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1. Uvop

Tato disertaCni prace se zabyva studiem globdlnich zmén v obdobi siluru a
spodniho devonu. Tento casovy Usek v historii Zemé je pozoruhodny v mnoha
ohledech, nebot zahrnuje obnovu ekosystému po globalni krizi ve svrchnim
ordoviku a nasledné rozsahlé zmény v bioté, jakymi byl rychly rozvoj
predatorl/nektonnich forem v devonskych motich a vystup/expanzi Zivocichl a
rostlin na sousi. Klasickym Uzemim, kde byly mofrské ulozeniny tohoto obdobi

studovany, jsou stfedni Cechy, proslavené jiz od pocatku 19. stoleti.

2. CiLE PRACE, JEJI STRUKTURA A METODIKA

Soucasny vyzkum ukazuje, Zze dosavadni predstavy o stavu a vyvoji morského
ekosystému jsou v mnohych aspektech protichldné a bude jesté dlouho trvat,
nez nase poznatky vyusti v obecné akceptovany model. Jednim z moznych
pristupl, jak rozdifit nase pozndni, je detailni studium sedimentarnich sledd,
peclivéjsSi sbér dat nez dosud a studium novych a doposud opomijenych
modelovych skupin organisml; pokus o takovy ptistup je zdmérem této
disertace.

Cilem této prace nebylo a neni komplexné studovat vyvoj ekosystému
v siluru a devonu, tedy obdobi dlouhém mnoho miliond let, to ostatné& neni ani
mozné. Jednotlivé publikace fesi dil¢i témata, kterd v néjakém smyslu dopliuji
stavajici data anebo koriguji Ci zpresnuji stavajici modely/predstavy a maji
obecny dopad na nade vnimani vyvoje ekosystému v siluru a spodnim devonu.
Cilem této disertacni prace je prohloubit znalosti o kliCovych otazkach, které
zakladaji nase soucasné predstavy o vyvoji prostredi v obdobi siluru a spodniho
devonu, a to studiem kliCovych globalnich krizi ¢i novych modelovych skupin
organismu.

Dil¢i témata a jejich sumarizace nasleduje v dal$ich odstavcich. Uplny
citaéni aparat a metodiku k jednotlivym tématim je mozné najit v publikovanych

pracich.



2.1. STUDIUM EXTINKCNICH EVENTO: STREDNOLUDFORDIANSKA KRIZE

Krizova vymirani jsou v prazské panvi intenzivné studovana, bylo nalezeno a vice
¢i méné zhodnoceno mnoho takovych uddlosti nebo byl v ramci studia
chronostratigrafickych hranic publikovan dostatek dat, které takovou interpretaci
umoznuji. Jednim z poslednich vyznamnych rozhrani, které nebylo detailné
studovano, je svrchnoludfordianské vymirani doprovazené nejvétsi zménou
globdlniho cyklu uhliku (pozitivni vychylka &'°C) ve svétovych oceénech
v prib&hu fanerozoika. Toto vymirani bylo popséano jako Kozlowskii a Lau event.

Dil¢im cilem disertace byla detailni korelace sekvenci kolem tohoto
vymirani, zejména analyza, zda jsou Kozlowskii event a Lau event totoZzné
udalosti, jak se predpokladalo, jaky byl vyvoj eustdaze a zda je tento event(y)
spojen s vymiranim u jinych skupin neZ graptolitd a konodont{, zda se projevuje
v rlznych motskych prostfedich a zda je moZna jeho korelace pomoci

sekvencnich hranic a graptolitovych faun.
Tohoto tématu se tykaji publikace:

Manda, S., KiZ, J. 2006. Environmental and biotic changes of the subtropical
isolated carbonate platforms during Kozlowskii and Lau events (Prague
Basin, Silurian, Ludlow). GFF 128, 161-168.

Manda, S., Storch, P. Slavik, L., Fryda, J., KFiz, 1., Tasaryova, Z. Pfijato. The
graptolite, conodont and sedimentary record through the late Ludlow
Kozlowskii Event (Silurian) in the shale-dominated succession of Bohemia.

Geological Magazine.

2.2. HLAVONOZCI JAKO MODELOVA SKUPINA PRO STUDIUM MAKROEVOLUCNICH TRENDU,

MORFOLOGICKYCH ZMEN A CHARAKTERU VYMIRAN{

Druhd skupina praci zahrnutd do disertace se tykd pouziti hlavonoZcl jako
modelové skupiny pro studium evoluénich zmén a ekosystéml. Tato skupina
mé&kkys$d byla doposud ve star$im paleozoiku opomijena. HlavonoZci s vnéjsi
schrankou jsou pritom tradi¢ni modelovou skupinou pro studium ekologickych a

evoluénich zmén v obdobi svrchniho paleozoika a zejména mezozoika.



Tradi¢nimi skupinami pro studium morfologickych trendd a vymirani v siluru a
jejichz zplsob Zivota je dosti nejisty. Neni vak jasné, zda studia téchto skupin
poskytuji obecné platné vysledky aplikovatelné na jiné skupiny. Cilem bylo
odpovédét na nasledujici dil¢i otazky:

(1) Vymirani versus strategie. Jaké byly ontogenetické strategie u silursko-
devonskych hlavonozc(? Existuji dlkazy o vztahu ontogenetickych strategii
hlavonozcl a dynamiky jejich evoluce, jak naznaduji Zijici skupiny hlavonozcl a
svrchnopaleozoicti a mezozoicti amoniti?

(2) Jaky byl migraéni potencial silurskych hlavonoZcl a jak se utvarela
spoledenstva biofacie hlavonozcovych vépencl v temperovanych a chladnych
vodach po odeznéni spodnosilurské anoxické periody? Jaké byly zakonitosti a
faze této kolonizace a jaky maji potencidl pro rekonstrukce vyvoje klimatu a
migracnich cest ve vztahu k dlouhodobym paleogeografickym zménam a
oscilacim morské hladiny (eustazi)?

(3) Maji paleozoicti hlavonozci, jako napfiklad amoniti, vyznam pro
paleogeografické rekonstrukce? Pokud ano, jaké informace mohou poskytnout?
Pro¢ je v oblasti prazské panve tak vysoka biodiverzita hlavonozcd (vétsi nez
v tropech) a mnoho endemickych forem a jaky to ma& vyznam pro
paleobiogeografii a evoluci paleozoickych hlavonozcovych faun?

