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Slovo uvodem ke koncepci prace

Tato prace je souborem odbornych &lankd, které jsou doplnény Uvodnimi kapitolami stru¢né
seznamujici Ctenafe s vybranymi aspekty hmyzi evoluce na zakladé fosilniho zaznamu
odrazejici fascinujici historii s poCatkem ve spodnim devonu, tj. cca 400 milionu let. Text
predstavuje paleoentomologii, tj. hrani€ni obor, zabyvajici se studiem fosilnich dokladd
hmyzu a jejich vyznam v kontextu souc¢asné hmyzi systematiky, morfologie a fylogeneze.
Pokroky v této discipliné béhem poslednich dvou desetileti zlepSilo nase znalosti tykajici se
studia anatomie a morfologie, pfedevSim diky pouziti novych mikroskopickych technik a
vizualiza¢nich metod jako jsou napf. 3D virtualni disekce s pouzitim HR uCT skenovani,
environmentalni skenovaci elektronové mikroskopie ESEM, digitalni mikroskopie, ale i
klasické optické stereomikroskopie. Zaroven doSlo k objeveni Ffady novych nalezist
s excelentnim zachovanim i minuciésnich morfologickych strukur. Fosilni taxony dnes slouzi
jako nenahraditelné kalibraCni body umozfujici minimalni datovani linii, testovani
fylogenetickych hypotéz a rekonstrukci evoluéni historie. Popisy novych fosilnich druh
dokladaji enormni paleodiversitu hmyzu a jeji blizSi poznani se stava komplementarni
soucasti studia recentni fauny.

Cilem uvodnich kapitol bylo stru¢né pfiblizit téma i nezasvécenému Ctenafi, a proto
bylo nezbytné vynechat nékteré detaily jako jsou UpIné vycty diagnostickych znaku skupin,
specialni morfologické terminy nebo napfiklad vSechny existujici hypotézy. Doufam, Ze timto
postupem jsem se nedopustil pfiliSného zjednoduSeni problému a kazdy shleda text

pfinosnym.
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Brodioptera sinensis Pecharova, Ren & Prokop, 2015 (Megasecoptera: Brodiopteridae),
habitus samice, rekonstrukce, sv. karbon, Xiheyan, Cina (perokresba Martina Pecharova)
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1. Uvod

Hmyz je nejvice diverzifikovanou skupinou mnohobunénych organizm na Zemi
vyskytujici se ve vSech terestrickych, a dokonce i vyjime¢né v nékterych marinnich
ekosystémech s vyjimkou polarnich oblasti a nejvysSich horskych vrcholG. V
soucCasné dobé je znam vice nez milion popsanych druhud, nicméné nase odhady se
rizni a stfidméjSi predpokladaji diversitu mezi 5 az 10 miliény druhy (Odegaard
2000, Giribet a Edgecombe 2013). Enormni diversita hmyzu je vysvétlovana napf.
relativné malou velikosti téla s riznymi funk&né potravnimi typy ustniho ustroji,
pomalou rychlosti vymirani, velkou disperzi akcelerovanou schopnosti letu, artikulaci
umozniujici skladani kfidel a v neposledni fadé dokonalou proménou tzv.
holometabolii (pfitomnost klidového stadia tzv. kukly v ramci postembryonalniho

vyvoje; larva a dospélec obvykle Ziji na odliSném habitatu) (obr. 1).

Obrazek 1. Diverzita recentnich skupin hmyzu s pomérnym zastoupenim popsanych druht
(pfevzato z Grimaldi a Engel 2005).



Naproti tomu popsana diversita fosilniho hmyzu dosahuje pouze nepatrného
zlomku pavodni paleodiversity vzhledem k omezenému podtu nalezist a celkové
nizkému potencialu k zachovani (Carpenter 1992). | pfes toto znatné omezeni se
paleoentomologie stava v posledni dobé nepostradatelnym oborem napomahajici
feSit otazky spojené se vznikem a evoluci vybranych morfologickych struktur,
vyznamem fosilii pro biogeografické scénafe a dokladu koevolu€nich vztahl. Fosilni
zadznam hmyzu a jeho hlub&i poznani je jednim z kli€h k testovani a ovéfovani
fylogenetickych hypotéz ziskanych na zakladé studia soucasné fauny. NaSe znalosti
také vyrazné pokroCily béhem poslednich desetileti v souvislosti s uzitim novych
mikroskopickych technik studia fosilii (napf. ESEM, HR uCT rentgenové pocitacové
tomografie, 3D-surface scanning, apod.) a souasné objevenim novych nalezist,
pfedevSim tzv. "Lagerstatte" s excelentnim zplsobem zachovani minuciéznich
morfologickych struktur, eventuelné i vnitfni anatomii jako jsou napf. Mazon Creek
(USA), Jehol Biota (CLR), Crato Formation (Brazilie) a jantarem z Fady novych lokalit
predevdim v Myanmaru, Francii, Indii, Libanonu, Rusku, Spanélsku aj. Stale vice je
také akcentovano studium interakci hmyzu a rostlin umoznujici podchyceni
herbivornich vztah( v ¢ase. Kvantitativni pristup ke studiu intesity herbivorie mize
napomoci pfi stanoveni paleoklimatickych a paleoekologickych souvislosti jako napf.
teplotnich a srazkovych poméra dané lokality apod.

Hmyzi fosilie jsou v souCasné dobé stale vice uzivany jako nenahraditelné
kalibracni body umoznujici datovani minimalniho stafi linii, testovani fylogenetickych
hypotéz a paleobiogeografickych scénaru rozSifeni. Studium hmyzi paleodiversity se
stalo nenahraditelnou soucasti vyzkumu napf. pfi hledani homologickych struktur

nebo feSeni pfibuzenskych vztahl mezi recentnimi druhy.



2. Hmyz a jini €lenovci: vystup na sous$ a nejstarsi fosilni doklady

Jednou zpfi¢in fascinujiciho Uspéchu ¢&lenovcl byla kolonizace prvnich
suchozemskych ekosystému, ktera probéhla nezavisle ve vice liniich. SouCasné
molekularni a morfologické studie ukazuji hmyz (Hexapoda) jako jednu z linii
Pancrustacea (Tetraconata), coz sveédCi pro nékolikanasobny vystup na sou$ oproti
Schwentner a kol. 2017). NejstarSi doklady suchozemskych ¢lenovcd nalezi
stonozkovcim (Myriapoda: Diplopoda) pochazejici ze stfedniho siluru Skotska
(Wenlock/Ludlow, 423 mil. let) (Wilson a Anderson 2004). Ddkazem jejich Zivota na
sousi je pfitomnost zachovanych spirakul (otvor( trachealni soustavy), které byly
objeveny u druhu Pneumodesmus newmani Wilson a Anderson, 2004.

Doklady prvnich Sestinohych (Hexapoda) jsou pfiblizné o 12 miliont let mladsi
objevujici se ve spodné devonskych rohovcich (411 mil. let) formace Rhynie
jihovychodniho Skotska. Z této unikatni lokality proslavené predevSim z hlediska
anatomicky dokonale zachovalych fosilii rostlin a hub v dusledku postupné silicifikace
pochazi chvostoskok Rhyniella praecursor Hirsch a Maulick, 1926, fragmentarni otisk
hmyzich mandibul druhu Rhyniognatha hirsti Tillyard, 1928 a Leverhulmia mariae
Anderson & Trewin, 2003 (Hexapoda incertae sedis). Monotypicky rod Rhyniella je
dokonce podle nékterych autorl mozné na zakladé vnéjSi morfologie systematicky
zaradit do Cceledi Isotomidae (Arthropleona: Entomobryomorpha) (Whalley a
Jarzembowski 1981, Greenslade a Whalley 1986). NejnovéjSi revize puvodniho a
nového materialu z Rhynie ovSem ukazuje pfitomnost nejméné tfi riznych skupin
chvostoskokll, coz odrazi €asnou diverzifikaci této skupiny (Greenslade 1988,
D’Haese 2003). Druhym fragmentarnim zastupcem hmyzu je R. hirsti, ktera byla
popsana australskym entomologem R. J. Tillyardem (1928) na zakladé fragmentu
hlavové kapsule se zfetelné dicondylnimi mandibulami. Revize holotypu a srovnavaci
morfologické studium autortl Engel a Grimaldi (2004) poukazalo na trojuhelnikovity
tvar mandibul podporujici systematické zarazeni do skupiny Pterygota oproti zfetelné
protahlé mandibule typické pro zastupce rybenek (Zygentoma). V této souvislosti je
na misté zminit i nedavné objeveni dikondylniho typu mandibul u chvostnatek
(Archaeognatha) autory Blanke a kol. (2015), které jsou ovSem také vyrazné tvarové

