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Abstrakt

Prace shrnuje souCasny stav znalosti o ontogenezi trilobitti. V uvodnich kapitolach
popisuji zékladni morfologii a anatomii trilobitd a rovnéz zmiiuji jejich ekologii, vyskyt a
potravni strategie.

Ve vlastni ¢asti mé prace jsem nejprve shrnul dosavadni vyzkumy v této oblasti, a dale
se detailné zabyval zplsoby zachovani larev trilobitli, jejich rozmnozovanim, rdstem,
embryologii, postembryondlnim vyvojem, segmentaci a ekologii. Rovnéz jsem zminil mozné
vyuziti téchto znalosti v ostatnich oborech (stratigrafie, biogeografie, apod.).

Posledni cast prace tvoii soucasny pohled na systematiku trilobiti a jejich pozici

Vv ramci kmene ¢lenovcu.

Klicova slova: trilobiti, ontogeneze, vyvoj, segmentace, protaspis, meraspis, holaspis,

ekologie.

Abstract

The thesis summarizes the current state of knowledge about the ontogeny of trilobites.
The introductory chapters describe the basic morphology and anatomy of trilobites, and also
mention their ecology, occurrence and feeding habits.

In the main part of my thesis, I first summarized the existing research in this area, and
also dealt in detail with methods of preservation of trilobite larvae, their reproduction, growth,
embryology, postembryonal development, segmentation and ecology. | also mentioned the
possible usage of this knowledge in other fields (stratigraphy, biogeography, etc.).

The last section is a contemporary view on the systematics of trilobites and their

position within the Arthropoda.

Key words: trilobites, ontogeny, development, segmentation, protaspis, meraspis, holaspis,

ecology.



Obsah

I TR 4
Y (o] (o] [olo T T=I= W g P L] 11 1= PRSPPI 4
O B oo v T o 1 7<) - PRSP RPRP 6

B B B = LT ] L TP 6
N I (1] o TSR USRTP 8
P T O 1o 131 8] L PRSPPI 8

2.2, MEKKE CAS T8La ...ttt b bbbt be e n e 9
B R < 3V O AT G OSSP 9
B Y ¥ 11 4 Y 1 F:1 ()11 (PRSP 10

3. ZPUSOD ZIVOLA @ CKOLOZIC ... eeeiiiiiiie ittt e ettt e e ettt ettt ettt e et e e e e et e e s bt e e e snb b e e e e smbbe e e s snbeeeesabbeeeesnbbeeesannees 10
3.1, VYSKYt @ POLIAVIT SITALEZIE ...eevvviieiieeiiieeitie itttk n et e s e 10
KT (o [ -SSR 12
3.2.1. THACE TOSSHIS. ... 12
BL2.2. VOIVBEE ... 13

O 01 (0o =] 014 - SRR 14
4.1, HISEOTIE VYZKUIMITL......tviiiiiiiiitesit ettt ekttt e e b ekt e s e st e bt e sbb e sab e e s b e e s b e e e e 14
4.2. ZPUSODY ZACKOVANT .....ooiiiiiiiiiiie et b e 15
4.3. Reprodukce @ OntOZENEtICKY VIVO] .veeurieiiiiiiiiiiiiie ettt ettt 16
Tt B =Y o] (oo (V] (o= TSRS 16
O = ] o Y[ oo - USRI 16
O T TR 1 TP TR PRSP 16
4.3.4. PoStEMDIIONAINT VYVO] ..veiiiiiiiiiiiiiie ittt ettt sb bttt be e sbn e e sebeennneean 17
4.3.5. SegMEeNtace V pribEhul ONOZEIIEZE ........cevuvieriiiiriiieaieeeitie ettt ettt ettt e be e sbe e e sbn e e sabeesnneean 26
4.3.6. Strategie v pribéhu zivotniho cyklu (Life-hiStory Strategies)........cccccvereerieeiieeiieneeseere e 27

5. Systematika @ TYIOgENEZE .......c.vveiiiei e e et e e e n et e e nrre e nare s 29
5.1. Pozice tfidy trilobita mezi 0Statnimi CLENOVCI ........eeiuviiiiiiiiiie ittt 29
5.2. Systematika uvnith tFidy triloDIta ........c.eoiiuiiiiiiiic e 29

B. DISKUZE......ee e 32
T ZZAVET ... R R R 33



1. Uvod

Pied vice nez 150 lety byla vyddna prvni cast rozsahlého dila Joachyma Barranda
,»Systéme Silurien du centre de la Bohéme*, ve kterém byly jako prvni popsany vyvojové fady
trilobitd, od larev po dospélce. Od té doby byly larvy trilobitt, jejich vyvoj a zmény v jeho
prabéhu, popisovany z celého svéta a jejich studiem se zabyval nespocet paleontolog.

V soucasnosti je vyzkum ontogeneze trilobiti a jeho vysledky velmi dulezity pro
stratigrafii, paleobiogeografii, paleoekologii, ale také pro objasnovani systematiky a
fylogeneze trilobitt, potazmo fylogeneze ostatnich ¢lenovct.

Ma bakalatska prace se snazi byt reSersi dosavadnich znalosti o ontogenezi trilobitd.
Opira se jednak o klasicka dila Barrandova (1852), Beecherova (1895) a Rawova (1925), ale
také o jejich pozdé€jsi shrnuti napf. Whittingtonem (1959) nebo Chattertonem a Speyerem
(1997). Neopomina ani moderni pohled na ontogenezi publikovany napf. Hughesem a kol.
(2006). V praci se nezminuji o ontogenezi agnostidi, jelikoz jejich piislusnost k trilobitim je
Vv dnesni dob¢ sporna (viz kap. 5.2.).

Tato bakalarska prace by nevznikla bez pomoci n€kolika lidi. Podékovani si zaslouzi
predevsim mij Skolitel Doc. RNDr. Oldfich Fatka, CSc. za mnozstvi literatury, kterou mi
poskytl, a rovnéz za jeho cenné pfipominky a korektury mé prace. Dale bych rad podékoval
Iveté¢ Gustové, jednak za pomoc s prekladem slozitych anglickych textt a jazykovou revizi
prace a jednak za psychickou podporu béhem psani. Uzitecné rady mi také poskytl RNDr.
Petr Budil, PhD. z Ceské Geologické Sluzby. Za bezproblémovy piistup k literatuie bych rad

pod¢koval Radku Labutovi a Mgr. Martinu Valentovi z Narodniho Muzea v Praze.

2. Morfologie a anatomie

T¢lo trilobitti bylo bilaterdln€¢ soumérné, v obrysu vétSinou vejCité az subeliptické,
dorzoventraln¢ zplostélé, na pricném prufezu viceméné konvexni. Primérnd velikost
dospélych jedinct se pohybovala v rozmezi dvou az deseti centimetrii. Mezi nejvétsi trilobity
patili néktefi sttednokambricti paradoxidi, ordovicti asafidi, lichidi a homalonotidi a devonsti
lichidi, homalonotidi a dalmanitidi. N&ktefi dosahovali velikosti kolem 70 cm. Nejvétsi
popsani trilobiti jsou v soucasnosti Isotelus rex Johnson a kol., 1988 — 72 cm, ordovik;
Uralichas hispanicus Rabano, 1989 — 66 cm, ordovik; Terataspis grandis Reimann, 1943 —
50 cm, devon; Paradoxides davidis Bergstrom a Levi-Setti, 1978 — 37 cm, kambrium.

Z ¢eskych jsou to Hydrocephalus carens Barrande, 1846 — 35 cm, kambrium; Birmanites


http://intl-jpaleontol.geoscienceworld.org/cgi/content/full/77/1/99#I0022-3360-077-01-0099-JOHNSON1

Obr. 1. Popis zakladnich morfologickych struktur na dorzalnim exoskeletonu trilobita. Z dorzalniho (vlevo) a
ventralniho (vpravo) pohledu. Vysvétlivky: a — licni trn, b — pevna lice, ¢ — volna lice, d — lemova ryha, e —
glabela, f — preglabeldrni pole, g — cirkumglabelarni ryha, h — facidlni sutura, i — oko, j — palpebralni lalok, k —
lemova lista, | — pleuralni ryha, m — pleuralni trn, n — interpleurdlni ryha, o — termindlni segment, p —
postrachidalni oblast, g — pleuralni ryha, r — axidlni prstenec, s — pleurit, t — konektivni sutura, u — rostralni
sutura, v — rostralni deska, w — hypostom, x — duplikatura, y — glabelarni lalok, z — glabelarni ryha (upraveno
podle Gon, 2009).

ingens Barrande, 1846 — vice nez 30 cm, ordovik; Zlichovaspis (Z.) spinifera Barrande, 1846
— vice nez 30 cm, devon.

V sagitalnim sméru Ize télo rozdélit na anterdlni hlavovy §tit (cephalon), trup (thorax)
a posteralni ocasni §tit (pygidium). Trup S ocasnim Stitem byva v anglicky psané literatuie
oznacovan jako ,trunk®. Tento termin zavedli jiz Hawle a Corda (1847). V transverzalnim
sméru lze exoskeleton rozd¢lit na tii casti. Medialné probiha axialni lalok a lateraln¢ dva
pleuralni laloky. Pleuralni ¢ast na hlavovém §titu se nazyva lice (gena) a na trupu a ocasnim
Stitu tvofi tzv. pleurdlni region (Whittington, 1997). Od tohoto rozdéleni nesou trilobiti sviij

nazev (tres lobus).



2.1. Pevné casti téla

Exoskeleton byl tvofen dorzalnim Stitem, ktery byl biomineralizovany dvéma tenkymi
vrstvami hofec¢natého kalcitu (Whittington, 1997) a nekalcifikovanou ventralni membranou,
nesouci télni ptivésky (Ruppert, 2004). Dorzalni stit byl na okrajich téla prehnuty a ¢aste¢né
pfechazel na ventralni stranu, ¢imz dochéazelo K jeho zdvojeni (duplikatuie). Whittington a
Wilmot (1997) uvadéji, ze dorzalni stit byl tenky. Jeho tloustka se pohybovala od 8 um az do
1 mm. Ve fosilnim zdznamu se nam nejcastéji zachovava dorzalni stit a ventralni duplikatura,
zatimco ventralni membrana s piivésky nebo pigmentace exoskeletonu se ve fosilnim stavu
objevuje ziidka, napf. na tzv. lagerstétten (= mista s neobycejné ptiznivymi podminkami pro
zachovani fosilii, nap¥. burggesské bidlice v Britské Kolumbii, chengjiang v Ciné nebo
hunsriick v Némecku). Na povrchu mtize exoskeleton nést riizné typy trnd (spines), granulaci

(tubercles), ryh (ridges), terasovitych linii (terrace lines, viz nize) nebo poru (pits).

