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Abstrakt

V soucasné dob¢ je rozmanitost zZivota na Zemi ddna pfedevSim druhovym bohatstvim
hmyzu, cévnatych rostlin a jejich vzdjemnymi vztahy. Jejich pocéitek spadd do doby pied vice
nez 400 miliénua let, kdy vznikly prvni suchozemské ekosystémy. Fosilni ndlezy umoznuji
geochronologické a taxonomické zatfazeni jednotlivych druhl a jejich vyvojovych stadii.
Prestoze nckteré fosilni doklady jsou vzacné, existuje jich dostatecné mnozstvi k utvoreni
relevantnich zavérd. Studované fosilni ndlezy souvisejici s koevoluci rostlin a hmyzu je
mozné roz¢lenit ndsledujicim zptisobem: poskozeni rostlinnych tkani, koprolity, obsah travici
trubice, typy ustniho ustroji hmyzu a rozmnoZovaci orgény rostlin. Z té€chto skupin pak maji
pravdépodobné nejvétsi vyznam stopy poskozeni rostlinnych tkdni spolecné s morfologii
hmyziho dstniho ustroji vytvarejici spojené funkéné potravni skupiny.

Cilem bakalaiské prace je predstaveni jednotlivych vyvojovych etap hmyziho ustniho
ustroji, demonstrace nckterych piikladii herbivornich asociaci hmyzu a rostlin, a to se
zietelem k jejich fylogenetickému postaveni a stratigrafickému kontextu.

Kli¢ova slova: Hmyz, cévnaté rostliny, fosilni asociace, herbivorie, typy ustni ustroji, mina,
halka, poSkozeni rostlin, koprolity, obsah travici trubice

Abstract

Life biodiversity on the Earth is mainly represented by enormous richness of the vascular
plants and insect species and their associations. These interactions date back more than 400
million years when the first terrestrial ecosystems appeared. Fossils enable geochronology
dating and taxonomical attribution of various species and their ontogeny stages in evolution.
In spite of considerable scarcity, many fossils allow to make reliable conclusions. Following
types of evidence dealing with co-evolution of plant and insects are obviously distinguished:
plant damages, coprolites, gut contents, insect mouthpart types and plant reproductive
structures. Among them, the plant damage and corresponding functional feeding groups are of
the greatest importance, although the knowledge of the mouthpart types and their evolution
has also high predicative value.

Aim of this thesis is review of the evolution of insect mouthpart types, showing some
examples of mostly herbivore insects - vascular plants interactions including pollination and
emphasis on the evolutionary aspects and their geochronology distribution.

Key words: Insects, vascular plants, fossil association, herbivory, mouthpart types, mine,
gall, plant damage, coprolites, gut content
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1. Uvod

V soucasnosti je druhova a ekologickd rozmanitost Zivota na Zemi ddna piedevSim
vysokym poctem druha cévnatych rostlin, hmyzu i ostatnich ¢lenovct, a jejich vzajemnymi
vztahy. Studium téchto asociaci je vyznamnym aspektem soudobého ekologického vyzkumu,
avSak soubéZné€ nebyla vé€novana piiméfend pozornost jejich vyvoji v geologické minulosti
(Labandeira, 2005). Tento nesoulad je zapficinén pfedevSim tim, Ze paleobiologické vyzkumy
se zamé&iuji hlavné na popis, systematiku a fylogenetické vztahy studovanych druht vyse
uvedenych skupin, a jenom v mnohem mensi mife se soustiedi na jejich paleoekologii. Teprve
v poslednich letech dochdzi v této problematice k zdsadné&jSimu obratu a k tvorbé fady studi,
které je moZno rozd¢lit nasledujicim zptisobem:

1. Studium zabyvajici se jednim, vzacnéji vice druhy specifickych asociaci mezi hmyzem
a hostitelskymi rostlinami v rdmci fosilntho zdznamu (Zhou a Zhang, 1989; Waggoner
a Poteet, 1996).

2. Vyzkum vzdy jedné ze specifickych, tzv. funkéné potravnich skupin (functional feeding
groups) ajejich ichnofosilii, jakymi jsou napfiklad pozlstatky min, hélek, vrtini nebo
vnéjsiho okusu na kompresnich ¢i permineralizovanych fosiliich, vyskytujici se na Sirokém
spektru rostlinnych hostitell (Crane a Jarzembowski, 1980; Lang a kol., 1995).

3. SpiSe vzacnéjsi typ studia, kde jeden druh nebo rod hostitelské rostliny vykazuje vice
typi asociaci s rtznymi hmyzimi herbivory. Piikladem mize byt rod Psilophyton
(DAWSON) HUEBER ET BANKS, z ¢asného devonu (Trant a Gensel, 1985), popt. druh
Psaronius chasei MORGAN, z konce svrchniho karbonu (Labandeira, 1998a; Labandeira a
Phillips, 1996).

4. Studie asociaci cévnatych rostlin a hmyzu pfislusné lokality, zaméfené na jejich celkové
kvalitativni i kvantitativni zhodnoceni (Strauss, 1977; Scott a kol., 1985; Stephenson a Scott,
1992; Ash, 1997 resp. Labandeira a kol., 2002; Wilf a Labandeira, 1999; Wilf a kol., 2005;
Beck a Labandeira, 1998).

Na zédklad¢ téchto studii z nejriznéjsich lokalit je moZné vytvofit v globdlnim méfitku
rdmcovy obraz paleoekologickych vztaht rostlin a hmyzu (popf. ostatnich ¢lenovcii) v obdobi
od nejsvrchnéjsiho siluru do konce pleistocénu. Cilem této resSerSe je, vzhledem k Siti dané
problematiky a omezenému rozsahu této price, podat jen rdmcovy piehled vysledka

dosavadniho vyzkumu, a nastinit jeho moZzny vyvoj a aplikace v budoucnosti.



2. Jednotlivé typy asociaci a jejich doklady

Jen nepatrnou Cast z popisovanych interakci mezi rostlinami a hmyzem je moZno urcit na
zéklad¢ ptimé asociace fosilntho hmyzu s hostitelskou rostlinou in situ. Drtivd vétSina vyse
zminénych asociaci byla stanovena na zdkladé nepiimych dikaz. V zdsadé¢ miiZeme
rozliSovat tyto doklady, a to koprolity, fosilizovany obsah travici trubice, poSkozeni
rostlinnych tkani a morfologii fosilizovanych rostlin a hmyzu (Labandeira, 2002). U rostlin je
to zejména utvareni orgdnt spojenych s reprodukci (Friis, 1985; Crepet a Nixon, 1996) a
mozna i nékterych vegetativnich struktur (Scott a Taylor, 1983; Niklas, 1986; Farrell a kol.,
1991). V piipadé¢ hmyzu se jedna pfedevSim o utvéfeni jednotlivych komponent ustniho
ustroji a tvaru hlavy (Labandeira a Beal, 1990, Labandeira 1997) a v mensi mife i kladélka
(Shear a Kukalova-Peck, 1990). DileZité jsou i povrchové struktury spojené s polina¢nim
syndromem, jako jsou femoralni korbikuly, zfetelnd hrudni vestitura a télni kartacky (Faegri a
van der Pijl, 1980; Proctor a kol., 1996).

V souvislosti s klasifikaci jednotlivych typt asociaci rozliSuje Labandeira (1997, 2002) tfi
kategorie ekomorfologické disparity: (i) typy ustniho ustroji (mouthpart classes), (ii) funk¢éné
potravni skupiny (functional feeding groups) a (iii) potravni gildy (dietary guilds).
Zjednodusené feceno, prvni kategorie popisuje apardt, kterym hmyz pfijiméd potravu; druhd
pak zpiisob, jakym to €inf; a tfeti, jakou potravu hmyz konzumuje. Pro pochopeni vyvoje
vzdjemnych interakci mezi rostlinami a hmyzem v geologické minulosti jsou dulezité

predevsim prvni dvé jmenované kategorie.

2.1. Typy ustniho astroji (Mouthpart classes)

Prestoze k uchovéani tak delikatnich a nepatrnych struktur, jakymi byva hmyzi dstni dstroji
dochdzi i za vyjimecné ptiznivych okolnosti jen vzacné, existuje v soucasné dob¢, zejména z
druhohornich uloZenin (Grimaldi, 1990; Rayner a kol., 1991; Whalley a Jarzembowski,
1985), dostate€né mnozstvi dobie zachovanych fosilii, které mimo jiné dokazuji, Ze vétSina
soucasnych typt ustniho dstroji méd svlij ptivod pravé v druhohordch a objasiiuji mnohé o
evoluci, potravni strategii a mechanismech piijmu potravy mnoha hmyzich skupin, recentnich
1 vyhynulych.

Labandeira (1997) rozliSuje celkem 34 typt tustniho ustroji (viz piiloha — obr. 1), pfi¢emz
asi polovina je spjata s piijmem rostlinné potravy, k nim je pak nutno pficist jesté dva typy,

téZ spojené s rostlinnou potravou a Casové omezené na éru paleozoika. Podle Labandeiry



(1997) opét asi polovina dstnich typl vznikala a zanikala opakované v prib¢hu geologické
minulosti. Typ ustnitho ustroji vykazuje stfedné silnou az silnou vazbu na typ potravy.
Zajimavé je, Ze zatimco druhova diverzita hmyzu ma trvale vzestupnou tendenci, disparita
ustniho dstroji se stabilizovala jiz n€kdy v pribchu stiedniho mesozoika (Labandeira, 1997).
To by vypovidalo o ur¢itém typu ekologické saturace spiSe neZ o plynulé expanzi potravnich
zdroji. Tento zavér potvrzuji nezdvisle na sobé¢ i tidaje tykajici se funk¢éné potravnich skupin a
potravnich gild (Labandeira 2002). Pro evoluci ustniho ustroji je typicky také opakovany
vznik haustelatnich a obdobnych struktur pro piijem tekuté potravy u raznych skupin hmyzu,
napiiklad u plostic, motyla, dvoukiidlych a blanokiidlych, pokazdé modifikaci jinych
strukturdlnich  komponent ptvodniho primitivntho mandibuldtniho udstntho dstroji
(Chaudonneret, 1990; Jervis a Vilhelmsen, 2000). Labandeira (1997) rozliSuje pét vyvojovych
fazi v prabéhu geologické minulosti. Prvni z nich spadd do spodniho devonu, dalsi do
svrchniho karbonu, tfeti do spodniho permu, posledni dvé pak do intervali svrchni trias az
spodni jura a svrchni jura az spodni kiida. Od svrchni kiidy se aZ do recentu setkdvame
prakticky jiZ jen s modernimi typy hmyziho tstniho ustroji (viz ptiloha — obr.1).

