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Paleontologické objevy
Charlese Darwina v Jizni Americe
II. Jihoamericti kopytnici

Velky druh savce Toxodon platensis objeveny Charlesem Darwinem r. 1833
a popsany Richardem Owenem o ¢ty¥i roky pozdéji byl prvnim objevem velkého
jihoamerického kopytnika vubec; zahéajil pocetnou fadu nalezi zcela nezna-
mych savci, kteti zili v priubéhu tfetihor az ¢tvrtohor v prostoru Jizni Ameriky.
Toxodonti tak uvedli na paleontologickou scénu pestry okruh endemickych sav-
ci, ktefi jsou typicti vzajemné soubéZznym (konvergentnim) vyvojem. Vétsina
jich je viceméné podobné , pravym* bylozravym lichokopytnikim (Perisso-
dactyla) a sudokopytnikim (Artiodactyla). Toxodon se napf. svymi tiiprstymi
koncetinami dokonale podobal nosoroZcim a stavbou téla i lebkou dnes$nim
hrochum - presto vSak mezi né nepatfil a stal se prvnim zndmym predstavite-
lem pestrého fadu Notoungulata ze skupiny ¢i nadiadu Meridiungulata.

Prvni Darwintv objev

Svoji exkurzi na vychodé jihoamerické
pevniny 26. listopadu 1833 1i¢i Ch. Darwin
takto: ,,...vyrazil jsem na zpate¢ni cestu
pfimo do Montevidea. KdyZ jsem zaslechl
o velkych kostech u sousedni farmy na
toku Sarandis, malého pfitoku feky Rio
Negro, hned jsem se tam vypravil a od
mistniho farmate jsem za 18 penci koupil
velkou lebku toxodonta. Lebka byla zfejmé
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pii objevu neporusend, ale jeho chlapci si
zvolili lebku za cil a nékolik zubi vytlouk-
li kameny. S velkou dévkou 3tésti jsem
pozdséji 180 mil dale nalezl podobny zub,
ktery se presné hodil do zubni jamky na
této lebce. Zbytky tohoto pozoruhodného
zvifete jsem nalezl jesté na dvou dalsich
mistech, takZe muselo byt kdysi hojné.
V usazeninach rozsdhlého usti feky Rio
Negro jsou kosti zvitat velmi hojné... Jsem

presvédcen, Ze ani jedno z téchto zvitat
nezahynulo v bazinach soucasnych fek,
ale jejich kosti byly spise odkryty ¢&i ero-
dovéany proudem vodnich tokd, které se na
dné zatezavaly do starsich vrstev, kde byly
kosti pavodné uloZeny. Lze proto usuzo-
vat, Ze celd oblast pamp je rozsdhlym
pohiebistém téchto zvirat.”

Neékolik mésicti po Darwinové navratu
z cesty lodi Beagle pfednéasel R. Owen
19. dubna 1837 o nalezu lebky na schiizi
Geologické spole¢nosti v Londyné. Uvedl
nové rodové jméno Toxodon a vyslovil
pozoruhodny nézor: ,,...tento Zivocich
predstavuje dalsi krok ve stupnich savéich
druhd, ktefi vedou od hlodavcu pies tlus-
tokozce az ke kytovcim.“ Rodové jméno
zvolil na podkladé Darwinova nalezu
zubu (obr. 3), ktery svym zak¥ivenim pf¥i-
pominal luk (¥fecky toxon).

Georges G. Simpson k tomu r. 1980 po-
znamenava: ,,...tehdej$i Owenova myslen-
ka jist& nevyjadfovala vyvojovy nazor, pro-
toZe Owen nebyl nikdy zastancem vyvoje.
Jeho tsudek dnes na prvni pohled nedava
smysl, ale je dokladem jeho viry ve sled
bytosti stvofenych Bohem. Tim, Ze svého
nového toxodonta fadi k velkym ¢tyfno-
hym kopytnatym tlustokozctim vyslovil
vcelku sprdvny nazor — ale urc¢ité tim ne-
myslel na jeho ptivod —tj. na fylogenetické
souvislosti.” Owenitiv tisudek vsak svédéi
také o tom, Ze se vlastné stal — jako fada
badatel po ném — prvni obé&ti vyvojové
konvergence (tj. podobnosti nepfibuznych
zvitat) jihoamerickych druht, které v jejim