(4) Jaka je dynamika morfologickych zmén schranek hlavonoZct a co ji
ridi? Jsou patrné néjaké dlouhodobé morfologické trendy? (a) Jsou posilené
skulptury schranky disledkem radiace predatort schopnych schranky destruovat,
jak bylo predpokladano? (b) Existuje vztah mezi zbarvenim schranky a
prostfedim nebo morfotypem, tak jako u modernich hlavonoZct? Je zbarveni
schranky fizené jako adaptacni znak? (c) Jaka byla embryogeneze silurskych a
devonskych nautiloidd? Liila se od recentniho Nautila, pokud ano, pro¢, a jaky to

mélo vztah k vyvoji spoledenstev a dispersi nautiloid’?
Téchto otazek se tykaji publikace:
Manda, S. 2007. New Silurian nautiloids Phragmoceras Broderip, 1839 and

Tubiferoceras Hedstrom, 1917 from the Prague Basin (Bohemia). Bulletin of
Geosiences 82, 119-131.



v

Manda, S. 2008a. Palaeoecology and palaeogeographic relations of the Silurian
phragmoceratids (Nautiloidea, Cephalopoda) of the Prague Basin (Bohemia).
Bulletin of Geosciences 83, 39-62.

Manda, S. 2008b. Trocholites Conrad, 1838 (Nautiloidea, Tarphycerida) in the
Middle Ordovician of the Prague Basin and its palaeobiogeographical

significance. Bulletin of Geosciences 83, 327-334.

Manda, S., Kfiz, J. 2007. New cephalopod limestone horizon in the Ludlow
(Gorstian, early L. scanicus Zone) of the Prague Basin (Bohemia, Perunica).
Bollettino della Societa Paleontologica Italiana 46, 33-45.

Manda, S., Turek, V. 2009a. A Silurian oncocerid with preserved colour pattern
and muscle scars (Nautiloidea). Bulletin of Geosciences 84, 755-766.

Manda, S., Turek, V. 2009b. Revision of Pragian Rutoceratoidea Hyatt, 1884
(Nautiloida, Oncocerida) from the Prague Basin. Bulletin of Geosciences 84,
127-148.

Manda, S., Turek, V. 2009c. Minute Silurian oncocerid nautiloids with unusual
colour patterns. Acta Palaeontologica Polonica 54, 503-512.

Turek, V., Manda, S. 2010. Variability of colour pattern and shell malformations

in Silurian nautiloid Peismoceras Hyatt, 1884. Journal of the National

Museum, Natural History 179, 171-178.

Manda, S., Fryda, J. 2010. Silurian-Devonian boundary events and their
influence on cephalopod evolution: a comparison of faunal and carbon
isotopic records from GSSP area (Barrandian). Bulletin of Geosciences 85,
513-540.

Turek, V., Manda, S. 2011. Colour pattern polymorphism in Silurian nautiloid

Phragmoceras Broderip, 1839. Bulletin of Geosciences 86, 91-105.

Manda, S., Turek, V. In press. Late Emsian Rutoceratoidea (Nautiloidea) from
the Prague Basin, Czech Republic: morphology, diversity and palaecology.
Palaeontology.

Budil, P., Collette, J., Manda, S. 2010. An unusual occurrence of the Laurentian
phyllocarid crustacean Ceratiocaris papilio Salter in the lower Ludfordian
(Silurian) of Bohemia (peri-Gondwana). Bulletin of Geosciences 85, 551-

564.



3. VYSLEDKY A INTERPRETACE

3.1. ZAVERY K CLANKU ,ZMENY PROSTREDI A FAUN NA IZOLOVANYCH SUBTROPICKYCH
KARBONATOVYCH PLATFORMACH BEHEM KOZLOWSKII/LAU EVENTU (PRAZSKA PANEV, SILUR,
LubLOW)"

Manda, S., KfiZ, J. 2006. Environmental and biotic changes of the subtropical
isolated carbonate platforms during Kozlowskii and Lau events (Prague Basin,
Silurian, Ludlow). GFF 128, 161-168.

Vymirani znamé jako Kozlowskii event se neprojevuje v prazské panvi zvlasté
vyrazné v poétu vymfelych taxond ve srovnani s dal$imi silurskymi vymiranimi.
Nicméné vyrazné je kratké trvani této krize a prestavba nektonnich pelagickych i
bentickych faun vsSech hloubkovych Urovni. Relativné maly pocet vymrelych
taxonl odrazi skutednost, Ze vétSsina malo tolerantnich bentickych a
nektobentickych organismd (trilobiti, cephalopodi, gastropodi a brachiopodi)
vymrela ponékud drive kolem baze zény Neocucullograptus kozlowskii
v souvislosti s vzestupem hladiny a zmensenim mélkovodnich aredld na
archipelagu. Kozlowskii event se sklada ze dvou extinkcnich fazi, které zaroven
odpovidaji eroznim sekvencnim hranicim. Globalni krize se udala béhem
klimatickych zmén, které zapfiCinily zménu v rezimu a intenzité ocednskych
proudd. Sedimentarni zdznam doklddd, Ze prvni faze vymirdni se odehrala
béhem vysokého stavu hladiny ve svrchni ¢asti zény N. kozlowskii. Naopak rychlé
zmél¢eni doprovdzené zeslabenim ocednskych proudl zpUsobilo druhou fazi
vymirdni na bazi zény P. latilobus. Obnova ekosystéml probé&hla aZ ve svrchni
Casti zény P. latilobus. Kozlowskii event je v prazské panvi doprovazen nahlou
zmeénou bentickych i pelagickych spoleCenstev a masivni imigraci novych faun z
Baltiky, Avalonie a Laurentie. Za¢atek izotopové exkurze 3C odpovidd v prazské
panvi nejvyssi ¢asti zony N. kozlowskii a nasleduje kratce po vymreni indexového

konodonta P. siluricus.

3.2. ZAVERY K CLANKU ,,SILURSTI NAUTILOIDI PHRAGMOCERAS BRODERIP, 1839 A
TUBIFEROCERAS HEDSTROM, 1917 z PRAZSKE PANVE”



Manda, S. 2007. New Silurian nautiloids Phragmoceras Broderip, 1839 and
Tubiferoceras Hedstrém, 1917 from the Prague Basin (Bohemia). Bulletin of
Geosiences 82, 119-131.