odliSné od R. hirsti. Stafi a postaveni R. hirsti z hlediska fylogeneze navic pfiblizné
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Obrazek 2. Fylogeneticky strom hlavnich linii Odonatoptera: (vpravo nahofe) rekonstrukce
samice Eugeropteridae gen. et sp. indet., (vpravo dole) rekonstrukce samce Namurotypus
sp. (Meganisoptera), méfitko = 10 mm (pfevzato a upraveno z Bechly a kol. (2001), dtto
seznam synapomorfii 1-7)

odpovida prepokladanym divergencim na zakladé molekularnich dat, které kladou
vznik kfidlatého hmyzu mezi svrchni ordovik a silur a naslednou divergenci skupiny
Neoptera do spodniho az stfedniho devonu (Gaunt a Miles 2002, Rehm a kol. 2011).
Misof a kol. (2014) na zakladé provedené analyzy fylogenomickych dat kalibrovanych
pomoci fosilii uvadi predpokladanou divergenci kfidlattho hmyzu (Pterygota) v
blizkosti hranice svrchniho siluru a spodniho devonu. Zcela pfekvapivé jsou ovSem
zavéry aktualné vyslé prace autort Haug a Haug (2017), které na zakladé pouziti 3D
zobrazovacich technik zpochybniuji puvodni interpretaci struktur hlavy, a druh
pfifazuji ke stonoZkovcum (Chilopoda). Posledni znamy druh Leverhulmia mariae
Anderson & Trewin, 2003 byl nejprve popsan jako zastupce stonozkovcl a nasledné
prefazen do Hexapoda incertae sedis k fadu Archaeognatha nebo Zygentoma
(Fayers & Trewin 2005). Jeho Spatny zpusob zachovani vSak neumoziiuje ani
presnéjSi zafazeni na urovni fadu.

Vedle téchto fragmentarnich fosilii byl v nedavné dobé& popsan novy nalez
pomérné kompletniho jedince Strudiella devonica Garrouste a kol., 2012 ze

svrchniho devonu (stupen famen) v Belgii, ktery ma podle autor( typicky typ



mandibul pro Metapterygota, ale nema taktéz vyvinuta kfidla, jelikoz se jedna, dle
autortl o larvalni stadium (Garrouste a kol. 2012). Tento fascinujici nalez se stal
okamzité objektem diskusi a néktefi autofi nasledné zpochybriuji jeho pfislusnost k
hmyzu pravé na zakladé nezietelné zachovanych mandibul, nejisté segmentace
tykadel (scapus, pedicellus, flagellum) a pfitomnosti zadeCkovych koncetin
(Hornschemeyer a kol. 2013).

Nejstarsi nalez kfidla jako nesporného dikazu existence Pterygota pochazi z
obdobi na hranici svrchniho a spodniho karbonu (pfiblizné 324 mil. let) hornoslezské
panve a systematicky nalezi k orthopteroidni linii hmyzu (Archaeorthoptera) (Prokop
a kol. 2005). Vedle této fragmentarni fosilie stoji i nepatrné mladsi nalez druhu
Delitziela bitterfeldensis Brauckmann a Schneider, 1996 nalezici k vymielému
paleozoickému fadu Palaeodictyoptera (Brauckmann a Schneider, 1996). Absence
fosilniho zaznamu hmyzu ve spodnim karbonu trvajici téméF 80 mil. let je nejCastéji
vysvétlovana nedostatkem nalezist' s terestrickou faunou. Namur je prvnim stupném
v ramci svrchniho karbonu s nahlym vyskytem kfidlatého hmyzu, ktery je jiz zfetelné
diversifikovan. Druhy znamé z tohoto obdobi nalezi do kmenovych linii "stem groups”
jako napf. Geroptera a Meganisoptera (Odonatoptera - vazky, obr. 2), Paoliida (stem

Dictyoptera), Archaeorthoptera (stem Orthoptera - rovnokfidli) svédcCici o jejich

vr wvivos



3. Kridla a let: prevratna novinka hmyzi evoluce

Jednou z fascinujicich novinek hmyzi evoluce je vznik kfidel a aktivni let, coz
umoznilo ovladnuti nového prostoru jiz v pribéhu paleozoika daleko pfed vznikem
letu schopnych obratlovci objevujicich se az béhem mesozoika. Tato nesporna
vyhoda pfidala hmyzu dal$i dimenzi Zivota a umoznila tak jeho explosivni radiaci.
Kfidla ovSem neslouzi pouze k letu, ale také mohou hrat roli pfi termoregulaci,
namluvach, ochrané nebo obrané jedince apod. Otazka vzniku kfidel u hmyzu je
doposud oteviené téma védeckych debat, na které existuje nékolik teorii s riznou
podporou. Nejasnosti vSak panuji i ohledné basalni divergence v ramci kfidlatého
hmyzu (Pterygota) a homologizace hlavnich stavebnich pland, napf. artikulace kfridel
s hrudi u linii: vazky (Odonatoptera), jepice (Panephemeroptera) a novokfidli
(Neoptera). S nastupem novych metod molekularni biologie je tato otazka stale vice
akcentovana.

Pohled na diversitu sou€asné hmyzi fauny ukazuje, Ze méné nez 2% znamych
druhG tvofi primarné bezkfidlé druhy jako jsou napf. rybenky (Zygentoma) a
chvostnatky (Archaeognatha). VSechny ostatni druhy nalezi kfidlatému hmyzu
(Pterygota). Tato unikatni evolu¢ni novinka ukazuje, Ze schopnost létat poskytuje
zasadni vyhody jako napf. snadny unik predatorovi, efektivni pfistup k potravnim
zdrojam, velké dispersni schopnosti apod.

Schopnost létat je bezesporu jednim z krucialnich momentd hmyzi evoluce,
ovSem nase pochopeni evoluce hmyziho letu je stadle pomérné malo prozkoumano.
Velka ¢ast vyzkumu byla soustfedéna na morfologii souvisejici s letem u recentnich
zastupcl hmyzu napf. Matsuda (1970, 1981), Hamilton (1971, 1972), Pfau (1978,
1986), Brodsky (1994), ktefi také jako prvni navrhuji homologizaci letovych svall
mezi ruznymi skupinami. Friedrich a Beutel (2007) predstavili ucelené schéma
homologizace thorakalnich svalll v ramci skupiny Neoptera. Tato prace byla
nasledné rozsSifena také o palaeopterni fady jepice (Ephemeroptera) a vazky
(Odonata) (Willkommen 2008, Busse a kol. 2013). Vysledky vySe zminénych studii
zalozenych vyhradné na recentnich zastupcich ukazuji napf., Ze kfidelni base
spole¢ného predka sestavala z pomérné malého poctu skleritll podobné jako je tomu
u recentnich novokfidlych (Neoptera), u nichz jsou kfidla v klidu slozena plo$e nad

zadeCkem. Willkommen (2009) dokonce uvazuje pozici trvale roztazenych kfidel, se



kterou se setkavame u skupin souc€asnych jepic (Ephemeroptera) a vazek (Odonata)
jako odvozeny stav.

Navzdory intenzivnimu vyzkumu zUstava fada zasadnich otazek tykajici se
vzniku a evoluce hmyziho letu nevyfeSena. Jednim z pfikladli muze byt, zda-li kfidla
vznikla z basalnich pfivésku koncetiny (epicoxalni teorie) nebo se jedna o novy
organ s puvodem v oblasti mezi thorakalnim tergem a pleurou.

Jiz Anglican Vincent B. Wigglesworth (1973, 1976) uvazuje abdominalni
trachealni Zzabra pfitomné u nedospélych stadii jepic (Ephemeroptera) jako
homologické struktury kfidel. Epicoxalni teorie byla navrzena a rozpracovana v
pracich: napf. Kukalova-Peck (1978, 1983, 2008, 2009) uvazujici, ze kfidla plivodné
vznikla z malych pfivésku tzv. exitd na bazi kon€etiny a v sou€asnosti jsou pfitomné
u nékterych korySU nebo primarné bezkfidlych zastupcd hmyzu jako jsou chvostnatky
(Archaeognatha). Baze kridel byly podle této teorie pidvodné vysoce komplexni a
sestavaly z 32 samostatnych skleritd. Naproti tomu baze soucasnych zastupcl
hmyzu sestavaji z maximalné 6 skleritd, které dle epikoxalni teorie vznikly postupnym
sristanim. Toto tvrzeni je zalozené na detailnim studiu fosilnich zastupcl hmyzu a
na komparaci thorakalnich a abdominalnich trachealnich zaber vodnich larev v ramci
recentnich fadu Ephemeroptera a Plecoptera (Bekker 1954, Bocharova-Messer
1959, 1965).
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Obrazek 3. Prehled serialnich homologu kfidel navrhovanych v klasickych a evo-devo
studiich ve vztahu ke konceptu dualni hypotézy. Pozice navrhovaych homologl kfidel u
rdznych c&lenovcu jsou vyznaCeny barevné: modra (tergum), zlutéa (pleuron) (pfevzato z
Clark-Hachtel a Tomoyasu 2016).



