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Poznamky k evoluci ¢tyfnozcu

CtyinoZci (Tetrapoda) jsou velkou a diverzifikovanou skupinou obratlovci,
jejichz existence byla od pocatku svazana se zasadni udalosti, ktera se odehra-
la v prvohorach béhem svrchniho devonu asi pied 380 miliony let — s vystou-
penim obratlovcu z vody na sous. Provazely ji zmény télni stavby a vznik adap-
taci, které zivot v novych podminkach ¢tyinozcim, tedy obratlovciim se ¢tyfmi
kracivymi koncetinami, umoziovaly. Obratlovci vsak nemohli obsadit toto pro-
stiedi dfive nez rostliny. Ty zacaly osidlovat sous uz na pielomu ordoviku a siluru
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pred vice nez 420 miliony let a diky jejich sifeni, doprovazenému zvySovanim
mnoZstvi kysliku v atmosfére, mohli pak suchou zem obydlet i Zivoc¢ichové. Pre-
chod obratlovci do terestrického prosttedi je po vzniku ¢elisti dal$im zdsadnim
evolu¢nim piedélem v jejich vyvoji a zaroven prikladem komplexnich zmén
tykajicich se struktury téla, fyziologie a zptisobu Zivota.

CtyfnoZci vznikli z lalokoploutvych ryb
(Coelacanthimorpha), z linie nazyvajici se
véjifoploutvi (Rhipidistia). Tato linie je ses-
terskou skupinou taxonu stfapcoploutvi
(Actinistia), kam fadime i zndmou latimé-
rii podivnou (Latimeria chalumnae). Lati-
meérie, resp. jeji prvohorn{ p¥ibuzni, tedy
neni pfedkem ¢tyfnozcd, ale spolecného
predka s nimi sdili. Pro aplnost dodejme,
ze lalokoploutvi pfedstavuji fylogeneticky
jinou linii neZ paprskoploutvé ryby (Acti-
nopterygii), jimz se podrobnéji vénovaly
¢lanky v letosni Zivé (2016, 4: 175-178
a XCV-XCVII). V soucasnosti se laloko-
ploutvi fadi mezi ndsadcoploutvé neboli
nozdraté (Sarcopterygii) spolecné s bahniky
(Dipnoi). Mezi védci nejsou zatim nézo-
ry, zda maji ¢tyfnozci blize k bahnikdm,
nebo k lalokoploutvym, jednotné (také Ziva
2013, 6: 254—260). Velmi dlouho trvalo,

nez se podafilo najit skuteény pfechodny
¢lanek mezi rybou a suchozemskym &tyi-
nozcem. Vychozi stadium pfechodu dob-
fe reprezentuji rody Eustenopteron nebo
Panderichthys ze stfedniho az pozdniho
devonu. Jiz typickou stavbu ¢tyfnozct vidi-
me u rodt Ichthyostega a Acanthostega
z pozdniho devonu (Ziva 2002, 3: 130-133).
Azvr. 2006 E. Ahlberg a J. A. Clack pub-
likovali préaci o dlouho hledaném mezi-
¢lanku, kterého ve stejném ¢isle casopisu
Nature popsali E. D. Daeschler, N. H. Shu-
bin a F. A. Jenkins jako Tiktaalik rosae
(obr. 1). Béhem pfechodu na sous doché-
zelo ke zméndm v télnim plénu zvitat, kte-
rd se musela vyrovnat s niz$f hustotou
vzduchu oproti vodé, a tudiz se siln&jsim
pusobenim gravitace. Vyviji se tak konceti-
na suchozemského typu, pfipojujici se k pa-
tefi pomoci pletenci, vznikaji krk a plice,

vychozi typ rybovitych obratlovct — Eusthenopteron 1
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redukuji se Fitni a hibetni ploutve i Zaber-
ni oblouky. U tiktaalika se setkavame s mo-
zaikou rybich a pokrocilych znaka. S ry-
bimi pfedky stale sdilel zabry a Supiny,
a pro zivot potfeboval vodni prostiedi. Na
druhou stranu u ného uz nachazime kon-
c¢etiny vybavené svaly, plice, pohyblivy krk
a hrudnf{ kos.