2.1.1. Hlavovy stit (cefalon)

Na hlavovém §titu lze rozliSit medialni ¢ast — glabelu — oddélenou od lici a ostatnich
Casti hlavového S§titu tzv. cirkumglabelarni ryhou. Tu lze rozdélit na par lateralnich a
posterolateralnich axialnich ryh a anteralni preglabelarni ryhu. Glabela mize byt ¢lenéna
glabelarnimi ryhami do glabelarnich lalokt. Na anteralni strané glabely lezi frontalni lalok, na
posteralni strané tylni (okcipitalni) prstenec. Ventralné vytvaieji glabelarni ryhy vyvySeniny,
které patrné slouzily jako svalové upony. Prostor anteraln¢ od glabely byva ozna¢ovan jako
preglabelarni pole.

Lice obvykle nesou parové slozené oci a byvaji bud’ tupé ukonéeny licnim uhlem,
nebo vybihaji do licnich trnti. Tésné ke glabele ptiléhaji pevné lice (fixigena) a spolecné S ni
vytvareji tzv. kranidium. Pevné lice mohou na svych lateralnich okrajich nést vyvySenou ¢ast,
tzv. palpebralni lalok, tvotici podlozku zfeci plochy o&i (Spinar, 1960). Volné lice (librigena)
jsou pftipojeny k pevnym podél tzv. facialni sutury. Na zaklad¢ jejiho prib&hu byvaji
rozliSovany tfi typy facialni sutury: proparni (posteralni ¢ast sutury protina okraj cefalonu
pted licnim uhlem), gonatoparni (protind okraj v licnim thlu) a opistoparni (protind okraj za
licnim ahlem). U nékterych trilobitti (napf. ¢eled” Harpetidae, Trinucleidae) facialni sutura
chybi a je nahrazena suturou marginalni, kterd probihd po laterdlnim aZ postero-lateralnim
okraji hlavového Stitu. Vngjsi okraj hlavového Stitu byva lemovan listou oddélenou na svém

proximalnim okraji (ve sméru ke glabele) lemovou ryhou.



Obr. 2. Dvouvétevné télni privésky trilobitl. A — Olenoides stratus (podle Ramskolda a Edgecomba, 1996), B —
Triarthrus eatoni (podle Harringtona, 1959). Cisla 1-6 oznacuji jednotlivé podomery, gn — gnatobaze (upraveno
podle Gon, 2009).

Ventralni strana hlavového S§titu je tvofena marginalné probihajici duplikaturou, v
anteralni ¢asti nékdy oddélenou rameny pokracujici facialni sutury (konektivni suturou), a
antero-marginalni rostralni suturou. Oblast ohranifend témito suturami se nazyva rostralni
deska. Ustni otvor trilobiti byl kryty biomineralizovanym hypostomem, ktery byl volné
pohyblivy (Fortey a Owens, 1999). Ruzn¢ tvarovany hypostom mohl ptiléhat K rostralni desce
pomoci hypostomalni sutury (konterminantni — jeho anteralni okraj je umistén pod anteralnim
okrajem glabely, impendentni — jeho anteralni okraj neni umistén pod anteralnim okrajem
glabely), anebo mohl byt volny, bez styku s duplikaturou (natantni).

Oc¢i trilobiti byly parové, slozené, lezici na volnych licich a ptiléhaly facidlni suturou
k palpebralnimu laloku. Jednotlivé ¢ocky oc¢i byly tvofeny krystaly uhli¢itanu vapenatého
zasazenymi V kutikule (Ruppert, 2004) a nemély schopnost akomodace (Gon, 2007). Podle
stavby byvaji rozliSovany dva zakladni typy o¢i trilobiti. Holochrodlni o¢i tvofil velky pocet
malych hexagonalnich ¢ocek, navzajem tésné sesazenych a krytych jednou spole¢nou
rohovkou. Naproti tomu schizochroalni o¢i byly tvofeny viceméné sférickymi cockami, bez
vzajemného kontaktu byly ulozeny v tzv. sklefe a kazda cocka méla svou vlastni rohovku
(Gon, 2007). Vétsina trilobitt byla vybavena holochroalnim typem o¢i, schizochroalni oci

byly zjistény pouze u podiadu Phacopina. U nékterych taxond doslo k sekundarni ztraté€ o¢i.



2.1.2. Trup (torax)

Trup byl tvofen navzajem pohyblivé spojenymi (artikulovanymi) trupovymi segmenty.
Pocet trupovych segmentt se pohyboval od tti do vice nez sto (néktefi emuellidi), ale vétSina
trilobitt méla Sest az patnact trupovych segmentti. VSechny segmenty trupu jsou si ve vétsing
ptipadl vyrazné podobné¢ (vyjimku tvoii napf. makrospindlni segmenty nékterych
redlichiidnich druhi) a mohou se li§it pouze nepatrné velikosti. Kazdy segment byl tvofen
vyklenutym axialni prstencem (mezotegrit), od néhoz soumérné na ob¢ strany vybihaly
pleurity (pleurotegrity), obvykle opatfené pleuralnimi ryhami, u nékterych druhd distalné
zakonceny pleuralnimi trny.

Mezotegrit nesl na své anteralni strané artikulacni poloprstenec, ktery byl v klidové
poloze trilobita ptekryt posteralni ¢asti predchoziho mezotegritu a byl patrny pouze pii
volvaci (viz kap. 3.2.) nebo na disartikulovanych ¢astech trupu. Na posteralni strané byl
mezotegrit prehnut ventralné a tvofil duplikaturu. Na duplikaturu byla ptipojena artikulaéni
membréana spojujici mezotegrit s nasledujicim artikula¢nim poloprstencem (Spinar, 1960).
Ventralni strana mezotegritli vybihala v parové vybézky zvané apodemy, zjevné slouzici jako
svalové upony.

Pleurity byvaly na distalnim okraji ohnuty ventro-lateralné az ventralné a vytvaiely
tzv. koleno (fulcrum) nesouci na anteralnim okraji artikula¢ni strukturu kondylus zapadajici

do prislusné jamky na posteralni strané predchazejiciho pleuritu.

2.1.3. Ocasni $tit (pygidium)
Pocet segmentti ocasniho $titu se pohyboval od jednoho az do triceti. Stejné jako na

trupu lze na ocasnim §titu pozorovat axialni ¢ast a lateralni pleuralni ¢asti. Axidlni ¢ast byva
Casto Clenéna na jednotlivé prstence, pficemz za poslednim prstencem byva jesté segment
terminalni (Spinar, 1960). Prostor kaudalng od terminalniho segmentu byva ozna¢ovan jako
postrachidalni oblast.

Pleurdlni ¢asti mohou byt rozdéleny pleurdlnimi a interpleurdlnimi ryhami.
Interpleuralni ryhy casto nejsou pftili§ zietelné a odpovidaji hranicim mezi pivodnimi
segmenty. Pleuralni ryhy byvaji vétSinou vyrazngjsi a jsou homologické s pleurdlnimi ryhami
trupu.

Anterdlni okraj pygidia je opatfen, podobné jako jednotlivé segmenty trupu,
artikula¢nimi strukturami, které kloubily pygidium a trup. Na posteralnim okraji pygidia mize

byt medialné vyvinut terminalni trn.



Na zaklade¢ vzajemné velikosti hlavového a ocasniho §titu byva rozliSovan exoskeleton
mikropygalni (ocasni $tit vyrazné mensi nez hlavovy), subizopygalni (hlavovy §tit nepatrné
veétsi nez ocasni), izopygalni (hlavovy i ocasni $tit piiblizné stejné velikosti) a makropygalni

(ocasni §tit vétsi nez hlavovy).

2.2. Mékké casti téla

Bézné fosiliza¢ni podminky neumoznovaly zachovani mékkych c¢asti tél trilobitd,
veskeré znalosti o téchto ¢astech byly ziskany na zakladé analogie s dnes$nimi ¢lenovci,
piipadné pochazeji z mist s tak unikatnimi fosiliza¢nimi procesy (lagerstitten), ze se uvedené

meékkeé ¢asti zachovaly.

2.2.1. TéIni privésky

Télni privésky trilobitd byly parové, umisténé na ventralni strané téla. Byly pomérné
malo diferencované, rozlisené pouze na anteralni par antén a sérii velmi podobnych parovych
koncetin, od hlavového Stitu po $tit ocasni (Ruppert, 2004). Pouze u druhu Olenoides serratus
jsou znamy posteralni piivésky, tzv. cerci, morfologicky podobné anténam (Hughes, 2003).

Nevétvené antény byly peroralné umistény pii anterolateralnich okrajich hypostomu.
V pticném priafezu mély prstencovy tvar a byly slozeny z mnoha navzdjem velmi podobnych
segmentl. Délkou se antény rovnaly nebo piesahovaly délku hlavového stitu (Hughes, 2003).
Patrné byly vyuzivany jako senzorické organy.

Dalsi ptivésky byly relativné homonomni a dvouvétevné. K ventralni membrané byly
piipojeny koxopoditem, ktery byl opatien zoubkovitymi strukturami (viz obr. 2.).
Z koxopoditu distadlnim smérem vyrGstala vnitini vétev, nejspiSe S lokomoc¢ni funkci
(endopodit), a vétev vnéjsi (exopodit) s funkci pievazné dychaci. Endopodit byl tvoien
nejcastéji Sesti nebo sedmi segmenty (podomery), Casto opatienymi trny (Hughes, 2003).
Distalni podomera byla zakon¢ena drapkovitou strukturou. Exopodit nesl rozvétvené
struktury, obvykle interpretované jako zabry (Gon, 2009). Hlavovy $tit nesl kromé antén
nejspise 3 — 4 pary dvouvétevnych koncetin.