V ndsledujicim ptehledu jednotlivych vyvojovych fazi budou probirdny piedevSim ty

modifikace, které maji vyznam z hlediska asociaci hmyzu a rostlin.
2.1.1. Vyvojova faze I (spodni devon)

Ve spodnim devonu se setkdvame se dvéma typy ustniho tustroji: kousacim a bodavé
sacim. Prvni z nich zahrnuje v tomto obdobi celkem tfi typy ustniho ustroji, nalezejicich
drobnym zédstupcim skupiny Hexapoda (Labandeira a kol., 1995). Jedna se o entognétni
(Goto, 1972), monokondylni (Bitsch, 1963) a pravdépodobné netipln€ vyvinuté ektognatni
Ustni dstroji s dikondylni mandibulou (Labandeira a kol., 1988), vybavené pravdépodobné
siln€j$i1 muskulaturou. Prvni v pofadi, spojeny s entognatné-stylatnim typem ustniho ustroji,
nachdzime u skupiny Protura (Francois, 1969) a nékterych chvostoskokii (Collembola). S
timto typem koresponduji stopy po vpichu a nasledném sini vyskytujici se na fosilnich
zbytcich stonki primitivnich cévnatych rostlin (Banks a Colthart, 1993; Labandeira a Phillips,
1996).

2.1.2 Vyvojova faze II (svrchni devon — svrchni karbon)

V obdobi svrchniho devonu a spodniho karbonu se vyskytuje rozsahly hiat ve fosilnim
zdznamu hmyzu. Nicmén¢ jiZ béhem svrchniho karbonu se objevuji dalsi typy, jako napft. k

lovu Zivé kofisti uzptisobené ektognatni mandibuly (Short, 1955) u dravych imag skupiny



Protodonata (Brauckmann a Zessin, 1989). V jiné paleopterni linii dominuje zobcovité
utvafené ustni Ustroji s pohyblivymi stylety paleodiktyopteroidniho hmyzu, které pfedstavuje
nepochybné velmi efektivni nastroj pro pronikéni rostlinnymi pletivy. Pro tento typ poskozeni
existuje fada fosilnich dokladi (Labandeira a Phillips, 1996; Retallack a Dilcher, 1988).
U nékterych predchidct hemipteroidniho komplexu se vyskytuje lacinidtni typ ustniho dstroji
(Kukalovi-Peck a Brauckmann, 1992; Rasnitsyn, 1977), které se vyznacuje schopnosti
kombinace lacinidlniho vpichu i mandibulédtniho zpracovéni potravy v soucinnosti s klypedlni
saci pumpou. A snad jiZ na zacatek svrchniho karbonu lze datovat (Kukalova-Peck, 1991)
ndlezy serikterdtniho typu ustniho dstroji larev hmyzu s proménou dokonalou (Short, 1952),
umoziujiciho fadu potravnich strategii, v€etn¢ vnéj$itho okusu listovi (Kukalova-Peck, 1991)
nebo endofytického Ziru stonkl a vyhonkti apodnimi larvami (Labandeira a Phillips, 1996). V
prabehu celé druhé faze dochdzi k mohutnému rozvoji i dalSich ektognatnich linii, zv1asté

skupin nélezejicich orthopteroidnimu komplexu.
2.1.3. Vyvojova faze III (spodni perm — spodni trias)

Béhem spodniho permu dochdzi ke zvysSeni poctu typl udstniho ustroji z Sesti na devét
(Labandeira, 1997). Souvisi to s prvnim zdokumentovanym vyskytem zastupct
hemipteroidniho komplexu a holometabolntho hmyzu. VétSina z té€chto inovaci nalezela k
typim ustniho dstroji pfizpisobenym k piijmu tekuté potravy, zatimco jiné pifinasely nové
zpusoby konzumace limnického nebo zemniho detritu (Labandeira, 1997). U hemipteroidniho
komplexu se hlavni modifikaci jevi rozmnéliovaci typ ustniho dstroji u pisivek (Masumoto a
Nagashima, 1993). Z dalsich typt dstniho ustroji majicich co do ¢inéni s rostlinami a jejich
pletivy je tieba zminit protaZené styletovité ustni ustroji zdastupcii vymielé celedi
Lophioneuridae tddu Thysanoptera (Mickoleit, 1963), uzplisobené k piijmu potravy z
povrchovych rostlinnych tkdni, nebo opistogndtni, segmentované zobcovité utvirené ustni
ustroji u piislusnikl Celedi Prosbolidae (Cycadomorpha) (Becker-Migdisova, 1940). Stejny
typ ustniho dstroji mé i ¢eled’ Archescytididae (bazalni Hemiptera) a je ur¢ené pravdépodobné
k ziskdvani nutricné hodnotnéjSich tekutin z hlubSich vrstev (Becker-Migdisova, 1940).
Ostatni typy ustniho ustroji, jejichZ vznik spadd do tohoto obdobi, vykazuji adaptace k jinym
potravnim zdrojim. Jednd se napiiklad o adaptace podobné tém, které nachdzime u dnesSniho

krev sajictho hmyzu, o kterém se vSak obecné soudi, Ze se objevil az pozdéji (Hennig, 1981).



2.1.4. Vyvojova faze IV (svrchni trias — spodni jura)

V obdobi od svrchniho triasu do spodni jury nastdva velky rozmach vyvojovych inovaci na
poli potravnich strategii a s nimi souvisejicich modifikaci tstniho ustroji. Objevuje se dvanact
novych typt tstniho tstroji, tedy ptiblizné jedna tietina soucasného stavu (Labandeira, 1997)
Polovinu z nich lze pfipsat na konto vzniku a ekologické diferenciace dvoukiidlého hmyzu
podiddu Nematocera (Kalugina a Kovalev, 1985; Rohnendorf, 1964). U nich tyto inovace
zahrnuji rozdilné utvareni ustniho apardtu u larev a dospélctli, pfiCemz dstni apardt imag se
vyznacuje kombinaci prodlouZzeného labia prekrytého masivnéjSim labelem, obklopujici
bodavé stylety razné délky i poctu. Ackoli vétSina téchto typl uUstnich dstroji byla urcena ke
konzumaci tekuté potravy, vlastni mechanismus ingesce byl u jednotlivych typa odliSny.
Zatimco typy s bodavé sacim ustrojim, vybavenym stylety, byly patrné¢ preditory a
ektoparazity (McKeever a kol., 1991; Sutcliffe a Deepan, 1988), jiné, s pseudotrachedtnim
labelem, uzptsobenym k nasdvani voln¢ piistupnych tekutin, se Zivily riiznymi rostlinnymi i
ZivociSnymi sekrety, exkrety a exuddty ( Downes a Dahlem, 1987). U nékterych zastupct
bazdlnich linii fddu Trichoptera se vyvinula podobna saci modifikace (Crichton, 1957), tzv.
haustoriatni typ. Vzestup ekomorfologické disparity v rdmci jednotlivych hmyzich fadia je
nepochybn¢ nutno piic¢ist na vrub rozSifené nabidce potravnich zdroji, pfedevS§im v
souvislosti s objevenim se fady linii semennych rostlin béhem triasu, coZ vedlo ke zvySenému
poctu interakci mezi hmyzem a rostlinami coby nejfrekventovanéjSim zdrojem potravy. Do
tohoto obdobi spada nejstarsi vyskyt tvorby listovych min (Rozefelds a Sobbe, 1987) a vyse
zminény sbér povrchovych tekutin a nepochybné i opylovani.

Ostatni hmyzi skupiny podilejici se na vyuzivani novych zdrojii se vyznacovaly fadou
dalSich modifikaci ustniho aparatu. Naptiiklad dospélci drobnych druhti parazitoidnich
blanokiidlych byli vybaveni maxilolabidtnim typem ustniho ustroji pro pfijem tekutin i
zpracovani pevné potravy (Osten, 1982). Mezi dalsi typy ustniho ustroji, které se objevily v
obdobi svrchniho triasu, ndleZi i tustroji rhynchophorétni (Zherikhin a Gratshev, 1993), s
charakteristicky zakfivenym rypcem, zakoncenym silnymi kusadly (Donges, 1954), urcené
pro zpracovani tvrdych rostlinnych tkédni, jakymi jsou semena a dievo. Hmyz vybaveny
témito typy ustniho ustroji se mohl také podilet na opylovéni tehdejSich semennych rostlin

Béhem triasu a spodni jury vzniklo nezévisle na sobé né€kolik linii fddu Coleoptera, jejichz
drobni zastupci disponovali ektognatné-stylatnim ustnim udstrojim, u kterého byl typicky
abduk¢né-adduk¢éni pohyb mandibul nahrazen protrakéné-retrakénim pohybem styletl, s

doprovodnou modifikaci labra, maxil a labia (Pakaluk 1987).



