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Abstrakt

Diverzita tvart tél vSech organizmii patii mezi nejzajimavéjsi témata biologie. Moznost vysvétlit
obrovské mnozstvi odlisnych forem pomoci evoluéni teorie, zcela zménilo pohled biologie a jeho
zamé&feni. Vlivy ovlivitujici miru morfologické rozdilnosti jsou proto velice dilezité a jejich stru¢ny
popis je prave cilem této prace. Zde vSak budou predloZeny jen vlivy evolu¢niho ¢i ekologického
charakteru na vSech taxonomickych turovnich. Nejprve se bude tato prace vénovat nesrovnalostem
v definicich a uziti n€kolika dilezitych termind, mezi které patfi naptiklad diverzita, disparita,
variabilita a dalsi. Déale bude vénovana ¢ést této prace morfometrickym metodam a naslednému

vysvétleni pficin disparity.
Klicova slova: Morfometrika, Disparita, Diverzita, Modularita
Abstract

Diversity of body shapes of all organisms belongs to the most interesting problems of biology.
The explanation of the big number of different forms by the theory of evolution revolutionized
biology as a whole. Therefore, the influences of the size of morphological diversity are very
important and they are going to be discussed in this thesis. Focusing only on evolutionary and
ecological influences at every taxonomical level. The first part of the thesis is going to discuss
problems of definitions of several key terms, like diversity, disparity variance and more. Part
of the thesis will also be granted to morphometry, as its terminology is necessary for explaining

the causes of disparity.
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1. Uvod

V biologii lze urcitou problematiku analyzovat zcela odliSnymi pfistupy. Je jasné, ze ¢im
ruznych kombinaci téchto pfistupti. Pravé komplexita problémi nds mize nutit pouzit jen jeden
uhel pohledu. V piipadé problematiky disparity je tendence hledat pfi¢iny v ontogenezi, ¢i v
expresi genil nebo se naopak podivat na problém z pohledu ekologie, Ci evolucni biologie.
V této praci se budu zabyvat morfologickou riznorodosti, a zda je ovlivnéna evolu¢nimi, ¢i
ekologickymi mechanismy, dale jakym zplGsobem a zda je mozné z nich vyvodit obecné

evolucni trendy.

S mirnou nadsdzkou se da fici, ze disparita spolecné s diverzitou nalezi k
tolika rozdilnych tvarti. Vysvétleni biodiversity pomoci evolucni teorie (Darwin 1859), bylo
revolucnim pocinem prave proto, ze diversita a stejné tak morfologicka rozdilnost pattila k t€ém
nejvetsim zahadam biologie. Biodiversita vSak porad patii k Siroce debatovanym tématim, uz
jen podle existence specializovanych védeckych ¢asopist, jakym jsou naptiklad Diversity and
Distribution nebo Biodiversity and Conservation, které se prevazné zamétuji na konkrétni
pric¢iny naruseni biodiversity a potencionalni dopady na ekosystémy. V této praci jsem pojednal

konkrétni evolucné-ekologické pti¢iny vzniku disparity podle studované literatury a piifadil

k nim ptiklady.

Prvni ¢ést prace se zabyva vznikem a vyvojem dilezitych termint, jejichZ vyznam je
¢asto jen volné definovan, ovSem jsou nezbytné pro plné pochopeni problematiky. Mezi nimi 1
takové terminy, jenZ po ptekladu do ¢eského jazyka ztraci své jemné odliSnosti, coZ je diivodem,
pro¢ u nich budou 1 jejich anglické alternativy. Mezi tyto problematické terminy patii napiiklad

disparita, diverzita, variabilita a dalsi.

Nemén¢ dulezita je také nutnost vysvétlit nékteré metody studia morfologickych tvart
a také metody jejich porovnavani. Jedna se predevsim o metody matematického, statistického
porovnavani, jejichz zaklad lezi v homologiich studovanych forem. I terminologie danych
metod je velmi uZite¢na, nebot’ koncept takzvaného ,.tvaroprostoru® je vhodny k ilustraci
disparity a jeji zmény (1-3). Kvili zlepSeni molekularnich metod a obecnému posunu
biologickych studi spiSe smérem ke genetice ¢i populacni ekologii se pocet morfologickych
praci Cisté popisnych zmenSil. Morfologické metody rovnéz prosli jistou revoluci, diky niz se

celd fada praci zaméfila praveé na komparaci disparity metodami geometrické morfometriky (4).



2. Vztah mezi biologickou diverzitou, variabilitou a
morfologickou disparitou

Nez se ponofime do vysvétlovani pfiCin disparity, je nutné vysvétlit disparitu samotnou a

terminy s ni souvisejici. Jedna se o terminy, které maji vétSinou vic jak jedno pouziti anebo se

jejich vyznam po piekladu ztraci. Pro zjisténi jejich vyznami je dulezity hlavné jejich kontext.

V této kapitole budou vysvétleny i divody zkoumani téchto fenoména.

2.1 Diverzita

Slovo diverzita je Casto vyuzivana jako oznaceni pro obecnou raznorodost. Biologickym
terminem se stalo, az v dobé Darwina, kdy se zacalo pouzivat v kontextu biodiversity. Stale
vSak oznacuje obecnou riiznorodost, rozmanitost pfirody na vSech moznych trovnich.
V anglickych textech se slovo diversity Casto objevuje jen jako oznaeni pro jakoukoliv
rozmanitost. Samostatné slovo diversity se také ncékdy vyuZzivd jako zkratka konkrétni
ruznorodosti, napiiklad morfologie nebo genetiky, avSak toto je nutné rozeznat z kontextu

publikace.