Ozubené koxopodity byvaji oznacovany jako gnatobdze a vytvarely na ventralni strané
téla sagitdln¢ protdhlou brazdu oznacovanou jako potravni ryha. Ta ziejmé slouzila jako
prostor k zachycovani potravy a jejimu transportu do ustniho otvoru.

Doposud je znamo kolem dvaceti taxonu trilobitd, u kterych byly objeveny télni

ptivésky. Jejich seznam publikoval Hughes (2003).



2.2.2. Vnitini anatomie

Znalosti o zazivacim traktu trilobitd pochdzeji jednak z rentgenovych snimkut
fosfatizovanych a pyritizovanych jedinct, ale také ze zachovalych vyplni travici trubice u
nékolika dalsich taxont.

Ustni otvor trilobitd se nachazel na ventralni strand cefalonu pod hypostomem. Na néj
navazoval kratky jicen sméfujici Sikmo vzhiru a vpfed, kde byl pifipojen k Zzaludku
umisténym pod glabelou (Chatterton et al, 1994). Zaludek se poté zuzoval do stieva
probihajiciho pod axialni ¢asti trupu. To konéilo patrné na ventralni strané ocasniho §titu, kde
mohl byt analni otvor. Stievo bylo u nékterych jedinct v kazdém ¢lanku ponékud
transverzalné rozsiteno (Gon, 2009). Toto rozsifeni by mohlo odpovidat slepym vyb&zkim
stiev dnesnich ¢lenovct, slouzici ke zvétseni traviciho povrchu.

Obe¢hova soustava byla pravdépodobné, podobné jako u vSech recentnich ¢lenovci,
oteviena a dorzaln¢ ulozena. Je mozné, ze se podobné jako u korysit, ob€hova tekutina
(hemolymfa?) soustfed’ovala nejdiive do zaber a odtud smétovala k srdci (Rocek, 2003).

Nervova soustava byla nejspise, podle dnesnich analogii, uloZzena na ventralni stran¢ a

méla Zebiickovitou strukturu s ganglii, které mohly splyvat do vétsich celkti (Rocek, 2003).

3. Zpusob Zivota a ekologie

Podle hornin a biocendz, ve kterych se trilobiti nachazeji, je zfejmé, Ze se jedna o
vyhradné motské Zivocichy. Vétsina trilobiti nejspiSe upfednostiiovala mélka Selfova mofe.
Razné tvary a velikosti exoskeletonu ukazuji, ze trilobiti byli vysoce diverzifikovani a

obsadili Siroké spektrum ekologickych nik.

3.1. Vyskyt a potravni strategie

Z hlediska vyskytu patiila podstatna ¢ast trilobith mezi vagrantni epibentos. Nekteri
bentiéti zastupci mohli byt i infauni (Ize to pfedpokladat u druht sekundarné slepych nebo u
druhti s vyrazné protazenyma o¢ima, napi. nékteti asafidi a dalmanitidi). Infauni trilobiti méli
casto na povrchu exoskeletonu vyvinuty tzv. terasovité linie, které jim ulehcovaly hrabani ve
svrchni vrstvé sedimentu (Fatka, 2007). Jsou ovSem znamy 1 formy pravdépodobné pelagické.
Jako nekton zili patrné néktefi zastupci Celedi Proetidae, Odontopleuridae, Asaphidae a
Paradoxidae. U nektonich forem byva charakteristicka silna osni ¢ast, na které byly upnuty

svaly, nebo piitomnost laterdlnich trni slouZicich jako balanéni organy (Spinar, 1960).
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Obr. 3. Ontogeneticky vyvoj trilobitQ. Fialova — cefalon, svétle modrd — torax, tmavé modra — prechodné
pygidium, ze kterého se stanou segmenty toraxu, svétle zelend — pygidium a prechodné pygidium, ze kterého
se stanou segmenty pygidia, tmavé zelena — terminalni segment. Sipky znazorriuji dilleZité mezniky v priibéhu
ontogeneze (vytvoreno podle Hughes, 2006).

K pohybu ve vodnim sloupci vyuzivaly nektoni druhy nejspi§ exopodit nesouci Zabry.
Planktong Zily nékteré trilobiti larvy (viz kap. 4.3.6.).

Potravni strategie trilobitd byla rozmanitd. Mnoho druhli ziejmé piedstavovalo
skavengery (,,zametaCe dna®) zivici se mikrobialnim matem, fasami, riznymi organickymi
zbytky nebo prozirajici substrat. Napi. Fatka a kol. (2008) popisuje nékolik jedinct druhu
Ellipsocephalus hofi (Scholtheim, 1823) nalezenych in situ na vrstevni ploSe se zbytky
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mikrobialniho matu. Titiz autofi popisuji i pravdépodobny gardening druhu Litavkaspis
rejkovicensis Fatka et al., 1987.

Mezi trilobity se pravdépodobné vyskytovali i dravci, jak mizeme soudit dle
morfologie a usazeni hypostomu nebo gnatobazi u nékterych zachovanych koncetin. Dravi
mohli byt napt. velci redlichidi, asafidi a phacopidi nebo obecné trilobiti s velkou glabelou
(Fortey a Owens, 1999). Stejné tak druhy s hypertrofovanyma o¢ima (Cyclopygidae) mohly
byt potencionalni dravci.

Trilobiti s vyraznym hlavovym lemem (Celedi Harpetidae a Trinucleidae), ktery byl ve
vétsSing pripadi perforovany, se mohli zivit jako filtratofi drobnych ¢astecek z vody, pfi¢emz
pouzivali perforovany lem jako sito (Fortey a Owens, 1999).

Fortey (2000) ptedpoklada symbiotické sirné bakterie v Zabrach nékterych olenidnich
trilobiti a upozoriiuje pfitom na analogie s recentnimi korysi. Tito trilobiti obsazovali
pomérné hlubokd, téméef anoxickd prostiedi s vysokym obsahem sirnych sloucenin a

piredevsim méli dobie vyvinuty Zaberni struktury.
3.2. Ekologie

3.2.1. Trace fossils

V soucasné dob¢ byva rozliSovano nekolik stop, za jejichZ ptiivodce byvaji oznaCovani
trilobiti. Tyto stopy maji velkou vypovidaci hodnotu z hlediska ekologie, potravnich navykut
trilobith a jsou také pouzivany k batymetrickym analyzam (na zaklad¢ tzv. ichnofacii). Stopy
zanechané trilobity jsou klasifikovany podle etologické charakteristiky na odpoc¢inkové stopy
(Cubichnia), na stopy po lezeni (Repichnia) a na stopy pastvy (Agrichnia).

Odpocinkové stopy piisuzované mj. trilobitim byvaji oznacovany jako Rusophycus
Hall, 1852. Jedna se o ovalné dvojlalo¢naté ttvary s ptiénym nebo Sikmym ryhovanim (Pek,
2007).

Cruziana D’Orbingy, 1842 a Diplichnites Dawson, 1873 jsou interpretovany jako
stopy po pohybu ¢lenovet (tedy i trilobitt). Cruziana jsou horizontalné probihajici stopy
s centralnim kylem a Sikmo ryhovanymi postrannimi ¢astmi (Pek, 2007). Pravdépodobné je
zanechali jedinci majici spodni ¢ast téla mélce zanofenou do substratu. Naproti tomu
Diplichnites predstavuje nejspi§ pohyb jedince kracejiciho po povrchu nebo nizce nad nim.

Fatka a kol. (2008) popisuji druh Litavkaspis rejkovicensis Fatka a kol., 1987 jako

pavodce stopy Rejkovicichnus necrofilus Mikulas a kol., 1996, ta je tvofena cCastmi

12



ostnokozct a trilobitl. Stopy jsou interpretovany jako brazdy pro kultivaci mikroorganizmu a

Ize je zaradit do stop pastvy (kultivace).

3.2.2. Volvace

VétSina trilobiti méla schopnost, podobné jako néktefi dnesni ¢lenovei, zaujmout

viceméng kulovity tvar a chranit si tak mékkou ventralni membranu a télni ptivésky. Barrande

(1852) rozeznava tti hlavni zptisoby stacenti trilobitl: sféroidni, dvojité a terCové (diskoidni).

Sféroidni staceni byva nejrozsifenéjSim typem. Posterdlni okraj pygidia se ptfitom

dotyka anterdlniho okraje cefalonu. Distdlni konce pleur jsou tésné€ pftitisknuty k sobg.

Nejcastéji ho lze pozorovat u trilobith

S izopygalnim  nebo  makropygalnim
exoskeletonem. Hughes (2003) wuvadi
obecny trend vétSiny trilobitd, kdy
dochazelo  k postupnému  zvySovani

pygidialnich ¢lankl na tkor ¢lanki toraxu
(tzv. kaudalizace), a tak mohlo byt
dosazeno izo- nebo az makropygalniho
exoskeletonu.

Dvojité staCeni je popisovano u
trilobitii s mikropygalnim exoskeletonem
(napt. Ellipsocephalus). Pygidium se
vV tomto piipad¢ nedotyka okraje cefalonu,
ale je spiraln¢ stoceno pod né;.

Pfi ter¢ovém stadCeni dochazi
k jednoduchému ohnuti toraxu a jeho
pritisknuti k ventralni stran¢ cefalonu.
Pravdépodobné se jednad pouze o zvlastni
ptipad sféroidniho staeni (Spinar, 1960).

Ke zpevnéni svinuti slouzila tzv.
uzaviraci brazda a uzaviraci zafezy na
antero-ventralnim az ventro-laterdlnim

okraji  cefalonu, do které zapadal

posteralni okraj pygidia (Henry, 1985).