1 Toxodonti (fad Notoungulata) jsou
typickym ptikladem soubézného vyvoje.
Zpusobem Zivota v povodi fek i zjevem
se podobali hrochtm, jejich koncetiny
vsak byly t¥iprsté, pfipominajici noso-
rozce. Orig. P. Major (2005)
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ramci napodobovaly zastupce jiz zndmych
savci. A tak opakované vznikaly teoretic-
ké tvahy o ptivodu mnoha savci, dokon-
ce i ¢loveka, v Jizni Americe.

Pavod meridiungulati

Z vyvojového schématu jihoamerickych
meridiungulat na obr. 2 vyplyva, Ze po-
chazeli nejméné ze t¥{ skupin zvlastniho
fadu Condylarthrajiz b&hem k¥idy v zavé-
ru druhohor. Jde o starobyly fad vyznam-
ny svou kli¢ovou dlohou v dal$im vyvoji
savcil, zejména kopytniki. Do fadu Con-
dylarthra zahrnujeme nespecializované
vieZravé savce, kteff se jiz od svrchni kii-
dy a béhem starsich t¥etihor vyskytovali
na kontinentech JiZzni a Severni Ameriky,
Eurasie a Afriky s vyjimkou Australie.
Jejich typickym predstavitelem byl vse-
obecné rozsiteny rod Phenacodus (obr. 6
a 7). Condylarthra se pak na oddélenych
pevninach vyvijela samostatné, i kdyz
obc¢as dochazelo v rdmci migraci k vzé-
jemnym vyménam. V Uplné izolaci pro-
bihal dalsi rozvoj po celé obdobi tfetihor
pouze na jediném kontinentu — v Jizni
Americe. Sem zéastupci prvnich kopytni-
ki pronikli migraci ze Severni Ameriky
a vytvorili celkem pét vyvojovych vétvi
(taxonomicky fada) endemickych jiho-
americkych meridiungulétt. Toxodon byl
predstavitelem nejpocetnéjsiho fadu Noto-
ungulata a rod Macrauchenia, objeveny
také Ch. Darwinem, byl zastupcem fadu
Litopterna.

Uz v pocatcich rozvoje meridiungulata
byla jejich vyznamnou vlastnosti adapta-
ce kondetin a chrupu. Slo o reakci na glo-
bélni zmény Zivotniho prostfedi béhem
tfetihor: panovalo stéle sussi klima a lesni
vegetace ustupovala travnatym plocham.
Bylozravi kopytnici se tak ocitli v prostie-
di suchych a otevienych savan a stepf,
s prevladajici vegetaci riznych druht
travin. Analyza jihoamerickych fosilnich
pud prokazala pfitomnost charakteristic-
kych travnich pylovych zrn v paleocénu
na samém podcatku t¥etihor, a prvnf druhy
meridiungulatd s vysokymi korunkami
stolicek jsou doloZeny ze spodniho oligo-
cénu. Z toho vyplyva, Ze tyto zmény pro-
bihaly na ptdé jihoamerického ostrova
mnohem dfive neZ na ostatnich pevni-
néch, kde se obdobné zmény prostiedi
spolu s adaptacemi kopytniki objevuji az
béhem miocénu se zna¢nym zpozdénim
mnoha miliont let.

Izolovany vyvoj jihoamerickych kopyt-
nikt vsak provazela fada dalsich zvlast-
nosti. Nap¥. zastupci ,,vychoziho* fadu
Condylarthra piezivali v jihoamerickych
tfetihorach dlouho, aZz do miocénu, zatim-
co v Severn{ Americe a v Eurasii vymfeli jiz
davno v prubéhu starsich tfetihor. Badate-
1é pro né v Jizni Americe vytvorili ¢eled
Didolodontidae, ktera soustiedovala vyvo-
jové konzervativni listoZravé rody s nizky-
mi korunkami stoli¢ek (napf. paleocenni
a eocenni Asmithwoodwardia, Didolodon
ad.), zijici zfejmé v enklavach pralesti v po-
vodi fek. Paleontologické expedice univer-
zity v Montpelliére v oblasti Lago Umayo
u jezera Titicaca v Peru v r. 1967 objevila
dalsi ¢eled meridiungulatt Perutheriidae
s druhem Perutherium altiplanense. Jeho
stafi bylo ptivodné stanoveno do svrchni
kiidy, novymi testy se vSak opravilo na
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£ Condylarthra v SirS§im pojeti

