolika druht (Kukalova-Peck, 1983). Vyvrtané diry v semenech
a megasporach naznacuji predaci sajicim hmyzem (Sharov, 1973a; Scott a Taylor, 1983).
Pravdépodobné také mohli sat mizu z vegetativnich pletiv, ale s v&tsi pravdépodobnosti saly
spiSe ze semen nez z floemu listd a stonku (Scott a Taylor, 1983). Vegetativni organy
nizinnych rostlin pozdniho karbonu byly jisté¢ nevhodnym cilem herbivorie (tlustd kiira, malo
nebo pfiliS rozptyleny floem), ale generativni organy piedstavovaly snadno pfistupnou
potravu (megaspory, semena, mikrospory nebo pyl). Larvy téchto fada byly také oktidlené
a terestrické, podle vSeho také herbivorni a pfevazné se zivily na generativnich organech
(Kukalova-Peck, 1978; Shear a Kukalova-Peck, 1990).

V ramci Neoptera byly vtomto obdobi herbivorni Protorthoptera a nékolik dalSich
pfibuznych skupin vramci Hemiptera a Orthoptera (Burnham, 1983; Rasnitsyn, 1980;
Sharov, 1968). Hemiptera byli obecné v karbonu hojni a diverzifikovani, s mnoha riznymi

ustnimi  Gstrojimi, od kousacich a sacich svyklenutym postclypeem az po ty
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s trojuhelnikovitymi nebo prodlouzenymi stylety. Protorthoptera méli kousaci Ustni Ustroji,
nekteti zastupci méli dravé nohy podobné loupezivym noham kudlanek (Carpenter, 1971).
Moderni ekomorfy Orthoptera byly jiz v permokarbonu. Stejné€ jako u dnesnich zastupct byly

zadni nohy pfizpisobené ke skakani a ustni ustroji kousaciho typu, které naznacuje herbivorii.

Predatori

Dravi klepitkatci a hmyz byli v obdobi westphalu a stephanu celkem hojni a diverzifikovani.
Nékteré¢ formy pravdépodobné kompetovaly s Tetrapoda o zdroje a pozdni karbon tak mohl
byt pfechodnym obdobim ve vztazich mezi predatory ze skupiny &lenovci a tetrapodil. Stifi
a pavoukovci ze skupiny Chelicerata byli hlavnimi terestrickymi predatory. Fragmenty
kutikuly $tirG byly ve velkém mnozstvi nalezeny v britském uhli, coz ukazuje na vyskyt Stirt
v prostiedi raSelinnych mocali (Bartram a kol., 1987; Kjellesvig-Waering, 1986). Dravi
Arachnida byly v tomto obdobi zastoupeni Trigonotarbida (Aphantomartidae, velké, obrnéné
formy s redukovanyma ocima) a blizce ptibuznymi slepymi Anthracomartidae, obé celedi
postradaly snovaci i jedové zlazy (Richardson a Johnson, 1971). VSichni pavouci pozdniho
karbonu patii do podiadu Mesothelae. Byly to malé formy podobné jejich dneSnim
potomkim. Jejich dneSni piibuzni stavéji doupata vyztuzend hedvabim. K dalSim
pavoukovciim pozdniho karbonu patii Phalangotarbida, skupina predatort podobnych
pavouklim s pasivnim zpusobem lovu, dale pak Uropygi a Amblypygi, také pasivni lovci
a Opiliones a Solpugida, coz byly naopak aktivni lovci. Ricinulei byli béhem karbonu vétsi
a diverzifikovangjsi predatofi nez dnes (Selden, 1986).

Vyznamnymi hmyzimi predatory byli vtomto obdobi vazky skupiny Protodonata
(= Meganisoptera). Fosilie Protodonata jsou celkem bézné, protoze tyto vazky casto
navstévovaly okraje jezer a mély vodni larvy. Protodonata v karbonu casto dosahovali
velkych rozméra az do rozpéti kiidel 63 cm, kterych dosahovaly formy ze stephanu (permska
Meganeuropsis permiana Carpenter, 1939 dosahovala rozpéti kiidel az 71 cm) (Carpenter,
1960). Nicméné jsou znamé i formy s rozpétim kiidel jen 30 mm (Wooton, 1981). Nohy
velkych druhli byly proporcionalné robustnéjsi neZ nohy dnesSnich vazek, vyuzivaly je k lovu
velkého hmyzu za letu. Ephemeroptera jsou v pozdnim karbonu vzacni, ale zname gigantické
formy s rozpétim kiidel do 47 cm z nalezist' v CR a Illinois (Kukalova-Peck, 1985). Dospélci
se od dnesnich zéastupct lisili pfitomnosti funkéniho kousaciho tstniho ustroji. Jejich vodni
larvy se mohly Zivit malymi vodnimi obratlovci.