Morfologicky specifi¢ti nautiloidi rodd Phragmoceras a Tubiferoceras (Discosorida,
Phragmoceratidae) s endogastrickou brevikonni schrankou a zUzenym ustim tvori
v obdobi siluru charakteristickou soucast tropickych faun Baltiky a Laurentie.
Doposud z prazské panve (mikrokontinent Perunika) znamé druhy rodu
Phragmoceras byly uvadé&ny z biofacie hlavonozcovych vépencd ludlowského
stafi. Dva zté&chto druhl byly popsany i z dalSich oblasti. Phragmoceras
imbricatum je zndm také z oblasti Avalonie a Baltiky a jeho rozsifeni doklada
otevienou morskou cestu napfi¢ Rheickym ocedanem v obdobi ¢asného ludlowu.
Phragmoceras labiosum je naopak znam z ludfordu Sardinie v oblasti peri-
Gondwany, tedy oblasti kolonizované faunami ceského typu. V této praci je
popsana fada doposud neznédmych phragmoceridl z prazské panve. Jedna se o
druhy Phragmoceras munthei z nejvyssiho llandovery a nejnizSiho wenlocku,
Tubiferoceras proboscoideum ze spodniho wenlocku, Phragmoceras acuminatum,
Phragmoceras sigmoideum, Phragmoceras cf. undulatum a Phragmoceras cf.
ventricosum ze svrchniho wenlocku. Novy druh Phragmoceras koneprusensis sp.
nov. je popsan ze spodniho ludfordu (ludlow). Tyto druhy jsou pfibuzné nebo
totozné s druhy obyvajicimi tropicka more Baltiky (Gotland), Laurentie (Irsko) a
Avalonie (Wales), a tedy dokladaji otevienou morskou cestu napri¢ Rheickym
oceanem mezi prazskou panvi (Perunikou) a Baltikou, Laurentii a Avalonii od
nejvy$siho llandovery. Vyskyt phragmoceridd v prazské panvi dale doklada, Ze
tato oblast na rozdil od ostatnich peri-gondwanskych panvi byla ovlivnéna

blizkosti relativné teplych vodnich mas od obdobi nejvyssiho llandovery.

3.3. ZAVERY K CLANKU ,,VYSKYT HLAVONOZCOVYCH VAPENCU V LUDLOWU (GORST, SPODNI
CAST ZONY L. SCANICUS) PRAZSKE PANVE (CECHY, PERUNIKA)"

Manda, S., KFfiZ, J. 2007. New cephalopod limestone horizon in the Ludlow
(Gorstian, early L. scanicus Zone) of the Prague Basin (Bohemia, Perunica).
Bollettino della Societa Paleontologica Italiana 46, 33-45.



Vyskyt facie hlavonoZcovych vapencl je popsan ze spodni &asti zény L. scanicus
(gorst, ludlow, svrchni silur) z profilu Vyskocilka u Prahy-Malé Chuchle (prazska
panev, Cechy, Perunika). HlavonoZcové véapence obsahuji nové vymezené
bentické spoleenstvo s prevahou mlzi (spoleenstvo s Cardiola donigala-Slava
sathon) a asociaci vodniho sloupce s ptevahou hlavonozcl (Pseudocycloceras
duponti-Kionoceras doricum). Popisované hlavonozcové vapence dopliuji zaznam
o rozsifeni rekurentni biofacie hlavonoZcovych vapencl v siluru. Tato &asové
specificka silurska biofacie byla vazana na relativné mélké prostredi vétrané
morskymi proudy tésné pod bazi bourkového vinéni. Biofacie je proto rozSifena
zejména na podmorskych elevacich b&hem nizkych stavi hladiny nebo na
vystupujicich tektonickych/vulkanickych doménach. V obdobi stupné gorstu jsou
hlavonozcové vapence znamy ze spodni ¢asti zony N. nilssoni, spodni a svrchni
¢asti zény L. scanicus. Vyskyt v zéné N. nilssoni a svrchni Casti zony L. scanicus
je vazan na obdobi nizkého stavu morské hladiny a regrese a je rozSifen
v mnoha panvich peri-Gondwany (Sardinie a Montagne Noire). Lokalni vyskyt ve
spodni Casti zény L. scanicus je vazan na malou tektonicky vystupujici zénu
spojenou s vulkanismem a dokumentuje vyrazné zmény fauny ve spodni Casti
zény svézané se spodnogorstskym vysokym stavem hladiny, ktery zplsobil Gstup

biofacie hlavonozcovych vapencl v peri-gondwanskych panvi do refugii.

3.4. ZAVERY K CLANKU ,, PALEOEKOLOGIE A PALEOGEOGRAFICKE VZTAHY SILURSKYCH
PHRAGMOCERATIDO (NAUTILOIDEA, CEPHALOPODA) PRAZSKE PANVE (CECHY)”

Manda, S. 2008a. Palaeoecology and palaeogeographic relations of the Silurian
phragmoceratids (Nautiloidea, Cephalopoda) of the Prague Basin (Bohemia).
Bulletin of Geosciences 83, 39-62.

Rody Phragmoceras a Tubiferoceras (Discosorida, Nautiloidea) se vyznacuji
endogastrickou zahnutou ¢i primou brevikonni schrankou se zUzenym Ustim.
Zuzené Usti vedlo k zavéru, ze tyto rody byly mikrofagové. Nicméné zuzeni Usti
se objevuje az béhem pozdniho efebického stadia a predchazejici ontogeneticka
stddia maji Usti oteviené a podobaji se tak ostatnim nautiloiddm, ktefi jsou
obvykle povazovani naopak za nektobentické dravce. Kromé toho je zUzené Usti