1. Existuji studie pracujici s terminem biodiverzita, coz je termin konkrétné definovan jako
ruznorodost pfirody na kazdé urovni. Tim se muysli, jak pocet druhti (a vysSich
taxonomickych rovni), tak genetickd ¢i morfologicka rliznorodost. Definice pfevzata
z United Nations Earth Summit 1992. Convention of biological diversity je spole¢nost
potadajici kazdoro¢ni konference na téma biologické diverzity, kde termin biologickd
diversita definuji jako variability (v tomto kontextu vSak mySleno jako rozmanitost)
mezi Zivymi organismy u vSech biologickych systémi. Tedy jak suchozemskych,

mofskych a dalsi vodni ekosystémt, tak uvnitt druhu, mezi druhy a mezi ekosystémy.

2. Termin diverzita je téZ pouzivan jako oznaceni poctu taxonll, coz miiZze byt, jak pocet
druhli, tak vysSich taxonomickych urovni. Tuto definici Ize nejCastéji spatfit

v souvislosti s disparitou, a proto ji budu déle v textu pouzivat (5,6).

Diverzita jako takova je studovana z né€kolika diivodii. Diverzita je duilezitd v ochrané
zivotniho prostiedi nebot’ rychlé (umélé) snizeni diversity vede k ekologickym katastrofam (7).
Dale slouzi diversita jako diilezity zdroj informaci pro evolu¢ni biologii, nebot’ z 2. definice se
jednd o miru speciace (8). Z toho plyne, Ze se celkova biologicka diversita Zemé, diky

evolu¢nim mechanismiim, nevyhnutelné zvysuje.

Jelikoz diverzita je termin, jenz je velmi dilezity a zkoumany nejen v ekologickych


https://en.wikipedia.org/wiki/United_Nations
https://en.wikipedia.org/wiki/Earth_Summit

disciplinach, ale také v paleontologickych, nastdva nckolik konfliktd pfi porovnani

paleontologické diverzity a soucasné diverzity.

Druh je obecné definovany jako populace jedincti schopnych vzajemné reprodukce,
avsak v paleontologii a ve védéach z ni derivovanych je druh definovan morfologicky, protoze
genetickd data pro fosilie nejsou dostupna (9,10). Druhy paleontologické a soucasné nejsou
tedy stejné kategorie 1 pres sebelepSi hodnoceni homologii. Samoziejmé vSak zéalezi na
konkrétnich pracich, definice druhu je sama o sob€ nejasnd a existuji i definice na zaklad¢

ekologickeé, genetické ¢i morfologické podobnosti.

Mira diversity je také obecné vyuZzivana na geograficka lokace, tedy néktera stanovisté
maji faunu a floru vice diversifikovanou (vic taxoni) a nékterd méné. Napftiklad tropické destné
pralesy maji nejvétsi diversitu druhl. Jako nésledek dlouhé historie biomu, velikosti,

geografické izolace, relativni stabilit¢ klimatu, heterogenité habitatii uvnitf biomu a podobné
(11).

Diverzita se také méni v historii biosféry, zndma Kambricka exploze je prave zvysenim
diverzity v geologicky kratkém Case. V této dobé¢ se diverzifikovaly mnohobunééné organizmy
do velikého mnozstvi taxonii. Podobn4, 1 kdyz zdaleka ne tak intenzivni diverzifikace, nastava
béhem radiace druhu (12). Ekologickou pfilezitosti mlize byt vice faktori a vSechny mohou
zménit hladinu diverzity na vSech urovnich. At uz se jedna o zménu podnebi, extinkce

konkurenta nebo predatora, ¢i vyskyt nového zdroje. (13)

Meéfeni rozdilu diversity mezi pfibuznymi taxony je sice mozné, ve smyslu rozdilu poctu
druhi, avSak tento rozdil nanejvys pfednese, zdali se dané taxony diverzifikovaly stejnou mérou.
Existuji mechanismy ovliviiyjici rychlost diverzifikace, ovSem jejich pivod mize byt jak

ekologicky, evolu¢ni, geneticky, ontogeneticky tak fyziologicky.

2.2 Biologicka rozdilnost a schopnost zmény tvaru
Téma biologické rozdilnosti je také velice obsahlé nebot’ se jedné o zdkladni studium evoluéni
biologie (14). Jiz Darwin pouZil termin Variation jako nutny rozdil mezi jedinci uvnitt druht,
aby selekce mohla fungovat. V té dobé vSak byl rozdil mezi jedinci bran pouze jako jeden
z evolu¢nich mechanismt ovliviiujicich evoluci a jako odchylka od ,,normdlniho* jedince,
namisto statistické vlastnosti populace. Darwin povazoval rozdilnost (variation) za narusitele
dédicnosti, ktera se snazila okopirovat rodice (14). Tento pohled se postupem ¢asu zméenil, kdyz
Alfred R. Wallace pfisel s ndvrhem, Ze rozdilnost neni vlastnost jedince, ale populace. Piednesl

populacni rozvrzeni, ktera ukazuji, ze nejvice jedincti je blizko priméru a extrémy jsou osidleny
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vzacné. Tento pohled byl jen déale podpotfen genetickou revoluci a objevenim somatické a
germindlni linie A. Weismannem a F. Galtonem. Ty zpUsobuji, ze zmény v somatické linii

neovliviiuji potomky.

Variabilita ¢i rozdilnost jedincti (variation) v populaci se pocitd pomoci rozptylu
(variance), ktery na grafu znazorni rozlozeni populace a tim miru odliSnosti jedinct. Jedna se
o statistickou metodu, s niz se da dale operovat. Napiiklad Ize porovnavat nékolik rozptylt.

Rozptyl je definovany jako stfedni hodnota kvadrati odchylek od stfedni hodnoty datasetu.