O zivoté vyhynulych ¢tyfnozct mnoho
prozradi nejen jejich fosilizovana téla, ale
i tzv. ichnofosilie (doklady pobytovych
stop; Ziva 2014, 3: LII-LIII), které po sobg
vymfeli tetrapodi zanechali. Ukazkovym
piikladem je nedavny nalez stop raného
¢tyfnozce o délce 2—3 m z Polska (Niedz-
wiedzki a kol. 2010), jenZ doklada st¥ida-
nf koncetin pt¥i chtizi v mélké vode.

S primitivnimi obojzivelniky (Amphi-
bia) ma jisté mnoho z nés spojeny pojem
krytolebci (Stegocephali). Je vSak nutné
zdlraznit, Ze tento nazev oznacuje umélou
polyfyletickou skupinu, kterd zahrnuje za-
stupce nékolika riznych vyvojovych linii
prvohornich a druhohornich obojzivelni-
ka, sdilejicich obdobné morfologické zna-
ky, napf. masivni neredukované lebecéni
kosti. Morfologickd podobnost zde neni
odrazem piibuznosti, ale byla formovana
shodnymi vlivy prostfedi, v némz kryto-
lebci zili — jde tedy o konvergenci (neza-
visly vznik obdobné vypadajicich znaku
u nepfibuznych skupin). Moderni bez-
blanni ¢tyfnozi obratlovci (Anamnia nebo-
li Anamniota; k bezblannym se ¢asto fadi
i ryby), tedy obojzivelnici z linie Lissam-
phibia, jak je zndme ze soucasné p¥irody,
byvaji povaZovani za skupinu monofyletic-
kou, zahrnujici spole¢ného piedka a vSech-
ny jeho potomky. Bezblanné tvoii t¥i hlavni
recentni taxony — ¢ervofi (Gymnophiona),
ocasati (Caudata) a zaby (Anura). Cervori
jsou podle jedné ze soucasnych diskuto-
vanych moznosti (nap¥. Pyrons a Wiens
2011) bazélni skupinou (v polovinér. 2016
bylo uvadéno 205 recentnich druhi), ses-
terskou k taxonu Batrachia, jenz ma silnou
podporu molekularnich studii a tvofi ho
dvé sesterské skupiny — ocasati (701 dru-
hi) a zaby (6 640 druht). Nejstarsi zastup-
ce Cervoru (Eocaecilia) zname z lokality
Gold Spring v Arizoné z rané jury (pied
199-175 miliony let). P¥islusnici tohoto
rodu jesté méli zachované kratké konce-
tiny, takZe se podobali ocasatym obojzi-
velnikiim, lisi se vSak od nich souvislym
lebe¢nim krytem a dal$imi znaky. Recent-
nim zdstupctim koncetiny chybéji, a to
vcetné pletenct (obr. 7). Taxonomie dnes
zijicich Cervord nenf dosud ustélen4, jesté
nedavno se délili do 6 ¢eledi, nyni mdme
Celedi 10. Za pfedchtidce linie Batrachia,
podle nékterych studii dokonce celé sku-
piny Lissamphibia, se povazuje rod Gero-
batrachus z permskych nalezt v Texasu
(290 miliond let) popsany v r. 2008. Nej-
diverzifikovanéjsi skupinu obojzivelnikta
predstavuji v soucasnosti zaby (rozlisuje-
me vice nez 50 ¢eledi). VSechny hlavni
morfologické rysy dnesnich zab byly nazna-
¢eny jiz urodu Triadobatrachus ze spodni-
ho triasu Madagaskaru (obr. 5), nejstarstho

1 Prechod obratlovct z vody na sous
provézely mnohé pfestavby télniho
pléanu. Rekonstrukce vzhledu vyvojovych
typtli od rybovitych obratlovct

k ¢tyfnozcim. Blize v textu
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250 miliony let.