pokldddno za obranny prvek chranici mékké casti téla a také zlepsujici



hydrodynamicky tvar schranky. Otisky svalovych Gpon{ nicméné dokladaji dobie
vyvinuté retraktory umoznujici rychly pohyb hlavového komplexu z apertury a
nasledné i loveni vétsi koristi, nez se zda podle tvaru usti. Phragmoceratidi jsou
charakteristickou souéasti silurskych faun nautiloidl, obyvajici zejména mélka
more tropickych karbonatovych platforem Baltiky a Laurentie. Phragmoceratidi
blizce ptibuzni druhlm z Baltiky a Avalonie se objevuji také v prazské panvi,
kterd se nachazela v temperované zéné na severnim okraji peri-Gondwany.
Distribu¢ni vzorec phragmoceratidd doklddad, Ze imigrace do prazské panve
probihaly ve tfech Casovych fazich: (1) nejdfive se objevuji zbloudili migranti
plvodem z teplejSich mofi, toto stadium reflektuje kratkodoba obdobi se
zesilenou aktivitou proudld po spodnosilurské anoxické periodé na peri-Gondwané
(nejvyssi llandovery-spodni wenlock); (2) pozdéji migranti tvori malé populace
(s evidenci lihnuti novych jedincl), které ale pretrvavaji jen kratce b&hem
nizkych stavd hladiny v spodnim homeru a spodnim gorstu; (3) nakonec se
objevuji stabilni populace a migrace je doprovazena speciaci (od spodniho
ludfordu, nové druhy maji blizké vztahy k druhdm tropickych mélkych mofi
Baltiky-Avalonie, prostfedi bylo jiz dostatedné& stabilni pro evoluci nautiloidd.
Phragmoceratidi vymiraji béhem strednoludfordského Kozlowskii eventu.
Imigrace nautiloidl do prazské panve (mikrodeska Perunika) indikuji ovlivnéni
této panve jiznim tropickym proudem od nejvyssiho llandovery (tim se prazska
panev lisi od ostatnich peri-gondwanskych panvi). Podobny migracni vzorec jako
phragmoceridi vykazuji i dal$i ¢&eledi nautiloidd, i kdyz d&asovy pribéh
jednotlivych fazi se mdze li§it. Distribuéni vzorec nautiloidd proto mdze
poskytnout data pro paleobiogeografické a klimatické rekonstrukce, srovnani

distribuéniho vzorce rlznych klad( nautiloidd mizZe pFinést dal&i zpFesnéni.
3.5. ZAVERY K CLANKU ,,PALEOBIOGEOGRAFICKY VYZNAM RODU TROCHOLITES CONRAD,
1838 (NAUTILOIDEA, TARPHYCERIDA) ZE STREDNIHO ORDOVIKU PRAZSKE PANVE"

Manda, S. 2008b. Trocholites Conrad, 1838 (Nautiloidea, Tarphycerida) in the

Middle Ordovician of the Prague Basin and its palaeobiogeographical significance.

Bulletin of Geosciences 83, 327-334.
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Nautiloidi radu Tarphycerida tvofi charakteristickou soucast teplovodnich
ordovickych morskych faun paleokontinentt Baltiky a Laurentie. V chladnéjsich
morich blize poéldm obvykle chybi. Vyskyt tarphycerida rodu Trocholites
zaznamenany V ulozeninach stfedniho ordoviku, dobrotivu (svrchni darriwil)
Iberského poloostrova a armorického masivu (obé oblasti jsou soucasti peri-
gondwanské Evropy) je jednou z mala vyjimek. Lituites primulus Barrande, 1865
znamy na zakladé jednoho Spatné zachovaného jedince byl popsan také ze
stejné starych ulozenin prazské panve (mikrokontinent Perunika), tento druh byl
s pochybami kladen k rodu Curtoceras nebo Trocholites. Nové, biostratigraficky
dobre datované nalezy rodu Trocholites ze spodniho dobrotivu prazské panve
jsou popsany a diskutovany v této praci. Jedinci jsou druhové totozni s druhem
Trocholites fugax popsanym z Iberského poloostrova a armorického masivu.
Casové stejné staré nalezy druhu Trocholites fugax z oblasti Peruniky a dalSich
peri-gondwanskych oblasti jsou dald$im ddkazem pro jejich vzdjemnou
komunikaci v dobrotivu. Nizce diverzifikovana hlavonozcova fauna dobrotivu
prazské panve (v kontrastu k predchazejici fauné llanvirnu, spodni darriwil)
doklada narlstajici izolaci mezi Perunikou a Baltikou. Vyskyty rodu Trocholites
v ulozeninach casného dobrotivu morskych panvi Peruniky, Iberie a Armoriky
dokladaji neobvykly disperzni event v roz&iteni tarphyceridnich nautiloidd do
chladnéjsich mori, ktery nepochybné odrazi néjakou specifickou klimatickou

udalost v obdobi ordoviku.

3.6. ZAVERY K CLANKU ,, SILURSKY ONKOCERID SE ZACHOVANYM ZBARVENIM SCHRANKY A

SVALOVYMI VTISKY (NAUTILOIDEA)"

Manda, S., Turek, V. 2009a. A Silurian oncocerid with preserved colour pattern

and muscle scars (Nautiloidea). Bulletin of Geosciences 84, 755-766.

Je popsan novy rod Euryrizocerina (Nautiloidea, Oncocerida, Oonoceratidae) ze
svrchnosilurskych uloZenin Cech (prazskd panev). Rod zahrnuje dva druhy:

typicky druh E. normata (Barrande, 1877) a E. pulchra sp. nov. Rod je

pozoruhodny ve dvou ohledech - zachovani plvodniho zbarveni a otiskd

svalovych Uchytl u typického druhu. Tyto znaky jsou vyznamné pro klasifikaci
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nautiloidd a rekonstrukci zplsobu jejich Zivota, ale protoze tyto znaky se
zachovavaji ve fosilnim zdznamu pouze sporadicky, je jejich evolu¢ni vyvoj dosud
Spatné znamy. Barevny vzor rodu Euryrizocerina se skladda z nepravidelnych a
pulsujicich transverzalnich pasd, které se 1i§i od barevnych vzorl ostatnich
pfisludniki Fadu Oncocerida, ktefi maji barevny vzor slozeny z vinkovitych
pravidelnych pas( anebo lomenych linii. Je otdzkou, zda novy typ zbarveni
reprezentuje taxonomicky, nebo spiSe morfologicky charakter, protoze
Euryrizocerina je jediny zndmy rod onkoceridl s vyrazné zahnutou schrankou a
zndmym zbarvenim. V&ichni onkoceridi sdili seridlni parové lchyty svall, ale neni
jasné, zda svalové Uchyty reprezentuji plvodni metamerii sdilenou s predky,
anebo odvozeny znak. U rodu Euryrizocerina jsou vyvinuty pouze ctyfi pary
retraktorl, ale predpokladany ancestor ,,Oonoceras" fraternum a pFibuzné formy
maji mnoho parQ Gchytd kolem baze obyvaci komory (tedy podobné jako vétdina
onkoceridl). Podobnd redukce poétu svalovych Uchytl je zndma u devonskych
rutoceratoidd. Oba ptipady indikuji znaénou evoluéni plasticitu po¢tu svalovych
Upond a jejich usporadani. Komplex svall a jeho uchyceni ke schrénce jsou vice
kontrolovany adaptaci a maji spige vztah k tvaru schranky a zplsobu Zivota. Zda
se, 7e vzor zbarveni schranky a systém Uponl svalovych retraktord maiji
podstatné slozitéjsi evolucni historii (zahrnujici ¢etné konvergence), nez bylo

drive predpokladano.