Dale se vyuziva odlisny termin variability, jenz oznacuje schopnost daného organismu
se meénit. Oproti méfeni aktudlni rozdilnosti (Variation), méfeni schopnosti ménit se
morfologické asymetrie a mirou dal$ich vlastnosti podporujicich zvySeni rozdilnosti (15). Jako
ptiklad studie variability zde ptikladam clanek porovnavajici nékolik druht kockovitych Selem
(16). Rozdilnost je dilezitd pro studium obecné diversity, zatimco u disparity je naprosto

nevyhnutelna.

2.2.1 Metody porovnavani rozdilnosti
Rozdilnost je definovana jako rozptyl dat. K porovnani dvou, ¢i vice rozptylil, existuje

fada statistickych metod. Jedna se naptiklad o metody:

Jack knifing (typ bootstrap metody). Tato metoda mize byt pouzita k testovani vysledki a
snizovani zaujatosti (bias). Odhad parametru je nalezen systematickym vynechavani kazdého

pozorovani z data setu, poc€itani jednotlivych téchto odhadu a nalezeni priiméru téchto kalkulaci.

Leventv test, je metoda jednodusi a pouziva se pravé k porovnani rozptyl. Vesmés se vypocita
odchylka vsech pozorovani od medianu ¢i pruméru. Poté se vypocita rozptyl této odchylky a

jeji primér. Priméry vsech populaci jsou poté pouzity v t-testu nebo v analyze rozptyli (14).

Existuji také indexy diversity, které statisticky ur¢i pocet unikatnich typl v dané
populaci a kolik jedincii nélezi k jednotlivym typtim. Typy zde mohou znamenat jak druhy, tak
jiné mozné délent.

Konkrétni index pouzivany v ekologii je Simpsonlv index neboli Herfindahl-

Hirschman index (HHI) v ekonomii. Tento index urCuje pravdépodobnost, Ze dva nahodn¢

vybrané vzorky budou toho samého typu.

Na tomto indexu stavi n€kolik dalSich vzorci mezi nimi Gini-Simpson index, ktery

naopak urc¢i pravdépodobnost, zdali dva ndhodné vytazeni jedinci z datasetu jsou rozdilného



typu.

Shannon index je dalsim dulezitym statistickym vzorcem, jenz urci pravdépodobnost
jakého typu bude dali jedinec v pofadi. Cim vice typt a &im podobné&j§im mnoZstvim jsou
jednotlivé typy zastoupeny, tim je vyslednéd fada neptesnéjsi (6). Tyto a dalsi metody jsou
dostupné pro statisticky program R, ale existuji i specializované programy pro pocitani diversity,

napiiklad Species Diversity and Richness nebo Exeter.

2.3 Disparita

Disparita oznacuje miru morfologické diversity mezi dvéma, Ci vice taxony (17). Disparita je
také nc¢kdy definovand hodnotou (naptiklad mirou zastoupeni v daném tvaroprostoru, viz
Kapitola 3.2) a tato hodnota je pak porovnavana s dal§imi hodnotami, coz vede k uréeni miry
disparity (18). Nékdy je termin disparita nahrazen terminy morfologickd diverzita nebo
morfologickd rozmanitost mezi druhy, ale v této praci bude pouzivana definice vySe zminéna.
Jedna se tedy o miru zastoupeni taxonu v tvaroprostoru nebo popiipadé rozdilu mezi nékolika

tvaroprostory.

Disparita neni piimo umérnd s diversitou taxonu. Druhy se od sebe z definice 1isi hlavné
schopnosti se mezi sebou rozmnozovat, nemusi tedy dochazet béhem diverzifikace k navySeni
disparity. To plati i u druhti, které zménou morfologie neztrati schopnost se rozmnozovat mezi

sebou (19).

Podobné jako u diversity existuji geograficky ¢i ekologicky podpofené trendy
v zastoupeni morfologii. Jednim z prvnich zaznamenanych trend je zména velikosti téla
v zéavislosti na teploté, zndmé také jako Bergmannovo pravidlo. Jedné se vSak jen o trend a
nejnove)si studie mu déavaji kredibilitu jen u urcitych skupin (20,21). Podobné fenomény lze
pozorovat u ostrovnich populaci, kde sniZeny geneticky polymorfismus a mensi prostor pro
populaci vytvari ostrovni gigantismus u plazii a menS$ich savcil (22) ¢i dwarfismus naopak u
vétsich savel (23). Jelikoz tento efekt ma své vyjimky a konkrétni pfic¢ina stale neni zndma
(Jedna se ziejm¢é kombinaci vice ekologickych vlivil), bavime se porad jen o trendu. Ve studii
disparity se vSak pracuje pfevazné s tvarem namisto velikosti. Dal§im pravidlem hovoficim o

zméne velikosti koncetin a télnich vyrastk (usi, ocas a dalsi) je Allenovo pravidlo (Allen 1877).

Disparita se také rapidné zvySila béhem Kambrické exploze spolené s diversitou,
jelikoz v té dobé vzniklo obrovské mnoZstvi nejen taxond, ale i télnich plant (24). Fenomén
Kambrické exploze rozproudil debatu na téma, jak se Zivot v historii diversifikoval. Zakladni

predstava byla, Ze se disparita gradudlné zvySovala, ale Gould (1989) pfiSel s ndvrhem, ze
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disparita byla nejvyssi pravé v dobé Kambria a poté doslo ke stabilizaci. AvSak Fortey, Briggs,

a Wills (1996) zduraznili, ze disparita prekambrickych organismil neni natolik znama. Déle ve

své praci Jensen a Budd (2000) navrhuji, ze na pocatku doslo k rapidnimu navyseni disparity a

poté k rychlé stabilizaci. Zde ptilozeno grafické zndzornéni vSech zminénych piistupti:

al Traditional b} Gould 1989

d) Budd & L]

¢l Fortey of al. 1996 Jemsen 2000

SELTLE

Legenda k ilustraci: Nekolik hypotéz evoluce morfologické diversity nebo disparity. (a)
Tradi¢ni model gradualniho zvySeni disparity béhem casu; (b) Model maximalni disparity
brzy v evolu¢ni historii a eventudlni stabilizace; (c¢) Model dlouhodobého gradualniho
navysSovani disparity kryptickych Prekambrickych zivoc€ichi a nasledna stabilizace; (d)
Model kratkodobého gradualniho navySovani disparity kryptickych prekambrickych
zivocCicha nasledna stabilizace. Ilustrace ptevzata od M.A. Willse University of Bath, UK.