Spektrum paleozoickych dravych ¢lenovcl se pomérné lisSilo od soucasné¢ho. Byla zde

tendence k vétSim rozmériim téla a druhova diverzita byla mensi. VéEtSina pavoukovcei béhala
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nebo byla pasivnimi predatory, pravdépodobné neexistovaly formy budujici sit€é. Dravi
¢lenovci se mohli zivit malymi tetrapody nebo fytofadgnimi a detritofagnimi Clenovci, jejichz
pocetnost 1 diverzita byla vysokd. Fytofagni formy v pozdnim karbonu pocetné prevySovaly

formy dravé.
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3 Systematicka €ast

3.1 Myriapoda: Diplopoda: Arthropleurida

Tito vymfeli zivoc¢ichové patii mezi nejveétsi znamé terestrické ¢lenovce. Maximalni délka
zastupcl rodu Arthropleura byla odhadnuta na pfiblizné 2 m a jsou tak velmi pravdépodobné
nejvetsi suchozemsti ¢lenovci, ktefi kdy existovali (Hahn a kol., 1986). Arthropleurida méli
priblizné 30 tergitd, rozdélené podélnymi ryhami na tfi oddily. Nékteré télni segmenty nesly
dva pary koncetin (Briggs a kol., 1984; Briggs a Almond, 1994). U bdze nohou m¢li
ruzicovité utvary. Fosilni zbytky Arthropleurida a jejich ichnofosilie jsou zndmé z mnoha

lokalit v Severni Americe a Evropé¢ (Briggs a kol., 1984).

(b) (c)

Obr. 3. Vymfreli giganti¢ti ¢lenovci paleozoika ve srovnani s primérné vysokym clovékem,;
(a) eurypterid Jaekelopterus rhenaniae, rany devon, Némecko; (b) trilobit Isotelus rex, pozdni
ordovik, Manitoba, Kanada; (c) pravazka Meganeura monyi, pozdni karbon, Francie; (d) mnohonozka
Arthropleura armata, pozdni karbon, Evropa. M¢étitko, 50 cm (Braddy a kol., 2008)
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Kraus a Brauckman (2003) a Kraus (2005) zafazuji Arthropleura do tfidy Diplopoda
(podtiida Penicillata). Naopak Wilson a Shear (2000) zatfazuji Arthropleuridea (zahrnujici
skupiny Arthopleurida, Eoarthropleurida a Microdecemplicida) jako sesterskou linii ostatnim
chilognatnim Diplopoda (Shear a Edgecombe, 2010).

Richardson (1956) jako prvni dikladné popsal jedince nalezici do rodu Arthropleura ze
sideritovych konkreci nalezist¢ Mazon Creek (Illinois, USA). Nélez byl pozdéji popsan jako
novy druh, Arthropleura cristata Richardson, 1959. Tento velky druh charakterizuji fady
malych a vétSich ostni na dorzalni strané téla. VétSina vzorkd pochézejicich z nalezisté
Mazon Creek jsou pouze izolované fragmenty koncetin a rGzicovité Utvary (nachazeji se
blizko baze koncetin, jsou to nepravidelné podlouhlé desticky dohromady skladajici strukturu
podobnou kvétu). DalSim zndmym druhem je napt. Arthropleura armata Jordan a Meyer,
1854 (viz obr. 3). Dorsoventralné zplostélé télo zastupct rodu Arthropleura a zbytky plavuni
zachovanych v jejich travicim traktu nasvédcovaly zivotu ve svrchnich vrstvach lesniho
opadu (Rolfe, 1980, 1985). Nicmén¢ jejich zachované stopy (ichnofosilie) naznacuji, Ze se
byli schopni pohybovat i kolem pise¢nych ploch (Rolfe, 1985; Briggs a kol., 1984). Na
zaklad¢ predpokladu, Ze kutikula gigantickych zastupcii rodu Arthropleura byla velmi tenka,
vznikla predstava mozného vodniho nebo obojzivelného zpiisobu zivota (Kraus a Brauckman,
2003). Kraus (2005) pozdéji navrhuje, ze vSechny doposud zndmé fosilie patfici k rodu
Arthropleura by mohly byt exuvie, coz by vysvétlilo tenkost kutikuly. Mnoho ichnofosilii
ptipsanych k rodu Arthropleura jsou znamé z Evropy a Severni Ameriky (Briggs a kol., 1979,
1984; Martino a Greb, 2009). Z téchto fosilnich stop lze vyc€ist, ze se tento zivocich
pohyboval na urCitou vzdalenost po povrchu mokrého sedimentu a zanechaval pouze stopy
distalni ¢asti nohou. Dalsi studium ukazalo silnou sklerotizaci kutikuly na zakladé relativné

velké hloubky stop Arthropleura (Lucas a kol., 2005).

3.2 Hexapoda

3.2.1 Palaeodictyopterida

Palaeodictyopterida byla skupina paleopterniho hmyzu, kterd zahrnovala okolo 50 % vSech
znamych druh@ hmyzu svrchniho paleozoika (Grimaldi a Engel, 2005). Rozmanitost forem
byla napadna, po vymieni na konci permu zaujaly jejich misto nové mesozoické neopterni
druhy. Palaeodictyopterida zahrnovaly vétSinou fytofagni druhy, které se vyskytovaly od
svrchniho karbonu do stiedniho az pozdniho triasu, pficemz posledni vyskyt zastupce nadiadu

Palaecodictyopterida byl zaznamenan teprve nedavno. Jednd se odruh Liquia reliquia

14



Béthoux, Voigt, Schneider, 2010 z lokality Dzaylyaucho (Madygen, Kyrgyzstan) a z obdobi
pozdniho stfedniho az ran¢ho svrchniho triasu (Béthoux a kol., 2010).