MO

O-O-O-OF®
o-0fe-6
O-Otete-6

Obr. 4. Hypoteticky diagram znazornujici rozdilnou
délku protaspidniho obdobi v zavislosti na ¢ase nastupu
kalcifikace exoskeletonu (spodni ¢erna linie) a na case
artikulace exoskeletonu (respektive oddéleni
protocefalonu od protopygidia artikulacni strukturou,
svrchni Cerna linie). Vysvétlivky: ? — hypotetické
nekalcifikované stadium, 1-4 — protaspidni instary, MO-
M1 — meraspidni stupné (upraveno podle Chatterton a

Speyer, 1997).
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Whittington (1997) uvadi, ze na wvnitini ¢asti pleurdlni duplikatury se nachazi

panderovy organy, které zabranovaly prekiizeni okraji pleur pti staceni trupu.
4. Ontogeneze

4.1. Historie vyzkumu

Prvni ontogenezi trilobitti popsal Barrande (1852) u ¢eskych zastupcti rodtt Agnostus,
Blainia, Paradoxides, Sao a Trinucleus. Barrande rovnéz vymezil zpusob Ccislovani
meraspidnich instarti na zkladé ptirtistani ¢lankt. Na rozdil ode dneska vSak pocital ¢lanky
toraxu a pygidia dohromady.

Termin ,,protaspis” a jeho podstupné (anaprotaspis, metaprotaspis a paraprotaspis)
byly navrzeny Beecherem roku 1895 a pozd¢ji 1épe definovany Stermerem (1942). Beecher
byl prvni, kdo popsal silicifikované larvy trilobitii ve vapencich (1893).

Raw (1925) zavedl termin ,,meraspis a ,holaspis“ a tim rozdé€lil Zivotni cyklus
trilobitt do t¥i obdobi. V roce 1926 Stubblefield zjistil, Ze nové segmenty trupu vznikaji
pobliz posteralniho konce pygidia a béhem ontogeneze jsou piesouvany anteralnim smérem a
vypoustény do trupu.

Ontogenezi trilobith pozdéji shrnul Raw (1927), Stermer (1942), Hupé (1954),
Whittington (1957 a 1959), Hu (1971), Chatterton (1980), McNamara (1986) a Speyer a
Chatterton (1989 a 1990).

V roce 1978 popsali Fortey a Morris drobné fosfatizované utvary, které ptiradili
trilobitim a zavedli pro né nazev ,fazelus“. Podle autori se jedna o preprotaspidni
kalcifikovana stadia.

Rastem a populacni dynamikou trilobiti se zabyvali pfedev§im Shaw (1956 a 1957),
Bright (1959), Hunt (1967), Palmer (1957), Cisne (1973), Romano (1976), Kopaska-Merkel
(1981), Busch a Swartz (1985), Brezinski (1986), Sheldon (1988), Chatterton et all (1990) a
Chatterton a Speyer (1990).

Po vydani Gouldovy prace o ontogenezi a fylogenezi (1977) paleontologové zacali u
trilobitti hledat vztahy mezi ontogenezi, fylogenezi a ekologii v kontextu heterochronie. Ty
studovali napf. McNamara (1978, 1981, 1983 a 1986), Ludvigsen (1979), Fortey a Rushton
(1980), Whittington (1981), Edgecombe a Chatterton (1987), Ramskdld (1988) a Chatterton a
Speyer (1990).
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Nekolik studii je zaméfeno na autekologii, funkéni morfologii a zivotni strategie larev
(Clarkson, 1969; Whittington, 1956 a 1975; Cisne, 1973; Stitt, 1976; Chatterton, 1980;
Hammann, 1985; Fortey, 1985; Fortey a Chatterton, 1988 a Speyer a Chatterton, 1989 a
1990).

V soucasné dob¢ se paleontologové snazi nahliZzet na ontogenezi trilobitii z vice thl.
Naprtiklad Hughes (2006) upozornil na to, ze zivotni cyklus trilobitti Ize roz¢lenit nejen na
zaklad¢ artikulace (= vytvareni volné pohyblivych ¢lankt, spojenych kloubem), ale rovnéz na

zakladé segmentace (= pfidavani novych segmentii).

4.2. Zpusoby zachovani

Rana ristova stadia trilobiti mohou byt zachovana n¢kolika zptusoby. Jednak se mize
zachovat ptivodni kalcifikace exoskeletonu, nebo mize byt tato nahrazena oxidem kiemicéitym
(= silicifikace) ¢i fosfore¢nanem vapenatym (= fosfatizace), popiipadé je piivodni exoskeleton
rozpustén a pak je zachovan jeho otisk vnitiniho a vnéjSiho povrchu na vrstevnich plochach
(Chatterton a Speyer, 1997).
Jednotlivé sklerity mohou byt
nahrazeny rovnéz pyritem nebo
podobnymi mineraly.

Rozdilné zpusoby
zachovani mohou poskytovat

rozdilné informace. Je obecnym

pravidlem, ze nejlépe

prostorove zachovani Jjsou Obr. 5. Rekonstrukce fazelidni larvy. Z dorzdlniho (vlevo) a

fosfatizovani nebo silicifikovani  ventrélniho (vpravo) pohledu. Vysvétlivky: D — duplikatura, R —

o o . margindlni lem (podle Fortey a Morris, 1978).
jedinci. Jedinci zachovani jako

otisky na vrstevni plose jsou Casto dorzoventralné stlaeni. VétSina larev se zachovava pouze
jako disartikulované sklerity (= jednotlivé ¢asti pohyblivé spojené s okolnimi).
Obzvlasté meraspidni stadia, vzhledem ke své malé velikosti a k moznosti snadného
rozplaveni jejich svleGenych exoskeletond, byvaji takto zachovana. Neékteti silicifikovani
jedinci vsak byli objeveni s volnymi licemi nebo dokonce s hypostomem a rostralni deskou
Vv piirozené poloze. V takovych piipadech lze tvrdit, Ze se jedna o infantilni mortalitu (Speyer

a Chatterton, 1989).
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4.3. Reprodukce a ontogeneticky vyvoj

Trilobiti, stejné jako ostatni ¢lenovci, svlékali béhem ontogeneze sviij exoskeleton
Vv pravidelnych intervalech. Rist a zmény ve tvaru téla se odehravaly béhem obdobi mezi
svléknutim a sekreci nasledujiciho exoskeletonu. Chovani trilobitti béhem tohoto obdobi neni
znamé, protoze mekky exoskeleton ma mensi potencidl k fosilizaci, mizeme ale predpokladat

kryptické chovani (Fatka, Gstni informace).

4.3.1. Reprodukce

Stejné¢ jako vétSina dneSnich Clenovcll i trilobiti se patrné rozmnozovali pohlavné
(Chatterton a Speyer, 1997). Pifedpokldda se, ze trilobiti byli oddéleného pohlavi
(gonochoristé). Pohlavni dimorfizmus byl u trilobitd popisovan jiz Barrandem, ktery
rozliSoval uzké (3) a Siroké (9) formy. Tyto rozdily vSak byly pozdgji vysvétleny rtiznou
polohou fosilii viéi orientovanému tlaku v prib&hu variské orogeneze (Snajdr, 1990).
Existuje ovsem né€kolik dalsich morfologickych znaki, které rtizni autofi povazuji za pohlavni

dimorfizmus (Chatterton a Speyer, 1997).

4.3.2. Embryologie

Barrande popsal v roce 1852 malé objekty jako vajicka trilobitd. Pozdé&ji (1872) popsal
rovnéZ vajickim podobné struktury pod cefalonem trilobita Parabarrandia crassa (blize viz
Chatterton a Speyer, 1997). Podobné struktury byly pozdé¢ji nalezeny i u jinych druha
trilobiti. VétSina pozdéjSich autorti se shoduje na tom, Ze tyto struktury nejsou vajicka
trilobiti.

V roce 1998 Fortey a Hughes interpretovali struktury na preglabelarnim poli nékterych
trilobita jako ,,chovné vacky* na vajicka. Autofi uvadéji, Ze se objevuji pouze u holaspidnich

jedinct a uvadéji, ze podobnymi vacky disponuji i nékteti dnesni ¢lenovci.

4.3.3. Riist

Pro rlst mezi jednotlivymi instary béhem ontogeneze plati n€kolik pravidel obecné

platnych pro vSechny ¢lenovce a ovéfovanych 1 u trilobitl (napt. Fusco a kol., 2004).
Dyarovo pravidlo (Dyar, 1890):

xly =a
kde:
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X je linearni rozmér instaru
y je stejny linearni rozmér predchoziho instaru

a je konstantni

Brooksovo pravidlo (Fowler, 1909):

X-xly = a

kde:

X je linearni rozmér instaru

Yy je stejny linearni rozmér predchoziho instaru

a je konstantni

4.3.4. Postembrionalni vyvoj
Postembrionalni vyvoj byva tradi¢né rozdélovan z hlediska artikulace na tfi obdobi (viz obr.
3.): protaspidni obdobi (protaspis), meraspidni obdobi (meraspis) a holaspidni obdobi
(holaspis), pfi¢emZz v soucasné dobé se jest¢ predpokladd existence kalcifikovaného
preprotaspidniho obdobi (fazelus, viz nize). Existence nekalcifikovaného preprotaspidniho
(prephaselidniho?) obdobi je Cisté¢ spekulativni, kalcifikace probéhla patrné velmi brzy po
vylihnuti (Chatterton a Speyer, 1997).

Vyse uvedena obdobi jsou dale rozdélena na stadia (protaspis, holaspis) nebo stupné
(meraspis), oddélena vzdy néasledujicim svlékanim. Jednotliva larvalni stadia byvaji

ozna¢ovana, podobné jako v biologii, instary.

4.3.4.1. Phaselus

Tvrzeni, Ze protaspidnimu obdobi pfedchazelo kalcifikované obdobi nazyvané fazelus,
je ponékud kontroverzni (Chatterton a Speyer, 1997). Termin fazelus prvné pouzil Fortey a
Morris (1978) pro drobné fosfatizované jedince rodu Cybelurus ze spodniho ordoviku
Spicberg.

Fazelus byl vobrysu ovalny, na pficném priafezu konvexni, jeho velikost se
pohybovala od 200 pum do 250 pum. Na exoskeletonu nebyly pfitomny zadné sutury,

duplikatura byla uzka. Hypostom neni znam.
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Adult-like protaspis Nonadult-like protaspis

—— pC

Physemataspis Isotelus

Obr. 5. Morfologické terminy pouZivané pro popis PD (adlut-like) a NPD (nonadlut-like) protaspidnich larev, na
prikladu cheirurina Physemataspis a asafida Isotelus. Vysvétlivky: afs — anteralni trn pevné lice, cdb — prohnuta
duplikatura, e — oko, el — o¢ni ¢ocky, fc — volné lice, fs — facidlni sutura, h — hypostom, hs — hypostomaini trn,
ms — marginalni trn, os — okcipitalni trn (lalok), pc — protocefalon (= protokranidium a volné lice), pfs —
posteralni trn pevné lice, pp — protopygidium, pps — protopygalni trny, r — rostralni deska, sms — submarginalni
trn, tdb — prehnutd duplikatura, tin — terasovité linie, vo — ventrdini otvor (upraveno podle Speyer a
Chatterton, 1989 z Chatterton a Speyer, 1997).