2 Fylogeneze jihoamerickych kopytni-
kt ze skupiny Meridiungulata, ktera
zahrnuje celkem pét vyvojovych vétvi.
Jejich ptvod lze odvodit az ze t¥f skupin
fadu Condylarthra. Upraveno podle:

R. L. Carrol a kol. (1993)

3 Lebku velkého bylozravce (A, délka
cca 80 cm) a ¢ést spodni ¢elisti (C) koupil
Ch. Darwin v listopadu 1833 od farmaéie
v okoli tsti Rio Negro nedaleko Montevi-
dea. Pozdéji nalezl stolicku téhoz druhu
zvitete (B), ktera se ptfesné hodila do jed-
né z alveol. Zahnuty tvar zubu pfivedl
autora odborného popisu R. Owena

r. 1837 ke stanoveni rodového jména
Toxodon. Tvar bezkofenové stolicky pro-
kazuje typickou vlastnost vétsiny meridi-
ungulatti — neustaly rist jako adaptaci na
spéséni stepnich trav. T. platensis byl pro
védu prvni znamy zastupce fosilni ende-
mické savéi fauny Jizni Ameriky. Nélezy
pochézeji ze ¢tvrtohornich fi¢nich usaze-
nin. Podle: R. Owen (1837)

4 A —levé spodni celist mladéte Toxo-
don platensis (originél F. Ameghina,
1901) s odejmutou vnéjsi sténou celisti,
kdy je vidét sloupcovité stale dortstajici
zuby. B — R. Owen popsal r. 1853 dalsi
rod ¢eledi Toxodontidae — Nesodon, po-
dle lebky se zachovanym chrupem; pa-
trové ¢ast lebky. Podle: R. Owen (1853)
5 Postup rekonstrukce vzhledu Toxo-
don platensis. A — kostra podle popisu

R. Lydekkera (1894), B — svalové studie

a detaily hlavy, C — celkové rekonstrukce.
Orig. P. Majora (B, C, 2005)

spodni paleocén, a tak je tento druh dal-
§im potomkem jedné vlny severoameric-
kych migranti — bud v rdmci nejstarsich
didolodontidi, nebo notoungulatdi.
Osidlovani Jizni Ameriky severoame-
rickymi savci bylo zkoumano s velkou
pozornosti a badatelé se dnes shoduji na
tom, Ze na jih pronikly moZn4 jiz béhem
svrchni kiidy pouze t¥i skupiny savci:
Condylarthra, prvotni chudozubi (Xenar-
thra) a va¢natci — Marsupialia (ti jedini
pokracovali pifes Antarktidu déale az do
Austrélie). Je dilezité, Ze mezi nimi chy-
bély Selmy — tlohu predatort hréli zprvu
jen plazi (zejména krokodyli) a ptéci (dra-
vé nelétavé rody obfich rozmért Pelecy-
ornis a Phorusrhacos objevené C. Ameghi-
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nem ve stfednim miocénu souvrstvi Santa
Cruz). Masozravci se vSak mezi savci zdhy
vyvinuli pfekvapivé jenom v rdmci vaénat-
ct ¢eledi Borhyaenidae.