Blanati obratlovci
Opravdového rozkvétu dosahli ¢tyfnozci
az v karbonu, pfed 354-290 miliony let,
kdy se rozriznili jak morfologicky, tak
zpusobem Zivota, a obsadili rizné ekolo-
gické niky. V tomto obdobi se také objevili
prvni blanati obratlovci (Amniota). Pfedci
blanatych patfi mezi labyrintodontni oboj-
zivelniky fadu Anthracosauria, ktefi se uz
ve spodnim karbonu od ostatnich obojzi-
velnikt vyrazné odlisovali, a stavba jejich
téla méla fadu amniotnich rysd pfipomi-
najicich spise plazy (relativné mohutné
koncetiny, $tihly ocas). Za nejstarsi bla-
naté povazujeme Anapsida ze svrchniho
karbonu, nejstarsim paleontologicky dolo-
Zzenym amniotnim obratlovcem z této linie
je Hylonomus — malé, lehce stavéné zvite
pripominajici jestérku. O néco pozdéji se
ve fosilnim zdznamu objevuje Archaeo-
thyris, nejstarsi ¢len rodiny synapsidnich
»plazi®, z nichZ se pozdéji v triasu vyvinuli
savci. Kli¢ovou inovaci blanatych obrat-
lovct se stalo amniotické vejce, v némz je
zarodek chranén nékolika obaly a mezi-
prostory vyplnénymi tekutinou. Nese si
tedy vlastni vodni prostfedi a neni uz nut-
né, aby rozmnozovéni probthalo ve vodé
jako u rybovitych obratlovcti a obojzivelni-
ki (néktefi obojzivelnici zavislost na vodé
,obchézeji“ napf. zivorodosti nebo ukla-
danim vajicek do pénovych hnizd, to jsou
viak adaptace pfesahujici rimec ¢lanku).
Tradi¢ni klasifikace amniot se zaklada
pfedevsim na morfologii lebky a p¥itom-
nosti spankovych jam — otvorti v lebce, na
které se upinaji Zvykaci svaly. P¥i vystou-
peni obratlovcd na sou$ se zménil i zpt-
sob pfijmu a zpracovavani potravy. Popr-
vé se objevili byloZravci ukusujici potravu
po &éstech, jejich existence pak dala vznik
novym druhtim predatort, ktefi ko¥ist vét-
$inou nepohlcovali celou, ale porcovali ji.
Kouséni potravy kladlo vétsi naroky na vy-
konnost ¢elistnich svali a zapFi¢inilo roz-
volnéni dermélniho krytu ve spankové
oblasti, kam se zvykaci svaly mohly pev-
néji upinat. V anatomii tak rozlisujeme tfi
zakladni typy lebek — anapsidni (bez span-
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kovych jam), synapsidni (jedna) a diap-
sidni (dvé spankové jamy). Hylonomus
nemél na lebce zadnou spankovou jamu
(obr. 2), Archaeothyris mél jednu (obr. 3)
a nejstarsi zastupce diapsidni linie Petro-
lacosaurus, ktery se také poprvé ve fosilnim
zédznamu objevuje v karbonu, mél vytvo-
feny spankové jamy dvé (obr. 4).
Amniota dnes délime na dvé hlavni li-
nie — Sauropsida a Synapsida. Zastupci
linie Sauropsida nemaji bud Zadnou, nebo
dvé spankové jamy, a podle toho se roz-
lisuji na Anapsida a Diapsida. Anapsida
povaZujeme za evolu¢né primitivni blana-
té obratlovce, ¢esky nékdy oznacované
anapsidni ,,plazi“. V tomto pfipadé mé
vsak termin plazi Siroké pojeti zahrnujici
vlastné vSechna Amniota. V uc¢ebnicich
tradiéné pouzivana systematicka jednot-
ka — tfida plazi (Reptilia) s Zelvami a kroko-
dyly, ale bez ptaku (viz dale), je parafyle-
tick4, a tudiz zavadéjici. Na Zemi existovala
anapsidni linie od svrchniho karbonu do
svrchniho triasu. Jeji zastupci nabyvali
prevazné drobnych jestérkovitych forem
téla a v typickém piipadé se zivili hlav-
né hmyzem. Anatomickou stavbou mohli
dobfe slouzit jako vychodisko evoluce
permskych a druhohornich amniot. Jesté
nedévno nékteff autofi do anapsidni linie
tadili i Zelvy (Testudines), protoZe nemaji
na lebce spankovou jamu, ale ukazalo se,
ze jde o chybné pojeti. Paleontologicka
i molekularni data zahrnuji dnes Zelvy do
diapsidni linie jako sesterskou skupinu
archosaurt (déle v textu). Zelvy (obr. 10)
sice nemaji Zddnou spankovou jdmu, ale
misto toho u nich pozorujeme hluboky
spankovy zafez, ktery mtize funkci span-
kové jamy zastédvat. Jiz triasové formy Zelv
mély dobfe vyvinuty krunyt, i kdyz z vétsi-
ho poctu elementti nez pozdéjsi a recent-
ni formy. Do diapsidni linie déle nalezeji
vyhynuli rybojestéfi (Ichtyosauria, téZ Ich-
thyopterygia), ktefi byli, jak nazev napo-
vid4, vyborné prizptsobeni Zivotu ve vod-
nim prostfedi, jez nikdy neopoustéli. Na
Zemi zili od spodniho triasu do svrchni
kiidy, a jde tedy o jednu ze skupin, které
nepfekonaly hranici mezi druhohorami
a tfetihorami. Dal$im taxonem diapsidni
linie jsou archosaufi (Archosauria). Vznikli
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2 az4 Srovnani typu lebek nejstarsich
blanatych ¢tyfnozct — anapsidni lebka
bez spankovych jam (Hylonomus, obr. 2),
synapsidni s jednou spankovou jamou
(Archaeothyris, 3) a diapsidni se dvéma
spankovymi jdmami (Petrolacosaurus, 4)
5 Triadobatrachus — vychozi typ obojzi-
velnika s pfimym vztahem k Zdbam