Mnozi zastupci skupiny Palaeodictyopterida (Palaecodictyoptera a Eubleptoptera) byli
napadni pfitomnosti paranotalnich vybézki na prothoraxu, jejichZz nervatura se podobala
zilnating kiidel. Tyto vybézky pravdépodobné neslouzily k letu, nebyly k télu pfipojeny jako
funk¢ni kiidla. Dalsi charakteristicky rys tohoto nadiddu byla hypognatni hlava nesouci
bodavé-saci Ustni Ustroji s péti stylety. Sosak Monsteropterum moravicum Kukalova-Peck,
1972 (Palacodictyoptera) dosahoval délky az 20 cm a byl slozen ze dvou mandibuldrnich
a dvou maxilarnich styleti a jednoho hypofaryngealniho styletu, v klidu byly stylety ulozeny
v labialni prohlubni (Kukalova-Peck, 1972, 1985). Toto ustni ustroji se velmi podobalo
ustnimu Ustroji dnes zndamému u zastupct ze skupiny Hemiptera. Palaeodictyopterida se také
vyznacovali dlouhymi mnoho¢lankovymi cerkami husté pokrytymi setami. Koncetiny byly
jenoduché, v porovnani s mohutnym télem dosti kratké, tarsy byly péticlankové
(u Diaphanopterodea redukované na tfi ¢lanky). Tykadla byla obvykle dlouha nitkovita, ale
u skupiny Megasecoptera byla podstatné¢ zkracena. Kladélko bylo kratké a opatfené zoubky,
coz naznacuje kladeni vaji¢ek do rostlinnych pletiv (Grimaldi a Engel, 2005).

Larvy Palaecodictyopterida byly ziejmé terestrick¢é (Carpenter a Richardson, 1968).
Palacodictyopterida pravdépodobné nejsou bazalni skupinou kiidlatétho hmyzu (Pterygota),
ale jsou spiSe specializovanou linii. Jsou jedinym nadiadem, ktery kompletné vymiel. Skupina
je také prvni velkou linii fytofdgniho hmyzu. Palaeodictyopterida se déli na dvé skupiny,
jejichz piibuznost neni zcela vyjasnéna. Rad Palaeodictyoptera ma plesiomorfni znaky,
a proto by mohl byt parafyleticky ke zbyvajicim skupinam nadiddu. Podobné Eubleptoptera
ze skupiny Megasecoptera by mohli byt parafylem ke zbyvajicim taxonim
(Eumegasecoptera, Protohymenoptera, Dicliptera a Diaphanopterodea)(Grimaldi a Engel,
2005). Palaeodictyoptera je jedinym fadem v rdmci Palaeodictyopterida, kde se setkavame

s gigantickymi druhy.
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Rad Palaeodictyoptera

Skupina Palaeodictyoptera je pravdépodobné parafyletickd k ostatnim fadim v ramci
Palaeodictyopterida. Rad Ize charakterizovat velkymi paranotdlnimi vyb&zky pfipominajicimi
mala kiidla, dale pak dobfe vyvinutym archediktyonem na kiidlech a typicky SirSim,
trojuhelnikovitym zadnim kfidlem se zvétSenym analnim polem. VSechny tyto znaky jsou
plesiomorfni, Palacodictyoptera nemaji pokrocilejsi znaky, které by naznacovaly piibuznost
s ostatnimi liniemi Palaeodictyopterida. Kiidla né¢kterych druhii Palacodictyoptera mély ¢asto
slozité barevné vzory (napt. Dunbaria fascipennis Tillyard, 1924), které mohly slouzit
k rozruSeni obrysu téla, jako aposematické zbarveni nebo jako komunikace pifi namluvach
a pareni. Tento hmyz mohl dosahovat gigantickych rozmért s rozpétim kiidel kolem 55 cm.
Rad Palaeodictyoptera zahrnoval jedny z nejvétsich hmyzich druhd, vétsi druhy nachidzime
pouze ve skupin¢ Protodonata. V ekosystémech pozdniho karbonu nebo raného permu
bychom mohli potkat mnoho druhi tohoto fadu, které nasavaly rostlinné §tavy z listt a Sistic.
Palacodictyoptera (napt. Delitzschala bitterfeldensis Brauckmann a Schneider, 1996) jsou
také jedni z prvnich zastupct kiidlat¢tho hmyzu (Pterygota). Nalezy pochazeji z obdobi
prelomu mezi spodnim a svrchnim karbonem, z nalezist v Evropé (Némecko, CR) a Severni

Americe (Brauckmann a kol., 1996, Nelson a Tidwell, 1987; Prokop a kol., 2005).

Rad Dicliptera
Tato skupina obsahuje Diathemoptera a Permothemistida. Pro ob¢ je charakteristicka ztrata
zadnich kiidel nebo jejich castecné redukce, dale pak nemaji vybézky na prothoraxu a hustou

sit’ pticnych zilek (archedictyon) (Grimaldi a Engel, 2005).

Rad Megasecoptera

Zastupci Megasecoptera nedosahovali takovych rozmért jako Palaeodictyoptera, ale na rozdil
od nich neméli vyvinut archedictyon. Jejich zvlasStnosti jsou fapikatd kiidla, kterd
pravdépodobné umoznovala zvlastni zpiisob letu (Wootton a Kukalova-Peck, 2000). Nékteré
taxony mély charakteristicky srpovity tvar kiidla a pronotum s trny (napt. Mischoptera nigra
(Brongniart, 1893)). Jejich larvy byly pravdépodobné terestrické podobné jako larvy tadu
Palaecodictyoptera, nebyly u nich nalezeny zadné adaptace pro Zivot ve vodé¢ jako napf.

tracheélni zabry.
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Rad Diaphanopterodea