Pro¢ na jih pronikly jen t¥i fady savci,
vsak stale ziistava zdhadou. Domnivame
se, Ze jednotvarny a ndpadné chudy raz
pfichozich savcti lze vysvétlit stavem teh-
dejsiho ,,spojeni“ obou americkych konti-
nentd na prelomu kiidy a terciéru. Geolo-
gové zde v zavéru druhohor predpoklédaji
proménlivé souostrovi pii kolisajici moi-
ské hladiné v tektonicky neklidné sopec-
né oblasti, coZ mélo jisté na prichodnost
koridoru silny filtra¢ni d¢inek. P¥itom
jsou novi osidlenci ze severu shodné na
nizkém stupni vyvoje, coZ naznacuje, Ze
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6 Rod Phenacodus (fad Condylarthra)
byl nespecializovany savec z prelomu kii-
dy a star$ich tfetihor rozsifeny v Laurasii
a podobny prvnim migranttim osidlujicim
Jizni Ameriku. Orig. P. Major (2005)

7 Priklad savce fadu Condylarthra (rod
Phenacodus), ktery na rozhrani k¥idy

a tfetihor osidlil JiZzni Ameriku z Laurasie
a stal se zde jednim z vychozich typt pro
vyvoj meridiungulatd. Lebka v pohledu

z boku (A), zespodu (B) a detail hornitho
nizkokorunkového bunodontniho chrupu
(C); podle: J. G. M. Thewissen (1990);

D — kostra s detaily chodidel koncetiny
pfedni (b) a zadni (c); podle: W. Gregory
(1951); E — svalova studie s detailem
hlavy (a) v kresbé P. Majora (2002)
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8 Priklady nalezt prvnich osidlenct
Jizni Ameriky z fadu Condylarthra,

z nichZ se vyvijely ¢etné linie meridiun-
gulatt. B — prvni doklad (holotyp) rodu
Asmithwoodwardia nalezeny Carlosem
Ameghinem v paleocennich vrstvach
Patagonie a popsany jeho bratrem
Florentinem v r. 1897 a 1901 (kresba
z1.1901); A, D, E — nové nélezy rodu
Asmithwoodwardia z r. 1979. Lebka

v pohledu zespodu (A), spodni celist

v pohledu z boku (D) a shora (E).

C — chrup horni levé ¢elisti rodu Didolo-
dus (popsany r. 1897), Ameghiniv holo-
typ. Podle: G. Simpson (1948)

9 Vramci ¢eledi Macraucheniidae (fad
Litopterna) objevili paleontologové vyvo-
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jovou fadu rodi (Theosodon, Scalabrini-
therium a Thoatherium) s postupujicim
vyvojem chobotu, tj. se tfemi stadii po-
sunu nosnich otvorti dozadu do polohy
typické pro chobotnaté savce.

Podle: C. P. de Couto (1979)

10 Lebka a spodni ¢elist (A) rodu
Macrauchenia (délka cca 50 cm, pohled
z boku) popsaného r. 1840 R. Owenem
podle Darwinovych nélezi z ledna 1834.
Detaily téze lebky: pohled shora (B),
detail dozadu posunutého nosniho otvo-
ru s prohlubni pro tipon svalti chobotu
(C), detail chrupu horni a spodni ¢elisti
(D). Na obr. sbéry R. Tournouera z pleisto-
cénu Argentiny, P¥irodovédné muzeum
v Pafizi. Snimky O. Fejfara (2005)

ziva.avcr.cz



ziva.aver.cz

11 Druh Macrauchenia patachonica
je dalsim piikladem konvergentniho
vyvoje. Stavbou kostry pfipomina sudo-
kopytného velblouda, jeho koncetiny
jsou v8ak lichokopytné a chobot byl
podobny jako u tapira. Rekonstrukce

P. Majora (2005)

12 F. Ameghino popsal v r. 1887 uni-
katni nalez celé kostry rodu Theosodon
z ¥adu Litopterna (A). B — lebka a detail
pravé horni ¢elisti s konvergenci seleno-
dontnfho chrupu; C-F: dalsi zastupci
fadu predstavuji konvergentni typy
podobné lichokopytnikim, dokonce lze
sledovat postupny vyvoj pfesné obdoby
jednoprsté (monodaktylni) koncetiny
koni; autopodia zadni koncetiny rodt
Theosodon (C), Scalabrinitherium (D)

a Thoatherium (E), F — kan (Equus).
Podle: C. P. de Couto (1979)