6 Pfes synapsidni skupinu obratlovci
Cynodontia vedl vyvoj az k savctim.
Orig. M. Chumchalova (obr. 1-6),
upraveno podle raznych zdroji

7 Nektefi ¢tyfnoZci béhem evoluce
kondetiny ztratili. Cervor gernozluty
(Ichthyophis nigroflavus). Foto Z. Macat
8 Pro obojzivelniky jsou typicka vajicka
nechrdnéné zarode¢nymi obaly

a skorapkou. Sntiska skokana $tihlého
(Rana dalmatina)

9 Ptaci se tradi¢né v systému uvadsji
jako samostatna t¥ida, jde ale o jednu

z linif diapsidnich ¢tyfnozct.

Kurlan chtéstalovity (Aramus guarauna)
10 Zelvy byly podle stavby lebky
povazovéany za anapsidni linii, tvof{
v8ak skupinu diapsidnich plazu.

Zelva ostruhata (Geochelone sulcata)

11 Nektefi ¢tyfnozci se vratili k Zivotu
ve vodé, coz vedlo k mnoha adaptacim,
napf. koncetin. Delfinovec amazonsky
(Inia geoffrensis). Foto M. Kiselova

12 Mezi ¢tyfnoZzci najdeme i druhy
pfizptsobené aktivnimu letu. Kalon
indicky (Pteropus giganteus). Snimky

J. Sevéika, pokud neni uvedeno jinak

ve svrchnim permu a do soucasnosti se
z této skupiny zachovali pouze krokodyli
(Crocodilia) a ptaci (Aves), jako poztistatek
obrovské druhové diverzity zahrnujici
vSechny dinosaury (Dinosauria) a ptako-
jestéry (Pterosauria). Posledni velkou di-
apsidni skupinu pfedstavuji lepidosaufi
(Lepidosauria), k nimz patii i nejuspés-
néjsi skupina recentnich plazti. Mnohé
linie lepidosaurt v8ak vyhynuly, napf.
plakodonti, notosaufi nebo plesiosaufi.
Recentni zdstupce lze rozdglit na hatérie
(Rhynchocephalia neboli Sphenodonta),
s jedinou prezivajici hatérif novozéland-
skou (Sphenodon punctatus), a na Supina-
té (Squamata). Supinatf jsou zndmi uz ze
svrchniho permu a tradi¢né se velmi zjed-
nodusené déli na hady (Serpentes), jestéry
(Sauria) a dvouplazy (Amphisbaenia). Sys-
tematika $upinatych prosla v nedavnych
letech zménami, nyni pfevlada pojeti mno-
ha c¢eledi tfidénych do nékolika skupin
(napt. Pyron a kol. 2013).