Jako ptiklad porovnani studie disparity ptfikladam tuto ilustraci zamé&fujici se na jiz vyhynulou

skupinu Pterosauria:
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I15. Tlustrace znazornujici piiklad porovnani miry disparity. Je zde znazornéna
disparita pro rozdilné podskupiny pterosaurt. Primérné hodnoty disparity, zalozené
na secteni rozmezi jsou ukazany s hranicemi znacici na 95% jisté intervaly, ziskané
pomoci 1000 bootsrapovych repliaci. Porovnani primérnych hodnot disparity jsou
znazornény pro A, dva pododdily pterosaurd; B, ¢tyii hlavni ¢asové intervaly; C,
Ctyfi nadceledi Pterodactyloidea; D, ¢tyfi kategorie morfologickych charakteristik
pro vSechny pterosaury. Abbreviations: Azhdarc., Azhdarchoidea; Ctenoch.,
Ctenochasmatoidea; Dsungar., Dsungaripteroidea; E. Cretac., Early Cretaceous; L.
Cretac., Late Cretaceous; Ornitho., Ornithocheiroidea. Ptevzato z (52)

3. Morfometrika

3.1 Klasicka Morfometrika

Tvary organismi, nebo ¢asti jejich téla jsou v biologii dilezité pii vyzkumu enviromentalnich
podminek a jejich vlivu na né€, exprese genid, embryonalniho vyvoje, nemoci a evolucnich
trendd. Morfometrika pravé slouzi ke kvantifikovani dileZitych forem, jejich moznych typi,

rozdilnost mezi nimi, jejich zastoupeni v populaci, ale také jejich vznik a mozny vyvoj.

Tradi¢ni (klasickd) morfometrika ziskava data méfenim jednotlivych vlastnosti daného
tvaru, tedy vysku, Sitku a tloustky vSech dilezitych ¢asti. Morfometricka prace tyto parametry

porovnava a vyvozuje z nich mozné evolucni, ekologické, ¢i jiné trendy vyvoje (27).

Vysledné porovnani statistického zndzornéni rozdilnych morfologii poté graficky
znazorni disparitu. K tomu slouzi morfometrické postupy, které s pomoci statistickych metod,

dokézi urcit miru variability mezi studovanymi morfologiemi (4).

Nejprve je potieba urcit ¢ast téla, kterou by bylo mozné statisticky hodnotit. Pokud
méfime rozdilnost morfologie vnitrodruhovou, o¢ekavame mensi rozdilnost, nezli v porovnani
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s druhem vzdalen¢ pfibuznym. Nemusime tedy natolik fesit problémy vybéru morfologicky
porovnatelnych ¢asti. Porovnavaji se tvary, které maji nékteré vlastnosti spolecné, at’ uz se jedna
o funkeci ¢i ontogenezi. U organizmi se pohlavim dimorfismem nastavaji podobné problémy a

snadno ukazuji, Ze morfologicka variabilita neni nutné spojita s diversitou (28).

Déle je tfeba vzorky srovnat tak, aby rozdilnost byla ovlivnéna pouze tvarem, tedy

matematicky normalizovat jejich velikost, pozici a orientaci. (4,29)

3.2 Tvaroprostor

Tvaroprostor (morphospace) je oznaceni pro grafické, matematické znazornéni fenotypového
zastoupeni studované¢ho organismu. Jednd se o diilezitou morfometrickou metodu urcujici
disparitu ale také mize znazornovat adaptivni krajinu pro evolucni biologii. Koncept vychazi
z takzvanych deformacnich siti, zjednodusené se jedna o prostorové zakiivené grafy podle
hustoty bodt (Thompson 1917 (Sekundéarni citace z (30)). Zakladni koncept pracoval s
parametry klasické morfometriky, avSak nyni se vyuziva i s landmarky (Kapitola 3.3) (31).

Nyni zde budou stru¢né vysvétleny zakladni teoretické a matematické zaklady
tvaroprostoru pro lepS§i pochopeni studia disparity, nebot’” v nékterych pracich je disparita

definovana jako velikost tvaroprostoru osidlena danym taxonem.

Existuje né€kolik typl tvaroprostor zaloZzenych na riznych grafickych znazornénich.
Ovsem ne u vSech Ize uzivat intuitivni terminy Eukleidovské matematiky jako je ,,vzdalenost* a
,»smer. Od tvaroprostori ocekdvame, Ze vlastnosti jejich grafli znazorni existujici biologické

vztahy mezi studovanymi morfologiemi.

Ptiklad vhodného Eukleidovského prostoru je Q-space. Jedna se o jednoduchy prostor,
jehoZz strany urcuji hodnotu dvou, ¢i vice morfologicky studovanych tvari (p) u » jedinct
znazornénych jednim bodem. Zde prave vzdalenost mezi jednotlivymi body na grafu odpovida
mife morfologického rozdilu mezi nimi. Déle mohou byt na grafu znazornény také biologické
trendy, a to jednoduchou geometrii, napiiklad spolecné odchyleni nékolika bodii stejnym
smérem muze naznacovat odd€lujici evolucni, vyvojovy, ¢i ekologicky trend. Spole¢na

trajektorie miize zase odkazovat na podobné selektivni tlaky.