Diaphanopterodea byl hmyz dortstajici stiednich az velkych rozmért. Jsou nalézani pomérné
vzacné v nejstarSich vrstvach, které obsahuji kiidlaty hmyz (Kukalovéa-Peck, 1992).
Vyznacuji se tfiClankovymi tarsy a uaplnou ztratou archedictyonu, ale jejich
nejpozoruhodnéjSim znakem je schopnost slozit kiidla stfechovit¢ nad abdomen. Tato
schopnost se vyvinula pravdépodobné konvergentné ke zplisobu skladani kiidel u Neoptera
(Carpenter, 1947; Carpenter a Richardson, 1971; Sharov, 1973b; Kukalova-Peck, 1974). Typ
ustniho Ttstroji a struktura kiidelni zilnatiny jsou velmi podobné zastupcim z fadu
Megasecoptera, coz naznacuje pfislusnost k Palaeodictyopterida spiSe nez k Neoptera.
Diaphanopterodea navic postradaji treti axiliarni sklerit, ktery u Neoptera umoziuje skladani
kiidel. Mechanismus skladani kiidel u Diaphanopterodea vyuziva odlisné uspotadani

artikulacnich skleriti nez u ostatnich Palacodictyopterida (Kukalova-Peck, 1974, 1992).

3.2.2 Ephemeroptera

Ephemeroptera (jepice) je starobyly paleopterni fad hmyzu, ktery mé dnes jako jediny ve
svém vyvoji v ramci Hemimetabola stadium zvané subimago (m4 jiz funk¢ni kiidla a svléka
se jednou). Dnesni zastupci maji na rozdil od paleozoickych zastupcl redukovany zadni par
kiidel a také ustni ustroji, které je nefunkcni. Jepice jsou nejCastéji fazeny jako bazalni linie
vramci kiidlateho hmyzu (Pterygota) nebo jako sesterska skupina k vazkam v ramci
Palaecoptera. Béhem pozdniho karbonu se objevuji dvé hlavni linie (¢eledi Syntonopteridae
a Bojophlebiidae), u kterych se taktéz setkdvame s druhy dosahujicich znacnych rozmért

(Prokop a kol., 2010).

Celed’ Bojophlebiidae (Kukalova-Peck, 1985)

Tato ¢eled’ obsahuje pouze jeden monotypicky rod Bojophlebia prokopi Kukalova-Peck, 1985
z karbonu stfednich Cech aje dalsim piikladem gigantického hmyzu pozdniho paleozoika,

dosahuje rozpéti kiidel priblizn¢ 47 cm (Kukalova-Peck, 1985).

3.2.3 Odonatoptera

Skupina Odonatoptera je podobné jako jepice uvazovéana za jednu z bazélnich linii v rdmci
Pterygota. Odonatoptera zahrnuje tfi tady: Geroptera, Meganisoptera (= Protodonata)
a Odonata. Bazalni Geroptera a Protodonata se vyskytuji nejdfive v pozdnim karbonu
a Geroptera se tak fadi mezi nejstarsi skupiny ktidlat¢ého hmyzu (Brauckmann a kol., 1996).

V ramci této skupiny nachazime gigantické druhy, které patii do fadu Protodonata.
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Rad Geroptera

Rad zahrnuje jedinou &eled’ primitivnich vazek Eugeropteridae, z obdobi za¢atku pozdniho
karbonu (ranny Bashkirian = Namurian) z Argentiny (Riek a Kukalova-Peck, 1984). Zastupci
fadu pfipominaji Palaeodictyopterida a také maji kiidlovité vybézky na prothoraxu, ale na
rozdil od Palaeodictyopterida nemaji vyvinuty archedictyon. Zpisob Zivota jejich nymf neni

dosud znam.

Holodonata

Skupina Holodonata spojuje dva tady, Protodonata (= Meganisoptera) a Odonata. Jejich
ktidla jsou dlouhd a §tihld. VéEtSina znakt, charakterizujici tuto skupinu, se nachazi na kiidle.
Zajimavy znak je také sklon thoraxu smérem dozadu, ktery je minimalni u permskych

zastupcl Protodonata a velmi zietelny u Odonata, zvlasté pak u motylic (Zygoptera).

Rad Meganisoptera (= Protodonata)

Meganisoptera je vymiela skupina ze svrniho paleozoika. Vazky (Epiprocta) se rozsitily az
poté, co skupina Protodonata vyhynula. Zéstupci fadu Meganisoptera dosahovali obfich
rozmért. Nejvetsi vazkou z této skupiny a hmyzem vibec, ktery kdy existoval, byl
Meganeuropsis permiana Carpenter, 1939, ze spodniho permu lokalit ElImo (Kansas) a Midco
(Oklahoma, USA). Tento hmyz dosahoval rozpéti kiidel piiblizné¢ 710 mm a byl velmi
pravdépodobné predatorem, stejné jako vSechny soucasné Zijici larvy i dospé€lci Odonata.
Vétsina fosilii Protodonata jsou pouze kiidla, ale mezi nemnohymi nélezy ¢asti tél jsou velké,
ozubené mandibuly, velké sloZzené oci a silné ostnité nohy, stejn¢ jako u Odonata — vSechno
nasvédCuje tomu, Ze byli predatory vzduchu. Diky jejich gigantické velikosti lze
ptedpokléadat, ze lovili ostatni hmyz a malé obratlovce. Pomérné nedavno byla popsana i larva
nalezici do skupiny Meganisoptera (Dragonympha sroka Kukalova-Peck, 2009). Tato mlada
larva ma, stejné jako dnesSni larvy vazek, labium preménéné v masku. Na rozdil od larev
Odonata mohly larvy Protodonata zvednout kiidla nad télo (zdklady kiidel u larev
Protodonata byly mnohem vétSi nez u dneSnich véazek), coz je povazovano za adaptaci
k semiakvatickému zptsobu zivota (Kukalova-Peck, 2009). Protodonata na rozdil od Odonata
nemaji na kiidle pterostigma, nodus ani diskoidalni pole, dale se lisi dobie vyvinutym
ovipozitorem u samic a samci nemaji sekundarni genitalie (Bechly a kol., 2001). Protodonata
vladli obloze v paleozoiku od svrchniho karbonu do svrchniho permu, kdy z fosilniho