Vedle zastancu epikoxalni teorie velka skupina badatelt uvazuje kfidla jako
lateralni vybézky thorakalnich terg (napf. Muller 1875, Crampton 1916, Snodgrass
1935, Matsuda 1970, 1981, Hamilton 1971, Rasnitsyn 1981). Tato alternativni
hypotéza je zaloZzena na studiu recentnich zastupct hmyzu a byva nazyvana jako
paranotalni. Hlavnim argumentem je pozice zakladl kfidel u nedospélych stadii ve
vztahu k hrudi, pfedevSim pak pleury a spirakul, které neodpovidaji moznému
odvozeni (vzniku) z pfivésku nohou (Matsuda 1970, 1981, Hamilton 1971). Taktéz
ontogeneticky vyvoj naznacuje vznik kfidel plivodné jako membrandsnich vybézka v
oblasti mezi tergem a pleurou (Bocharova-Messer 1968, Hamilton 1971, Matsuda
1981).

Vyzkumy bunéénych a molekularnich mechanizmu vyvoje kfidel ukazuji, Ze
dostupna data neposkytuji jednozna¢nou odpovéd na otazku, zda kfidla vznikla z
pFivéskll nohou nebo télni stény (Averof a Cohen 1997, Jockusch a Nagy 1997,
Jockusch a Ober 2004). Zasadnim nedostatkem bylo do nédavna i omezeni studii na
modelové organismy nalezici do skupiny Holometabola (napf. Tribolium castaneum
(Herbst, 1797) (Coleoptera: Tenebrionidae) a Drosophila melanogaster Meigen, 1830
(Diptera: Drosophilidae)). Vyvoj kfidel u téchto skupin je ovSem velmi odvozeny, coz
pavodni zpusob vyvoje znacné zakryva (Jockusch a Nagy 1997, Jockusch a Ober
2004).

S revolu¢ni myslenkou pfichazi Niwa a kol. (2010) navrhujici hypotézu, ktera
je v urcitém ohledu syntézou paranotalni a epikoxani teorie. Autofi pfedpokladaji, ze
vyvojové molekularni mechanismy kontrolujici vznik nohou jsou v nasledné fazi
zodpovédné za vznik kfidel. Spojeni dorsalni a pleuralni ¢asti je nutné pro vznik piné
vyvinutych a funk&nich kfidel na druhém a tfetim hrudnim ¢lanku. Tato hypotéza je
podpofena studii Medved a kol. (2015) dokladajici odliSny vyvoj hlavy a prothoraxu
od ostatnich hrudnich a abdominalnich ¢lankd v souvislosti se vznikem corpora
cardiaca a prothorakalnich zlaz. Autofi ukazuji, ze spirakula na meso- a metathoraxu
vychazi z pozic lateralné k bazi koncetin a jsou pravdépodobné homologické
konektivé mezi zabry a pfivésky u korySu. Ellias-Neto a Belles (2016) dokazuji ve
své studii na Svabech druhu Blattella germanica (Linnaeus, 1767), ze nepfitomnost
kifidel na protothoraxu je urCena genem Sex combs reduced (Scr). Naslednou
blokaci tohoto genu dojde k vytvoreni vybé&zkl v lateroposteriorni oblasti pronota za

soucCasného pfispéni pleuralni ¢asti tzv. epimeronu. Tato prace tak dava dalsi pod-



Obrazek 4. Nymfalni stadia Palaeodictyoptera, artikulace kfidelni pochvy: (a—c) Idoptilus
onisciformis, svrchni karbon, Velka Britanie: (a) habitus, (b) 3D rekonstrukce hrudnich alinot,
(c) metathorax s artikulaci kfidelni pochvy; (d) Rochdalia parkeri, svrchni karbon, Velka
Britanie; (e) ?/doptilus sp., svrchni karbon, Mazon Creek, lllinois, USA: axilarni sklerity 1Hx,
2Hx, 3Hx podle modelu ancestralniho pfedka (Hamilton 1971). Méfitka: 5 mm (a); 1 mm
(c,e); 3 mm (d). (pfevzato z Prokop a kol. 2017a).

poru dualni hypozéze vzniku kfidel u hmyzu. Clark-Hachtel a Tomoyasu (2016)
shrnuji dosavadni vysledky evo-devo studii, které v souctu vyrazné podporuji dualni
hypotézu vzniku kfidel u hmyzu (obr. 3).

Nase prace se v tomto ohledu zaméfila na detailni studium kfidelnich pochev
u jedné zancestralnich linii Palaeoptera (Palaeodictyoptera) odkryvajici vedle
zfetelné medialni artikulace téchto pochev také Siroké spojeni s notem zachovanych
u rdznych nymfalnich instart (Prokop a kol. 2017a, obr. 4). Siroké spojeni k¥idelni
pochvy s notem pravdépodobné umoznovalo pouze omezeny pohyb, ktery mohl
slouzit napfiklad k termoregulaci (Douglas 1981) nebo maximalné k omezenému
plachténi (Wootton a Ellington 1991). Nicméné nymfy nebyly schopné aktivniho letu
vzhledem k obrovskému ploSnému zatizeni kfidla (Wootton a Kukalova-Peck 2000).
Tyto vysledky soucCasné podporuji dualni hypotézu vzniku kfidel a konvergentni
redukci notalniho spojeni u odvozenéjSich linii pravdépodobné v disledku rotace
kiidel béhem vyvoje.

Pfi pohledu na dostupny fosilni zaznam se situace nestava jasnéjsi. Hmyzi

kifidla mohou byt sledovana az od hranice spodniho a svrchniho karbonu tzn.



priblizné 320 miliond let (Brauckmann a Schneider 1996, Prokop a kol. 2005). Ze
svrchniho karbonu existuje zaznam jiz veétSiny hlavnich linii jako jsou
Panephemeropteta, Odonatoptera, Palaeodictyopterida a Neoptera. Tato skutecnost
naznacuje, ze vznik kfidel u hmyzu se udal mnohem dfive, jak nam naznacuji

nepfimé doklady z devonu (viz kapitola 2).

muscle scars

articulation

:!\'-,_ 1

Obrazek 5. Rekonstrukce zastupcl Palaeodictyopterida: (a) Stenodictya lobata Brongniart,
1890 (Palaeodictyoptera); (b) Mischoptera sp. (Megasecoptera); (c) Diathema tenerum
Sinitshenkova, 1980 (Permothemistida); (d) detail artikulace kfidla u Diaphanopterodea; (e)
Permuralia maculata (Kukalova-Peck a Sinichenkova, 1992) (Diaphanopterodea) (pfevzato a
upraveno z Kukalova-Peck (1991)).

NasSe znalosti tykajici se morfologie a systematiky dospélych stadii
paleozoického hmyzu znacné pokrocily v poslednich dekadach, pfedevSim diky
nasazeni novych technik jako jsou environmentalni skenovaci elektronova
mikroskopie (ESEM), rentgenova pocitacova mikrotomografie, aj. (Garwood a Sutton
2010, Garwood a kol. 2012, Prokop a kol. 2016a). Nové hypotézy homologizace
struktur zaloZzenych na komparaci recentnich a fosilnich taxonu pfinesly pozoruhodné

vysledky tykajici se fylogeneze a vySSi systematiky (napf. Bechly 1996, Bechly a kol.
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2001, Haas a Kukalova-Peck 2001, Kukalova-Peck a Lawrence 2004). Nicméné
nase poznatky o nedospélych stadiich paleozoickych skupin hmyzu a jejich
postembryonalniho vyvoje jsou stale velmi kusé (napf. Carpenter a Richardson 1968,
Wootton 1972, Hubbard a Kukalova-Peck 1980, Kukalova-Peck 1978, 1983,
Staniczek a kol. 2014, Haug a kol. 2016, Prokop a kol. 2013, 2016a,b, 2017a,b).
Fosilni zaznam nam podle nékterych autori doklada, Ze u fady fosilnich zastupcu
Pterygota, jejichz kfidla jsou pIné funkéni, dochazi k svlékani vice nez jednou, coz je
model znamy u primarné bezkfidlych skupin hmyzu (napf. Zygentoma), u kterych
dochazi k svlékani dospélci opakované. U soucasnych zastupcl Pterygota jsou
pritomna funk&ni kfidla pouze u dospélcu, s vyjimkou jepic (Ephemeroptera) majici u
vétSiny druhl dva okfidlené instary (subimago a imago).