Tyto vektory reprezentujici fenotypovou zménu se chovaji podle matematickych zakont.
Je tedy mozné napiiklad secist dva vektory pro vypocet hypotetického fenotypu leziciho

v tvaroprostoru mezi nimi, ¢i naopak vektor rozlozit a tim ukéazat sousedici fenotypy.

Pfi urovani proménnych, jenz jsou pouzity v Q-space jako strany, je nutné mit
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nastavené stejné hodnoty, nebot’ dany prostor je ovlivnitelny pravé zménou méfitka jedné

proménné ¢i zménou thlu mezi osami téchto proménnych. (1).

Dalsim ptikladem konkrétniho tvaroprostoru je R-space (Dual space). Tento prostor
naopak zndzoriiuje proménné jako body, které tvoii usecku s poc¢atkem. Jedinci jsou zndzornéni
polopiimkou vedouci z pocCatku a uzavirajici s obéma useckami uhel podle hodnoty jejich
morfologie. Kosinus téch to thlti znazornuje korelaci mezi témito proménnymi, a jelikoz se
jednéd o mén¢ intuitivni graf, je blize popsan u ilustrace. Jeho vlastnosti se vyuzivaji ve studiu

modularity, viz Kapitola 5.

Legenda k ilustraci. Jednoduchy data set porovnavajici dvé meéteni A a B pro tii vzorky 1-3,
znazornén dvéma zplsoby. Nalevo znazornéni pomoci Q-space jsou dvé proménné pouzity jako
osy grafu a jednotlivé vzorky jsou znazornény jako jednotlivé body. Napravo znazornéno pomoci
R-space, graf je rozlozen podle vzorkii a dvé méfeni jsou znazornény jako jednotlivé body
v prostoru. Kdyz jsou data standardizovdna do nulového priméru, je kosinus thlu mezi dvéma
vektory (pokracujici Sedé linie) spojujici pocatek s body A a B roven korelaci mezi A a B (pro

tyto data 0.98) (1).
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Tvaroprostory, jenZ nejsou zaloZené na Eukleidovské geometrii, maji téz své uplatnéni. Je tieba
si vSak uvédomit, Ze pravé u nich intuitivni terminy jako je ,,vzdalenost”, nemusi nutn¢

korespondovat s nasi predstavou o morfologické vzdalenosti (1).

Neékteré morfologické prace naplni tvaroprostor az druhotné ¢imz vytvoii teoretické
grafické ,,prostory* do nichz se mohou organismy poté dosadit. Coz vede k moznym
pfedstavdm o tvaru nové nalezenych taxonid taxonl a také o moZznych hranicich danych
morfologii, jez jsou samoziejmé ohraniCeny mnohymi fyzikalnimi, chemickymi,

mechanickymi ¢€i ¢isté¢ matematickymi zakony (32).

Zajimavym piikladem tvaroprostoru je jakysi ,,kostroprostor* skeleton space. Jedna se

o model, ktery pracuje s fenotypy s riznymi typy a stavy znakl. Konkrétné€ se v tomto ptipade

14



jednalo o snahu umistit Kambrickou faunu do tvaroprostoru podle koster jejich zastupcti. Mezi
charakteristiky patii naptiklad dichotomické trovné (externi x interni skeleton), ¢i znaky
zjednodusené (pocet kosternich elementt: jeden, dva, vice). Jelikoz tyto znaky nemaji stejné
fyziologické ¢i embryonalni spojeni a nejsou ani porovnatelné stejném meétitkem, neni mozné
pfimé urCovani vzdalenosti mezi jedinci. I pfes neschopnost urceni této vzdalenosti, lze
vzdalenost jako takovou studovat, stejné jako vztahy mezi sousednimi zastupci (Thomas & Reif

1993).

3.3 Méreni morfologické disparity pomoci geometrické
morfometriky

Geometrickd morfometrika je metoda statistického porovnani tvari pomoci sdilenych
bodl. V morfologickych pracich je nutné, aby se jednalo o body relevantni ke studii, tedy o
homologie. Body oznacujici ur€ité misto se v morfometrice nazyvaji landmarky (landmark)
(34). V ptipadé ze data pro biologicky relevantni umisténi landamarkt nejsou dostupna, nebo
jich neni dostatek pro statistické porovnéni, je potfeba pouzit semilandmarky. Tyto body jsou
vytvafeny podle pravych landmarkii u kazdého jedince a jejich umisténi je poté optimalizovéano

podle umisténi primérného jedince. (4,30)

Cilem geometrické morfometriky je urcit trendy zmén v daném datasetu pomoci
porovnavani tvart. Porovnanim jedinci mezi sebou Ize naptiklad uréit disparitu uvniti dané
populace, dale porovnanim nékterych landmark 1ze zpozorovat nejvyssi rozdilnost. DalSim
krokem je ur€eni, co zplsobuje danou disparitu. Obecnégjsi trendy lze sledovat ve studiich
nckolika praci zabyvajicimi se obdobnou problematikou, ovSem zkoumajici na odliSné
populace ¢i dokonce jiné druhy. Z téchto dat lze vytvofit graf zndzoriujici ladmarky a

semilandmarky vSech vzorki na kterém lze pozorovat dané trendy. Grafické znazornéni jedné
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z morfometrickych praci 1ze pozorovat na ilustraci:
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113. Graficka reprezentace ¢tyt krokti morfologického postupu. A. kvantifikuje surové
udaje (landmarky zaznamenané na téle ryb z fadu Cichlidae). B. odstrani rozdily, které

Mrwe

analyza CVA a graficka prezentace vysledki deformacnich siti (prostorové zakiivené
grafy podle vyslednych trendii) pro primérného jedince. Napravo pro Eretmodus
cyanostictus, nalevo pro Spathodus erythrodon (3x ptiblizeno k zdiraznéni rozdila ve
tvaru). Data z Riiber a Adams, 2001, ilustrace pievzata z Adams, Dean C et al. 2004.