BohuZel neni dosud jasné, zda tyto objekty opravdu patii trilobitim (Schram, 1982).
Chatterton a Speyer ve své praci zroku 1989 uvadeji dosud nepublikovany objev
silicifikovanych fazelid ze stiedniho ordoviku New Yorku a Virginie. Obé dvojice autora
piredpokladaji, ze se jednalo o velmi kratké planktotrofni obdobi. Fazelus tak mtize byt

ekvivalentem naupliové larvy korysu.

4.3.4.2. Protaspidni obdobi
Pokud pfijmeme existenci preprotaspidniho kalcifikovaného obdobi (fazelus), lze

tvrdit, Ze nastup protaspidniho obdobi je signalizovan prvnim objevenim facidlni sutury
(Hughes, 2006), ta ovsem nemusi byt patrna na dorzalni strané (napi. Zhang, 1999). Velikost
protaspidnich larev je velmi variabilni a kolisa v rozmezi 0,2 — 1,5 mm délky (Whittington,

1959).
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Protaspidni obdobi je tradicné déleno podle Beechera (1895) na anaprotaspis,
metaprotaspis a paraprotaspis. Terminy anaprotaspis a metaprotaspis byly definovany
Stermerem (1942). Jako anaprotaspis Stermer oznacil stddium, u n¢hoz je osni ¢ast tvofena
jen péti segmenty. Metaprotaspis se podle n& vyznacuje vymezenim protopygidia.
Whittington (1959) uvadi, ze tato definice neni dostacujici. Termin paraprotaspis je Spatné
definovan a v soucasnosti neni témét pouzivan (Speyer a Chatterton, 1997), proto je nize
uvedena pouze charakteristika dvou prvnich stadii.

Anaprotaspis byva v obrysu vétSinou ovalny, subelipticky, zaoblené¢ trapezoidalni
nebo hexagondlni. Je vyvinuta facialni sutura, mohou byt pfitomny ostny a ¢asto byvaji patrné
glabelarni laloky. Protokranidium (¢ast téla homologicka s kranidiem) a protopygidium (¢ast
analogicka s pygidiem) nejsou odliseny. Hypostom, pokud je zachovan, obvykle nese
marginalni trny.

Metaprotaspidni instary nastupuji po odliSeni protokranidia od protopygidia
transverzalni ryhou. Protokranidium a protopygidium vsak zistavaji splynuty v jeden celek.
Chatterton a Speyer (1997) neobhajuji pouzivani termini anaprotaspis, metaprotaspis a
paraprotaspis, jako
pododdéleni
protaspidniho obdobi,
pro vSechny trilobity.

Podle celkového
vzhledu t€la rozliSuji
Speyer a Chatterton
(1989) bud’ larvy
podobné dospélci (dale
jen PD), nebo larvy
nepodobné dospélci
(NPD). Jejich zakladni

morfologické znaky a

Isotelus

Obr. 6. Hypotetické télni privésky a Zivotni pozice PD protaspidni larvy
cheirurina Physemataspis a NPD protaspidni larvy asafida Isotelus.
hypotetické télni  vysvétlivky: ca — hlavové ptivésky (an — anténa, b — dvouvétevné), e — oko,
pfivésky jsou patrné na el — ocni cocky, pa — protopygdlni privésky (b — dvouvétevné), tl —
terasovité linie, W/S — rozhrani voda sediment (upraveno podle Speyer a
obr5. a 6. Chatterton, 1989 z Chatterton a Speyer, 1997).
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PD larvy byly
dorzoventralné zplostele,
ptizpisobené pravdépodobné
bentickému zpusobu Zivota.
Duplikatura byla vyrazna a
mohla nést terasovité linie.
Tyto linie, patrné i u nekterych
dospélct, jsou interpretovany
jako  struktury  usnadiujici
pohyb po substratu nebo v ném.
Hypostomy PD larev nebyly

opatieny tak vyraznymi

marginalnimi trny jako

hypostomy NPD larev. Obr. 7. Ontogeneticka stadia trilobita Shumardia pusilla (Sars). A —
protaspis, B-G — meraspis, H — holaspis. B — M0 (M0-3), C - M1
(M1-3), D — M2 (M2-3), E — M3 (M3-3), F — M4 (M4-3), G — M5
stérické nez predchozi typ a  (ms5-3), (podle Gon, z Whittington, 1959).

NPD larvy byly vice

nejspisSe byly uzplsobeny pro

planktoni ~ zptisob  Zivota.

Dorzalni §tit zvolna piechazi na ventralni stranu v duplikaturu (viz obr.) Jejich hypostomy
Casto nesly vyrazné margindlni trny sméfujici Sikmo ptes duplikaturu. Patrné vSechny NPD
larvy prosly béhem Zzivotniho cyklu vyznamnou morfologickou zménou oznacovanou jako
hlavni metamorféza (zména z NPD na PD), ktera byla Casto spojena se zménou Zzivotni
strategie (Chatterton a Speyer, 1989). Proto byvaji V nékterych piipadech NPD larvy
oznacovany jako premetamorfni, zatimco PD larvy jako postmetamorfni (napt. Aubril a Feist,
2005).

Rozdéleni na PD a NPD larvy neni taxonomicky specifické. U n€kterych taxoni miize
PD larva odpovidat anaprotaspidnimu a NPD larva metaprotaspidnimu stadiu.

Zmény béhem ontogeneze protaspidniho obdobi mohou byt vyznamné pro pochopeni
heterochronnich vztahti mezi poc¢tem ristovych stadii, morfologickymi zménami a objevenim
se ¢i zmizenim specifickych znakl, napf. objevenim se ryhy mezi protokranidiem a
protopygidiem, objevenim se hlavnich sutur, pohyb genalnich trnt, atd. (Chatterton a Speyer,
1997). Pokud maji dospélci vyvinuty slozené o¢i, byvaji u protaspidii daného taxonu umistény
obvykle na dorzalni strané pobliz anterolateralniho okraje (Whittington, 1959).
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Obr. 8. Typy ontogeneze segmentace tfi vybranych taxon( trilobitl. A — Triarthrus eatoni na zakladé popisu
Whittingtonem (1957) a Cisnem (1973), synartrometricky vyvoj. B — Ctenopyge (Eoctenopyge) augusta na
zakladé Clarksona a kol. (2003), hypoprotomericky vyvoj. C — Ctenopyge Cecilce na zakladé Clarksona a
Ahlberga (2002), protartricky vyvoj. Vysvétlivky: M0-M13 — meraspidni stupné&, Ha a Hn — holaspidni stadium,
cerné — segmenty toraxu, bile — segmenty pygidia. U vSech diagramU hlava (nezakreslena) nalevo (upraveno
podle Hughes a kol., 2006).

Mezi protaspidy Ize nalézt obecné znaky spolecné vSem trilobittim, 1 znaky velmi
variabilni. Napftiklad je obecnym pravidlem, ze casnéjSi ristova stadia cCastéji nesou
margindlni hypostomalni trny nez stadia pozdéjsi. Pitomnost téchto trnt patii pravdépodobné
mezi synapomorfni znaky vSech trilobiti (Fortey a Whittington, 1989).

Na protaspidnich instarech je moZzné sledovat utvareni jednotlivych glabelarnich
lalokti, véetné okcipitdlniho prstence. Tato skutecnost je dilezita pro objasnéni homologie
mezi glabelarnimi laloky v jednotlivych ontogenetickych stadiich. U instard, které jiZz maji
vyrazné odliSené protopygidium, je homologie prokazatelné rozpoznatelnd, avSak u instari
posteralniho segmentu. Lee a Chatterton (1996) pro tento segment zavedli oznaceni ,,.Lp*“. U

vétSiny trilobitd byly zfejmé jednotlivé glabelarni laloky (potazmo dalsi segmenty) vytvaieny
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na posteralnim konci jedince (,,Lp*) a postupné¢ migrovaly anterdlnim smérem (Lee a
Chatterton, 1996).

4.3.4.3. Meraspidni obdobi

Za pocatek meraspidniho obdobi lze povazovat vznik transverzalné protahlé
artikulac¢ni (volné pohyblivé) struktury mezi cefalonem a zbytkem téla (souhrné byvaji tyto
dvé casti oznaCovany jako sklerity). Sagitalni délka jedince se obvykle v pribéhu
meraspidniho obdobi zvétsila 6 az 12 krat oproti délce nejvétsich protaspida (Whittington,
1959).

Zatimco cefalon meraspidniho jedince je homologicky s cefalonem jedince
holaspidniho, je pozice posterdlniho skleritu z tohoto pohledu sloZitéjsi. Tento sklerit byva
oznacovan jako pfechodné pygidium (,,pygidium transitoire® Barrande, 1852), nicméné se
jedna (alespont vranych fazich meraspidniho obdobi) pouze 0 analogii s holaspidnim
pygidiem (podobné jako u protaspidil), protoze zdanlivé pygididlni segmenty jsou ve
skutecnosti segmenty trupu (viz obr. 3.). Teprve ke konci meraspidniho obdobi se za¢ina, jak
je patrné z obrazku 3., tvofit ¢ast pygidia homologicka s holaspidnim pygidiem. Hughes
(2006) prosazuje nazev ,,meraspidni pygidium®, ¢imz by se vyfesila nepresnost terminologe.
Rovnéz Hawle a Cordav (1847) termin ,,trunk* pro celou postcefalickou ¢ast trilobitiho téla
by byl terminologicky lepsi (Hughes, 2006).