Ustfednim problémem pro identifikaci kli¢ovych inovaci hmyziho letu v evoluci
je stéle nerozfeSena fylogeneze Pterygota, a to pfedevsim v pfipadé, ve kterém jsou
uvazovany recentni a fosilni skupiny spole¢né. Prikladem muze byt linie
Palaeodictyopterida (= Rostropalaeoptera) vymirajici na konci permu zahrnujici v
klasickém pojeti Ctyfi znaéné morfologicky odliSné skupiny (Diaphanopterodea,
Permothemistida, Palaeodictyoptera a Megasecoptera) sdilici specializované bodavé
saci ustni ustroji (obr. 5, dale viz kapitola 4.3). V kontextu evoluce letu vSak skupina
Diaphanopterodea s ostatnimi pfinasi znacné potize, protoze je zde vyvinuto
stfechovité skladani kfidel na zadecCek. V zavislosti na interpretaci tohoto znaku jako
plesiomorfie nebo apomorfie dochazi pfi rekonstrukci k odliSnému sledu evoluc¢nich

udalosti:

(i) skladani kfidel je plesiomorfni stav, vtomto pfipadé tato schopnost
byla ztracena u spole¢ného pfedka s Palaeodictyoptera a znovu se
objevila u skupiny Diaphanopterodea;

(ii) skladani kfidel je apomorfni stav, vtomto pfipadé skladani vzniklo
nejméné dvakrat nezavisle, jednou u pfedka Diaphanopterodea a
jednou u predka Neoptera;

(iii) dalsim moznym vysvétlenim je nezavisly vznik specializovaného
bodavé saciho ustniho ustroji u skupin Diaphanopterodea a skupin
Palaeodictyoptera + Megasecoptera + Permothemistida.

Zde je nutné poznamenat, Zze v nedavno uvefejnéné fylogenetické analyze
Palaeoptera zahrnujicich i fosilni zastupce vychazi Diaphanopterodea jako
sesterska Permothemistida (Sroka a kol. 2015).

Tyto pfiklady ukazuji, Ze spravna interpretace znakl a rekonstrukce evolu¢ni historie

vyzaduje komplexni vyzkum recentnich a fosilnich zastupct Pterygota.
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4. Shrnuti publikovanych praci usporadané tématicky

4.1. Kridla hmyzu: evoluéni vyvoj prvnich letct

Enormni diverzita hmyzich kfidel z hlediska tvaru, vzoru Zilnatiny a konstrukce
poskytuje idealni prostor pro jejich vyuziti v ramci srovnavacich morfologickych
studii. Hlavni funkci hmyzich kfidel je ovSem tfepotavy let. S ohledem na pfekonanou
vzdalenost béhem pohybu je energie vynalozena na let Ctyfikrat nizSi nezli chize
(Schmidt-Nielsen 1972). Vyznam tohoto typu pohybu, totiz letu jako specializované
adaptace v evoluci, byl upfednostnén nezavisle v nékolika skupinach Zzivocichll. U
hmyzu byl vSak let doveden k nejvétSi rozmanitosti z hlediska moznych konstrukci
télniho planu na rozdil od ostatnich letu schopnych Zivocicha.

Aktivni let je jednou z nejpozoruhodnéjSich novinek hmyzi evoluce. VétSina
autorl predpoklada, Zze kfidla hmyzu vznikla v evoluci pouze jednou, coz také
jednoznacéné podporuji vysledky fylogenetickych analyz na zakladé morfologickych a
molekularnich datovych soubort (napf. Trautwein a kol. 2012, Misof a kol. 2014).
Napadna odliSnost basalni artikulace kfidel vazek (Odonata) a ostatnich skupin
kiidlatého hmyzu ov8em dfive vedla nékteré autory k nazoru, Ze kfidla vznikla
nejméné dvakrat (Matsuda 1970, 1981, La Greca 1980).

Neschopnost skladat kfidla nad zadeCek u zastupcu fadl jepic a vazek na
rozdil od vSech ostatnich skupin hmyzu, u kterych jsou jedinci schopni skladani v
disledku  shodného usporfadani artikulacnich  skleritd, vedla ruského
paleoentomologa A. Martynova (1925) k ustanoveni v ramci kfidlatého hmyzu dvou
hlavnich skupin Palaeoptera a Neoptera. Zatimco Neoptera jsou opakované silné
podpofeny v kombinovanych analyzach, monofylie skupiny Palaeoptera byla
opakované diskutovana a zpochybriovana (Willkommen 2008, Klass 2009). V
nedavné dobé byla studovana basalni artikulace u vazek, jepic a novokfidlych
(Neoptera), ktera doklada na zakladé konservativnich morfologickych znaku jejich
moznou homologizaci (Ninomiya a Yoshizawa 2009, Willkommen 2009). Hasenfuss
(2002, 2008) jiz dfive ukazal prostfednictvim srovnavaci morfologické studie moznost
homologizace mesothorakalnich svall a jednotlivych &asti subcoxy véetné svall
mezi primarné bezkfidlymi rybenkami (Zygentoma) a zastupci kfidlatého hmyzu.

Jednou ze zasadnich otazek hmyzi fylogeneze je tradi¢né zpochybrovana
monofylie skupiny Palaeoptera. Borner (1904) uvazuje jepice jako sesterskou

skupinu vS8em ostatnim skupinam kfidlatého hmyzu (Metapterygota). Tato
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predstava byla podpofena na zakladé nékterych analyz morfologickych i
molekularnich dat (e.g., Staniczek 2000, Beutel a Gorb 2006, Zhang a kol. 2006).
Schwanwitsch (1943) naopak oddéluje vazky (Odonata) od ostatnich skupin
kfidlattho hmyzu (Chiastomyaria) na zakladé odliSnosti v usporadani svalld. Tato
hypotéza byla na pocatku podpofena v omezené mifre i fylogenomickymi studiemi,
ovSem s omezenych vzorkem taxonl (Simon a kol. 2009). Podpora pro monofylii
Palaeoptera, tedy sesterskych skupin jepic a vazek, existuje pfedevSim na zakladé
morfologickych znakl v kfidelni Zilnatiné a artikulaci kfidla (Hennig 1981, Haas a
Kukalovou-Peck 2001, Kukalova-Peck a kol. 2009). Jakkoli tato hypotéza byla
v posledni dobé podpofena i nékolika analyzami morfologickych a molekularnich dat
(Kjer a kol. 2006, Regier a kol. 2010, Blanke a kol. 2012), stale jsou vztahy obou
skupin nevyjasnéné, coz potvrzuji vysledky jedné z poslednich fylogenomickych
analyz (Misof a kol. 2014).

Pfi pohledu na fosilni zaznam skupiny Palaeoptera jsou kromé& kmenovych
(stem) linii jepic a vazek tradi¢né fazeny fady Paleodictyoptera, Diaphanopterodea,
Megasecoptera a Permothemistida nalezici do skupiny Palaeodictyopterida
(= Rostropaleoptera) sdilici unikatni typ bodavé saciho ustniho ustroji (viz kapitola
4.3).

Archaeognatha

Insecta Zygentoma

Panephemeroptera
Odonatoptera

Pterygota | Palaeodictyopterida

Neoptera _

Obrazek 6. Dvé hlavni hypotézy fylogenetického postaveni skupiny Palaeodictyopterida.
ZjednoduSené schéma fylogeneze vychazejici z prace Misof a kol. (2014):
Palaeodictyopterida (= Palaeodictyoptera + Megasecoptera + Permothemistida +
Diaphanopterodea) jako sesterska skupina Hydropalaeoptera podle Kukalova-Peck (1983)
[zelené&] nebo Palaeodictyopterida jako sesterska skupina Neoptera [oranZové] (Sroka a kol.
2015). (a) Stenodictya lobata (Palaeodictyoptera), rekonstrukce dospélce, svrchni karbon,
Francie. (b) Rochdalia parkeri (Palaeodictyoptera), rekonstrukce nymfy, svrchni karbon,
Velka Britanie (pfevzato z Prokop a kol. 2017a).
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Tato skupina byla zna¢né diversifikovana béhem svrchniho paleozoika a vymira na
hranici permu a triasu. V nedavné dobé byla uvefejnéna fylogeneticka analyza
"palaeopternich" skupin zahrnujicich i fosilni zastupce, ktera zpochybriuje taxony
Hydropalaeoptera a Rostropalaeoptera jako sesterské skupiny (Sroka a kol. 2015).
Palaeodictyopterida zde vychazi prekvapivé jako sesterska skupina Neoptera
(obr. 6).