2.1.5. Vyvojova faze V (svrchni jura — eocén)

Témer vSechny inovace v modifikacich hmyziho ustniho ustroji byly na svété jiz zaCatkem
kiidy. Ve svrchni jufe a zacatkem kiidy doslo k rozsiteni repertodru neinvazivni konzumace
povrchovych tekutin o siphondtni (Kozlov, 1989; Labandeira a kol., 1994) a glosatni
(Michener a Grimaldi, 1988) typy, které se vyznacuji odliSnym mechanismem nasdvani
(Eastham a Eassa, 1955; Michener, 1944). Ty pak sehrdly klicovou roli v pribéhu svrchni
kiidy pfi vzniku a ustanoveni vétSiny polinacnich syndromt s krytosemennymi rostlinami
(Crepet a Nixon, 1996; Proctor a kol., 1996). Od eocénu je tak prevaznd vétSina zplisobil
opylovani realizovdna prostfednictvim nositelil téchto typt ustniho tstroji. Z dalSich typd,
tedy siphonomandibuldtniho, tubostyldtniho a siphonostyldtniho, je pozoruhodné zejména
posledni z nich, nebot’ jako jediné ma svij piivod velmi pravdépodobné v terciéru. Vyskytuje
se u noc¢nich motyll, ktefi jim napichuji rostlinné plody (Srivastava a Bogawat, 1969) a

pokozku velkych savci, dokonce i tlustokoZci (Bénziger, 1980).

2.2. Potravné funkéni skupiny (Functional feeding groups)

Koncept potravné funkénich skupin byl plivodné vytvoren pro potieby ekologickych studii
sladkovodniho hmyzu (Cummins a Merritt, 1984), ackoli se neformdlné pouZival k popisu
zpusobti pfijimani potravy i u terestrického hmyzu (Lawton a kol., 1993). Bazdlni diverzita
potravné funkCnich skupin vznikla pomérné zdhy, piicemz jednotlivé funkéné potravni
skupiny se v minulosti objevovaly opakované€, nezdvisle na sob¢, u riiznych skupin hmyzu
(Cummins a Merritt, 1984; Labandeiral997). Labandeira (2002) rozliSuje celkem 14 téchto
potravné funk¢énich skupin (viz pfiloha — obr. 2), které se ve fosilnim zdznamu stanovuji az na
vyjimky na zdkladé morfologie poSkozeni rostlinnych zbytkt, tzv. typt poskozeni (Damage-
Type), (Labandeira a kol., 2007a). Nutno ovSem podotknout, Ze rizni autofi se v detailech
klasifikace jednotlivych typt poSkozeni i jejich nomenklatury lisi. Tykd se to zejména

publikaci zaméfenych na uZitou entomologii, napt. Kiistek a Urban (2004).
2.2.1. Vnéjsi zir listovi (External foliage feeding)

Do této kategorie patii prvnich Sest potravné funkcnich skupin, liSicich se rozsahem,
lokalizaci a charakterem Ziru. Jeho ptivodci zahrnuji juvenilni i dospéld stadia mandibulatniho
hmyzu, kterd konzumuji vSechny nebo jen povrchové vrstvy napadeného listu vnéjSim
okusem (Labandeira, 2002). Labandeira (2002) rozliSuje: (i) celkovy Zir (general feeding),

ktery v podstat€¢ odpovida konzumaci neZivé rostlinné tkan¢; (ii) Zir okrajovy (marginal



feeding), vyznacujici se polomésicitymi vykrojky perifernich Casti list; a (iii) zir dutinovy
(hole feeding), u kterého jsou Zirem odstranény vnitini, cirkuldrni nebo polygondlni plochy
listové tkang, véetné Zilnatiny. Oproti tomu u (iv) Ziru kostrového (skeletonization) zlstava
listovéd zilnatina do rtizného stupné intaktni. ZvIaStnim typem Ziru je (v) Zir pupena (bud
feeding) kde zpravidla larva po¢ind sviij Zir uvniti v&jitovité slozené Cepele listu, na které se
pak po jejim rozvinuti manifestuje série vyZranych otvord. Zbyva (vi) Gplny Zir (free feeding),
kde z celého listu zlstdvd zachovdna pouze stfedovd Zilka, pfileZitostné lemovand zbytky
puvodni listové tkan€.

Listy cévnatych rostlin vznikly nezédvisle na sobé minimdalné ctyfikrat (Boyce a Knoll,
2002). Prvni listim podobné struktury, jednoduchd mikrofyla, se vyskytly u skupiny
Lycopsida jiz béhem nejsvrchngjsiho siluru a zacdtkem devonu byly jiZ znacné rozSiteny
(Bonamo a kol.,, 1988). V tomto obdobi se pocind diferencovat sesterskd skupina
Euphyllophytopsida a vytvéii Ctyfi dcefiné skupiny, v nichz v kazdé zv1ast’ vznikaji megafylni
listy s Zilnatinou (Boyce, 2005). NejstarSi dochovany list naleZi druhu Eophyllophyton bellum
HAO et BECK (Hao a Beck, 1993) ze skupiny Progymnosperma, pochézejici ze spodniho
devonu (stupei prag) provincie Junnan v Ciné. Hojnym se v$ak tento typ listdl stavd aZ v
prabehu spodniho karbonu. Oproti tomu nejstarsi ndlez listu kaprad'osemenné rostliny rodu
Triphyllopteris SCHIMPER napadeného vngjSim okusem spadd do obdobi konce spodniho
karbonu Australie (Iannuzzi a Labandeira, 2008). Oba nalezy déli casova prodleva 76 miliont
let. Nicméné ze spodniho a stfedniho devonu euroamerické oblasti 1ze dolozit ranny typ
herbivorie na fotosyntetizujicich stoncich bezlistych rostlin (Labandeira 1998b)
Nejvyznamnéj$i doklady tohoto typu poskozeni jsou nalezy povrchové abraze peridermélnich
a epidermédlnich tkdni stonku dvou druht rodu Psilophyton z oddé€leni Trimerophytophyta z
kanadského spodniho devonu (Banks a Colthart, 1993, Trant a Gensel, 1985). Dokazuji, Ze jiz
v dob¢ objeveni se prvnich lamindtnich makrofylnich listi existovala mandibuldtni
mikroarthropoda, s dostate¢né¢ vyvinutym typem udstniho dstroji, umoZnujicim tento zpiisob
obzivy. Ob¢ poskozeni vykazuji stopy tkdnové reakce v€etné tvorby zdvalu, coZ jednoznacné
hovoii pro konzumaci zivé tkané. Jejich pivodce se dosud vypdtrat nepodatilo. Ze starSich
spodnodevonskych ulozenin (stupen prag) skotské lokality Rhynie Chert je v§ak zndm i druh
Rhyniognatha hirsti HIRST et MAULIK, 1926, popsany na zdkladé fragmentdrnich
pozustatkll dstniho apardtu (Hirst a Maulik, 1926), nov¢ji pak interpretovany jako piislusnik

skupiny Ectognatha (Engel a Grimaldi, 2004). Ze stejné lokality jsou zndmy také koprolity,

sveéd¢ici o konzumaci rostlinné parenchymatické tkané€ a sporivorii (Habgood a kol., 2004).
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Ve spodnim karbonu, pied cca 340 milidny let, dochdzi celosvétové k nartstu vyskytu
megafylnich listl, nicméné ndlezl folivornich asociaci je velmi poskrovnu. Stejnd situace, v
podstaté absence dokladi folivorie, se opakuje i za¢atkem svrchniho karbonu. Zlom nastava v
poloving této epochy (stupeit moskov), kdy se mnozi doklady tohoto typu poskozeni v ramci
rovnikové oblasti tehdejsi Euroameriky (Scott a Taylor, 1983; Scott a kol., 1992; Labandeira,
1998b). Jednd se predevSim o vyborné zachovalé nalezy ze sideritovych konkreci z Velké
Britanie (Holden, 1910, 1930), pfedstavované tffrozmérnymi zbytky napadenych rostlin.
Kompresnich fosilii, doklddajicich vnéjsi okus listii nebo i jinych rostlinnych ¢asti je z tohoto
obdobi zna¢n€¢ méné (van Amerom a Boersma, 1971). V pozdnim moskovu se stava folivorie
Siroce rozsifenou, avSak oproti souasnému stavu zUstdva stdle na relativné nizké tdrovni.
Nejlépe jsou stopy ziru zdokumentovany na kaprad'osemenné rostlin€ rodu Macroneuropteris
CLEAL, SHUTE et ZODROV 2z tadu Medullosales (Cleal a kol., 1990), pticemZ piibuzné
rody téhoz tadu, naptiklad Odontopteris (BRONGNIART) STERNBERG nebo Pecopteris
(BRONGNIART) STERNBERG vykazuji mnohem mensi miru poskozeni (Scott a Taylor,
1983). Z konce svrchniho karbonu (stupenn kasimov) jsou zndmy doklady piedevS§im z
uhelnych panvi euroamerické oblasti, zejména amerického statu Illinois. V téchto uloZeniniach
vykazuji poskozeni herbivorii opét listy kaprad’osemennych rostlin fddu Medullosales,
tentokriate rodu Alethopteris STERNBERG, vzicnéji rodu Pecopteris a nahosemennych
kordaitti (Labandeira 1998b).

Ve stfednim dseku spodniho permu ( stupeni artinsk) dochdzi ke znacnému vzestupu
intenzity 1 pocCtu riznych typt vnéjSiho Ziru na listech paleofytické flory. Nalezy vSak
vétsSinou nepochdzeji z baZinatych oblasti. Pro obdobi permu bylo charakteristické spiSe aridni
klima, vegetace se zdrZovala pfi bfezich fi¢nich tokid. Jednim z takovych piikladu je piibfezni
flora ze sttedniho Texasu (Beck a Labandeira, 1998), kterd se vyznacuje Sirokym spektrem
typt poskozeni. Zahrnuje naptiklad kostrovy Zir, povrchovy Zir a interkostdlni dutinovy Zir,
kde chybi pruhy vypln€ mezi sekundarni Zilnatinou. Nejvice zasazené jsou na této lokalité
rostliny z okruhu skupiny Peltaspermales. Podobné typy a rozsah poSkozeni vykazuje
gigantopteridni fléra z o néco mladSich vrstev spodniho permu kathasijské provincie
(Glasspool a kol., 2003). V protikladu k vyse uvedenému jind naleziSt¢ vykazuji podstatné
nizsi diverzitu a intenzitu folivorie (Labandeira a Allen 2007). Béhem permu mame doklady
folivorie, zejména okrajového Ziru, i z gondwanské floristické provincie, avSak jen v mensi

mife (Adami-Rodrigues a kol., 2004).
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Béhem krize na konci permu dochdzi ve spojeni s dosud nepiiliS objasnénymi
katastrofickymi udalostmi k drastické redukci biodoverzity, coZ mélo zdsadni vliv i na
vSechny typy asociaci rostlin a hmyzu a projevilo se to absenci hmyzem zplisobeného
poskozeni v n€kolika malo z prozkoumanych nalezist’ fosilni fléry z ranné triasovych vrstev
(Labandeira 2002, Labandeira a Allen, 2007). Pfi¢inou vysSe zminéného jevu neni zfejmé ani
tak redukce poctu druhii kaprad'osemennych rostlin, jako spiSe redukce rozsahu jednotlivych
biomu v dasledku klimatickych zmén koncem permu a hlavné vyhynuti mnoha paleozoickych
fadt hmyzu a vyprazdnéni jimi obsazenych ekologickych nik (Labandeira a Sepkoski, 1993).
Samotnych rostlin se vymirdni na pfelomu permu a triasu téméf nedotklo, redukce
biodiversity vytrusnych rostlin probéhla jiz béhem permu, v souvislosti s koncem paleofytika
a nastupem mezofytika, nejspiSe ve spojitosti s celkovou aridizaci globalniho klimatu (Willis
a McElwain, 2002).