3.7. ZAVERY K CLANKU ,, REVIZE NADRADU RUTOCERATOIDEA HYATT, 1884 (NAUTILOIDA,
ONCOCERIDA) Z PRAGU PRAZSKE PANVE”

Manda, S., Turek, V. 2009b. Revision of Pragian Rutoceratoidea Hyatt, 1884

(Nautiloida, Oncocerida) from the Prague Basin. Bulletin of Geosciences 84, 127-148.

Nadceled” Rutoceratoidea Hyatt, 1884 (devonské stupné prag-frasn) zahrnuje
nautiloidni cephalopody s exogastrickou zahnutou nebo svinutou schrankou s
periodickymi rlstovymi valy nebo vystupujicimi ptirlstkovymi liniemi tvoficimi
vystouplé struktury (megastrie), které jsou rtzné& modifikovany na Siroké pfimé
nebo zvinéné limce a podobné vystouplé skulptury. Vysokda morfologicka pestrost
a vnitrodruhovd variabilita schranky a skulptur u rutoceratoidd nemd analogii

mezi spodnopaleozoickymi nautiloidy. Podle rtzného vzorce rlstovych skulptur
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jsou rutoceratoidi nové rozdéleni do tri Celedi. Parauloceratidae fam. nov. (prag-
ems) zahrnuje taxony se zahnutou schrankou a jednoduchymi rekurentnimi
7ebry s ventrdlnim sinem. Celed Hercoceratidae Hyatt, 1884 (prag-givet)
zahrnuje formy s periodicky vystupujicimi valy s tfemi loby tvoFicimi b&hem rdstu
postupné ventrolaterdlni vyrlstky typu kfidel, nod nebo trnl. Celed
Rutoceratidae Hyatt, 1884 (prag-frasn) obsahuje taxony s pFirlistkovymi valy
s ventralnim lobem, které jsou b&hem ristu transformovany do zvinénych nebo
primych limcl (megastrie). VSechny t¥i ¢eledi tvofici nadéeled Rutoceratoidea se
vyvinuly jiz b&8hem pocateéni radiace rutoceratoidi ve spodnim pragu. Po¢ateéni
radiace rutoceratoidd je nicméné dostate¢né doloZena jen z prazské panve.
Rutoceratoidi se vyrazné rozsifili v ramci faun provincie Starého svéta a
Vychodoamerické provincie az pozdéji béhem emsu a zvlasté stredniho devonu.
Jsou vymezeny tfi nové rody: Parauloceras gen. nov., Otomaroceras gen. nov. a
Pseudorutoceras gen. nov. Gyroceras annulatum Barrande, 1865 je prifazen
k rodu Aphyctoceras Zhuravleva, 1974. V souhrnu jsou rutoceratoidi ve stupni
pragu prazské panve zastoupeni sedmi rody a osmi druhy. Variabilita vinuti

schranky rutoceratoidl a jeji vyznam pro klasifikaci jsou diskutovany.

3.8. ZAVERY K CLANKU ,, SILURSKY ONCOCERIDNI NAUTILOID S NEOBVYKLYM BAREVNYM

VZOREM NA SCHRANCE”

Manda, §., Turek, V. 2009c. Minute Silurian oncocerid nautiloids with unusual

colour patterns. Acta Palaeontologica Polonica 54, 503-512.

Silursky onkocerid Cyrtoceras pollux z prazské panve je prifazen k rodu
Pomerantsoceras. Jediny doposud znamy druh tohoto rodu pochazi ze svrchniho
ordoviku (hirnant) Estonska. Pomerantsoceras tedy predstavuje (s vyjimkou
$patné zndmych taxond) jediny zndmy rod Faddu Oncocerida, ktery pfezil vymirani
v nejvysSim ordoviku. Specifickym charakterem rodu Pomerantsoceras je
neobvykle mald a jen mirn& zahnutd schranka. Plvodni barevny vzor je
charakteristicky nékolika malo longitudindlnimi pasy kolem celého povrchu
schranky, je to prvni pfipad podobného barevného vzoru u nautiloidd Fadu
Oncocerida. Velmi mirné zahnutd schranka s malym Uhlem expanze, jakou ma

Pomerantsoceras, je mezi nautiloidy velmi vzacna a spiSe se podoba rovnym
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schrankam orthoceridd a pseudorthoceridd, u nichZ se zbarveni schranky sklada
z rovnych barevnych pruhl. Tvar schranky a barevny vzor u rodu
Pomerantsoceras je tedy adaptivni konvergenci s orthoceridy a pseudorthoceridy.
To podporuje hypotézu, ze zbarveni schranky hlavonozcl mélo ochranny vyznam
a bylo fizeno jako adaptivni znak. Kromé toho je popsan vyskyt malformaci

schranky u rodu Pomerantsoceras (anomalni rlst septa a schranky).

3.9. ZAVERY K CLANKU , VARIABILITA BAREVNEHO VZORU A POSKOZENI SCHRANEK U
SILURSKEHO NAUTILOIDA PEISMOCERAS HYATT, 1884"

Turek, V., Manda, S. 2010. Variability of colour pattern and shell malformations

in Silurian nautiloid Peismoceras Hyatt, 1884. Journal of the National Museum,

Natural History 179, 171-178.

Hlavonozec rodu Peismoceras Hyatt, 1884 ze siluru (gorstu) Cech je jedinym
zndmym nautiloidem podifadu Barrandeocerina se zachovanym puvodnim
barevnym vzorem. Lateralni spiralni pruhy Sikmé k ose schranky vyobrazené J.
Barrandem v roce 1865 u druhu Peismoceras pulchrum a pozdéji opakované
diskutované v radé praci nejsou ve skuteCnosti pro tento rod typické. Ostre
lomené barevné pruhy na povrchu celé schranky jsou mnohem castéjsi. Pouze
vzacné jsou vyvinuty na jedné z lateralnich stran, zatimco na druhé prechazeji ve
vySe zminéné spirdlni pruhy. Zfejma asymetrie barevného vzoru na laterdlnich
stranach schranky nema zadny vztah k pravé nebo levé laterdlni ¢asti schranky,
ackoli prava cCast zavitu schranky mirné prostorové vystupuje. Longitudinalni
pasy s malymi vzajemnymi rozestupy jsou poprvé popsany na ventralni strané
dalsiho druhu P. asperum (Barrande, 1865). Dale jsou diskutovany neobvyklé

malformace schranky a jejich vztah k vyvoji zbarveni.