zaznamu vymizeli po velkém permském vymirani (pfed 247 mil. lety). Zatimco Protodonata
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vyhynuli, skupina Odonatoptera jako celek tuto katastrofu piezila (véetné pravych Odonata

Z permu).

Rad Odonata

cey

Tento tad zahrnuje vSechny dnes zijici vazky (podfad Epiprocta) a Sidélka (podiad
Zygoptera). Nejstar§Sim a jiz vyhynulym podiddem je Protanisoptera, ktery se objevil
zatatkem permu. Rad Odonata charakterizuje vyvoj mnoha ojedinélych struktur na kiidle,
jako jsou pterostigma, nodus a arculus. Déale maji redukovana terga thoraxu, ktery je

charakteristicky sklonén smérem dozadu (Rehn, 2003).

3.3 Chelicerata

3.3.1 Eurypterida

Eurypteridi (f4d Eurypterida) jsou vymielou skupinou vodnich ¢lenovet, kteti se objevili na
konci ordoviku a vyhynuli pfi velkém vymirani na konci permu. Gigantismus se vyskytoval
uobou podiadi (Eurypterina, Stylonurina) fadu Eurypterida, pfiCemz zastupci bazalnich
taxond obou podiadld byli relativné mali a odvozené skupiny mély tendenci k zvétSovani
rozméru téla. Piestoze zdstupci obou podiadl obyvali dosti rozdilna prostfedi, miZzeme na

obou pozorovat Copeho pravidlo neboli fyleticky gigantismus (Gould a MacFadden, 2004).

Podrad Eurypterina

V ramci tohoto podiadu se gigantismus vyskytoval u ¢eledi Pterygotidae. Zastupci této celedi
patfili mezi nektonické predatory, a byli schopni se vyddvat na oteviené mote. Vyskytovali se
jen 40 mil. let, pfesto dosahli velké druhové diverzity a podstoupili rychlou pfeménu do
gigantickych forem, coZz ukazuje na silny selekéni tlak. Je mozné, Ze se gigantismus
u Pterygotidae vyvinul pfi kompetici s velkymi a rychlymi predatory z fad obratlovei. Mohli
dosahovat velikosti az 2,5 m (Jaekelopterus rhenaniae, (Jackel, 1914) viz obr. 3) diky
lehkému krunyii (neméli mineralizovanou kutikulu) a vodnimu zptisobu zivota (Braddy a kol.

2008).

Podrad Stylonurina

Giganticti zastupci tohoto podiddu nalezeli do ¢eledi Hibbertopteridae. Obyvali sladkovodni
prostiedi a zivili se u dna. Vyskytovali se od pozdniho devonu az do velkého vymirani na
konci permu, coZ je cca 140 mil. let. Celed’ zahrnuje relativné malo morfologicky velmi

podobnych druhiti, coz by mohlo znamenat, ze zili ve stabilnim prostfedi. Gigantismus v ramci
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podiddu Stylonurina nemuze byt vysvétlovan kompetici s obratlovci, protoze zde
neexistovalo jasné prekryti nik jako v pfipadé¢ Pterygotidae a obratlovct (Dunlop a kol.,
2002). Rolfe (1985) navrhl, Ze zvétSovani téla byl zplsob, jak piezit suché obdobi (ukladaly
se Cervené piskovce). Dalsi moznosti je gigantismus jako prostiedek ke zvladnuti
osmoregulace ve sladkovodnim prostiedi (Lamsdell a kol. 2009). Hibbertopteridae také
vykazuji nékolik adaptaci pro pieziti na sousi. Faktory umoznujici obojzivelny zptsob zivota
zahrnuji urcité mechanické vlastnosti exoskeletu a limitaci velikosti téla dychaci soustavou,

coz plati zvlasté pro suchozemské druhy.

3.4 Trilobitomorpha

Trilobita

Trilobiti jsou velkd skupina vymielych motskych ¢lenovcel, ktera se vyskytovala béhem
celého paleozoika. Lze je charakterizovat napadnym kalcifikovanym dorsalnim exoskeletem,
ktery je sloZzen z mnoha sklerith (Foote a Sepkoski, 1999). Trilobiti se také velmi lisili ve
velikosti, dospélci dosahovali délek od 1 mm az po vice nez 700 mm (Kaesler, 1997). Ptesto
jen malo taxont dosahovalo délky téla vice nez 300 mm. NejvétSim dosud popsanym
trilobitem je Isotelus rex Rudkin, Young, Elias a Dobrzanski, 2003, patfici do fadu Asaphida
a dosahujici délky 720 mm (viz obr. 3). Byl nalezen ve vrstvach svrchniho ordoviku
(Cincinnatian, Richmondian) v severni ¢asti provincie Manitoba (Kanada). Velky rozmér téla
v tomto piipad€é neni piikladem polarniho gigantismu a nemiiZe byt spojovan s nizkou
teplotou vody, holotyp Isotelus rex byl totiz nalezen ve véapencich ulozenych v teplém
mélkovodnim prostiedi.