Hmyzi ptivodci vnéjSiho listového Ziru se v prubéhu paleozoika soustfedili zejména na
kapradosemenné rostliny s jejich kapradinovitymi listy, v mnohem mens$i mife na pravé
kapradiny a cykasovité rostliny. Jehli¢nany nevykazuji témét Zadna poSkozeni. Tyto potravné
funk¢ni skupiny se znovu objevuji ve stiednim a svrchnim triasu, kde se jejich aktivita
zaméfila predev§im na kapradiny (Graufogel-Stamm a Kelber, 1996; Ash, 1997) a spiSe
vzécné jsou zndmy téZ z jury a spodni kiidy. Mnohem vice ndlezii se datuje do stfedni kiidy
(cenoman) (Scott a kol, 1992), kdy se poprvé ve vétsi mife objevuji krytosemenné rostliny,
které se rychle stdvaji dominantni slozkou rostlinnych spoleenstev. Zir pupent se poprvé
objevuje az ve svrchni kiid€ a jeho vyskyt je omezen na krytosemenné rostliny. Tento trend
stale vzrustajici diversifikace asociaci funkéné potravnich skupin pokracuje az do konce
kiidy. Poté dochdzi opét k poklesu diverzity interakci a drovné intenzity herbivorie, ktery
setrva az na hranici paleocénu a eocénu. Nasledné v souvislosti s nastupujicim klimatickym
optimem nastdva opét prudky vzestup herbivorie, pfiCemz se jiz setkdvidme vesmeés se

soucasnymi typy poskozeni (Wilf a Labandeira, 1999).
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2.2.2. Vnitini zir tkani (Feeding on internal tissues)

Do této sbérné skupiny patii pét dosti riiznorodych funkéné potravnich skupin.

2.2.2.1. Tvorba vpichu a nasledné sani (Piercing and sucking)

Hmyz, spadajici do této funkéné potravni skupiny, disponuje specidlnim typem bodavé
saciho ustniho tstroji, sloZzeného kromé jinych casti z jednoho nebo dvou part styleti,
slouzicich k penetraci rostlinné tkidné, a ptidatnymi orgdny, jako je cibaridlni pumpa,
vytvarejici podtlak, umoziujici nasavani rostlinnych §tav. Tento invazivni zptisob napadeni
se zamé&fuje vZdy na jednu ze tii ndsledujicich rostlinnych tkani — xylem, floem nebo mezofyl
— a zanechava na nich charakteristické stopy vnéjsiho i vnitinitho poskozeni (Johnson a Lyon,
1991). Spolehlivd diagnostika tohoto zplsobu napadeni vyZaduje zachovani tfirozmérné
permineralizované fosilie. Z tohoto divodu je k dispozici jen omezené mnoZstvi ndlezu,
vétSinou ze spodniho devonu (Banks a Colthart, 1993) a svrchniho karbonu (Labandeira,
1998b; Labandeira a Phillips, 1996). V dalSich geologickych obdobich je vyskyt jen
sporadicky, a vétSinou jen na kompresnich fosiliich.

Zasadnim ditkazem piitomnosti tohoto typu poSkozeni je ndlez stop styletovitych struktur v
napadené tkdni, jejichZ konec vyznacuje cilovou tkdn. Misto vpichu Casto obklopuje zdna
abnormadlniho tkdiového rustu, pficemz vlastni stopa po styletu je obklopena matnou amorfni
nebunécnou hmotou (Labandeira a Phillips, 1996). Kompresni fosilie maji v tomto ohledu
mnohem mensi informa¢ni hodnotu, nebot’ je na nich patrny jen stiedovy otvor obklopeny
kalusem nebo jinou tkdnovou reakci.

Pivodci téchto afekci se béhem jednotlivych geologickych epoch vystiidala celd tada.
Pocinaje zcela nezndmymi devonskymi drobnymi clenovci pres Ctyfi fady pozdé€jsiho
prvohorniho paleodictyopteroidniho hmyzu (Labandeira a Phillips, 1996) az po bazdlni linie
fddu Thysanoptera a hemipteroidniho komplexu, jejichZ piislusnici se po vyhynuti piisluSnikt
fadu Paleodictyoptera na konci permu, a své nédsledné adaptivni radiaci, stali dominantnimi

zastupci v ramci této ekologické niky az do soucasnosti.

2.2.2.2. Vrtani (Boring)

Piivodci tohoto typu poSkozeni vytvareji chodby ve tvrdych rostlinnych tkanich, zvlasté ve
drevé, ale také v kiife nebo v kolenchymu a sklerenchymu. N¢kdy se napadenou tkani se
stejnymi stopami poSkozeni stavaji tvrdé chitin6zni plodnice nékterych hub. Do této skupiny

patii z ostatnich ¢lenovcli zejména pancifnici, z hmyzu termiti a larvy fady druht hmyzu s
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proménou dokonalou. Posledni dvé jmenované skupiny se vyznacuji mandibuldtnim typem
ustniho dstroji, které jim umoZnuje rozmélnit tuhou tkdn na mensi ¢astecky. Nekteti z nich,
jako napftiklad termiti, maji v zaZivacim traktu symbiotické prvoky, ktefi enzymaticky
zpracovavaji celulézu a dalsi strukturdlni polysacharidy pfitomné ve dfevé a podobnych
tkanich (Wilding a kol., 1989). Dalsi vyuZivaji kousky dieva jako substrdt pro rist hub,
kterymi se Zivi, a které si do mista Ziru Casto pfinaSeji, takZe se také jedna o urcitou formu
mutualismu (Kfistek a Urban, 2004).

Nejstarsi doklad vrtani je doloZen z hranice spodniho a svrchniho devonu vychodni ¢asti
Severni Ameriky na fosilni sklerotizované tkadni masivnich stopkovytrusych hub rodu
Prototaxites DAWSON (Hueber, 2001). Ze spodniho karbonu jsou zndmy koprolity
nachdzejici se uvnitf fosilnich rostlinnych tkani a naleZejici bliZze nespecifikovanym
mikroarthropodiim. Rozsahlejsi doklady této ¢innosti ze svrchniho karbonu, nalézané zejména
na kmenech kordaitii a kalamitti, se pfipisuji skupiné Oribatida (Acari) (Labandeira a kol.,
1997), kteii se vSak Zivi vyhradn¢ odumfelou rostlinnou tkani a detritem. Podobnd detritivorni
asociace je popsana na relativné mékké parenchymatézni tkdni stromovych kapradin rodu
Psaronius COTTA z konce druhé tfetiny svrchniho karbonu z celkem t#i naleziSt v
americkych statech Illinois a Ohio (Rothwell a Scott, 1983). Béhem permu se poprvé
setkdvdme s vrtavym Zirem, jehoZ chodbic¢ky odpovidaji svou velikosti hmyzim piivodcim
(Weaver akol., 1997). Ze svrchniho triasu a spodni kiidy jsou zndmy razné typy vrtavého
Ziru, ptipisovanych broukiim, vyskytujicim se na dievé a jaddrovych tkanich jehli¢natych
stromu, kapradosemennych rostlin a benetitii. Néktefi autofi zastdvaji ndzor, Ze asociace se
dfevem, vcetné tohoto typu Ziru je pivodni ekologickou adaptaci prvotnich piislusnikt fadu
Coleoptera a jeho bezprostiednich piedchidcti (Hamilton, 1978), zndamych z permskych
uloZenin (Ponomarenko, 1969). Nejstarsi vyskyt chodbicek broukt ¢eledi Scolitydae se datuje
do spodni kiidy, dalsi ndlezy ze svrchni kiidy Argentiny a stiedniho eocénu (Jarzembowski,

1990).