3.10. ZAVERY K CLANKU ,,EVENTY U HRANICE SILUR-DEVON A JEJICH VLIV NA EVOLUCI

HLAVONOZCJ: SROVNANI ZAZNAMU FAUN A 1zOTOPU UHLIKU (BARRANDIEN)"
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Manda, S., Fryda, J. 2010. Silurian-Devonian boundary events and their
influence on cephalopod evolution: a comparison of faunal and carbon isotopic

records from GSSP area (Barrandian). Bulletin of Geosciences 85, 513-540.

Byl analyzovan vyvoj diverzity 197 druh( hlavonozch ludlowu aZ lochkovu
z Cech. Databaze zahrnuje vice nez 70 % druhl zndmych celosvétové z tohoto
intervalu. Vyvoj diverzity byl srovnan s vyvojem globalniho cyklu uhliku
v morském ekosystému. Nase vysledky ukazaly uUzky vztah mezi vyvojem
diverzity hlavonozcl a globalnim cyklem uhliku. Progresivni nartst hodnot 3'3C
v morskych karbonatech od zény Monograptus lochkoviensis az do konce zdny
Monograptus transgrediens reflektuje narlst bioproduktivity v morském
ekosystému. Tento narlst byl patrné zplsoben vystupnymi proudy bohatymi na
Ziviny. Tuto zmé&nu v reZzimu vystupnych proudt v pfidoli a spodnim lochkovu Ize
dat do souvislosti s vyraznym ochlazenim klimatu. Nade data ukazuji na rdst
totdIni diverzity hlavonozc(Q, kterd patrné odrazi zvySenou dostupnost potravnich
zdroji v obdobi rostoucich hodnot &!3C. Hodnoty &!*C dosahly maxima
v nejvyssSim siluru, devonsky stupen lochkov je charakterizovan stabilnéjsimi
podminkami a poklesem hodnot &3C. Vyrazné selektivni vymirani zacalo
v nejvyssi silurské zoné Monograptus transgrediens a pokracovalo do
spodnodevonské zony Monograptus uniformis. Vymirani poznamenalo bentos a
demersalni hlavonozce, kteri kladli relativné velka vajicka s dlouhou dobou
inkubace. Zacatek vymirani odpovida zméné v dynamice globalniho cyklu uhliku.
Vymirani tedy odpovidad vyskytu anoxii nebo hypoxii v obdobi mezi LAD
Monograptus transgrediens (Transgrediens event) v nejvyssim pridoli a bazi
prvni devonské zony Monograptus uniformis. Vysledky ukazuji na nutnost revize

a preciznéjsi definice dFive popsanych eventl v blizkosti hranice silur-devon.

3.11. ZAVERY K CLANKU ,,POLYMORFISMUS V BAREVNEM VZORU U SILURSKEHO NAUTILOIDA

PHRAGMOCERAS BRODERIP, 1839"

Turek, V., Manda, S. 2011. Colour pattern polymorphism in Silurian nautiloid

Phragmoceras Broderip, 1839. Bulletin of Geosciences 86, 91-105.
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Je popsan pozoruhodny polymorfismus barevného vzoru na schrance silurského
nautiloida rodu Phragmoceras. Zadny podobny pfipad polymorfismu nebyl u
nautiloidd zatim popsan. Dva jedinci druhu P. imbricatum Barrande, jeden ze
spodniho ludlowu Cech a druhy ze svrchniho wenlocku Anglie, vykazuji zcela
odliSné zbarveni schranky: (zké longitudindlni pruhy subparalelni s osou
schranky a s malym rozestupem kombinované s Uzkymi transverzalnimi pruhy
versus transverzalni pasy sméfujici Sikmo k rlstovym lameldm skulptury. Dva
dal$i typy zbarveni byly zjist&ny u Fady jedincl rodu Phragmoceras ze uloZenin
spodniho wenlocku a svrchniho ludlowu ostrova Gotland. Barevny vzor u druhu P.
eurystoma flexibile Hedstrém se skldda z lomenych pruh{ kolem na povrchu celé
schranky. Naopak barevny vzor u P. dubium Hedstrém tvofi vyrazné pruhy
sledujici rlstové linie na povrchu celé schranky (podobné jako u kfidového
nautilida Eutrephoceras). Jestlize pigmentace schranky slouzila jako ochranné
zbarveni, pak rozdilné barevné vzorce u rodu Phragmoceras indikuji rdzné
zplsoby tedeni. Barevné vzory byly dfive pokladdany za druhové specifické
s vyznamem pro klasifikaci hlavonozci. Nicméné&, polymorfismus barevnych
vzorQ v rdmci rodu Phragmoceras dokladdd, Ze tomu tak neni. N&které dalsi
pfipady variability zbarveni u silurskych nautiloidd jsou diskutovany. Zmény
v barevném vzorci hlavonozcl patrné odrazeji hloubku obyvanou danou populaci;
nautiloidi obyvajici meélkovodni prostfedi maji spiSe svétlejsSi (méné

pigmentovanou) schranku v porovnani s populacemi z hlubsiho prostredi.

3.12. ZAVERY K CLANKU ,,VYVO] GRAPTOLITOVYCH A KONODONTOVYCH FAUN A PROSTREDI
NAPRIC SVRCHNOLUDLOWSKYM KOZLOWSKII EVENTEM (SILUR) V HEMIPELAGICKYCH FACIiCH
CecH"

Manda, S., Storch, P. Slavik, L., Fryda, J., KfiZ, J., Tasdryovd, Z. Prijato. The
graptolite, conodont and sedimentary record through the late Ludlow Kozlowskii

Event (Silurian) in the shale-dominated succession of Bohemia. Geological Magazine.