4.2. Nejstarsi "nesporné” doklady Pterygota a Holometabola

Fosilie dokladajici prvni vyskyt dané skupiny slouzi jako dilezité kalibrani body
uvadeéjici minimalni stafi dané linie, na jejichz zakladé je mozné proveést kalibraci
fylogenetického stromu (napf. Rehm a kol. 2011, Fikacek a kol. 2012, Ronquist a kol.
2012, Misof a kol. 2014). Publikovany nalez pochazejici ze spodniho karbonu
(stupné Namur A/E1, cca 324 mil. let) hornoslezské panve severovychodni Casti
Ceské republiky predstavuje prozatim nejstarsi pfimy doklad kfidlatého hmyzu
(Pterygota) (Prokop a kol. 2005). Na zakladé vzoru zachované kfidelni Zilnatiny byl
nalez systematicky zarfazen do skupiny Archaeorthoptera, ktera je povazovana za
kmenovou (stem) linii v ramci orthopteroidniho hmyzu. Vedle primarné bezkfidlych
zastupcl hmyzu a problematickych nalezu jako je napf. Rhyniognatha hirsti Tillyard,
1928 ze spodniho devonu je tento nalez prvnim spolehlivym dokladem doplaujici
nepatrné mladSi druh Delitziela bitterfeldensis Brauckmann a Schneider, 1996
nalezici k vymrelé skupiné Palaeodictyoptera (Brauckmann a Schneider 1996).

DalSi evolu¢ni novinkou zasadniho vyznamu je vznik holometabolie, Cili
existence klidového (quiescentniho) stadia béhem ontogeneze vyrovnavajici rozdily
mezi larvou a dospélcem Casto obyvajici odliSné typy prostfedi. Tento typ vyvoje je
charakteristicky pro téméfr 85% soucasnych druht hmyzu, z nichz vétsi ¢ast nalezi k
fadum Coleoptera, Lepidoptera, Hymenoptera, a Diptera. Dvé nedavno publikované
prace pfinaseji nové nalezy pochazejici ze svrchniho karbonu Francie a dokladaji
znacnou diversitu skupiny Holometabola jiz béhem svrchniho karbonu (Nel a kol.
2007, 2013). Doklady svédCici pro druhovou rozmanitost hmyzu s dokonalou
proménou byly jeSté do nedavné doby spojovany s pocCatkem druhohor navzdory
poCetnému zastoupeni nékterych skupin jiz od permu. Nové nalezy systematicky
patfici ke skupinam Coleopterida, Hymenopterida a Panorpida svéd¢i pro vyraznou

diverzifikaci hmyzu s dokonalou proménou jiz béhem svrchniho karbonu.
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NejzajimavéjSim aspektem je ovSem jejich télni miniaturizace, ktera umoznila preziti
ve stinu napadnych paleopternich a polyneopternich skupin hmyzu dosahujicich v
ojedinélych pfipadech gigantickych forem jako napf. vazky z Celedi Meganeuridae

dosahuijici rozpéti kfidel az 70 cm.

4.3. Morfologie a taxonomie vybranych paleozoickych skupin
Panephemeroptera a Odonatotoptera

Zarazeni fosilii do vysSich systematickych taxond je v nékterych pfipadech obtizné
vzhledem k casté pfitomnosti mosaiky znakd s Fadou konvergenci. Typickym
pfikladem muze byt Celed Syntonopteridae, ktera byla dfive fazena do fadu
Palaeodictyoptera a pozdéji uvazovana jako vnitini skupina jepic Panephemeroptera,
predevSim na zakladé pfFitomnosti interkalarnich zilek (napf. Edmunds a Traver 1954,
Kukalova-Peck 1985, Carpenter 1992, Prokop a kol. 2010). Pfitomnost tohoto znaku
ovSem nemulze byt uvazovana jako autapomorfie skupiny Hydropalaeoptera
(Ephemeroptera + Odonataoptera) vzhledem k vyskytu u nékterych zastupcl fadu
Palaeodictyoptera, napf. Calvertiellidae a Namuroningxiidae (Béthoux a kol. 2007,
Prokop a Ren 2007). Navic fada konvergentnich znaku napfi€ liniemi jsou zjevné
plesiomorfie. Kfidelni Zilnatina u palaeopternich skupin ma vyrazné stfidani
konvexnich a konkavnich zZilek v€etné vyrazné vyvinuté Zilky MA a vzdy pfitomného
kmene M. K dal§im dulezitym znakam patfi zfetelné oddéleni zilek RA a RP od baze
kfidla (Lameere 1922, Kukalova-Peck 1991). Jak je patrné z predesiého,
systematické zarazeni nékterych fragmentarnich fosilii isolovanych kfidel mize byt
obtizné, a proto v nékterych pfipadech mezi autory nepanuje jednoznacny
konsensus.

Rad jepice (Ephemeroptera) mdze byt uvazovan z hlediska systematického
postaveni jako sesterska skupina k ostatnim skupinam kfidlatého hmyzu
(Metapterygota), sesterska skupina Neoptera nebo sesterska skupina vazek
(Odonatoptera), tzv. Palaeoptera. Kfidla u jepic jsou charakterizovana plnym poc¢tem
hlavnich zilek s napadné silnou korugaci (stfidanim konvexnich a konkavnich zilek),
pritomnosti tzv. interkalarnich Zilek a pfi basi silné klenutou konvexni kostalni
sponou. Neékolik dalSich kmenovych skupin (stem groups) znamych vyhradné
z fosilniho zaznamu potom tvofi spole¢né s fadem jepic skupinu Panephemeroptera

(Sroka a kol. 2015). Zastupci znami z paleozoika maji pfedni a zadni kfidla témér



homonomni na rozdil od mezozoickych, kenozoickych a sou€asnych, kde jsou zadni
kfidla napadné zmenSena nebo uUplné redukovana (s vyjimkou jurskych
Mesephemeridae a Mickoleitiidae) (Staniczek a kol. 2011). Znama jsou také
nedospéla stadia u permskych zastupcl nalezicich do celedi Protereismatidae
dokladajici artikulované kfidelni pochvy s hrudi a tracheizaci korespondujici s
nervaturou kridel dospélct (Kukalova 1968, Hubbard a Kukalova-Peck 1980).
Syntonopteroidea je vibec nejstarSi linii v rdmci Panephemeroptera s doklady
pochazejicimi od svrchniho karbonu do spodniho permu a u které nachazime fadu
plesiomorfnich znakl. Navrzeny byly synapomorfie v kfidelni zilnatiné pro skupinu
Syntonopteroidea (sensu novo) a pro potencialni clade ((Ephemeroptera +
Syntonopteroidea) + Odonatoptera) dobfe odliSitelné od skupiny Palaeodictyopterida
(Prokop a kol. 2010). Dale byla pfehodnocena systematicka pozice nékterych dalSich
druht v ramci nadceledi Syntonopteroidea. Nové byl popsan druh Anglolithoneura
magnifica Prokop, Nel a Tenny, 2010 (Syntonopteridae) ze sideritové konkrece
svrchniho karbonu hrabstvi Lancashire (Velka Britanie) v monotypickém rodé
Anglolithoneura Prokop, Nel a Tenny, 2010, ktery se odliSuje od vSech doposud
popsanych na zakladé unikatni struktury Zilnatiny zadniho kfidla v ramci Celedi
Syntonopteridae. Sou€asné se jedna o vlibec prvni nalez zastupce této Celedi ze
svrchniho karbonu Evropy. Blizka pfibuznost nové popsaného druhu s Lithoneura
lameerei Carpenter, 1938 z lokality Mazon Creek (lllinois, USA) poskytuje podporu o
disperzi fauny v ramci Euroameriky b&€hem svrchniho karbonu.