2.2.2.3. Minujici zir (Mining)

Larvy fady druhti hmyzu a vzdcnéji i ncktefi rozto¢i se zivi mezofylem mezi obéma
listovymi epidermis, které vSak samy ziistavaji nedotCeny, pfitom vSak nevyvolavaji zadnou,
nebo jen minimdlni tkanovou odpoveéd’ napadené rostliny. Tento typ Ziru po sob& zanechava
charakteristické stopy v podob¢ chodbicek, skvrnek ¢i puchyiki, dobie diagnostikovatelnych

i na fosilnim materidlu. Chodbi¢ky mohou byt pifimé, rizné¢ zatoCené a Casto se ve svém
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prabehu rozsifujici v dasledku toho, jak larva roste, a zakon¢ené kuklici komirkou (Frost,
1924). Dalsim diferen¢né diagnostickym znakem je depozice trusu, kterd byvd pro rizné
hmyzi taxony a typy min odli$nd. Recentni ptivodci z tfidy hmyzu ndleZ{ vyhradné k jednomu
ze Ctyf. nasledujicich fadu: Coleoptera, Diptera, Lepidoptera a Hymenoptera (Hespenheide,
1991; Connor a Taverner, 1997). V ramci fadu broukt se vyskytuje celkem sedm celedi, ve
kterych nezavisle na sobé doSlo k vyvinu minujictho Ziru (Hespenheide, 1991). U
dvoukiidlych doslo taktéZ béhem vyvoje nejméné sedmkrat ke vzniku tohoto zpisobu obZivy,
a to jak u bazdlnich, tak u pokroc€ilych skupin tohoto faddu (Frost, 1924). U blanoktidlého
hmyzu k tomu doSlo Sestkrat, pokazdé vsSak uvniti nadceledi Tenthredinoidea, k niz patii
mén¢ neZ jedno sto minujicich druht (Connor a Taverner, 1997). Oproti tomu u fadu
Lepidoptera, ktery zahrnuje vétSinu druht naleZejicich k této funkéné potravni skuping, vznikl
minujici Zir jen jednou, a jednd se o primitivni a piivodni znak celého fddu (Kristensen, 1997).
Nejptivodnéjsi zastupci tohoto fddu se podobaji druhohornim formdm, jejichZ nejstarsi
doklady jsou zndmy jiZ ze spodnojurskych sedimentd, a jejichZ mandibuldtni larvy se Zivily
vnéjSim okusem. Minujici Zir se zjevné vyvinul jiZ u nésledujici odStépené linie vedouci k
Celedi Heterobathmiidae a setrvava po celou dobu ndsledné kladogeneze jako pleziomorfni
znak. U mnoha skupin se vSak druhotné zpétn€ vyvinul vnéjsi okus (Kristensen, 1997; Connor
a Taverner, 1997).

Dosud neexistuje spolehlivy dikaz paleozoického minujiciho Ziru. Nicméné se vyskytuji
pokusy interpretovat nékteré ndlezy jako miny. Jako piiklad je mozno uvést do U tvarované
struktury na listech kapradosemenné rostliny rodu Macroneuropteris, ze stiedniho
pennsylvanu illinoiské panve (Labandeira a Beall, 1990) nebo spodniho permu Texasu
(Labandeira 1998b). Poné€kud méné piesvédCivé se jevi stopy vlniciho se vroubkovéni,
vyskytnuvsiho se na listech kaprad’osemenné rostliny z okruhu skupiny Peltaspermales
(Miiller, 1982). ProtoZe vsak postradaji stopy po ovopozici a dalsi z fady vysSe uvedenych
znakl, charakteristickych pro minovy Zir larev holometabolniho hmyzu, oznacuji ncktefi
autofi jako mozné piivodce minujici roztoce, z nichz n¢kolik druhii je zndmo i v soucasnosti
(Norton, 1983).

Tvorba minového Ziru je tedy pravdépodobné jednou z mdla hmyzich herbivornich
funk¢éné potravnich skupin, které se poprvé objevily az v druhohordch. Prvnim spolehlivé
identifikovatelnym pfipadem listového minujiciho Ziru byl nalez z obdobi pielomu jury a
kiidy ze severni Austrdlie, pfipisovany ptivodné pfislusnikiim nadceledi Nepticuloidea, fadu

Lepidoptera, a vyskytujici se na listech kaprad’osemenné rostliny rodu Pachypteris
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BRONGNIART (Rozefelds, 1988). To mimo jiné dokazuje, Ze alespoii jedna linie minujiciho
holometabolniho hmyzu se specializovala na hostilele ze skupiny Pterydosperma, a to v dobg,
kterd minimdlné o 15 miliénG let pfedchdzi nejstar§i ndlezy krytosemennych rostlin
(Labandeira a kol., 1994). Béhem stiedni kiidy (cenoman) dochdzi v souvislosti s prudkym
rozvojem krytosemennych rostlin k ustanoveni asociaci celé fady linii minujictho hmyzu s
listovou tkani primitivnich dvoudéloznych rostlin. Rozsah téchto asociaci vykazuje trvale
vzestupnou tendenci az ke K/T hranici, po niZ nasleduje ndhly propad (Labandeira a kol.,
2002). K pomalé restituci dochdzi v paleocénu. Z terciéru jsou pak zndmy mnohé ndlezy
zejména kompresnich fosilii s velmi prikaznym poskozenim tohoto typu. Napiiklad ze
svrchniho paleocénu jizni Anglie jsou popsany hned tfi typy minujiciho Ziru, dva pfipisované
fadu Lepidoptera a jeden ponékud nejisté fadu Diptera (Crane a Jarzembowski, 1980). Dalsi
ndlezy jsou ze stfedniho eocénu Némecka (Kinzelbach, 1970) a ze spodniho eocénu stitu
Wyoming (Hickey a Hodges, 1975). Ve druhém piipad¢ se jednd o doklad starobylosti
asociace hostitelské rostliny rodu Cedrela BROWNE s rodem Phyllocnistis ZELLER, 1848
radu Lepidoptera, ktera trva dodnes, tedy ptes 50 miliond let. Z eocénu jsou znadmy téz listové
miny skvrnitého typu pfipisované rovnéz zdstupcim tfiadu Lepidoptera (Freeman, 1965).
Pozdné eocénni jsou i linedrni miny z Austrdlie, které mohou také nalezet fadu Lepidoptera
(Rozefelds, 1988). Z pozdé&jsich obdobi byly popsany miny nezndmého plivodu na listech
rodu Mahonia NUTTALL (Liebhold a kol., 1982) z miocénu. Z téZe doby pochézeji i nalezy
z Cech (Miiller, 1982) a ze zdpadni &asti Severni Ameriky, odkud Opler (1973) popisuje
jedendact rtznych typii asociaci minového Ziru, mezi rody Quercus LINNAEUS, Populus
LINNAEUS a Lithocarpus BLUME a prevazujicim rodem Nepticula HEYDEN, 1843 (spolu
s jinymi rody). Ze svétozndmého oligocénniho nalezisté Florissant ve stité Colorado referuje
Opler (1982) o ndlezu min rodu Buccalatrix ZELLER, 1839 na fosilnich listech hostitelské
rostliny rodu Zelkova SPACH z celedi Ulmaceae. Tento rod ze Severni Ameriky ddvno
vymizel a dnes roste jen v temperdtnich oblastech Eurasie. Fosilni miny rodu Bucculatrix se
nijak nepodobaji mindm recentnich severoamerickych druhi (Brown, 1963), ale pravé mindm
druhtt rodu Bucculatrix, ktery se zivi na rodu Ulmus LINNAEUS v Evropé¢ resp. na rodu
Zelkova v Evropé vychodni. Je to dalsi piiklad asociace hmyziho ptivodce minujiciho Ziru s
jeho rostlinnym hostitelem, sahajici hluboko do minulosti, tomto pfipad¢ nejméné 30 miliona
let. Z obdobi pliocénu jsou zndmé naptiklad naleziSt€¢ Willerhausen v Némecku (Straus, 1977;

Titchener, 1999) a Chiuzbaia v Rumunsku (Givulescu, 1984), odkud pochézeji velmi dobfte
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zachované stopy minujiciho Ziru na listech krytosemennych rostlin, pfipisované ptivodciim z

radi Lepidoptera, Diptera a Hymenoptera.

2.2.2.4. Tvorba halek - entomocecidii (Galling)

Hélky jsou novotvary rostlinné tkané, vznikajici ptisobenim latek vylu¢ovanych parazitem
na bunky napadenych orgdnt hostitele (Kfistek a Urban, 2004). Ve vétsing piipadid je timto
parazitem hmyz, ale tvorbu hdlek mohou indukovat i n€které viry, bakterie, houby a roztoci
(Gullan a Cranston, 2005). Habitus hmyzi halky je druhové specificky pro ptivodce (extended
fenotype), a hdlka slouzi svému tvlrci jako ukryt, nékdy i jako zdroj potravy (Gullan a
Cranston, 2005). Okolo 80% hélek se nachazi na listech, jejich prvni vyskyt zdokumentovany
ve fosilnim zdznamu je vSak na rostlinném stonku (Labandeira, 1998b). V ramci ttfidy Insecta
vznikala schopnost tvorby hdlek v raznych obdobich opakované a nezdvisle na sob¢
(Labandeira, 2002). Halkotvorny hmyz tvoii asi dvé procenta z celkového poctu dosud
popsanych hmyzich druhti (Gullan a Cranston, 2005). Ackoli je tvorba hdlek béZnym jevem
na vSech typech rostlin, vykazuji vySs$i miru incidence halek rostliny sklerofylniho typu, a
dédle ty, které rostou v oblastech s velkymi sezénnimi vykyvy srdZzek (Gullan a Cranston,
2005).

Pivodci halek (cecidozoa) se vyskytuji co do poctu druhli nejhojnéji v ramci
hemipteroidniho komplexu a fddi Diptera a Hymenoptera. V malé mife se rekrutuji z fada
Thysanoptera, Coleoptera a Lepidoptera. Z hemipteroidniho komplexu nalezi vétSina ptivodctu
halek ke skupindim Aphidomorpha, Coccomorpha a Psyllomorpha fadu Sternorrhyncha
(Gullan a Cranston, 2005).

Vétsina paleozoickych ndleztli, interpretovanych jako halky, jsou spiSe rtizné deformity
jiného nez cecidogenniho piivodu (van Amerom, 1973). Nicméné Labandeira a Phillips
(1996) popsali ze svrchniho karbonu Severni Ameriky velké halky, dlouhé az 24 cm,
na fapiku stromovité kapradiny rodu Psaronius, a ptisoudili je hmyzu s proménou dokonalou.
Takovy nalez sv&dc¢i o ustanoveni této herbivorni asociace jiz v mladSich prvohorach, 1 kdyz
puvodci nemuseli pochazet ze skupiny Holometabola, ale moZzna z vymielych prvohornich
hemimetabolnich tada (Zherikhin, 2002). Z permu je zndm ndlez hdlek na listech
kapradosemenné rostliny rodu Odontopteris (Convay-Morris, 1981). Z prvohornich vrstev
neni znam fosilni zdznam 7Z4dné z modernich skupin halkotvorného hmyzu (Scott a kol.,

1994).
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Z. obdobi druhohor z doby pied nastupem kiidy je k dispozici jen malé mnoZstvi nalezt
(Larew, 1992; Scott a kol., 1992). Napiiklad Alvin a kol. (1967) doklddaji ptitomnost
hmyzich hélek na listech rodu Anomozamites SCHIMPER ze stfedni jury. Dal$i ndlez
vietenovitych ztluSténin na bdzi vétvicek nesoucich SiSky jehlicnanu druhu Aethophyllum
stipulare BRONGNIART pochazi ze stfedniho triasu Francie (Grauvogel-Stamm a Kelber,
1996), ovalné listové halky na nahosemenné rostliné druhu Dechellyia gormanii ASH ze
svrchniho triasu Arizony (Ash, 1997). Pouze dvé moderni ¢eledi hdlkotvorného hmyzu, obé¢ z
fadu Coleoptera (Buprestidae; Curculionidae), maji fosilni zdznam z obdobi pied kiidou.