Hemipelagicky sedimentacni sled s prevahou bridlic z jz. ¢asti prazské synformy
obsahuje dosud nejkompletnéjsi zdznam ludfordiaskych graptolitovych faun
v oblasti peri-gondwanské Evropy. Ctyfi graptolitové zény - Neocucullograptus

inexpectatus, Nc. kozlowskii, Pseudomonoclimacis Ilatilobus-Slovinograptus
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balticus and Pristiograptus fragmentalis — jsou vymezeny v stfednim a svrchnim
ludfordu mezi biozénou B. tenuis a bazi oddé&leni pFidoli. Vyskyt konodontld je
omezen na ojedinélé polohy vépencl, ale presto umoZfiuje integraci
graptolitovych a konodontovych biozén. Detailné byly sledovany zmény
v sedimentaci a faundch a zdznam izotopl uhliku pfes interval vymirani
graptoliti s ventrdln®& zahnutym rhabdosomem. Rody Bohemograptus,
Polonograptus a Neocucullograptus a také Pseudomonoclimacis dalejensis mizi z
fosilniho zaznamu. Naopak konodontova fauna otevieného more témér nebyla
poznamenana. Také pelagicti hlavonoZzci a nektonni fylokarid Ceratiocaris
prechazeji vymirani beze zmény. Vyznamny a Siroce rozSireny pelagicky
myodocopidni ostrakod Entomis vymird. B&hem obnovy faun graptolitd v
nejvysSim ludfordu vznikla fauna nového typu, kterd obsahuje i druhy
pfipominajici pFidolské graptolity. Obnova je spojend s objevenim druhd
Pseudomonoclimacis latilobus a Slovinograptus balticus a Ccasové odpovida
obdobi po izotopické exkurzi, ale predchazi prvnimu vyskytu indexového
konodonta ,Ozarkodina"™ snajdri. Obnova graptolitovych faun je tak opozdéna
proti jinym skupindm bentosu. IntraformacCni slepenec vypliujici koryta
zachovany tésné nad Kozlowskii eventem a kratce pred nastupem obnovené
graptolitové fauny odpovidd vyznamnému preruseni sedimentace. Benticka fauna
z tmelu slepence a intraklastd nicméné dovoluje korelaci s karbonatovymi
meélkovodnimi sledy, z ni plyne, Ze slepenec odpovidda obdobi nizkého stavu
hladiny. Ziskana data dokladaji, ze krize u graptolitovych faun odpovidd zméné
bentickych faun a poklesu hladiny ocednl demonstrovanym facidlnimi zmé&nami a
zvy$enym obsahem izotopl uhliku v sedimentech. Je popsdn novy druh
Polonograptus chlupaci z biozéony Nc. kozlowskiii a fada dalSich biostratigraficky

vyznamnych druhd je revidovana.

3.13. ZAVERY K CLANKU ,,NADCELED RUTOCERATOIDEA (NAUTILOIDEA) ZE SVRCHNIHO EMSU
PRAZSKE PANVE, CESKA REPUBLIKA: MORFOLOGIE, DIVERZITA A PALEOEKOLOGIE"

Manda, S., Turek, V. Pfijato. Late Emsian Rutoceratoidea (Nautiloidea) from the
Prague Basin, Czech Republic: morphology, diversity and palaecology.

Palaeontology.
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Nautiloidi nadceledi Rutoceratoidea ze svrchniho emsu (svrchni spodni devon)
prazské panve (Ceskd republika) jsou revidovani. Jsou popsany herkoceratidi
Hercoceras mirum, H.? transiens, Ptenoceras proximum, P. nudum, P.
minusculum a Anomaloceras anomalum, rutoceratoidi Adelphoceras bohemicum,
Homoadelphoceras devonicans, Pseudorutoceras bolli a Goldringia? devonicans.
Jsou vymezeny Ctyfi nové druhy: Parauloceras regulare sp. nov.,
Roussanoffoceras chlupaci sp. nov., Otomaroceras sp. hov. a Goldringia sp. nov.
Je srovnana morfologie a distribu¢ni vzorec prazskych a svrchnoemskych faun
rutoceratoidd z prazské panve. Srovnani &etnosti, facidlni vazanosti, variability
schranek ukazuje, Ze rlst diverzity byl doprovdzeny narUstajici specializaci
rutoceratoidd b&hem spodniho devonu. Byla studovdna evoluce skulptur a
modifikaci apertury, tedy znak( povaZovanych za ochranné adaptace proti
predatorlm, ale Zadny trend k posilovani skulptur a aperturdlnich modifikaci
nebyl zjisté&n, ackoliv diverzita predatorl b&hem spodniho devonu vyrazné
narUstala. Nicméné byly zjitény posilené skulptury u mélkovodnich populaci
druhu P. proximum ve srovnani s populacemi téhoz druhu obyvajici hlubsi
prostfedi. Podobné pfipady u daldich hlavonoZcl jsou diskutovany. Pfitomnost
specifickych skulptur v soucasnych meélko/hlubokovodnéjsich populaci doklada
omezenou migraci mezi nimi, a tedy jisty stupen teritoriality u devonskych
nautiloidd. Nova data o embryonalnim vyvoji schranky u druhu P. proximum jsou
prezentovana. Diverzita rutoceratoidd dramaticky poklesla b&hem chotedského
eventu, jedna cCeled vymrela, a spodnodevonska diverzifikace skupiny skoncila.
Obnova nautiloidnich faun byla pomalej$i nez u ostatnich hlavonozc(. Absence
zmén v &etnosti mezi prazskou a svrchnoemskou faunou rutoceratoidd, tj. pred
objevenim a rychlou radiaci amonitl i potom, dokldda, Ze tato udalost
nepoznamenala strukturu nautiloidnich faun, a tedy Ze tyto dva klady hlavonoZct

neokupovaly stejné niky a nemély kompeti¢ni vazbu, jak se predpokladalo.

3.14. ZAVERY K CLANKU ,,NEOBVYKLY VYSKYT LAURENTSKEHO FYLOKARIDNIHO KORYSE

CERATIOCARIS PAPILIO SALTER VE SPODNIM LUDFORDU (SILUR) CECH (PERI-GONDWANA)"
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Budil, P., Collette, J., Manda, S. 2010. An unusual occurrence of the Laurentian
phyllocarid crustacean Ceratiocaris papilio Salter in the lower Ludfordian

(Silurian) of Bohemia (peri-Gondwana). Bulletin of Geosciences 85, 551-564.