Jednou z kli¢ovych, nicméné problematickych fosilii, je Triplosoba pulchella
(Brongniart, 1883) popsana ze svrchniho karbonu véhlasné francouzské lokality
Commentry. Podle nékterych autor(l a nedavné fylogenetické analyzy palaeopternich
skupin vychazi Celed Triplosobidae jako sesterska skupina k Ephemerida (Sroka a
kol. 2015). Na druhou stranu Triplosoba nese sérii znaku v kfidelni zilnatiné znacné
netypickych pro zastupce Panephemeroptera jako napf. basalni oddéleni zilky MA od
R a RP odlisné na pfednich a zadnich kfidlech, absenci ScA apod. Na zakladé nasi
nedavné revize holotypu a nalezeni novych znak( v kfidelni nervatufe bylo
provedeno prefazeni do skupiny Palaeodictyopterida, jak dfive navrhovali (Forbes
1943, Willmann 1999). Sdileni dlouhého basalniho spojeni mezi Zilkami R, M a Cu se
zastupci fadu Diaphanoterodea miize ukazovat na mozné postaveni v blizkosti této

skupiny. Nicméné Fada jinych znaku v Cele s nemoznosti skladat kfidla nad zadecek
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a pfritomnosti medialniho filamentu naopak svéd¢&i proti tomuto systematickému
zarazeni (Staniczek a kol. 2011).

Jednou z napadné habituelné odliSnych skupin hmyzu jsou vazky
(Odonatoptera) zahrnujici recentni podrady Epiprocta a Zygoptera vedle spektra
vyhynulych skupin jako jsou napf. znameé gigantické druhy nalezici do skupiny
Meganisoptera (obr. 2). Vyznacnou synapomorfii zastupct této skupiny jsou kfidla
artikulovana pouze pomoci dvou velkych destiCek (kostalni a axilarni).

Tato evoluéné velmi stabilni linie byla v geologické minulosti vyrazné
diverzifikovana a nejstarSi doklady pochazi jiz ze svrchniho karbonu (Riek a
Kukalova-Peck 1984, Bechly a kol. 2001). Kfidla je mozné charakterizovat vyraznou
redukci analni oblasti pfedevSim na pfednich kfidlech, ScP dosahuje kostalniho
okraje pfed apexem kfidla a analni spona s Z- smy¢kou na CuP v bodé spojeni s AA.
Prothorakalni kfidélka pfitomna u Celedi Eugeropteridae byla pravdépodobné
artikulovana, schopna omezeného pohybu, zatimco u Celedi Erasipteridae neni jejich
artikulace potvrzena (Riek a Kukalova-Peck 1984, Bechly a kol. 2001). Zastupci obou
Celedi postradaji napf. arculus nebo nodus a reprezentuji stem linie vazek znamé
vyhradné ze svrchniho karbonu (obr. 2). Vazky skupiny Meganisoptera (Protodonata)
jsou znamé predevSim nejvétSim rozpétim kfidel dosahujicim az 71 cm u spodné
permského druhu Meganeuropsis permiana Carpenter, 1939 znamého z lokality
ElImo v Kansasu, USA. Gigantické druhy ve svrchnim paleozoiku jsou znamé také u
jinych skupin hmyzu napf. Bojophlebia prokopi Kukalova-Peck, 1985 s rozpétim
dosahujicim téméf 50 cm. Jednou z upfednostiiovanych hypotéz vysvétleni
existence gigantismu u hmyzu a dalSich &lenovcu je zvySena koncentrace kysliku
v atmosféfe umoznujici vétsSi pasivni pfenos pres trachee do tkani (Graham a kol.
1995). Tato hypotéza byla testovana napf. chovem druhu Drosophila melanogaster
Meigen, 1830 v podminkach se zvySenym obsahem kysliku, které vedlo ke zvétSeni
télni velikosti o cca 15-21% jiz po 11 generacich (Klok a Harrison 2009). Jinym
vysvétlenim muze byt zvétSujici se téIni velikost u nékterych druhl jako vysledek
evoluéniho zavodu mezi predatorem a kofisti napf. Palaeodictyoptera (Hasenfuss
2008). Paleozoicka skupina Meganisoptera je v sou€asnosti uvazovana jako stem
group k sou¢asnym vazkam (Odonata) odliSujici se v kfidelni Zilnatiné absenci nodu,
diskoidalniho pole a plamky (Nel a kol. 2009). Kfidla u zastupcu ¢eledi Meganeuridae
jsou tvofena stovkami malych polygonalnich poli. Pravy nebo CasteCné vyvinuty

nodus s vice nebo méné Sikmymi subnodalnimi zilkami pfiblizné ve stfedu kfidla se
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objevuje u skupiny Nodilata zahrnujici Protanisoptera a Discoidalia (Bechly 1996).
Protanisoptera je Siroce rozSifena skupina v permu napadna homonomnimi kfidly
nebo zadnim parem kfidel nepatrné delSim, Sikmou Zilkou ScA, a prfedevsim Zilkou
RA prochazejici plamkou, coz je konvergentni znak znam sou€asné u skupiny
Palaeodictyopterida.

Jednou z nejvice diverzifikovanych “skupin“ b&éhem paleozoika a mesozoika
jsou Protozygoptera sestavajici tradi¢né ze dvou hlavnich linii Permagrionoidea a
Archizygoptera. Archizygoptera jsou monofylem a sesterskou skupinou Panodonata
zahrnujici souCasné skupiny Sidélek a vazek (crown group Odonata) a blizce
pfibuzné kmenové linie. Protozygoptera je z téchto dlvodu parafyletickou skupinou.
Diagnostické znaky obou linii Permagrionoidea a Archizygoptera byly pfehodnoceny
a nékolik novych druhl bylo nasledné popsano (Nel a kol. 2012). Zatimco velké
druhy linie Permagrionoidea vymiraji na hranici permu a triasu, drobnéjSi zastupci
skupiny Archizygoptera prezivaji od svrchniho karbonu az do spodni kfidy. Tato
skupina také doklada vysokou morfologickou stabilitu vzoru kfidelni zilnatiny od
svrchniho karbonu do sv. triasu.

VazKky jsou také jednou z nejvhodnéjSich skupin pro konfrontaci dat mezi
fosilnimi a recentnimi zastupci vstupujicich do fylogenetickych analyz (Bybee a kol.
2008). Bohaty fosilni zaznam v ramci této skupiny je mozné sledovat jiz od svrchniho
karbonu. VétSinu nalezu tvofi kfidla s dobfe zachovanou nervaturou, ktera jsou
vyuzivana v systematice. Nicméné fosilni zaznam taktéz poukazuje na znacnou
neuplnost dat souCasné fauny. Oproti sou€asnym dvéma liniim (Zygoptera a
Epiprocta) jsou jiz béhem kfidy dokumentovany dalSi Ctyfi vyznacné linie
(Tarsophlebioidea, Isophlebioptera, Heterophlebioptera a Stenophlebioptera).
Nékteré z téchto skupin byly dfive fazeny mezi ‘Anisozygoptera. V pfipadé dopinéni
paleozoickych linii Meganisoptera, Protanisoptera a Triadophlebiomorpha se situace
jesté vice zkomplikuje. Navic posledni jmenovana (Triadophlebiomorpha) dosahuje
morfologické disparity a diverzity jako cely fad Odonata v souasné fauné.

Na zakladé téchto udaju je nutné pocitat, ze fylogenetické analyzy recentnich
zastupcl skupiny Odonata ignoruji okolo 90% puvodni diversity a soucCasné i
morfologické disparity. Re$enim m(ze byt analyza zahrnujici morfologicka data o
fosilnich a recentnich zastupcich. DalSi moznosti je vyuZiti nejstarSich fosilii dané
linie ke stanoveni minimalniho stafi divergence a nasledné kalibrace fylogenetického

stromu (napf. Kohli a kol. 2016).
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Palaeodictyopterida (= Rostropalaeoptera)

Palaeodictyopterida pfredstavuje enormé diverzifikovanou svrchné paleozoickou
skupinu hmyzu se specializovanym bodavé sacim uUstnim Ustrojim pfizpisobenym k
sani na rostlinach (Kukalova-Peck 1974, 1991; Grimaldi a Engel 2005). Vedle této
synapomorfie jsou dalSi diagnostické znaky pro jednotlivé fady pfitomné pfedevSim
na kfidlech. K nadfadu Palaeodictyopterida jsou tradiéné fazeny Ctyfi Fady:
Palaeodictyoptera s bohaté vétvenou kfidelni nervaturou a u nékterych druhd
pritomnosti kratSich kfidélek (winglets) na prvnim hrudnim &lanku; Megasecoptera
nesouci uzka Casto stopkovita kfidla; Permothemistida (= Dicliptera) majici vyrazné
redukovana zadni kfidla a Diaphanopterodea, u kterych byla kfidla v klidu sloZena
stfechovité nad zadeCkem. Jakkoli néktefi autofi pokladaji tuto skupinu za
parafyletickou (napf. Willmann 2004), unikatni typ ustniho Ustroji spiSe podporuje jeji
monofylii. Doposud jedina fylogeneticka analyza odhaluje vzajemné pfibuzenské
a kol. 2015). V této analyze soucCasné vychazi Palaeodictyopterida jako sesterska
skupina Neoptera.