Po ptedchozim hidtu, trvajicim asi 65 miliént let, se pocatkem stiedni kiidy vyskyt halek
ve fosilnim zdznamu zacind zvySovat, patrné v souvislosti s ndstupem krytosemennych rostlin
a objevenim se dalSich modernich skupin hdlkotvorného hmyzu (Scott a kol, 1994). MnoZstvi
ndlezl na listech krytosemennych rostlin pochazi zejména z formace Dakota (svrchni alb az
sttedni cenoman) Kansasu a Nebrasky (Berry, 1923), odkud se typové spektrum listovych
héalek blizi soucasnému stavu (Labandeira, 2002). Scott a kol. (1994), ktefi ve svém
souhrnném pojednéni rozliSuji celkem 25 fosilnich typt hélek, jich na nalezech z formace
Dakota diagnostikovali celkem sedm. Na zdkladé¢ srovnani se soucasnym materidlem
stanovili, Ze vznik kiidovych halek byl indukovén pisobenim piislusnikti téchto skupin: Acari
(nadceled’ Eriophyoidea), Aphidomorpha, Psyllomorpha, Diptera (Cecidomyiidae), a Zlabatek
celedi Cynipidae (fdd Hymenoptera). Ze svrchni kiidy pak ti sami autofi referuji o Ctyfech
(stupen alb) resp. sedmi typech listovych hélek (stupeni maastricht). Berry (1934) popisuje ze
svrchni kiidy jizni Dakoty ndlez mnohocetnych hdlek na rostliné druhu Vitis dakotana
BERRY, které pfisuzuje pivodcim z celedi Phylloxeridae (Aphidoidea, Sternorrhyncha).
Hickey a Doyle (1977) se zminuji (str. 41), a dokladaji ilustracemi (str. 52, obr. 49-51), o
listovych halkach ze svrchni kiidy statu Maryland. Larew (1992) dokldd4 slovem i obrazem
dalsi piiklady tohoto typu hdlek na stejném druhu hostitelské rostliny a poznamenava, zZe
velikosti a strukturou pfipominaji tyto dtvary dnes$ni dubénky piislusniki celedi Cynipidae.

Prestoze po K/T hranici nékteré typy halek mizi z fosilniho zdznamu (jen tfi z kiidovych
typt se objevuji v eocénu), a z paleocénu a spodniho eocénu je zndmo velmi mélo néleza
(Scott a kol., 1994), v nasledujicim obdobi stiedniho eocénu je diverzita (18 typl oproti sedmi
z jakékoli kiidové lokality) i relativni Cetnost mnohem vysS$i nez v predchazejicich
geologickych obdobich (Scott a kol., 1994). Pti¢inou této rozmanitosti je zfejmé druhd hlavni
radiace kvetoucich rostlin, kterd probé&hla ve starSich tfetihorach (Collinson, 1990b). Jako

piiklady lokalit z této doby je mozné uvést formaci Clairbornes v centralni ¢asti Spojenych

18



Statd, (Dilcher, 1973) nebo sled formaci Bournemouth a Bracklesham v jizni Anglii
(Collinson, 1990a; Collinson a Hooker, 1991). Srovniavanim ndlezi z téchto lokalit se
souCasnymi vzorky vychdzi najevo, Ze nejCastéjSimi pltivodci hélek byli zdstupci nadceledi
Eriophyoidea (Acari), ndsledovani celedi Cecidomyiidae (Diptera) a celedi Cynipidae
(Hymenoptera) (Scott a kol., 1994). V mens$i miie byly zastoupeny i typy hédlek spojované
dnes s pftislusniky skupiny Psyllomorpha (Scott a kol.,, 1994). Listové hdlky vytvorené
zastupci tada Coleoptera, Lepidoptera a Thysanoptera nebyly zatim z eocénnich uloZenin
popsény (Scott a kol, 1994.). Tuto zjevnou absenci fosilnich hélek téchto skupin zminuje také
(Larew, 1992). V piipad¢ fadl Lepidoptera a Thysanoptera to miZe indikovat jejich pozdéjsi
puvod. Zastupci fadu Coleoptera tvoii i dnes listové hdlky jen vzacné, napadaji spiSe jiné
orgdny rostlinného hostitele, napt. stonky a koteny (Shorthouse a Rohfritsch, 1992). Z
nasledujiciho obdobi oligocénu ze severoamerického naleziSt¢ Florissant je popsdna fada
ndlezt hélek na listech i stoncich rostlin. Napiiklad Scudder (1886)se jako prvni zmifnuje o
halkéch z této lokality, u kterych jako piivodce oznacuje piislusniky celedi Cynipidae, a které
ve svych pracich vyobrazuje Cockerrel (1908). Z téZze lokality popisuje Cockerrel (1908)
halky nadceledi Eryophyoidea (Acari) na listech rodu Salix, a stonkové halky, které srovnava
s halkami recentniho plivodce druhu Saperda populnea LE CONTE, 1950 z fadu Coleoptera.
Dalsi ndlezy jsou ze svrchniho oligocénu Mad’arska, odkud Ambrus a Hably (1979) popisuji
halky na rostlin¢ rodu Daphnogene UNGER celedi Lauraceae, a pfisuzuji je pivodcim z
nadceledi Eryophyoidea.

Z miocénu a pliocénu je zndma celd fada nalezt, které se svou morfologii témét shoduji s
recentnimi typy halek. Jako piiklad je moZné uvést halky na vétvickach rodu Taxodium
RICHARD, nélezejicich pivodcim z celedi Cecidomyiidae, velmi podobnych tém na
dne$nim druhu Taxodium distichum (LINNAEUS) RICHARD (Lewis 1985), nebo hélky na
Siskach rodu Sequoia ENDLICHER, patiici podceledi Itonididae, fdd Diptera (Mohn, 1960),
oboji z miocénu. Do téhoZ obdobi spadaji 1 dva nasledujici ndlezy. Waggoner a Poteet (1996)
popisuji hdlky neobvyklého protahlého tvaru na listu dubu druhu Quercus hannibali DORF,
které piipisuji puvodctim z Celedi Cynipidae (fid Hymenoptera). Ze stiedniho miocénu statu
Oregon byly popsany dva listy druhu Quercus simulata KNOWLTON, z nichz kazdy nese
jiny typ hélek, ndlezejicich noveé popsanym druhtim Antronoides cyanomontana ERWIN et
SCHICK, 2007 a Antronoides oregonensis ERWIN et SCHICK, 2007 (Erwin a Schick, 2007).
Z evropského pliocénu z lokality Willershausen v Némecku je popsan ndlez listové halky

zastupct z Celedi Aphidae (Homoptera) (Heie, 1968), jehoz specifickym hostitelem je rod
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jilm (Ulmus LINNAEUS). Z téZe lokality pochédzi i ndlez n¢kolika hélek pfipisovanych
zastupcim nadceledi Vespoidea (Steinbach, 1967). Nékolik ndlezii je zndmo i z pleistocénu,
napiiklad halky na Supinovitych jehlicich rodu Cupressus LINNAEUS z ostrova Santa Cruz u
Kalifornie (Chaney a Mason, 1930), nebo rizné typy hélek celedi Cecidomyiidae na rodu

Taxodium (Berry, 1923).

2.2.2.5. Zir semen (Seed predation)

Fosilni zdznam semenného Ziru sahd az do stfedniho pensylvanu, odkud pochdzi fosilni
megaspory rodu Setosisporites POTONI ze skupiny Lycopsida, nesouci stopy vpicht (Scott a
kol., 1992); permineralizovand semena kaprad’osemenych rostlin rodu Trigonocarpus
BRONGNIART nesouci druhotné uzavieny otvor, indikujici napadeni pravdépodobné
hmyzim plvodcem (Scott a kol., 1992); a zejména semena kordaitl nesouci okroulé otvory
(Sharov, 1973). Primér téchto otvorti odpovidd rozmérim zobcovitého tstniho dstroji ve
stejné dobé& se vyskytujictho hmyzu z nadiddu Paleodyctiopteroidea. Dalsi nélez pochdzi ze
spodni kiidy Mongolska, a to poSkozeni semen nahosemenné rostliny rodu Karkenia
ARCHANGELSKY ze skupiny Gingkophyta, pfipisované zdstupcim fadu Ephemeroptera
(Krassilov a Sukacheva, 1979). Nishida a Hayashi (1996) popsali zajimavy ndlez ze svrchni
kiidy Japonska: jednd se o prvni zdokumentovany piipad hmyzi larvy asociované in situ s
duZnatym sami¢im plodenstvim vyhynulé, dosud neuréené nahosemenné rostliny. Larva se
nejvice podobd larvdm nadceledi Cucujoidea, zvlaste pak tém z cCeledi Niticulidae. Ze
stejného obdobi Argentiny pochédzi ichnogenus Carpoichnus GENISE, ktery vykazuje
podobny typ poSkozeni semen dvoudé€lozné rostliny, které zptsobuji n¢ktefi dneSni zastupci
fadu Coleoptera (Genise, 1995). Hmyzim Zirem poSkozena semena dvoudéloZné rostliny rodu
Rutaspermum CHANDLER z ¢eledi Rutaceae pochdzeji ze svétoznamého nalezisté Messel v
Némecku (Collinson a Hooker, 1991). Ze spodniho oligocénu Vermontu byla popsina
navrtand semena rodu Zanthoxylum LINNAEUS tézZe Celedi (Tiffney, 1980). Mikulas a kol.
(1998) popisuji navrtané fosilni plody biestovce rodu Celtis LINNAEUS ze spodniho
miocénu Ceska, pro které stanovuji ichnogenus Lamniporichnus MIKULAS, DVORAK et
PEK, a zminuji také poSkozeni plodu rostliny téhoZ rodu z pleistocénnich travertinovych

uloZenin.
2.2.3. Povrchové sani (Surface fluid feeding)