V pribéhu meraspidniho obdobi vznikaly nové segmenty na posteralnim konci
piechodného pygidia (napi. Hughes, 2003) a béhem ontogeneze dochazelo k jejich migraci

anteralnim smérem. Nové ¢lanky toraxu vznikaly vytvafenim kloubniho spojeni (artikulaci)

TA 1 B "1 €

/ | / o /

T T T T T T T T T T T v 0 T T T T T T T T T T T v 0 T T T T T T T T T T 2 e |
P1 P2 P3 MO M1 HI H2 H3 H4 HS H6 H?7 P1 P2 P3 MO M1 M2 HI H2 H3 H4 H5 H6 P1 P2 P3 P4 MO M1 M2 M3 HI H2 H3 H4
B i A B i i B B i L

4 — $
a-p a-m a-h e-h a-p a-m e-h a-p a-m e-m e-h

Obr. 9. Grafické znazornéni tfi typl ontogeneze segmentace u trilobit(. Vertikalni osa uvadi pocet segment,
horizontalni osa jednotlivd ontogenetickad stadia. Cerna linie znazorfiuje celkovy pocet segment(l v toraxu i
pygidiu, $eda linie znazorriuje pocet segmentd v toraxu. A — protartricky vyvoj, B — synartrometricky vyvoj, C —
hypoprotomericky vyvoj. Vysvétlivky: P1-P4 — protaspidni instary, M0-M3 — meraspidni stupné, H1-H7 —
holaspidni stadium, a-p — anamorfni protaspid, a-m — anamorfni meraspid, e-m — epimorfni meraspid, a-h —
anamorfni holaspid, e-h — epimorfni holaspid (upraveno podle Hughes a kol., 2006).
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mezi anteralnim segmentem na piechodném pygidiu a zbyvajici ¢asti pygidia (Whittington,
1959).

Barrande (1852) rozliSoval jednotlivé ontogenetické stupné na zakladé celkového
poctu segmentli v toraxu a pygidiu. Dnes byvaji meraspidni stupné oznacovany ¢isly od nuly
(kdy ma jedinec pouze cefalon a pirechodné pygidium, ale Zddny volny segment toraxu), pies
jednicku (jeden volny toraxovy
segment) az do Cisla Pmsmm o =
posledniho meraspidniho ‘
stupné (po kterém ndasleduje
holaspidni obdobi, viz obr. 7.).
Nekdy byvaji  tyto  stupné
oznacovany také dvojcCislim,
kdy prvni cislo udava pocet

volnych segmenti toraxu a

druhé udavd pocet segmentl

Obr. 10. Zivotni cyklus asafidG [sotelus parvirugosus Chatterton a
Ludvigsen, 1976 a Isotelus gigas DeKay, 1824 (= holaspidni stadium).
1958)- Priklad Zivotni strategie | — vSechna protaspidni stadia planktonni,

prechodného pygidia (Snajdr,

Meraspidni stupné ostatni stadia bentickd. P1 a P2 — protaspidni instary, M1 -

meraspidni stupent 1, holaspidni stadium. VSechna stadia jsou
byvaly obecné akceptovany  zobrazena z dorzalniho a lateralniho pohledu (podle Chatterton a
jako jednotlivé instary, ¢ili pri ~ SPever,1997).
kazdém instaru doSlo k uvolnéni jednoho segmentu (Barrande, 1852). U nékterych druhi
trilobith nicméné tato jednoducha zavislost mezi instary a poctem volnych ¢lanka toraxu
neplati. Naptiklad nékteti kambricti trilobiti s vice nez sto ¢lanky by museli bud’ projit velmi
velkym poctem instarii, anebo by museli uvolnit vice ¢lankii v pribéhu jednotlivych instart
(Palmer, 1957). Raw (1925) uvadi, ze u téchto taxonti mohlo dochazet k pfidavani segmenti
do toraxu cely zivot. Chatterton (1971) popsal na piikladu trilobita Dentaloscutelum
campbelli, uvoliiovani dvou segmentti v pribéhu jednoho instaru. Holaspidni jedinec s deseti
segmenty tedy prosel béhem vyvoje pouze péti meraspidnimi instary (namisto deseti).
Podobné popisuje uvoliovani vice nez jednoho segmentu béhem instart Hughes (2006) na
druzich Ceraurinela typa, C. chondra nebo na Neocobboldia chinlinica. Naopak mohli

nékteti trilobiti projit vice instary béhem jednoho meraspidniho stupné bez uvolieni dal§iho

segmentu (Whittington a Evitt, 1954).
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Meraspidni obdobi byva v sou¢asné dobé rozdélovano dle Kopaska-Merkela (1987) na
dveé hlavni faze, a to na zdklad¢ vzajemného vztahu mezi segmenty toraxu vznikajicimi na
posteralnim konci pfechodného pygidia a segmenty do toraxu vypoustenymi. Béhem
akumula¢ni faze (accumulation phase) vznikaji nové segmenty v pirechodném pygidiu
rychleji, nez jsou uvoliovany do Protasic period Meraspi peiod Holasidpariod
toraxu. Tato faze byva ‘. i

charakteristicka pro pocatek

meraspidniho  obdobi. Postupné
dochazi k vyrovnavani rychlosti
vzniku novych segmenti a jejich
vypousténi. Ke konci meraspidniho
obdobi nastupuje tzv. vypoustéci

faze (shedding phase), kdy nové

segmenty uz nevznikaji a dochazi
pouze kJeJlCh vypousténi  (pocet Obr. 11. Zivotni cyklus asafida Remopleurides eximius
segmentti na piechodném pygidiu  Whittington. P¥iklad Zivotni strategie | — viechna protaspidni

. . , stddia a nulty meraspidni stupen planktonni, ostatni stadia
je tedy postupné redukovan). s o . §
bentickd. P — protaspidni instar, MO — meraspidni stupen O,

Simpson (2005) vymezil jeSté tzv.  holaspidni stadium. Viechna stadia jsou zobrazena z dorzalniho
a lateralniho pohledu (podle Whittington, 1959 z Chatterton a

rovnovaznou fazi  (equilibrium
Speyer, 1997).

phase), kdy segmenty vznikaji
stejnou rychlosti, jakou jsou vypoustény do toraxu. U nékterych taxoni se akumulacni faze
objevuje jiz béhem protaspidniho obdobi (Chatterton a Speyer, 1997). Hughes (2006) uvadi,
ze vypoustéci faze nemusela byt pfitomna u vsech taxonti.

Cefalon béhem meraspidniho obdobi prochazel vyraznymi zménami. Glabela byla
SirSi a vice konvexni na pocatku tohoto obdobi a anteralni lalok vétSinou rostl rychleji nez
ostatni laloky. Casto dochazi v priibéhu vyvoje k migraci posterdlni &asti facialni sutury
(Whittington, 1959). Slozené o¢i, pokud jsou pfitomny, migruji smérem ke glabele a nazad.
Pocet jednotlivych ¢ocek v oku se béhem vyvoje zvysuje. (Whittington, 1959).

U nékterych trilobitl je torax tvofen dvéma rozdilnymi sadami segmentti. Anteralni
segmenty byvaji oznacovany jako prototrunk a posteralni jako opistotrunk. Tyto dvé rozdilné
sady segmentl byvaji casto oddélovany tzv. makropleurdlnim segmentem. Bé&hem

meraspidniho obdobi pfitom muselo dojit k radikdlni zméné v morfologii segmentd toraxu
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(Hughes, 2006). K tomuto rozd¢leni toraxu doslo nezavisle na sob& u nékolika skupin trilobitt

(Hughes, 2003).

4.3.4.4. Holaspidni obdobi

Holaspidni obdobi byva charakterizovano uplnym poctem segmentli v toraxu (i kdyz
existuji vyjimky, viz Fusco a kol., 2004). Na pocatku tohoto obdobi mize jesté dochazet
ke vzniku novych ¢lankd na pygidiu, ty uz ale nebyvaji vypoustény do toraxu. Stubblefield
(1926) navrhl, ze holaspidni
obdobi by mélo byt, podle svého

Protaspid period Meraspid period Holaspid period

literarntho  vyznamu, pouZito
pouze pro jedince s uplnym
poctem postcefalickych segmentt,
COZ je v rozporu s vyse uvedenym
faktem.

Holaspidni jedinec rostl

piedevSim epimorfné. Bé&hem

svlékani se zvétSovala velikost

jedince, ale ve vzhledu t¢la

nedochazelo k zadnym
B , , ., Obr. 12. Zivotni cyklus illaenida Failleana calva Chatterton a
vyzhamnym - tvarovym  zmenam. Ludvigsen, 1976. Priklad Zivotni strategie Il — prvni protaspidni
VétSina  trilobitdh  prodé€lavala instar (instary) pFizpisobeny planktonimu zpGsobu Zivota, ostatni
nejvéts riist pravé v tomto obdobi stadia bentfclfé. P1 - IthD prot,aspidru'.larva, P2 - I.DD Iprotaspidnvl'
larva, kranidium a prechodné pygidium meraspidniho stupné
(Catterton a Speyer, 1997). (stupnd), holaspidni stadium. V3echna stddia zobrazena
Nejvétsi holaspidni jedinci mohli z dorzvéllnl'ho allat-elrélnl'h,o |:,>ohledu. I?ro,taspidnl' stadia a meraspidni
stupné postradaji volné lice, rostralni desku a hypostom (podle
dosahovat délky pfes 70 cm (viz  Chatterton a Speyer, 1997).

kap. 2).

Urcit pocet instarti béhem holaspidniho obdobi byva casto velmi sloZité, protoze jejich
mnozstvi bylo mezidruhové ziejmé velmi individudlni. Pfi uréovani instarti byva vyuzivano
napi. Dyarova pravidla.

Pocet jednotlivych instarl a tudiz moZnost jejich rozliSeni, miZe byt ovliviiovana dle

Chattertona a Speyera (1997) nékolika faktory: genetickou kontrolou, v€kem trilobita,
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slozitosti ekologie nebo celkové morfologie, prostiedim fosilizace, nebo typem ¢&i dostupnosti

potravy (jak je dokumentovano iu nékterych dneSnich koryst a dnesniho hmyzu).

4.3.5. Segmentace v priibéhu ontogeneze

Hughes (2006) upozornil na nedostate¢né zohlednéni poctu a tvaru segmentt
Vv pritbéhu ontogeneze a navrhl, aby i to bylo ve vymezeni jednotlivych obdobi brano v uvahu.
Vyvoj segmentace mulze byt  rrotspidperios Meraspid perod Hotaspid perod
dilezity pro objasnéni vztaht
mezi trilobity a recentnimi
¢lenovci.