Ustni astroji ve formé rostra u jednotlivych zastupcli Palaeodictyopterida je
velmi variabilni v délce a tvaru, coz pravdépodobné souvisi s adaptaci k sani na
riznych hostitelskych rostlinach (Shear a Kukalova-Peck 1989, Pecharova a kol.
mandibularnich a maxilarnich styletd a zpravidla stejné dlouhych ¢&lankovanych
maxilarnich palpl (Laurentinaux 1953, Sharov 1973, Kukalova-Peck 1991). Nicméné
prozatim nebylo dosazeno konsensu o pfitomnosti nebo absenci nékterych dalSich
struktur jako napf. pfitomnosti drapkd na poslednim &lanku maxilarnich palpu. Nase
nedavné studie provedené na souboru vice nez 50 jedincl ze skupiny
Megasecoptera svrchniho karbonu Ciny umoznily detailni studium morfologie véetné
kutikularnich mikrostruktur u druhu Brodioptera sinensis Pecharova, Ren et Prokop,
2015 nesouci extrémé dlouhé rostrum (Pecharova a kol. 2015a). Pomoci ESEM bylo
pod maxilarnimi stylety odhaleno vyrazné kratSi labium sestavajici z paru lobl a
mikrostruktura apikani ¢asti maxilarnich palpu ukazala pfitomné shluky makrotrichii
(Prokop a kol. 2016b)

Kfidla u skupiny Palaeodictyopterida dokladaji ohromujici morfologickou

riznorodost ve tvaru a vzoru zilnatiny (Carpenter 1992). Wootton a Kukalova-Peck
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moznosti a techniky u jednotlivych skupin Palaeoptera a souCasné vyznamnost
nékterych morfologickych struktur z hlediska jejich funkce. NaSe studie provedena na
zastupcich Celedi Brodiidae ukazuje nékteré specializované struktury v kfidelni
zilnatiné jako napf. kratkou zilku ScA, ktera neni prakticky znama v ramci fadu
Megasecoptera a dale specializovanou pficnou Zilku mezi A1 a CuP umoznujici
zpevnéni posteriorni €asti kfidla (Prokop a kol. 2017b). Pouzitim ESEM na kfidlech
B. sinensis (Brodiopteridae) ukazalo na zilkach a membrané pfitomnost
mechanoreceptorl - (makrotrichii) (obr. 7a,b). Detailni morfologické studium odhalilo
u tohoto druhu dvé odliSna stadia: (i) Cerstvé svleCené imago nebo subimago
s pruhlednou kfidelni membranou a husté shlukovanymi setami pfedevsim v basalni
Casti kridla a (ii) dospélce s tmavé zabarvenymi konci kfidel a méné shlukovanymi
setami na povrchu kfidel (Prokop a kol. 2016b).

VnéjSi kopulacni organy u zastupcl Palaeodictyopterida jsou velmi zfidka
zachované a to pfedevSim u obou pohlavi téhoz druhu. Mezi nejznaméjsi pfiklady
patfi Asthenohymen uralicum Zalessky, 1939, Permuralia maculata (Kukalova-Peck
a Sinichenkova, 1992) (oba Diaphanopterodea) a Homoioptera vorhallensis
Brauckmann a Koch 1982 (Palaeodictyoptera) (Brauckmann 1991, Kukalova-Peck
1992, Rasnitsyn a Novokshonov, 1997). S pomoci ESEM byla studovana u druhu B.
sinensis detailni morfologie sam¢ich a samicich vnéjSich kopulanich organa, ktera
byla doposud malo znama u zastupcu fadu Megasecoptera (Prokop a kol. 2016b).
Samcéi genitdlie sestavaji z dvouclankovych gonopodu distalné zahnutych a
rozdéleného penisu, ktery ma dva zvétSené vyvody s tenkymi apikalnimi vybezky. S
timto typem se setkavame u recentnich jepic (Ephemeroptera) (obr. 7d,f).

Samici genitalie tvori endofyticky ovipositor sestavajici ze dvou parl fezacich
valvul (V1 a V2) a paru krycich valvul (V3) na povrchu se shluky dlouhych set
(makrotrichii). Dorsalni hrana valvul V1 ve tvaru podelného Zlabku (aulax) tvofi
posuvny spoj (olistheter) umoznaujici posun prvniho a druhého paru valvul proti sobé
jako pilky (Matushkina a Lambret 2011). Tento endofyticky typ kladélka je znam u
soucasnych zastupcu vazek podiadu Zygoptera (Sidélka). Na povrchu V1 a V2 jsou u
B. sinensis v apikalni €asti vyrazné hakovité vybézky umoziujici Fezani rostlinych
pletiv (obr. 7c,e). Pfekvapenim jsou ovSem kryci valvuly (V3) na jejichz apexu chybi

styly.
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Obréazek 7. Brodioptera sinensis Pecharova, Ren a Prokop, 2015: (a-b) microfotografie
povrchovych struktur v analni oblasti zadniho kfidla, (c-d) perokresby vnéjSich genitalii
samice a samce, (e) detail valvul ovipositoru V2 s vyraznou mikrostrukturou, (f) detail
samcich vnéjSich genitalii (pfevzato z Prokop a kol. 2016b).

Experimentalni studie provedené na recentnich zastupcich vazek s endofytickym
ovipositorem ukazaly, Ze odstranéni stylu ovlivnilo pozici vajiCek ve snisce a tedy
sensorické organy pfitomné na stylech fidi proces kladeni (Matushkina a Gorb
2002). Tento stylus je navic pfitomen u znamych zastupcl z fadu Diaphanopterodea
a Palaeodictyoptera (napf. Kukalova-Peck 1992, Rasnitsyn a Novokshonov 1997).
Odlisnosti v morfologii ovipositoru a souvisejiciho oviposi¢niho chovani u jednotlivych
skupin v ramci Palaeodictyopterida tak exitovaly jiz od svrchniho karbonu. Tyto
vysledky ukazuji mozny potencial novych mikroskopickych technik umoznujici
pfesnéjSi rekonstrukce a predevsSim pochopeni funkce prostfednictvim komparace
homologickych struktur u recentnich pfibuznych skupin.

Zatimco kfidla patfi k nej¢astéji nalézanym fosiliim, kfidelni pochvy nymfalnich
stadii nebo nymfalni exuvie nalezici zastupcum Palaeodictyopterida jsou zfidka
nalézany ve fosilnim zaznamu (Wootton 1972, Sinitshenkova 1979, Prokop a kol.
2013, 2016a, 2017a,b). A pravé fad Palaeodictyoptera je kliCovou skupinou debat
tykajicich se plvodu kfidel, jelikoz kfidelni pochvy nymf jsou artikulované a schopné
omezeného pohybu (Wootton a Ellington 1991). Nase studie zaméfena na spojeni
pochvy s hrudi odhalila vedle medialné artikulované cCasti také anteriorni a Siroké
posteriorni spojeni s notem, coz podporuje nedavno navrzeny dualni model vzniku
hmyziho kfidla u nedospélych stadii (Niwa a kol. 2010, Prokop a kol. 2017a). Na

nékterych studovanych nymfach bylo navic mozné identifikovat jednotlivé &asti
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(sklerity) artikulaniho aparatu a ukazat detail spojeni pochvy s hrudi. Vzajemné
usporadani skleriti navic veskrze odpovida dfive navrzenému modelu pFedka
kfidlatého hmyzu (Pterygota) (Hamilton 1971).