Neobvykle poletnd fauna (n = 223) dobfe zachovanych fylokaridnich koryQ je
popsana z vapnitych bridlic kopaninského souvrstvi, které se ukladaly
v otevieném morském prostiedi prazské panve (silur, ludlow, spodni ludford,
z6na Saetograptus linearis). Fauna pochazi z profilu u obce Vseradice, jv. od
mésta Berouna. Studovani jedinci plné odpovidaji druhu Ceratiocaris papilio
Salter in Murchison, 1859, ktery je Siroce rozSifen v obdobi llandoveru a
wenlocku v oblasti kontinentu Laurentia. Jedna se o prvni znamy vyskyt tohoto
korySe mimo tuto oblast a zaroven o nejmladsi zndmy vyskyt tohoto druhu.
V Cechdch se druh Ceratiocaris papilio vyskytuje v jemné laminovanych
vapnitych bridlicich, jeho cetnost v jednotlivych vzorcich vyrazné kolisa, ale
v nékterych kratkych obdobich predstavuje dominantni druh celé fauny. Obvykle
je doprovazen faunou pelagickych graptolitG a hlavonozcl, bentickd fauna
vétSinou zcela chybi. Prevladaji izolované mandibuly, méné casté jsou
izolované/artikulované furky a telsony, vzacnéji se vyskytuji artikulované
abdominalni segmenty s kaudalnimi pFivésky (ale bez karapaxd). Byl zjistén
pouze jeden kompletni jedinec s artikulovanymi abdomindlnimi a hrbetnimi
segmenty a mandibulami zachovanymi v biologické pozici. RozSiteni C. papilio a

vztahy k ostatnim druhdm jsou detailné diskutovany.
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5. ZAVER

Detailni studium doposud nedostatecné znamé svrchnoludfordianské krize
(Kozlowskiii/Lau event) doklada, Ze vymirani probéhlo relativné rychle a
odpovidd zmél¢eni spojenému s glaciaci a nartstu 53C v sedimentech. Vymirani
postihlo nejen graptolity/konodonty, ale i ostatni faunu a je doprovazeno
vyraznou zménou spoledenstev. Obnova ekosystémU doprovdzend masivni
imigraci probéhla az béhem nasledného nizkého stavu hladiny. Extinkeni
intervaly jsou zvyraznéné sekvencnimi hranicemi spojenymi s prerusenim
sedimentace.

Dosud znacné opomijeni hlavonozci byli vybrani jako modelova skupina
pro studium evolu¢nich zmén a ekosystému v siluru a devonu. Nové vymezené
skupiny hlavonoZct liici se embryondlini strategii a zplsobem Zivota dospé&lcl
umoznily sledovat makroevolu¢ni trendy v paleozoiku. Rané ontogenetické
strategie a velikost vaji¢ek (doba inkubace) hlavonozcl ovliviiuji preziti a vyvoj
diverzity béhem krizi, coz bylo dolozeno pro vymirani v nejvyssim siluru, kdy
zalala rust diverzita nektonnich forem, a tento trend pokracoval i v devonu.

Ustupujici anoxie ve spodnim siluru zahajila rozsahlé migrace hlavonozcl z
tropické zédny smérem k polim. Byly rozezndny jak ojedinélé migrace dospélcq,
tak i vyskyt lokdlnich populaci a nakonec i masivni migrace doprovazené
speciaci. Migrace ovliviiovalo paleogeografické rozlozeni kontinentd a eustatické
pohyby (jsou zvySené bé&hem nizkych stavl). Diverzita hlavonozcd na
archipelazich temperované zoény byla vysSi nez v tropech, patrné diky vyssSi
rychlosti extinkce. SloZeni fauny silurskych hlavonozcl prazské panve doklada
ovlivnéni teplym subtropickym proudem, na rozdil od ostatnich casti peri-
Gondwany. Ustup mofi z kolidujici Laurentie/Avalonie a Baltiky v nejvy$$im siluru
ved| ke zUZeni geografického aredlu mnoha skupin hlavonoZct. Desitky rodd jsou
zndmé jen z prazské panve (zvysené vymirani hlavonoZcl na hranici silur-devon
mize odrdZet i tento fakt, protoZze post-extinkéni obnova byva spojena
s migracemi z tropu).

Vybrané morfologické charakteristiky schranek byly vyuzity pro studium
makroevoluénich trendd hlavonoZcl. Posilené skulptury u nékterych hlavonoZct
jsou spise adaptaci na mélkovodni prostfedi nez antipredacni adaptaci, jak se
predpokladalo. Porovnani skulptur u soucasnych populaci doklddd omezené

migrace mezi populacemi v mélkém a hlubsSim prostredi (to ovliviiuje i rychlou
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speciaci hlavonozcl). Studium silurskych hlavonozcd doloZilo, Ze zbarveni
schrdnek hlavonoZcl je Fizeno jako sekundarni adaptaéni znak (exeptace).
Poprvé byl doloZen polymorfismus barevnych vzorl u hlavonozcl, konvergence
barevnych vzord u nepfibuznych skupin, vztah zbarveni k hloubce a biologické
orientaci.

Bylo doloZeno postupné prodluzovani embryonalniho vyvoje nautiloidd
vrcholici u soucasného Nautila. Spodnopaleozoicti nautiloidi méli po vylihnuti
malé kapovité (tvarem podobné monoplakoforim) schréanky a b&hem rlstu se
ménila jejich biologicka orientace i tvar schranky. U potriasovych nautilidG se lihl
jedinec s jiz svinutou schrankou, Zzijici podobné jako dospélci. Prodluzovani
embryonalniho vyvoje patrné odraZi narlstajici kompeti¢ni tlaky u demersalnich
organismy a postupnou radiaci predatord. Tento makroevoluéni trend podstatné
ovliviiuje i disperzi nautiloidd: vaji¢ka jsou déle vystavena prostiedi/predatordm
a jejich pocet je mensSi. Proto je geografické rozsifeni spodnopaleozoickych
nautiloidd vyrazné vét&i nez u mladSich nautilidd. Kapovity tvar schranky
ovliviiuje i schopnost zmé&ny tvaru schradnky b&hem nasledného ridstu. Otisky
radidlnich struktur na apexu silurskych nautiloidd f4dd Onkocerida a Discosorida
dokladajici ranou segmentaci téla znamou i u Nautila. Tyto fady nalezi bazalnim
kladGm nautiloidd: serialita svald a hlavovy komplex vyplfiovaly jen &ast Usti. U
fadu Tarphycerida (od kterého se odstépili nautilidi) je embryonalni komora bez
radidlnich struktur, svaly jsou redukované na par retraktort jako u Nautila, ale
vajicka byla mensi a embryonalni vyvoj kratsi. Vylihli jedinci byli u pokrocilych
tarphyceridd (predkd nautilidd) planktonni.

Evoluce hlavonozcl v paleozoiku byla tedy komplexnéj&i, neZ se
predpokladalo. Prodluzovani embryonalniho vyvoje, omezovani obyvaného arealu
a pokles morfologické plasticity byl patrné zplsoben narlstajicimi kompeti¢nimi

tlaky u demersélnich organism( a radiaci modernich predatord.
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