Druhou hlavni linif amniot (vedle Sau-
ropsida) jsou Synapsida, s jednou spanko-
vou jamou na lebce. Tato linie se od$tépi-
la od hlavniho vyvojového kmene amniot
brzy poté, co se blanat{ ustavili jako samo-
statna skupina (tedy jiz v pozdnim karbo-
nu). Odstépeni se dava do souvislosti
s potravni specializaci, jiZ u ranych forem
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se prodlouzily $picaky a zvétsily i ostatni
zuby. Nejstar$im synapsidnim fddem jsou
Pelycosauria, ktefi existovali od karbonu
do pozdniho permu a diferencovali se do
nékolika linii. Nalez{ mezi né vyse zmi-
nény Archaeothyris ze svrchniho karbonu.
Fylogeneticky nejzajimavéjsi skupinou
pelykosaurt je ¢eled Sphenacodontidae,
protoZe z ni pochazi taxon Therapsida ve-
douci k savctim. V raném triasu se objevila
jedna terapsidni linie nesouci zajimavou
evoluéni novinku — endotermii (nezavis-
le vznikla také u diapsidnich dinosaurt
a ptéki). Slo o Cynodontia, u nichZ zada-
ly dominovat typické znaky savci, jak je
zname dnes. Evoluce téchto znaki zna-
menala dlouhotrvajici proces, zac¢ala v per-
mu a zavr$ila se koncem triasu. Neexistuje
proto zZadna ptirozena hranice, kterou
bychom mohli vloZit mezi pokro¢ilé cyno-
donty a prvni savce (Mammalia).

Velka pétka

V historii Zemé zname mnoho dil¢ich
vymirdni druht, nejvétsich pét extink-
¢nich udélosti se oznacuje jako velka pét-
ka — v pozdnim ordoviku (pfed 440 milio-
ny let) a devonu (370), na konci permu
(248), triasu (200) a na konci k¥idy (pfed
65 miliony let). Smutnym faktem je, Ze
jsme v soucasnosti svédky Sesté vlny vel-
kého vymirani druhti, na které ma neod-
diskutovatelny podil chovani ¢lovéka. Od
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ostatnich vln vymirani se odlisuji tfemi
faktory — vymizelo pfi nich nejvice druht,
tyto druhy mély rtiznorodé ekologické
néroky a celosvétové rozsifeni, extinkci
spustila zfejmé jedna hlavni globalni uda-
lost (i kdyZ p¥i¢in mohlo byt vic). Cty¥-
nozce ovlivnila hlavné vymirani na kon-
ci permu a koncem kiidy. Permska krize
oddélujici prvohory a druhohory postihla
nejvic druht Zivocicha v celé historii
Zemé. Celkem aZ 95 %, detailni vycet z po-
hledu obratlovct ukazuje, Ze 75 % tehdej-
gich ¢eledi obojzivelnikid a 80 % ¢eledi
plazi, celkem 70 % suchozemskych ¢eledi
obratlovcti. Vody ocednu se oteplily a za-
stavila se cirkulace mofskych proudi, coz
zapii¢inilo razantni pokles hladiny kysli-
ku a prakticky cely vodni sloupec se tak
proménil v anoxicky. Na pevniné teplota
stoupala také a postupné vysychaly vod-
ni zdroje. Cim dal v&t$i vyznam se v lite-
ratufe pfiklada masivni vulkanické ¢in-
nosti v oblasti Sibife, kterd béhem kratké
doby ca 600 tisic let dokazala zasadné ovliv-
nit faunu konce prvohor. Néktefi autofi
sibifskou sopec¢nou ¢innost povazuji pti-
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mo za spousté¢ permského vymirani, pro-
toZe behem ni uniklo do atmosféry mnoz-
stvi metanu, ktery na principu pozitivni
zpétné vazby zpulsobil znacny sklenikovy
efekt. U amniot permské vymirani nejsilné-
ji zasdhlo velké synapsidy z linie Pelyco-
sauria, ktefi tak uvolnili prostor navazuji-
ci terapsidni linii, ale i nové vznikajicim
diapsidnim archosaurtim. Védecka disku-
ze o pfi¢inach permské krize je boutliv4,
objevilo se jiZ mnoho hypotéz. Pievlada
nézor, Ze pti¢in vymirani bylo hned néko-
lik a vzdjemné se doplilovaly. Zaroveri je
dilezité si uvédomit, Ze neslo o jednoré-
zovou katastrofu, ale o pozvolny proces,
jenz vyustil v uvolnéni ekologickych nik,
umoziujici adaptivni radiaci modernéjsich
obratlovcti v triasu a jufe.