Je mozZné, Ze tento trilobit mohl dortst gigantickych rozméri diky rychlejSimu metabolismu,
teplému prostiedi, velkému mnozstvi potravy a snadnéji dostupnéj§imu CaCO; (v tomto
obdobi byla koncentrace CO, v atmosféte kolem 0,4 %, dnes$ni hodnota 0,03 %) (Rudkin
a kol., 2003).
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4 Fyziologie hmyzu a experimenty

4.1 Fyziologie trachealni soustavy hmyzu

Mechanismus vymény plynii v trachealnim systému u hmyzu

Kyslik difunduje ve vzduchu 100 000krat rychleji nez ve vodé€ ¢i tkanich, takze pro vstup
kysliku do svalové tkané hmyzu (viz obr. 4) je limitujici spiSe cesta z konecki tracheol do
mitochondrii tkané nez ze stigmat do tracheol. Oxid uhli¢ity, ktery je vydechovan trachealnim
systétmem ven, je ve vod¢ vice rozpustny, proto jsou limitujici difizni moznosti dany
kyslikem. Difuze je tak hlavnim limitujicim faktorem velikosti tkani, obzvlasté u létacich
svall, které maji velkou spotiebu kysliku. Druhotné se tento fakt promitne i do maximalni
velikost hmyziho téla (Kodrik, 2004). ZvySeni koncentrace kysliku v atmosféte na 35 %
behem pozdniho paleozoika v kombinaci s konstantni koncentraci dusiku zvysila schopnost
difaze kysliku pfiblizné o 67 % a méla tak nepochybné podstatny vliv na funkci dychaciho
systému nejen u hmyzu (Dudley, 1998).

Obr. 4. Schéma osvétlujici privod kysliku do svalu; bile jsou vyznadeny &asti obsahujici vzduch, ¢erné
pak konce tracheol obsahujici seridzni tekutinu, které jsou pfimo spojené se svalem; a) stav klidu, sloupec
vzduchu je daleko od svalové tkan¢; b) stav v Cinnosti, unavujici se sval do sebe vtahuje z koncti tracheol
tekutinu, kterd je absorbovana do té miry, Ze vzduch se dostava pfimo do styku s unavenym svalem, ktery nyni
potfebuje oxidaci a je svalem piimo osmoticky odebirdin zkoneckdl tracheol (Kodrik, 2004).
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4.2 Experimenty

Ugelem trachealniho systému hmyzu je zajistit rovnovahu mezi dodavanym a spotiebovanym
kyslikem. Schopnost ptivadét kyslik trachedlnim systémem az do mitochondrie se nazyva
konduktance. Je to funkce plochy pfi¢ného tfezu a délky tracheji, ¢im je vétsi plocha pii¢ného

fezu, tim je konduktance vétsi, a ¢im je delsi trachea, tim je konduktance mensi (viz obr. 5).

Obr. 5. Znazornéni vstupu
vzdusného kysliku do tkané hmyzu.
A. Situace u malého hmyzu, trachea
ma malou plochu pfi¢ného fezu, ale je
kratkd a proto mitochondrii staci
zasobovat kyslikem.

B. Takto by vypadala situace
uvelkého hmyzu, kdyby tracheje
rostly jen do délky. Konduktance by
klesla akyslik by byl spotfebovan
tkani, ktera by byla bliz spirakul a do
vzdalengjsi tkané¢ by se zadny
nedostal.

C. Velky hmyz vyrovnava rovnovahu
mezi dodanym a spotfebovanym
kyslikem  zvySenim  konduktance
trachedlniho systému. To je zajisténo
zvétSenim  plochy pficného fezu
tracheje a nebo pfidanim vice tenkych
tracheji (Harrison, 2007).

Na obrazku 5. C je patrné zvétSeni trachedlniho systému na ukor ostatnich tkani. Prostor,
ktery mlze trachedlni systém zabirat je tak Zivotn¢ dilezitymi tkdnémi omezen, a tim je

omezena i velikost téla (Harrison, 2007).
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4.2.1 Hypoxie atmosféry jako omezujici faktor selekce k velkému rozméru téla u hmyzu
(Drosophila melanogaster) (Klok a Harrison, 2009)

Korelace mezi kolisanim kysliku ve fanerozoiku a velikosti téla hmyzu nasvédcuje tomu, ze
vys$i hladina kysliku podporuje evoluci vétsiho rozméru té€la u hmyzu.

Pro testovani této hypotézy byla vybrana octomilka Drosophila melanogaster Meigen,
1830 (Diptera), ktera byla chovana pii tfech riznych atmosférickych parcialnich tlacich
kysliku (aPO,). Velikost téla much se zvySila o 15 % béhem 11 generaci pii selektovani
vétsiho rozméru téla ve 21 a 40 kPa aPO,. Nicméné pii 10 kPa aPO, byla velikost silné
redukovéana. Pocinaje dvanactou generaci byly mouchy vraceny do normalni koncentrace
kysliku. VSechny mouchy byly podobné, dosahovaly vétSich rozmérti oproti pocatecni
generaci, coz prokazuje, Ze selekce k vétSimu rozméru téla ma velky geneticky vliv na
velikost , ktery je zaroven nezavisly na parcialnim tlaku kysliku.