Zatimco nymfy Palaeodictyoptera byly je$té na pocatku dvacatého stoleti
povazovany za vodni (napf. Handlirsch 1906) souCasné doklady spiSe potvrzuji
spole¢ny zivot larev a dospélct v terestrickych habitatech. Ddvodem je predevsim
specializovany typ ustniho ustroji a chybéjici adaptace pro Zivot ve vodé napf.
trachealni Zzabra (Shear a Kukalova-Peck 1989; Prokop a kol. 2016a). Cilem naseho
dalSiho vyzkumu je pravé daraz na objasnéni funkce vybranych morfologickych

struktur u nymf a dospélcu této ancestralni skupiny kfidlatého hmyzu.
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5. Vyznamné nalezy fosilniho hmyzu z naseho uzemi a cile dalSiho vyzkumu

Tradice studia hmyzich fosilii z naseho uzemi je uctyhodna a prvni prace pochazi jiz
z konce devatenactého stoleti z pera Antonina FriCe (1869, 1880) a Ottomara
Pravoslava Novaka (1877, 1880), ktefi publikovali pfedevSim ojedinélé nalezy
z karbonu stfednich a zapadnich Cech a terciérni fauny z oblasti Ceského stfedohofi
a podkrusnohorskych panvi. Nasledovani byli Johannem V. Deichmillerem (1881),
ktery uvefejnil svrchné eocenni entomofaunu z diatomitd véhlasné lokality Kuclin
nedaleko Biliny. Terciérni hmyzi faunou se zfetelem na vodni brouky pochazejici z
oblasti podkrusnohorskych panvi se zabyval Pavel Riha, ktery publikoval také nas
prvni katalog fosilniho hmyzu (Riha 1979). Studiem a revizi nékterych fosilnich druh
vybranych skupin plostic (Heteroptera: Notonectidae) se v SirSim méfitku zabyva i
Pavel Stys (Stys a Riha 1975).

Svétoveho véhlasu se dostalo pfedevSim nasemu spodné permskému hmyzu
z lokality Obora a dalSich v Boskovické brazdé zasluhou Jarmily Kukalové-Peck,
ktera dlouholetym a neunavnym sbérem materialu v tymu studentt a pracovnikl PFF
UK nashromazdila fascinujici kolekci. Publikované prace svice nez stovkou
popsanych druht tak zaradily Oboru mezi svétové proslula nalezisté spodné
permského hmyzu jako jsou napf. EImo, Midco a Carrizo Arroyo v USA, Cekarda
v Rusku nebo Belmont v Australii. Mezi nejznaméjsi patfi jedny z nejstarSich brouku
nalezici do Celedi Tshekardocoleidae (Kukalova 1969, Kirejtshuk a kol. 2014). Kromé
zminénych objevi zObory se Jarmila Kukalova-Peck vyrazné proslavila
rozpracovanou epikoxalni teorii vzniku kfidel u hmyzu a pracemi o evoluci hmyzu
predevSim na zakladé srovnavaci morfologie kfidelni zilnatiny (napf. Kukalova-Peck
1978, 1983, 2008 aj.).

Nové nalezy spodné miocénniho hmyzu pochazejici z dolu Bilina v severnich
Cechéach nalezené v 90-tych letech 20. stoleti pfinesly fadu zajimavych objevd jako
napf. potvrzeni vyskytu termitll rodu Ulmeriella z ¢eledi Hodotermitidae, zpracovani
vodnich brouku ¢eledi vodomiloviti (Hydrophilidae) a potapnikoviti (Dytiscidae) nebo
vubec nejstarsi nalez motyla z ¢eledi hifbetozubcoviti (Notodontidae) (napf. Prokop a
Nel 1999, Fikacek a kol. 2008). V navaznosti na vyzkum hmyzu byly také studovany
hmyzi afekce na rostlinach jako jsou razné typy ziru, halky a miny. Vysledkem
detailniho studia téchto asociaci jsou napf. objevené halky bejlomorek (Diptera:

Cecidomyiidae) na tisovci pochybném (Taxodium dubium), jejichZz morfologie a
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distribuce odpovida recentnim halkam dosud nepopsaného druhu Taxodiomyia sp.
na tisovci dvoufadém rostouciho v jihovychodniho €asti USA (napf. Knor a kol.
2013).

Dal$im cilem zajmu je studium jantarovych inkluzi hmyzu a dalSich ¢lenovcl
pochazejicich ze stfedniho eocénu bélovézského souvrstvi v Bilych Karpatech (napf.
Prokop a Nel 2005). Geochemické analyzy potvrzuji nepfitomnost jantarové kyseliny
typické pro baltsky jantar a vymezuji producenta jantaru ze skupiny krytosemennych
rostlin (Matl a kol. 1999). Dosud publikované studie popisujici nové zastupce
blanokfidlého (Hymenoptera: Scelionidae) a dvoukfidlého hmyzu (Diptera:
Dolichopodidae, Phoridae, Scatopsidae) ukazuji na vyznamnost této lokality
v kontextu ostatnich paleogennich, ale i kfidovych lokalit (napf. Prokop a Nel 2005,
Tko¢ a kol. 2016).

Hlavni smér vyzkumu je v souCasnosti soustfedén na studium morfologie
nymfalnich pochev, kfidel a letového aparatu u paleozoickych Palaeoptera
s pouzitim klasickych i modernich vizualizaCnich technik jako HR X-ray tomografie a
environmentalni skenovaci elektronové mikroskopie (ESEM). Ziskana data jsou
srovnavana predevSim s artikulaci u recentnich skupin znamé z literatury a dale
prostfednictvim pitev. Paralelné je studium u paleozoickych Palaeoptera zaméreno
na mikrostrukturu a detailni morfologii ustniho ustroji a vnéjSich genitalii. Material
zahrnuje kromé klasickych typovych jedincl i poCetné série pochazejici z nedavno
objevenych lokalit Xiaheyan v severni Cin&, Sosnowiec v Polsku nebo prozatim
nestudované nalezy z lokality Mazon Creek v USA. Mimofadné dobré zachovani u
nékterych exemplafd dava moznost komplexnéjSiho studia vyvoje sledovanych
struktur v pribéhu ontogeneze nebo umoznuje interpretaci z hlediska funkéni

morfologie (napf. Prokop a kol. 2016b, Prokop 2017a).
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6. Zaveér

PfedloZena habilitaCni prace sestava z péti zakladnich &asti, které dokladaji vyznam
studia hmyzich fosilii na pfikladovych studiich. Uvodni kapitola pfedstavuje &tenafi
hlavni evolu¢ni novinky pravdépodobné zodpovédné za soucasnou enormni diverzitu
hmyzu. Oproti sou€asné fauné je fosilni zaznam hmyzu pouze stfipkem z puvodniho
spektra paleodiverzity pfevazné znamy z nalezist' s vyjime¢nym zachovanim (tzv. typ
Lagerstatte). Tato kapitola sou€asné predstavuje hrani¢ni obor paleoentomologii ve
svétle modernich mikroskopickych a zobrazovacich metod a sou€asné zdurazruje
nezastupitelny vyznam fosilii jako kalibracnich bodl pro stanoveni minimalniho stafi
linii v Casové kalibrovanych fylogenetickych stromech nebo napf. testovani
paleobiogeografickych scénafl. Druha kapitola se strucné zabyva vystupem
Clenovcl na sou$ a kolonizaci terestrickych ekosystému, ktera probéhla ve vice
liniich nezavisle. SouCasné je uveden i nejstarSi doklad stonozkovce ze stfedniho
siluru Skotska nesouci zfetelné zachovala trachealni spirakula. Zaznam o existenci
skupiny Hexapoda se vSak poprvé objevuje az ve spodnim devonu formace Rhynie a
to predevsSim nalezy chvostoskokl. V obdobi od svrchniho devonu do spodniho
karbonu je zaznam hmyzu znam pouze na zakladé nékolika fragmentarnich fosilii v
disledku nedostatku pfihodnych lokalit s terestrickymi sedimenty. K nahlé zméné
dochazi az na hranici spodniho a svrchniho karbonu kdy se objevuji zastupci
nékolika skupin  kfidlattho hmyzu (napf. Archaeorthoptera, Paoliida,
Palaeodictyoptera) svédcici o jejich pfedeslé evoluéni historii. TFeti kapitola se kratce
zabyva hlavnimi hypotézami vzniku kfidel a schopnosti letu, které jsou jednou z
krucialnich evolu€nich novinek hmyzi evoluce vedle dokonalé promény tzv.
holometabolie. Nevyjasnénou otazkou vSak stale zuUstava basalni divergence
kfidlattho hmyzu a homologizace hlavnich stavebnich pland u skupin jepice
(Panephemeroptera), vazky (Odonatoptera), novokfidli (Neoptera) a paleozoické
Palaeodictyopterida. Ctvrta kapitola pfedklada autorem vybrané vysledky
publikovanych praci uspofadané do tfi tematickych celku: i) kfidla hmyzu: evoluéni
vyvoj prvnich letcd, ii) nejstarsi "nesporné" fosilni doklady Pterygota a Holometabola,
a iii) vybrané studie morfologie a taxonomie. Pata kapitola shrnuje historii vyzkumu

na nasem uzemi a uvadi nékteré vyznamné nalezy.
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