Na rozdil od pevné potravy se piijaté tekutiny nezachovdvaji jako koprolity nebo

identifikovatelny obsah trivici trubice. Existence této funk¢né potravni skupiny je tedy
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prokazatelnd pouze na zdkladé neptimych dikazt. Jejich prvni skupinou jsou specializované
rostlinné organy vylucujici tekuté sekrety (Fahn, 1979), jako jsou napftiklad zlaznaté chlupy,
vietenovité 7zlazy, hydatody a nektdria, z nichZ nékteré se vyskytovaly jiZz na raznych
prvohornich rostlindch, véetné kapradin (Lesnikowska a Galtier, 1991), kaprad’osemennych
rostlin (Rettalack a Dilcher, 1988) a rostlin ze skupiny Cycadophyta (Mamay, 1976). Ackoli
tyto struktury mély zfejmé pivodné obrannou funkci, nékteré z nich ziskaly béhem evoluce
druhotné vyznam pro pfildkdni opylovaci, napt. Zldzové chlupy na pylovych organech a
Medullosales (Retallack a Dilcher, 1988). Hmyz mohl také konzumovat tekutinu vylucovanou
hydatodami stromovych kapradin fddu Marattiales z obdobi spodniho permu (Lesnikowska a
Galtier, 1991). Recentni zdstupci tohoto fddu maji na svych v¢jitovitych listech nektaria
(Fahn, 1979), nicméné ty u paleozoickych zastupcti dosud nebyly potvrzeny (Labandeira
1998b). Z pozd¢jsich dokladli je mozné uvést ndlez nektarii situovanych mimo kvétenstvi u
vyhynulého druhu rodu Populus LINNAEUS (Saliceae) z nejsvrchnéj$itho eocénu lokality
Florissant (Pemberton, 1992).

Druhou skupinu nepiimych dikazl tvoii doklady sacich typl dstniho dstroji, s nejvetsi
pravdépodobnosti uréenych k tomuto zpiisobu obzivy. Sani tekutin mohly byt schopny jiz
nckteré prvohorni skupiny hmyzu, napiiklad ranné permsky rod Dichentomum TILLYARD,
1926 z tadu Psocoptera, s rostratnim typem ustniho udstroji (Kukalovi-Peck, 1991), nebo
ncktefi zastupci bazdlnich linii Hemipteroidniho komplexu, s mandibuldtné-sacim typem
celedi fadu Mecoptera, jejiz ptivod spadd do svrchniho permu (Riek, 1953). Jeji zastupci se
vyznacovali podobnou upravou ustniho ustroji, s distdlné rozSitenymi labidlnimi palpy,
pfipominajici labelum nékterych piislusnikii skupiny Nematocera (Diptera) (Hepburn, 1969).
Dalsi nalez zastupce fddu Mecoptera s velmi dobfe zachovanym tustnim udstrojim tohoto typu
pochézi ze svrchni jury Karatau v Kazachstanu (Novokshonov, 1997). Labelatni zéstupci
podiddu Nematocera se pravdépodobné vyskytovali jiZz ve svrchnim permu (Riek, 1953).
Dalsi formy této funkéné potravni skupiny, vyznacujici se k tomuto ucelu rizné
modifikovanym tstnim dstrojim napiiklad v rdmci f4di Hymenoptera a Lepidoptera vznikly
az béhem druhohor (Labandeira, 1997). Ze svrchni jury, opét z nalezist¢ Karatau, popsal
Mostovski (1998) druh Protnemestrius rohdendorfi MOSTOVSKI, 1998 z celedi
Nemestrinidae, podidd Brachycera. Druh Florinemestrius pulcherrimus REN, 1998 ze stejné

&eledi pochdzejici ze spodni kiidy Ciny (Liaoning), vykazuje podobné utvéiené, protahlé dstn{
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ustroji jako recentni zastupci Celedi (Ren, 1998). Ze svrchni kiidy Botswany je popsan druh
Helius botswanensis RAYNER et WATERS, 1991 (Rayner a kol. 1991) z celedi Tipulidae,

jejiz recentni zastupci se Zivi nektarem (Rayner a Waters, 1991).

2.3. Koprolity (Coprolites)

vvvvvv

karbonizované konkrece ze svrchniho karbonu euroamerické oblasti (Scott a Taylor, 1983;
Labandeira a Philips, 1996). Tyto utvary obsahuji mimo nejriznéjSich trojrozmérné
zachovanych rostlinnych orgdni také rozptylené koprolity riznych pivoded, s
identifikovatelnymi zbytky hlavnich rostlinych skupin (Behrensmeyer a kol., 1992). Velikost
koprolitti kolisa od 50-100 um do 10 mm. Pro koprolity z euroamerické oblasti bylo
vytvofeno n¢kolik klasifika¢nich stupiii na zdkladé¢ kombinace jejich velikosti (Scott a
Taylor, 1983), vnitini struktury a povrchové textury (Rothwell a Scott, 1988) a vegetacniho
kontextu (Labandeira a kol., 1997). Spektrum rostlinnych zbytk, nachazenych v koprolitech,
sved¢i pro konzumaci vSech tkani a ¢asti rostlin (Labandeira, 2002). V dtsledku chemismu
prostiedi mista vzniku konkreci se v nich nezachovaly Zadné zbytky ¢lenovct véetné hmyzu,
vzhledem k pievaZujici chitinézni sloZce jejich exoskeletu (Labandeira, 2002). Pavodce
koprolitil 1ze tedy urcovat jen obtizn¢. Nékdy se na piivodce dd usuzovat na zdklad¢ nékterych
specifickych morfologickych ryst: napt. velké, ovalné, na prafezu Sestitihelnikové koprolity
pfisuzuje Labandeira (1998b) zdstupcim z orthopteroidniho komplexu. Dlvodem je
pritomnost rektdlnich papil podilejicich se na formovani vykali vyse uvedeného hmyzu
(Labandeira, 1998b). Pro diferencidlni diagnostiku koprolitl je také dulezZité zastoupeni
rostlinné kutikuly a jejich derivatd, napft. trichomil (Southwood, 1986). Paleozoické koprolity
s vyskytem téchto zbytk ukazuji na herbivorii svych piivodcti, nebot’ obdobné nestravené
zbytky se nachdzeji i v trusu soucasného herbivorntho hmyzu (Wellso, 1973). Spory
obsahujici koprolity jsou zndmy z nalezist' ve Velké Britdnii a v severovychodni ¢ésti
Spojenych Statt, z lokalit nejstarSich rostlinnych spolecenstev (Edwards a kol., 1995). Nélezy
velkych rozptylenych koprolitd obsahujici pfedevSim zbytky spor a jen mens$i mnoZstvi
druhové odpovidajici rostlinné tkdn¢ pochdzeji z obdobi od spodniho karbonu do spodniho
permu (Labandeira, 2002). Z nésledujicich obdobi jsou to napiiklad ndlezy koprolitl ze
stiedni kiidy, obsahujicich Casto pylova zrnka (Labandeira 2002).
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2.4. Obsah travici trubice (Gut content)

Ackoli jsou ndlezy fosilizovaného obsahu travici trubice pomérné vzacné, maji velkou
vypovidajici hodnotu, nebot’ zpravidla umoZiuji taxonomické urceni obou asociovanych
organismil. Navic zbytky rostlinné hmoty nalézané v travicim traktu fosilntho hmyzu
poskytuji cenné informace o potravnich preferencich doty¢ného druhu, a dopliuji tak
poznatky ziskané napt. studiem jeho morfologie (Labandeira, 2002). Nejzndmé&;jsi lokalitou,
kde se takové nédlezy vyskytuji, je Chekarda na Urale ze spodniho permu. Na zdkladé nélezu
hmyzu z vyhynulého fadu Hypoperlida se zde potvrdil pfedpoklad jeho palinovorie
(kapradosemenné rostliny), vysloveny jiz dfive na zdkladé¢ typu jeho ustniho ustroji
(Krassilov a Rasnitsyn, 1997). Z téze lokality pochdzi i doklady palinovorie jinych skupin
hmyzu. Jednd se zejména o zastupce fadt Grylloblattida a Psocoptera, kteii ve svém
zaZivacim traktu vykazovali pfitomnost pylovych zrn kaprad'osemennych rostlin, kordaitii a
jehli¢nanl z fddu Voltziales (Krassilov a Rasnitsyn, 1997). Na svété existuji jeSté dalsi tii
druhohorni lokality, kde je dostupny tento typ fosilii: Karatau ze svrchni jury Kazachstanu,
odkud jsou znami pfislusnici skupiny Orthoptera, Zivici se pylem vyhynulé ¢eledi jehlicnant;
rann¢ kiidovad lokalita Baissa v Rusku, s ndlezem pylu jehlicnani celedi Pinaceae a
kaprad'osemennych rostlin v ttrobdch zéastupce Celedi Xyelidae (Hymenoptera); a formace
Santana ze stejného obdobi Brazilie, kde jiny zastupce téZe Celedi vykazuje pfitomnost pylu
krytosemennych rostlin (Krassilov a Rasnitsyn, 1997).

Tretihorni nédlezy pochézeji napt. ze svétozndmého naleziSt¢ Messel v Némecku ze
sttedniho eocénu, baltského jantaru a z jantaru ze spodniho miocénu Dominikdnské republiky

(Schaal a Ziegler, 1992).