Paleontologické  udaje
nam poskytuji vétSinou pouze
znalosti 0 segmentaci
dorzélniho exoskeletonu.

Existuji ovSem dikazy, ze

ventralni ptivésky koresponduji
S jeho segmentaci, alespon

Obr. 13. Zivotni cyklus proetida Dimeropyge sp. Priklad Zivotni

v oblasti toraxu (Hughes’ strategie Il — vSechna Zivotni stadia byla pfizplsobena bentickému

2003). zpuUsobu Zivota. P1-P3 — protaspidni instary, M1 a M3 — meraspidni

i1 , . stupné, holaspidni stadium. P3, M1 a holaspidni stadium jsou
Postembryonalni vyvoj

zobrazeny z dorzélniho a laterdlniho pohledu, ostatni pouze dorzalni
¢lenovcu byva béZn&  pohled (podle Chatterton a Speyer, 1997).
rozdélovan  na  epimorfni,
anamorfni a hemianamorfni. Béhem epimorfniho vyvoje nedochdzi k ptidavani segmenti,
pouze se zvétsuje velikost téla. To je rozdil oproti vyvoji anamorfnimu (euanamorfnimu), kdy
k ptiddvani segmentt dochazi. Hemianamorfni vyvoj je kombinaci anamorfniho i
epimorfniho vyvoje. Vyvoj trilobitt byl hemianamorfni (Fusco a kol., 2004), i kdyz existovali
mozna vyjimky S euanamorfnim vyvojem (emuellidi, viz vySe). Zmény V postembryondlni
segmentaci jsou u trilobitli omezeny na torax a pygidium (trunk).

Vzhledem k tomu ze u trilobitd se stiida z hlediska segmentace anamorfni vyvoj
s epimorfnim a jejich postembryondlni vyvoj je rozdélen z hlediska artikulace do tfi obdobi
(zde z praktickych divoda vynechan fazelus), Ize tato dvé hlediska zkombinovat a dostavame
poté Sest typid vyvoje, které publikoval Hughes (2006): anamorfni protaspis, epimorfni

protaspis, anamorfni meraspis, epimorfni meraspis, anamorfni holaspis a epimorfni holaspis.
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Protaspis | * Mer. ! _ plankton A Protaspis plankton B
pentos | Meraspis |=»| Holaspis be,& Protaspis |-»| Meraspis |-»] Holaspis
C D Meraspis |-»| Holaspis
Protaspis plankton thektont
bentos Protaspis |=»| Meraspis |-»| Holaspis Protaspis bentos

Obr. 14. Strategie v pribéhu Zivotniho cyklu. A — Zivotni strategie |, B — Zivotni strategie Il, C — Zivotni strategie
1, D — Zivotni strategie IV. Carkovany obrazec na obrazku A pfedstavuje vyjimku, kdy k pfechodu z NPD na PD
larvu dochazelo az béhem meraspidniho obdobi (Remopleurides, viz obr. 11), (vytvofeno podle Chatterton a
Speyer, 1997 a Chatterton a Speyer, 1989).

Hughes (2006) rozliSuje nekolik zékladnich typli vyvoje segmentace trilobita (viz obr.
8. a9.). Pokud dojde k nastupu epimorfni faze pted nastupem holaspidniho obdobi, jedna se o
vyvoj hypoprotomericky. Dojde-li k nastupu holaspidniho obdobi pfed pocatkem epimorfni
faze, jde o vyvoj protarthricky. Vyvoj synarthomericky nastava, pokud néstup holaspidniho
obdobi koreluje s pocatkem epimorfni faze. Tentyz autor dodava, ze u synarthromerického a

protarthrického vyvoje neni pfitomna vypoustéci faze.

4.3.6. Strategie v pribéhu Zivotniho cyklu (Life-history strategies)

Na zaklad¢ toho, zda byly larvy trilobitt bentické (PD) nebo planktonni (NPD), nebo
zda byly heterotrofni, planktotrofni ¢i lecitotrofni, definovali Chatterton a Speyer (1989)
nékolik nejobvyklejSich strategii béhem zivotniho cyklu trilobitt (viz obr. 14.). N¢které
Z téchto strategii byly doprovazeny radikalni metamorfé6zou (zmé€na z NPD na PD) a tim
padem zménou z planktoniho na benticky zpiisob zivota. Podobnou metamorfoézu lze
pozorovat i u nékterych dnesnich motskych ¢lenovet (Balanus, apod.).

Vysledky vyzkumt zivotnich strategii mohou byt pfinosné pro biogeografii,
stratigrafii a problematiku zmén globalniho ekosystému (napi. hromadna vymirani). Trilobiti,
u nichz je pfedpokladané dlouhé planktoni larvalni obdobi, mohou byt vyuziti pro stratigrafii,
protoze byvaji celosvétové rozsifeni. Naopak vysoka endemicnost u bentickych forem vede
k zpfestiovani paleogeografickych rekonstrukci. Ubytek nebo uplné vymizeni nékterych
strategii v prub&hu pozdniho ordoviku (viz obr. 15.) je dilezitym indikadtorem zmén na konci

tohoto obdobi (ochlazeni, ubytek fytoplanktonu a s tim spojeny ubytek planktotrofnich larev).
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Obr. 15. Histogram zobrazujici pocet rodu trilobitd béhem ordoviku a pocatku siluru. Vysvétlivky: benthic —
Zivotni strategie lll, planktonic-benthic — Zivotni strategie Il, pelagic — Zivotni strategie 1V, planktonic — Zivotni
strategie | (podle Chatterton a Speyer, 1989).

Nasledujici definice jednotlivych strategii se drzi rozdé€leni dle Chattertona a Speyera

(1989), tak jak byly shrnuty v Chatterton a Speyer (1997).

4.3.6.1. Zivotni strategie I
U této strategie byla vSechna protaspidni stadia planktoni (= premetamorfni). K hlavni

metamorféze (zména NPD na PD) dochazelo ve vétsiné piipadii mezi protaspidnim a
meraspidnim obdobim (obr. 10.), nebo na za¢atku meraspidniho obdobi (napi. Remopleurides,
obr. 11.). Stadia po metamorféze jsou bentickd (= postmetamorfni). Strategie byla
charakteristicka pfedev$im pro asafidni trilobity. Jeji zastoupeni mezi taxony se rapidné
snizuje na hranici stupnt llandeilo a caradoc a mizi na hranici ordovik-silur, s vyjimkou rodu

Raphiophorus (blize Chatterton a Speyer, 1989).

4.3.6.2. Zivotni strategie II
Charakterizuje ji pfitomnost jednoho, ziidka dvou (Flexicalymene), planktonich (=

premetamorfni, NPD) forem na zacatku protaspidniho obdobi (obr. 12.). Nasledujici stadia
jsou benticka (= postmetamorfni, PD). K hlavni metamorféoze dochazelo v pribéhu
protaspidniho obdobi. Touto strategii se vyznacuji ptedevsim ilaenidi, skutelidi, kalymenidi,

lichidi a nektefi ptychoparidi. V prubéhu pozdniho ordoviku nedochazelo k vyrazn&j$im
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zménam V jejim zastoupeni mezi taxony, pouze na hranici ordovik-silur kleslo zhruba na

polovinu (obr. 15.).

4.3.6.3. Zivotni strategie III
Vsechna kalcifikovana stadia této strategie byla benticka (obr. 13.). Mozna

nekalcifikovana planktoni stadia lze pouze predpokladat. Hlavni metamorféza neprobihala,
nejmensi protaspidni stadia oznaCovana jako anaprotaspis (viz také vySe) a piedpoklada se u
nich planktoni zptsob zivota. Chatterton a Speyer (1997) uvadéji na zakladé morfologie, ze
ve veétSiné ptipadl Slo o larvy bentické. Tato strategie byla nejméné postizena vymirdnim

V pozdnim ordoviku (obr. 15.).

4.3.6.4. Zivotni strategie IV
Larvy byly bentické vzacnéji planktonni, dospélci jsou pelagicti. Typicti zastupci této
strategie jsou naptiklad cyklopygidi, nebo telefinidi. Zastoupeni Ctvrté strategie nikdy nebylo

ptilis vysoké a zadny z jejich taxonti neptezil do siluru (obr. 15.).
5. Systematika a fylogeneze

5.1. Pozice tridy trilobita mezi ostatnimi ¢lenovci

Ttida trilobiti (Trilobita) byva obvykle fazena do kmene ¢lenovctu (Arthropoda). Tato
skutecnost je akceptovana piiblizné 200 let, sporné je vSak umisténi trilobitii v ramci tohoto
kmene, jejich vztahy k ostatnim ¢lenoveim a rovnéz to, zda jsou trilobiti (jakoZto ttida)
piirozena skupina (Fortey, 2001). Edgecombe a Ramskold (1999), Fortey & Whittington
(1989), a dalsi se shoduji na tom, Ze trilobiti jsou monofyleticka skupina. Pouze agnostidi
zustavaji predmétem diskuzi (viz nize).

Hughes (2007) uvadi, Ze v soucasnosti vétSina autorll pfiifazuje trilobity bud
k cheliceratim (Chelicerata), nebo k mandibulatim (Mandibulata), nebo je umistuji na
uroven téchto velkych skupin, poptipadé nékam mezi tyto skupiny. Podle zakladni organizace
téla a ontogenetického vyvoje, maji trilobiti shodné znaky jak s cheliceraty, tak s mandibulaty

(Hughes, 2007).

5.2. Systematika uvniti tfidy trilobita

V systematice trilobitl, stejné jako v systematice jinych fosilnich organizmt, dochazi

na zékladé novych objevii a vyzkuml k podstatnym zméndm. V nésledujicim rozdéleni
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jednotlivych tada jsem se drzel souc¢asného rozdéleni, jak bylo uvedeno ve Whittington a kol.
(1997), Fortey (2001) a v jejich shrnuti Gonem (2009). Podle téchto praci jsou dnes trilobiti
rozdélovani do deviti fadu (pokud nebereme v tivahu agnostidy, viz nize): Redlichiida,
Corynexochida, Ptychopariida, Asaphida, Harpetida, Proetida, Phacopida, Lichida a
Odontopleurida.