Samoziejme vyobrazeni vysledki zavisi na typu landmarku, jedna-li se o bod, zobrazuje
se nadvojrozmérném grafu, ovSem tvar jako takovy je trojrozmérny. NaStésti moderni

vypocetni technika jiz umoziiuje znazornéni trojrozmérného modelu.

Morfometrika jiz dokdZe zpracovat rozmérné mnoZstvi dat, naptiiklad u deseti
trojrozmérnych landmarkt se pracuje v 23-rozmérném tvaroprostoru. Jejich zobrazeni musi byt
oSetfeno metodou, jez dokaZe udrzet informace béhem transformace, zvanou PCA. Tato metoda

dokaze rozdilnost udrzet 1 pfi méné-rozmérném zobrazeni (4).
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4. Modularita

Koncept modularity pracuje s jednotkami nazyvanymi moduly, obecné se jedna o ¢asti télniho
systému, které se do jisté miry chovaji jako samostatné podjednotky celku. V tomto piipad¢ se
modulem mysli ¢ast téla, kterd ma vice interakci se svymi ¢astmi, nez se zbytkem té¢la. Moduly
se dale déli na nékolik podskupin podle spole¢nych vlastnosti. Tyto podskupiny jsou
morfologické, vyvojové, fyziologické, evolucni ¢i funkéni. (35) Nakres s popisem a

vysvétlenim modulu je oznacen na ilustraci:

114. Ptiklad modulové reprezentace souboru znaki C1= {A, B, C, D} a C2= {E, F, G}, které
slouzi k funkcim F1 a F2. Kazda znak ma primarni funkci F1 pro C1 a F2 pro C2. Jen slabé
vlivy existuji mezi C1 a F2 a vice versa. Geneticka reprezentace je modularni, protoze
pleiotropické efekty genti M1= {G1, G2, G3} maji primarné pleiotropické efekty na znaky
v souboru C1 a M2= {G4, G5, G6} na znaky v souboru C2. Hlavni je, Ze pleiotropické
efekty vice ovliviuji znaky vné souboru. Ilustrace prevzata z (15).

Dulezitost moduld v diskuzi o disparité¢ spo¢iva hlavné v jejich ontogenezi, nebot
modul vznika cely se v§emi svymi potfebnymi ¢astmi pti aktivaci genli za néj odpovédnych.
Moduly jsou svou funkci do urcité miry nezavislé na zbytku systému. Z toho lze pfedpokladat
mozny vznik samostatnych modulii na neobvyklych ¢astech téla, ¢i jejich relativné samostatny
vyvoj. Dikazem této modularity mize byt ptiklad modelového organismu Drosophilla, kde se
podafilo vytvorit celé o¢i na kiidlech, nohach ¢i anténach, a to zmeénou genetické exprese
»eyeless® genu cDNA. Dilezitym zjisténim byl pravé vznik celych o¢i se vSemi potfebnymi

¢astmi (36).

Moduly jsou svou funkci a vyvojem do urcité miry nezavislé na zbytku systému, a proto

je mozné, aby samostatny modul mohl vzniknout i vicekrat, nez je obvyklé.
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Polydactylie je jednim z téchto piipadi, kdy kvili mutaci vznikne vice prstd, jenz jsou
svou morfologickou podstatou naprosto identické (rozdily nejsou vétsi, nez mezi prsty u jedince

bez polydactylie), avSak 1i8i se jen mistem vzniku (37).

Funk¢ni moduly jsou tedy ¢asti téla, které pracuji spolecné k vykonani urcité funkce.
Tato funkce musi byt do jisté miry autonomni (38). Piikladem mohou byt takzvané lokomotory.
Lokomotory jsou casti téla ptizptisobené k urcitému pohybu. Ptaci naptiklad maji lokomotory
tfi, a to zadni koncetiny, kiidla a ocas. Vyvoj letu izce souvisi pravé se vznikem vlastniho
modulu pro pohyb kiidel a spolu snim i rozSifeni tvaroprostoru. Zmény jednotlivych

lokomotorti poté vedou ke zvySeni disparity prave jednim ,,smérem® (39).

Jsou téZ moduly, jejichz ¢asti diky propojeni prochazeji zménou spolecné. Tyto moduly
jsou studovany v kontextu disparity. Piikladem muize byt ptaci zobdk, jehoz zmény mohou
skupinu diversifikovat velice rychle podle zmény potravy, a to i pies celkovou morfologickou
podobnost, kdy se od sebe ptaci li§i morfologicky pouze tvarem a velikosti jednotlivych c¢asti

zobaku (40).

Pocet téchto moduld zvysuje hladinu disparity, nebot’ kazdy modul ma moznost ménit svou

morfologii. Vice modultl pfinasi vice kombinaci jejich forem a tim i vy$si miru disparity.

Moduly jsou tedy podjednotky, jez mohou vlivem mutaci v pribéhu ontogeneze zménit
svou morfologii. Dany tvar jiz neni jen nami vybrana ¢ast celku, nybrz se jedna o vlastni
jednotku schopnou samostatného se pohybu po tvaroprostoru a tim zvySovat miru disparity.

(35,41).

5. Priciny disparity
Jiz pfi letmém pohledu na biosféru lez zpozorovat skutecnost, Ze se jednotlivé tvary a formy
organismil od sebe 1isi. Morfologie je modelovana ohromnym sortimentem vlivil, nicméné se

tato prace zaméti pouze na vlivy evoluéni a ekologické.

Vzhledem k tomu, Ze pficiny ekologické a evolu¢ni jsou do jisté miry propojené, lze
hranici mezi nimi jen tézce urcit. Tyto pfic¢iny budou tedy spojené do n¢kolika obecnych boda

a fenomény budou vysvétleny bez arbitrarniho déleni do skupin.