Vysledky experimentu nepodporuji hypotézu, ze atmosféricka hyperoxie umoznovala
vyvoj vétstho hmyzu v zivotnim prostiedi siln¢ selektujici velikost, protoze hyperoxické
prostiedi neumoZznilo octomilkdm dosdhnout vétsi velikosti téla v porovnani s normalni
koncentraci kysliku. Celkové vzato je plastickd fenotypova reakce velikosti téla D.
melanogaster piti 40 kPa aPO, relativn¢ mald (3-6 %) (Frazier akol.,, 2001) a neni
piekvapujici, Ze selekce mlize prekonat tuto malou plasticitu. Je mozné, ze vysledek by byl
jiny pii méné extrémni trovni hyperoxie. Ctyficet kPa aPO, se nachazi v blizkosti nejvyssi
urovné kysliku, kdy je chov D. melanogaster jesté Usp&$ny (Kloek, 1979), a proto miize
oxidaéni stres pii této vysoké koncentraci pisobit proti pozitivnim ufinkim hyperoxie na
velikost téla. Nicméné bylo také prokézano, ze hmyz miize ovladat otvory spirakul a tim
omezit potencidlni Skodlivy Uc¢inek nadmérné koncentrace kysliku (Hetz a Bradley, 2005).
Také by se mélo brat v Gvahu, ze D. melanogaster je velmi maly hmyz a je mozné, Ze
interakce mezi velikosti téla a zdsobeni kyslikem se miize liSit u mnohonasobné vétSiho
hmyzu jako byl giganticky paleopterni hmyz v paleozoiku. Korelace mezi zvySenym
parcidlnim tlakem kysliku a gigantismem hmyzu béhem této éry (Berner, 2006; Berner a kol.,
2007), stejn¢ jako ditkaz zvySeni velikosti t€la hmyzu chovaného pii hyperoxii (Harrison
akol., 2006) poskytuji podporu hypotézy, ze atmosféricka hyperoxie pfispéla k vyvoj
gigantismu. Na druhou stranu tato studie presvédCivé ukazuje, Ze hypoxie miize omezit
velikost hmyzu, i kdyZ pisobi silna selekce k velkému rozméru téla. Nemtzeme vyloucit
moznost, ze s vétsim poctem jedincll 1 generaci by mouchy Zijici v hypoxii mohly dosahnout

velikosti mouchy chované pii normalnim parcidlnim tlaku kysliku. Nicméné trendy
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v experimentech naznacuji opak, kdy by vétsi populace a delsi Cas zvétsily rozdily vyvolané
rozdilnym parcialnim tlakem kysliku.

Vysledek tohoto experimentu ukazuje silné zmenSeni velikosti téla u malého hmyzu
selektovaného k velkému rozméru téla (pii 10 kPa aPO,, viz. obr. 6), coz jasn¢ podporuje
hypotézu, ze snizeni parcialniho tlaku kysliku by mohlo vysvétlit vyhynuti gigantickych
paleopternich druht hmyzu béhem obdobi postupné se snizujicich koncetraci kysliku kolem

hranice permu a triasu (Berner, 2006).

40 kPa

21 kPa

10 kPa

Obr. 6. Vybrani jedinci Drosophila melanogaster z populaci, které byly selektované k vétSim
rozmérium pii tfech riznych atmosférickych parcialnich tlacich Kkysliku. Mouchy chované pii 21
a 40 kPa byly podobné velké, ale mouchy chované pii 10 kPa dosahovali velikosti mnohem mensSich, pfestoze
byly po 11 generaci selektované pro velké rozméry téla (Klok a Harrison, 2009)
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4.2.2 Metabolismus pfi letu vazky citlivy na zmény koncentrace kysliku ve vzduchu
(Erythemis simplicicollis) (Harrison a Lighton, 1998)

Letovy metabolismus hmyzu je zcela aerobni, naopak klidovy metabolismus je na koncentraci
kysliku v atmosféfe naprosto nezavisly, coz svéd¢i o velké rezervé v kapacité trachedlniho

systému, z které se Cerpa kyslik béhem letu.
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Obr. 7. Vliv koncentrace kysliku ve vzduchu na schopnost 1état u vazky Erythemis simplicicollis.

Testovano bylo 13 jedinct. (Harrison a Lighton, 1998)

V tomto experimentu byla pozorovana zavislost schopnosti vzlétnout a metabolismu za
letu na koncentraci kysliku v atmosféfe u vazky - Erythemis simplicicollis (Say, 1839)
(z Celedi  Libellulidae) pomoci prabézného respirometrického méfeni mnozstvi
vydechovaného CO,. Koncentrace kysliku v atmosféie nad 10 % neovlivnila schopnost
vzlétnout (viz obr. 7). Naproti tomu rychlost letového metabolismu byla koncentraci kysliku
ovlivnéna. Pfi letu v hypoxické smési (5 kPa nebo 10 kPa kysliku) pokleslo mnozstvi
vydechovaného CO, a zvysilo se v hyperoxickém prostiedi (30 kPa nebo 50 kPa kysliku), coz
naznacuje, ze koncentrace kysliku ovliviluje parcidlni tlak kysliku v letovych svalech
a raznost letu. Jedna se o prvni udaje, které ukazuji limitaci letového metabolismu kyslikem u
voln¢ 1étajiciho hmyzu. Nizky limit koncentrace kysliku v atmosféie, kdy je jeSt¢ mozné
dodavat potfebné mnozstvi kysliku pro funkci létacich svali vazky koreluje s ptredchozi

hypotézou, ze hyperoxie atmosféry usnadnila gigantismus u prvohornich Protodonata.
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4.2.3 Investice do stavby trachealni soustavy rostouci s velikosti broukti podporuje
hypotézu limitace velkého rozméru hmyzu koncentraci kysliku v atmosfére
(Tenebrionidae) (Kaiser a kol., 2007)