Redlichiida byvaji povazovani za bazalni fad trilobitd. Objevuji se ve druhém oddéleni
kambria a na konci tfetiho oddéleni mizi z fosilniho zdznamu. Je pro né typicky velky pocet
segmentti a protahla, vétSinou dobfe segmentovana glabela. Hypostom je natantni nebo
konterminantni. Exoskeleton mikropygélni. Tento fad byva rozdélovan na dva podiady
Redlichiina a Olenellina (Whittington a kol., 1997).

Rad Corynexochiida se objevuje rovnéz v druhém oddéleni kambria a vymira
vV devonu na hranici stupnti frasn a famen. Je charakteristicky opistoparni facialni suturou,
protahlou glabelou s Sirokymi ryhami, hypostom je konterminantni nebo impendentni,
celkovy tvar exoskeletonu vétSinou izo- nebo subizopygalni. Je mozné, Ze se jedna o
sesterskou skupinu fadu Redlichiida (Fortey, 2001). V soucasnosti jsou vymezovany tfi
podiady Corynexochina, Illaenina a Leiostegiina.

Ptychopariida je velmi problematicky fad, mozna polyfyleticky (Fortey, 2001).
Stratigraficky rozsah fadu Ptychopariida je od druhého obdobi kambria do konce ordoviku.
Typickymi znaky jsou opistoparni facidlni sutura a natantni hypostom. Celkovy tvar
exoskeletonu je velmi variabilni. Je rozdélovan na dva podiady Ptychopariina a Olenina,
pri¢emz donedavna k nému byl fazen jako podiad také Harpina (dnes fad Harpetida).

Velky a morfologicky rtznorody fad Asaphida ma stratigraficky rozsah od tietiho
oddéleni kambria do hranice silurskych oddéleni ludlow a ptidoli (Gon, 2006). Glabelarni
ryhy jsou nevyrazné, opistoparni facialni sutura na ventralni strané splyvala v jednu suturu.
Hypostom je vétSinou konterminantni, ziidka také natantni. VétSinou je pro fad Asaphida
charakteristickd Siroka ventrdlni duplikatura, velmi CcCasto s terasovitymi liniemi a
Vv protaspidnim obdobi typicka asafidni NPD larva (viz vySe).

Harpetida je tad vytazeny z Ptychopariida (Ebach a Mcnamara, 2002). Stratigraficky
rozsah tohoto fadu je od ¢tvrtého obdobi kambria do hranice devonskych stupnt frasn a
famen. Je pro né charakteristicka nepfitomnost rostralni desky a marginalni facialni sutura (na

zakladé¢ ¢ehoz byl vyfazen z Ptychopariida).
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Obr. 16. Jednotlivé rady a podrady trilobitd, jejich stratigraficky rozsah a predpokladané fylogenetické vztahy
mezi témito taxony. Pro prehlednost jsou jednotlivda obdobi rozdélena na oddéleni casny (Early), stfedni
(Middle) a pozdni (Late), ackoliv se nejedna o presné stratigrafické rozdéleni. Cisla na pravé strané udavaiji stafi
v miliénech let (podle Gon, 2009).

Rad Proetida se objevuje na po¢atku ordoviku a jako jediny fad trilobitt preziva az
téméf do konce permu. Pro Proetida jsou typické opistoparni stehy, dlouhy, vétSinou natantni,
ale také konterminantni hypostom. Dtlezitd je pfitomnost PD larvy v pribéhu celého
protaspidniho obdobi (viz Zivotni strategie III).

Rad Phacopida se objevuje ve spodnim ordoviku a pieziva az do konce devonu.
Zastupci tohoto fadu maji typicky propéarni nebo gonatoparni facidlni suturu, néktefi maji
schizochroalni o¢i (Phacopina). Hypostom je konterminantni, nékdy vsak také impendentni.
Rad Phacopida byva v soudasnosti rozdélovan na téi podiady Calymenina, Phacopina,
Cheirurina.

Lichida je ad objevujici se ve tfetim oddéleni kambria a jeho posledni zastupci jsou
znami z givetu v devonu. Charakteristickymi znaky tohoto fadu jsou trnity nebo granulovany
exoskeleton, opistoparni facialni sutura, konterminantni hypostom a vyrazné laloky na

glabele.
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Rad Odontopleurida se se svym stratigrafickym rozsahem téméf shoduje s predchozim
fadem Lichida, posledni jeho zastupci vSak mizi ve frasnu (devon). Zastupci maji vétSinou
husté trnity exoskeleton, opistoparni facialni suturu a konterminantni hypostom. Podobné jako
u fadu Lichida jsou pro né charakteristické vyrazné glabelarni laloky.

Na tad Odontopleurida existuji v soucasnosti dva rozdilné pohledy. Né&kteti (napf.
Fortey, 1997) tento fad vymezuji jako nad¢eled Odontopleuroidea fadu Lichida, pfedevsim
diky zna¢né podobnosti jejich protaspidnich larev nebo podobnostem v utvaieni glabelarnich
lalokii. Nicméné napt. Whittington (1956) uvadi velky rozdil ve velikosti mezi protaspidy
téchto dvou skupin. Tripp a Ewitt (1981) poukazuji na to, Ze glabelarni laloky tada
Odontopleurida a Lichida nejsou homologické. Kone¢né zatazeni téchto dvou skupin tedy
zlustava predmétem sporti.

V posledni dobé byva diskutovana ptislusnost fadu Agnostida mezi trilobity. V roce
1987 popsali Miiller a Walossek télni ptiveésky larvalnich jedinct druhu Agnostus pisiformis
ze svrchniho kambria Svédska. Ukazalo se, Ze tyto piivésky byly vyrazné odlisné od ostatnich
znamych piiveésku trilobitd. Neni ovSem jisté, zda rozdily nejsou zpiisobeny tim, ze se jedna o
nedospélé jedince (ptivesky dospélych agnostidli jsou dosud neznamé). Existuji vSak 1 dalsi
rozdily mezi agnostidy (podiad Agnostina) a trilobity. Pfedev§im se tykaji nepfitomnosti
facialni sutury a odlisné artikulace segmentti toraxu (tyto rozdily se vSak netykaji podiadu
Eodiscina, napi. Fortey, 2001). Hughes (2007) uvadi, Ze agnostidi maji nékteré znaky
podobné bazéalnim korystim. Otazka systematického zatazeni agnostida (respektive podiadu

Agnostina) tak ztistava stale oteviena.

6. Diskuze
Z hlediska rozliSovani planktonich (NPD) a bentickych (PD) larev jsem toho ndzoru,

ze diagnostické znaky pro toto rozliSeni jsou piedevSim pfitomnost nebo nepiitomnost
terasovitych linii, dale mira spinozity hypostomu a az v posledni tfadé celkovy tvar
exoskeletonu, nebo nejlépe kombinace vSech téchto znakii.

Soucasné Ctyfi zivotni strategie navrzené Chattertonem a Speyerem (1989), by mohly
byt rozsiteny o dalsi, patou. Za podminky ze hlavnim rozliSovacim znakem je ¢as nastupu
hlavni metamorfézy, v prvni strategii hlavni metamorfé6za probihd mezi protaspidnim a
meraspidnim obdobim, a ve strategii druhé probihd v pribéhu protaspidniho obdobi, lze
vyclenit jesté strategii dalsi, kdy dochéazi k hlavni metamorféze béhem meraspidniho obdobi

(Remopleurides).
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Histogram na obr. 15. dle Chattertona a Speyera (1989) je vyobrazen téz v Chatterton
a Speyer (1997) s odkazem na jeho prvni vyobrazeni vroce 1989 (i sodkazem na ¢islo
obrazku). Tyto dva histogramy ovSem ukazuji rozdil v zastoupeni LHS 4 na zacatku siluru.
V pavodnim histogramu (1989) ptezivaji do siluru pouze LHS 3 a LHS 2, nicméné
V pozd¢jsim histogramu (1997) i LHS 4, ackoliv je to v textu (Chatterton a Speyer, 1997)
uvedeno jinak. BohuZzel se mi nepodafilo najit vysvétleni tohoto rozdilu.

Stale nevyfeSena je také otazka terminologie posteralniho segmentu v prub&hu
meraspidniho obdobi. Teprve ke konci meraspidniho obdobi se za¢ina, jak je patrné z obr. 3.,
tvofit Cast pygidia homologickd s holaspidnim pygidiem, ta by uz ovSem neméla byt
oznacovana jako ptrechodné pygidium. Touto problematikou se zabyval napt. Hughes, 2006.

Protaspidni obdobi trvalo u riznych taxoni nestejné¢ dlouho a mélo riizny pocet
instarti, coz je patrné na obr. 4. Tato rozdilnd délka protaspidniho obdobi by mohla

vysvétlovat pfitomnost NPD larev nebo fazelidnich stadii u n€kterych taxont.

7. Zavér

Ve své bakalarské praci jsem se snazil poukazat na to, ze ontogeneze trilobitl je velmi
rozsadhlé téma a s pfibyvajicimi znalostmi vtomto oboru piibyva otazek. Obecné je
ontogeneze Vv biologii velmi dalezita. Mimo jiné lze na jejim zaklad¢ posuzovat vzajemné
fylogenetické vztahy mezi organizmy, vznik riznych morfologickych struktur atd.

Prvni popis ontogeneze trilobitd byl publikovan Barrandem (1852) na ceskych
zastupcich nékolika druhd. V nasledujicich letech byla Beecherem (1895) a Rawem (1925)
pojmenovana jednotliva ontogenetickd obdobi: protaspis, meraspis a holaspis. Spekulativni
obdobi ,,fazelus* popsal Fortey a Morris (1978). Ontogenezi segmentace publikoval Hughes a
kol. (2006).

Ontogeneze trilobitu, respektive ekologie larev, tak, jak ji publikovali Chatterton a
Speyer (1989), se vposledni dobé ukazala jako dulezity indikator zmén globalniho
ekosystému v geologické minulosti. RozliSeni protaspidnich larev (Speyer a Chatterton, 1989)
na larvy podobné dospélci a nepodobné dospélci ma velké uplatnéni ve vybéru taxonl pro

biostratigrafické a paleobiogeografické studie.
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