Zakladnim evolucnim, nebo spiSe fylogenetickym fenoménem ovliviiuyjici disparitu je
kladisticka trovenn modelového organismus. Tedy disparita rodu Homo byva obecn€ mensi nez
disparita fadu Primates. To je pochopitelné z méfitka, avsak je tfeba si uvédomit, Ze rozdil mezi

organismy se obecné zvétSuje s klesajici ptibuznosti. Takovéto obecné zavéry lze v piirodé
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nalézt, nebot’ vztah mezi disparitou a diverzitou neni pfima iméra. OvSem toto pravidlo je
naruseno urCitymi vyhodnymi tvary, na které pusobi silny selekéni tlak. Naptiklad

hydrodynamicky tvar téla u ryb, ichtyosaurii a delfind.
Disparita se obecné zvySuje kvili nasledujicim fenoméntum:
1. Vytvoreni vlastnosti ¢i tvaru, které umozni pristup do nové niky.

2. Uvolnéni niky od konkurence a tim moZna zména morfologie pro lepsi preziti

v nové nice.

3. Vznik nového modulu, jenZ umoZni zvétSeni teoretického tvaroprostoru a tim i

vytvareni novych tvari.
4. Vznik nového selekéniho tlaku, ktery usmérni morfologickou variabilitu.
Tyto body jsou jen obecné, vice budou piiblizeny v nésledujicim textu.

Tvaroprostor je velice rychle zaplnén po vzniku daného organismu (42—44). Jeji mira je
ovlivnéna morfologickou variabilitou, rychlosti speciace, a hlavné také volnym prostorem nik.
Pokud vznikne novy druh, ale okolni ekosystémy jsou jiz nasycené, jednoduse nema misto, kde
by mozné teoretické tvary mohly vzniknout. Tento jev se uplatituje hlavné¢ béhem radiace,
nejlépe po masové extinkci (45). Po masovych extinkcich se miize organismus volné€ pohybovat
tvaroprostorem ve volnych nikdch bez omezeni konkurenci. Brzy vSak narazi na hranice
mozZnosti své morfologie, poptipadé na hranice moZznosti prostiedi a disparita se relativné ustali.
Az siln€jsi evolucné-ekologické mechanismy jako je dal$i extinkce, znovu zahdji tento proces.
Nejlépe viditelny je tento evoluéné-ekologicky fenomén v paleontologii, kde Ize ptimo sledovat,
jak se tvaroprostor po masové extinkci rychle naplni, a poté i pfes tuto nasycenost tvaroprostoru
stale stoupa diverzita, zatimco disparita je zpomalena. Tento ptiklad obsahl vesmés vSechny

vyse zminéné body. Co konkrétné tedy ovliviiuje nédhlé zvyseni disparity (46)?

Prvni pti¢inou, ktera by mohla zvysit disparitu je vznik nového tvaru. Coz samo o sobé
disparitu jednoznacné zvySuje, ale mize se jednat i o vlastnost a ne morfologii. Staci, aby
organismus ziskal novou vlastnost, kterd ji umozni osidlit dfive nedosazitelnd mista. OvSem
tim se nemusi nutné¢ meénit morfologie a tim ani disparita, avSak stile se oteviraji nové
hypotetické dvete pro nové selekéni tlaky. Piikladem muze byt ziskani symbiotickych bakterii
schopnych travit celulézu, coZ morfologii nemeéni, dovoli v§ak organismu naptiklad zménit

svou potravu a s tim v budoucnosti 1 kusadla.

Druhy bod je piimé;jsi, uvolni-li se nova ekologicka nika, ktera byla celou dobu vhodna,
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avSak nasycend, skupina zvysi svou disparitu pravé proniknutim do této nové niky. OvSem
predpokladdme zde, ze dand nika je naprosto nova pro studovany organismus. V piipadé, ze by
se jednalo jen o lokalni niku, kterd by byla na jiné lokaci osidlena jinou populaci studovaného
druhu, jsou hypotetické tvary, kterych by dana skupina mohla ziskat jiz ziskany v této populaci.
V paleontologii lze jen téZce odhalit ekologické vlivy oproti genetickym ¢i evolu¢nim. Je vSak
jisté, ze ekologie ovliviiuje miru disparity, nebot’ vytvéii rozdilné podminky pro tvorbu
odlisnych tvarti. Organismus napiiklad neni natolik konkuren¢né schopny, aby do nové niky

pronikl, nebot tvary k tomu potiebné jsou nevyhodné v pfitomnosti (45,47).

3. bod obecného rozdéleni se vénuje modultim, viz Kapitole 5. Modul je nezbytny pro
studium disparity, nebot’ sdm se méni v ur¢itém smeéru a tim se s jeho pomoci rozsifuje mozny
tvaroprostor. Kazdy novy modul tedy ptidd nejen vlastni miru morfologické rozdilnosti, ale
kombinace vice modulli zvysuje rozdily exponencialné. Toto bylo mym pfedpokladem béhem
studia modularity, ovSem neni dostatek ¢lankd zabyvajicich se vlivem modularity na
makroevoluéni fenomény. Jedna z publikaci zabyvajicich se touto problematikou dosla
k zavéru, Ze modularita signifikantné neovliviiuje disparitu a také Ze propojenost ¢asti moduli

slouzi spiSe jako bariéra k plastické zméené tvaru (48)

Nekteré tvary se mohou meénit pod vlivem nového selekéniho tlaku, naptiklad
pohlavnim vybérem. Tato disparita je ovlivnéna prakticky jen selekci, zatimco ekologie se
chova pouze jako bariéra, ktera eliminuje extrémni ptipady. Pfikladem miiZe byt diversita rizka
u broukli rodu Onthophagus, které samci pouzivaji v ritudlnim boji o samicku (49). DalSim

ptrikladem muze ale také byt i pfichod nového predatora (50).