Siroké vefejnosti je nejznaméjsi vymi-
rani na hranici druhohory/tfetihory, tedy
na konci kiidy, kdy z planety zmizeli dino-
saufi. Od pocatku 19. stol., kdy byly obje-
veny prvni pozustatky dinosaura, vzniklo
na 80 riznych teorii o pf¥i¢iné jejich vymi-
zeni. Nékteré si zde kratce zminime. Jednou
mohla byt intenzivni vulkanicka ¢innost
na indickém subkontinenté. Jeji dopady na
faunu nejsou zcela prostudovany, ma se
ale za to, Ze vyvolané znecisténi negativné
ovlivnilo mnoZstvi slune¢niho zateni do-
padajiciho na zemsky povrch, ktery se
zacal ochlazovat. V dlouhodobém méfitku
zpusobilo ochlazeni a nedostatek slunec-
niho zafeni zmény ve vegetaci, tim v mnoz-
stvi potravy vétsiny byloZravci, a tedy
i predatort. Dal3{ pfi¢inou vymirani mohla
byt klesajici hladina svétového ocednu.
Béhem kratké doby se odkryla sous v roz-
mérech srovnatelnych s dnesni Afrikou.
Vznik pevninskych mostii mezi kontinen-
ty umoznil migraci d¥ive oddélenych druha
zivocicht, coz zvysilo miru kompetice
mezi nimi. ObnaZeni velkych ploch sou-
$e navic podpofilo stfidédni extrémnich
teplot béhem roku a pokracujici celkové
ochlazovéni planety. Za dalsi (a mozna
hlavni) spoustéc¢ vymirani se povazuje do-
pad obiiho kosmického télesa do oblasti
dnesniho poloostrova Yukatdn v Mexiku,
kde vznikl krater o primeéru 150 km, zved-
ly se obrovské viny tsunami a do ovzdusi
se dostalo ohromné mnozstvi prachu a po-
pela. Znecisténi ovzdusi dlouhou dobu
brénilo prichodu slune¢nich paprskua
k zemskému povrchu, nasledovalo ochla-
zeni a kolaps fotosyntézy. Na hranici kii-
dy a paleogénu zmizeli vsichni velci pla-
zi jako dinosaufi, ptakojestéfi, rybojestéri,
plesiosaufi i mosasaufi, zatimco néktefi
zastupci Zab, ocasatych obojzivelnikd, su-
pinatych, Zelv, krokodylt, ptékut a savcit
prezili. Uvolnény prostor a nové podmin-
ky vedly k radiaci a diverzifikaci ptaka
a savcu — napf. vét§ina soucasnych ptacich
celedi vznikla béhem evolu¢né kratkého
obdob{ pocéatkem tietihor. To se odrazi
i v tradi¢nich pojetich systému ¢tyfnozct,
kdy byvaji ptaci vhiméni na tirovni samo-
statné t¥idy, srovnatelné se savci nebo oboj-
zivelniky, pfestoZe to neodpovida jejich
skute¢nému fylogenetickému postaveni.

Doplriujici ¢lanek k tématu najdete

na str. CXXXVII kuléru, na webové
strance Zivy jsou také ptipraveny
ucebni materidly a seznam doporucené
literatury.

ziva.avcr.cz
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