2.5. Ovipozice (Oviposition)

Charakteristické, 1 kdyZ mnohem mén¢ Casté stopy nez herbivorie zanechdva ve fosilnim
zdznamu 1 endofytickd ovopozice. Jiz u n€kolika linii prvohorniho hmyzu se vyskytovalo
vnéjsi, protdhlé kladélko, s jehoZ pomoci umistoval hmyz svd vajicka do riiznych substrati
véetné rostlinnych tkani (Shear a Kukalova-Peck, 1990). VétSina téchto kladélek byla
stranov¢ zplostéla, zahrocend a pilovitd. Mezi skupiny, které tehdy takto vkladaly sva vajicka
do rostlinnych tkani, patfili nepochybné piislusnici dnes vyhynulych skupin Protodonata
(Brauckmann a Zessin, 1989) a Paleodictyopteroidea. Z nadiddu Paleodictyopteroidea to byly

rady Paleodictyoptera (Rohdendorf a Rasnitsyn, 1980), Diaphanoptera (Rasnitsyn a
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Novokshonov, 1997) a Megasecoptera (Carpenter, 1931). Zatim nejstarSi ndlez,
interpretovany jako doklad endofytické ovopozice, pochazi ze svrchniho karbonu Francie
(Béthoux a kol., 2004). Jedn4 se o dutinky ve vngjSich vrstvach stonku vytrusné rostliny rodu
Calamites BRONGNIART. Jako moZni ptivodci pfipadaji v tvahu zdastupci skupin
Odonatoptera, Paleodictyopteroidea nebo Archaeorthoptera. Ze svrchniho triasu (carn) byl
popsdn ndlez hmyzich vajicek a jejich otiskli na povrchu listu rostliny rodu Nilssoniopteris
NATHORST ze skupiny Bennettitales (Pott a kol. 2008). Tento nalez je prvni svého druhu,
ktery byl zkouman metodou kutikuldrni analyzy, a poskytl detailni obraz morfologie hmyzich
vajicek, zpisobu jejich kladeni a tkanové odpovédi hostitelské rostliny. Ze spodni jury
Némecka byly popsdny dva typy poSkozeni rostlinné tkané ovopozici. Prvni je na listech
gingkovité rostliny druhu Schmeissneria microstachys (PRESL) KIRCHNER et VAN
KONIJNENBURG - VAN CITTERT, druhé pak na listech pfeslickovité rostliny rodu
Podozamites BRAUN, ptiivodcem v obou piipadech je pravdépodobné hmyz z fddu Odonata

(van Konijnenburg-van Cittert a Schmeissner, 1999).

2.6. Polinace (Pollination)

Vev s

Entomofilie, opylovani rostlin hmyzem, je pravdépodobné jednou z nejrozsifenéjSich
forem mutualismu v pfirodé. DneSni opylovaci zahrnuji ¢leny prakticky ze vSech velkych
hmyzich fadi, zejména Thysanoptera, Coleoptera, Lepidoptera, Diptera a Hymenoptera
(Labandeira, 2002). Tento typ asociace spadd svym ptivodem do stfedniho triasu, do doby
pred 245-220 miliény let, kdy bazdlni linie hmyzu s proménou dokonalou kolonizovaly
ekologickou niku spojenou s nahosemennymi rostlinami (Labandeira, 2006). Dikazy pro toto
tvrzeni zahrnuji typy ustniho ustroji, schopné dosazeni a nasati polinacnich kapek, vyskyt
pylovych zrnek uzpiisobenych entomofilii nebo dostupnych palinovorii, a ftadu
morfologickych a funkcnich charakteristik reprodukcnich orgénti u hlavnich skupin tehdejSich
kaprad’osemennych a nahosemennych rostlin (Labandeira a kol. 2007b). NejlepSim ptikladem
jsou rostliny ze skupiny Bennettitales a zvlasté cykasy, pro které je entomofilie doloZena
fadou fosilnich i soucasnych ditkazi (Norstog a Nichols, 1997). SkuteCnost, Ze v soucasnosti
existuje polinacni mutualismus mezi cykasy a zdstupci fddu Coleoptera, svéd¢i spolu s
fosilnimi doklady cykasti a jejich opylovacl jednoznacné pro nezdvisly piivod této asociace v
dobé pied objevenim se krytosemennych rostlin (Farrell, 1998), vezmeme-li v uvahu, Ze
moderni Celedi cykast se vyskytovaly jiz v inkriminovaném intervalu od svrchni jury do

sttedni kiidy (Norstog a Nicholls, 1997; Artabe a Stevenson, 1999). Labandeira a kol. (2007b)
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uvadi dva ptiklady pravdépodobnych polina¢nich syndromii na nahosemennych rostlinich ze
sttedni kiidy, a to u druhu Frenelopsis alata (FEISTMANTEL) KNOBLOCH z celedi
Cheirolepidiaceae a u rodu Cycadeoidea BUCKLAND ex LINDLEY et HUTTON z cCeledi
Cycadeoidaceae (Bennettitales). Klavins a kol. (2005) referuje o ndlezu koproliti v pylovych
Sisticich cykasu druhu Delemaya spinulosa KLAVINS, TAYLOR, KRINGS et TAYLOR ze
sttedniho triasu Transantarktického pohofi, které pfisuzuje zastupctim fddu Coleoptera, a ddva
do souvislosti s polinaci.

Nejstarsi krytosemenna rostlina Archaefructus liaoningensis SUN, DILCHER, ZHENG et
ZHOU pochizi z uloZenin svrchni jury v Ciné (Sun a kol., 1998). Ze stejné lokality jsou i
ndlezy celkem ¢ty druhit fddu Diptera (Brachycera, Orthorrhapha) s prodlouZenym
tubuldtnim dstnim Ustrojim, uzpisobenym k sini nektaru z kvéti (Ren, 1998). Ze svrchni
kiidy New Jersey byl popsdn dosud nejstarSi ndlez socidlni vcely druhu Trigona prisca
MICHENER et GRIMALDI, 1998, jehoZ stafi se odhaduje na 96-74 miliénu let (Michener a
Grimaldi, 1988). Wappler a Engel (2003) popsali z lokality Messel Ctyfi nové druhy tribu
Electrapini (Apidae; Apinae), které vSechny ndlezi k vyvojové pokrocilé, eusocidlni linii
korbikulatni podc¢eledi Apinae. Mimo to popsali jest¢ novy rod Pygomelissa ENGEL et
WAPLER, 2003, a na zdklad¢ ndlezu listu s charakteristickymi vykrojky nepiimo dokladaji i
pfitomnost zdstupci celedi Megachilidae (podceled Megachilinae). Ze stejného obdobi
sttednitho eocénu (formace Clairborne, severozdpadni Tennessee) pochédzi velmi dobie
zachovany kvét rostliny druhu Eoglandulosa warmanensis TAYLOR et CREPET z okruhu
Celedi Malpighiacae, vykazujici podobnou morfologii jako nékteré dnesni druhy této celedi,
majici uzkou vazbou na vceli opylovace (Taylor a Crepet, 1987). Ackoli se jevi eocénni
uroven polina¢niho mutualismu mezi hmyzem a rostlinami jako velmi pokrocild, stile jesté
nedosahuje takového adaptaéniho stupné jako dnes. Rada dne$nich &eledi s velmi
specializovanymi entomofilnimi kvéty se ve fosilnim zdznamu této doby jesté¢ nevyskytuje,
napt. Orchidaceae, Compositaceae a ani kvéty s prodlouZenou tubuldrni korunou se jesté
nevyvinuly (Crepet 1979).

Casto diskutovanou otdzkou v odborné literatuie je problematika evoluéni provizanosti
druhové diversity hmyzu a krytosemennych rostlin (Gorelick, 2001; Farrell a Mitter, 1994).
Napiiklad Goerlick (2001) nepokladd opylovéani za nezbytnou ani za dostacujici podminku
pro nértst diverzity semennych rostlin. Jako piiklad uvadi pfevazné entomofilni skupiny
Gnetales, Cheirolepidiaceae, Bennettitales, Cycadales a Medullosales, jejichZ diverzita ziistala

po celou dobu jejich existence na nizké urovni nebo se zvysila jen pirechodné. Oproti tomu,
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jedna tfetina druhii krytosemennych rostlin je anemofilnich (Grimaldi, 1999), ¢eled’ Poaceae,
jedna z na druhy nejbohatSich celedi, dokonce vyhradné (Gorelick, 2001) (pouze s jedinou
vyjimkou u druhu Paspalum dilatatum POIRET) (Adams a kol., 1981). Z tfidy hmyzu je
analogickym piikladem celed’ Formicidae, (okolo 9600 druhti ve 300 rodech) (Bolton, 1995),
s nejstarSimi doklady ze stfedni kiidy (Wilson, 1987). V této cCeledi, kterd prodélala hlavni
adaptivni radiaci po€itkem kenozoika (Holldobler a Wilson, 1990), je jen velmi mélo

anthofilnich druhti (Gorelick, 2001).
3. Zavér

Na zdklad¢ paleontologickych vyzkumil rozsdhlych fosilnich spoleCenstev lze stanovit
fadu trendii a zdkonitosti v rdmci jednotlivych typi paleoekologickych asociaci. Témito
zavery lze pak doplnit vysledky soucasnych ekologickych studii. Totéz plati o nalezech
zachycujicich stopy asociaci rostlin a hmyzu. Zejména rizné formy poskozeni rostlinnych
orgdnii a tkdni mohou slouZit jako vyznamny zdroj dopliujicich informaci pii studiu
paleoekologie fosilnich biot a jejich vnitini dynamiky v zdvislosti na zméndch okolniho
prostiedi. Nezanedbatelny je i pfinos jejich studia pro pochopeni vzniku rtznych forem
mutualismu a jim podminéné morfogeneze. Rada ndlezii svédéi o desitky milién let
pretrvavajicim souZiti mezi nékterymi druhy rostlin a hmyzu v prakticky nezménéné forme,
nékteré jiné naopak o rychlych zménach v duasledku extinkci a adaptivnich radiaci. Dalsi
vyvoj v oblasti tohoto vyzkumu proto nepochybné pfispéje k prohloubeni naSich znalosti o

evoluci jako takové.
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