Existuje vSak 1 mechanismus, ktery naopak disparitu snizuje? Zatim se hovotilo jen o

mechanizmech podporujici rist disparity. Déle padly zminky o bariérach, které rlst jen omezuji.

Jednoduse by se dalo fici, ze snizeni disparity muze zpusobit pravy opak vyse
zminénych bodl. Existuji jisté evolu¢né-ekologické mechanismy (51)?

MuZeme si snadno piedstavit udalosti vedouci ke sniZeni disparity, naptiklad hromadné
vymirani muze vést ke snizeni disparity jednoduse proto, ze se snizi velikost populace a sni 1
mira rozdilnosti. Samoziejm¢ sniZeni velikosti populace a miry disparity neni imérné, nebot’
masové vymirani mize ovlivnit jen tu ¢ast, kterd disparitu nezvySuje. Obecné lze stale fici, Ze

toto pravidlo plati.

Jelikoz disparita se zvySuje pii osidlovani novych nik a pfi vzniku novych vlastnosti, je
jasné, ze se jednd o vlastnosti populace. OvSem jednd se hlavné o jakysi vedlejSi produkt
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samotné evoluce, kde se organismy musi ménit pod vlivem pfirozeného vybéru a kompetice.
Proto mechanismy snizujici miru disparity funguji spiSe jako bariéry fyzickych moznosti
daného tvaru. I v pfipad¢, ze by mira disparity byla natolik velik4, aby doslo ke vzniku
reproduk¢nich bariér a tim 1 speciaci, mira disparity v SirSim pohledu stale roste. Zatimco

v uzkém pohledu se mira disparity mize zdat nizka, nicméné vSak brzy vzroste (43).
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6. Zaver

Schopnost Zivota se ménit Ize do jisté miry urcit a porovnavat pomoci statistickych a
dalSich vySe zminénych metod. A to jak na urovni rozdilnosti jedincti uvniti populace, tak i na
vys$Sich taxonomickych trovnich. Pomoci rozptylu lze urcit, do jaké miry se od sebe lisi

jednotlivé skupiny, ¢imz lze také odhalit pfitomnost morfologickych trendu.

Morfologické diversita a disparita je metodologicky bohatym oborem. Vyuziva celou fadu
porovnavacich a statistickych metod, jenz pocitaji s homologickymi znaky a rozdilnymi tvary.
Pomoci téch to metod lze pozorovat naptiklad trendy korelujici s ekologickymi zménami ¢i
bariéry zabratujici dalSimu vyvoji. Vyvoj konceptu tvaroprostoru je dilezitym krokem

k odhaleni obecnych zdkonil vyvoje disparity.

Modularita je jednou z prvnich moznych pfi¢in zmény disparity zminénych v této praci.
Existence vice na sob& zavislych moduli je rozhodné diilezitym krokem k pozorovani vyvoje
morfologie. Rozdéleni téla organismu na jednotlivé podjednotky, neboli moduly, jejichz casti
jsou si na sobé navzéajem vice zavislé, nez na celkovém systému, spise brani celkové plasti¢nosti
systému a modularita disparitu nejspiSe nezvySuje vzhledem k nedostatku publikaci na toto

téma.

Nejdulezitéjsi ¢ast této prace popisuje, jak mize byt disparita ovlivnéna vznikem nové
vlastnosti, ktery umoZzni vyvoji ubirat se novym smérem. Nebo otevienim nové, do té doby
nedostupné, niky, ¢imz se oteviou dvefe do nového tvaroprostoru. V. neposledni fad¢ podpofi

vznik novych tvari také vznik nového selekéniho tlaku.

Zavérem bych piedlozil jesté ilustraci, znazoriujici jak vyvoj diversity a disparity tak
dalsi udaje ohledné fosilie stop, zastoupeni 613C.

Samoziejmé jak silny je vliv jednotlivych pfi¢in a zdali funguji u v§ech organismi nelze
spolehlivé urcit. Jejich vliv je sice na jednu stranu prekvapiveé jednoznacny. Rozhodné je vSak

tieba vytvofit konkrétni studie, které by mohli jednotlivé pticiny zkoumat.
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Komplexni ilustrace Kambrické exploze. Data jsou pfijata z nasledujicich praci: Grotzinger et
al. (1995), Landing et al. (1998), Gradstein et al. (2004), a Condon et al. (2005).
Neoproterozoicka kiivka izotopu uhliku 613C z prace Condon et al. (2005), rana Kambricka
ktivka z prace Maloof et al. (2005), ale také od Kirschvink & Raub (2003), a stfedni a pozdni
Kambrium od Montanez et al. (2000). Dilezité je prave Siroké rozpéti hodnot v raném
kambriu. Zodpovédné za n¢ jsou geografické zmeény, ale také zmény zmétené v Maroku.
Disparita pievzata z prace Bowring et al. (1993). Diversita je zaloZena na tabulaci od Foote
(2003) derivovana ze Sepkoskiho kompendia motskych rodt (Sepkoski 1997, 2002). VSechny
taxony nalezeny v tomto intervalu, stejné jako ty taxony, které se rozpinaji skrz interval, jsou
zde pocitany. Kratkodoba idiosyncrasie v geologickych zaznamech muze ovlivnit kiivky
diverzity, a proto k sniZeni tohoto efektu mohou byt taxony nalezené jen v jednom intervalu
vynechany. Stalé rozdily byly v§ak mnohem niz§i nez hodnoty uvedené; mnoho taxont
nalezenych ve stratigrafickych intervalech neexistovalo spolecné. Hranice kiizové kiivky
boundary crosser curve (M. Foote, osobni komunikace s (53)) dava ¢islo taxont, které¢ musely
koexistovat v bodech zde znazornénych, piesto v§ak mohou tyto odhady podcenit typické
stani. Pfevzato z prace (53).
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