V tomto experimentu byly porovnavany Ctyfi rizné velké druhy broukt potemnikl (celed’
Tenebrionidae). Pozornost byla zaméfena na trachedlni systém, kde nejvétsi rozdily ve
velikosti byly objeveny v trachejich vedouci vzduch do nohou. Nejmensi druh potemnika mél
pomeér tloustky tracheji v nohach ku tloust’ce nohy nejmensi. Naopak nejvétsi druh mél tento
pomeér podstatné vétsi (viz obr. 8). Tyto trendy naznacuji, Ze dostatek mista pro tracheje
v nohach je hlavnim limitujicim faktorem maximalni velikosti soucasnych broukii. Protoze
velikost trachedlniho systému se mize zmensit pii dodavani vét§iho mnozstvi kysliku, mohla
hyperoxie v pozdnim paleozoiku podpofit vyvoj gigantickych forem tim, Ze umoznila
konc¢etinam dorist vétSich rozmért do té velikosti, nez zacaly byt tracheje v koncetinach

limitovany prostorem.

Zavéry:

Bylo zjisténo, Ze u soucasnych broukii zabira trachealni soustava relativné¢ hodné mista (pfi
normalni koncentraci kysliku ve vzduchu). To by mohlo vysvétlit existenci gigantického
hmyzu pfi zvySeném parcidlnim tlaku kysliku v paleozoiku. Hyperoxickd atmosféra mohla
pozménit poméry v trachealnim systému dvéma zpiisoby: zaprvé, hmyz mohl dortist vétSich
rozméri s delSimi télnimi piivésky diky tomu, Ze vétSi koncentrace kysliku usnadiuje
vyménu plyntli; zadruhé, vétsi parcidlni tlak kysliku mohl pfispét k vyvoji tencich tracheji.
U soucasného hmyzu byla pozorovana redukce tracheji, kdyz byl odchovan v hyperoxickém
prostiedi (Henry a Harrison, 2004; Jarecki a kol., 1999). Vétsi mnozstvi dodavaného kysliku
amensi ndklady na vystavbu tracheji by mély hmyzu umoznit vyrist do gigantickych

rozmeéru.
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Obr. 8. Rentgenové snimky nohou metathoraxu a ¢asti hrudi ¢tyf druht potemniki. Obrazky jsou
sefazeny dle zvySujicitho se rozméru téla broukii a jsou to dorzoventralni pohledy s pfedni ¢asti téla nalevo.
Druhy segment nohy (femur) je vyznaen plnou modrou carou a do nohy vedouci trachea je vyznaCena
teckovanou zlutou carou. Investice do tracheje v noze prudce nariista s velikosti téla. (Méfitka, 250 pm) (Kaiser
a kol., 2007)
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5 Zaveér

Korelace zvySené koncentrace kysliku v atmosféte s vyskytem gigantickych forem hmyzu
koncem paleozoika naznacuje, ze velikost hmyziho téla byla znacné omezena pravé
koncentraci kysliku. Obsah kysliku v atmosféfe by mohl ovlivnit maximalni velikost hmyzu,
velikosti téla na vyménu plynd difuzi. Velky hmyz je zfejmé schopen tento vliv piekonat
vyuzitim proudéni pro dodani kysliku od spirakul az k povrchu tkané. Naptiklad velci
vrubounoviti brouci maji v thoraxu vzdusSné vaky, které jim pomahaji zasobit létaci svaly
kyslikem (Miller, 1966). Z toho vyplyva, ze velky hmyz neni bezpodmine¢né vice limitovan
dostupnosti kysliku. Je mozné, ze vétsi koncentrace kysliku v atmosféfe umoznuje vznik
vetsich bunék, stejné jako ma vyskyt v chladnéj$im podnebi za nasledek vétsi bunky a veétsi
rozmér téla (French a kol., 1998).

Pokles koncentrace kysliku v atmosféfe béhem permu pravdépodobné piispél k vymieni
nebo zméné nékolika taxont, které se rozsifily v obdobi hyperoxické atmosféry, ale nebyl
primarni pficinou velkého vymirani na konci permu, kdy vymftelo az 96 % vSech druhti.

Omezeni velikosti téla koncentraci kysliku bylo patrné také u obojzivelniki, u kterych ma
kozni dychani velky podil na vyméné plynii. Z doby zvySené koncentrace kysliku tak zndme
obojzivelniky dlouhé pfes 2 m.

Gigantismus hmyzu byl pravdépodobné umoznén zvySenou koncentraci kysliku
v atmosféte, ale primarni pfi¢inou byl selekéni tlak. Ostatni faktory souviseji predevsim
s paleoekologii obdobi hyperoxické atmosféry. Pro tento zavér svédci i fakt, ze z obdobi
pozdniho paleozoika jsou znamé také malé formy, Casto blizce pfibuzné formam gigantickym

(napft. Protodonata).
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