13 Svalové studie a rekonstrukce
jihoamerického rodu Macrauchenia

v kresbach P. Majora (2005)

14 Ukazky chodidla pfedni koncetiny
rodu Macrauchenia napodobujici pfesné
,lichokopytny“ model, ktery byl témér
shodny s konc¢etinou eocenniho evrop-
ského predchtidce koni rodu Palaeothe-
rium. Pohledy zepfedu (A, B) a zezadu
(C). D — tvar hleznové kosti je z boku

a shora rovnéz podobny lichokopytni-
ktim. Podle: H. Burmeister (1864, A, C,
D); B — shér R. Tournouera z pleistocénu
Argentiny v Pfirodovédném muzeu

v PafiZi. Foto O. Fejfar (2005)
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jejich pfichod na jihoamericky kontinent
probéhl na samém pocatku jejich dalsiho
vyvoje. Lze proto soudit, Ze Jizni Ameri-
ku ze severu osidlila jesté nerozriiznéné
reprezentace savcu pfed vyvojovou ,.ex-
plozi“, kterd na severnich kontinentech
probihala na poc¢étku tietihor.

Zavazné je také to, Ze t¥i zdkladni (vy-
chozi) skupiny savct méla jenom Jizni
Amerika, na ostatnich kontinentech v té
dobé bylo vychozich skupin savci vice.
Vyjimku tvoti rovnéz ostrovni kontinent
Australie, kde vyvoj savci probihal v rdm-
ci jediné skupiny vacnatcti, ktefi sem
béhem starsich tfetihor postupné dospéli
ze Severni Ameriky pfes Jizni Ameriku
a tehdy nezalednénou a tudiZ prichozi
Antarktidu.

Darwin objevuje dalsi fad savci
O nalezu dalsiho kopytnika vypravi Dar-
win v zdpisu ze 6. ledna 1834: ,,U piista-
vu Sv. Juliana jsem nalezl v ¢erveném jilu
v nadloZi vrstvy $térku polovinu kostry
pozoruhodného kopytnika pfiblizné veli-
kosti velblouda. Patii do stejné skupiny
tlustokoZcti Pachydermata spolu s noso-
rozcem, tapirem a vymielym paleotériem.
Ve stavbé kostry a zejména dlouhym
krkem v3ak pfipominda spise velblouda
nez guanaco a lamu.” Také tento nélez
popsal R. Owen r. 1840, a to jako novy
druh Macrauchenia patachonica. Byl to
prvni zndmy zastupce dalsiho fddu meri-
diungulatd, pro ktery Florentino Ameghi-
no r. 1889 definoval fad Litopterna. Jeho
dalsi zastupci tif celedi vytvareli jesté do-
konalejsi konvergenci lichokopytnikim,
dokonce s pfesnou obdobou jednoprsté
(monodaktylni) koncetiny koni (obr. 12).

Owen vyobrazil zprvu jen Darwinem
nalezené kréni obratle a ¢4sti chrupu rodu
Macrauchenia. Teprve pozdéji byla obje-
vena celé kostra. Opét §lo o konvergentni
vyvoj vlastnosti — koncetiny byly jasné
lichokopytné, a to na dokonalé trovni
eocennich pfedchtidct koni — paleotérii
(Owen se jiz v prvnim popisu o této znac-
né podobnosti zminil a naznacoval p¥i-
mou souvislost). Tomu také odpovidala
stavba lebky a chrupu. Jedna vlastnost na
lebce je vsak doslova Sokujici: na prvni
pohled pfipomina lebku tapira a chobot-
natcti — nosnf otvor je posunut dozadu a za
nim je ohrani¢end deprese (jama) pro ipon
svalt (obr. 10). Tyto znaky pfesvédcivé
dokazuji, Ze Macrauchenia méla kratky
chobot. Dnes zname fadu shodné utvéate-
nych lebek tohoto rodu a o chobotnatém
a lichokopytném bylozravci, ktery se podo-
bal souc¢asné velbloudu, koni i tapirovi, ne-
miiZe byt pochyb. Paleontologové dokonce
objevili v rdmci ¢eledi Macraucheniidae
vyvojovou fadu t¥i roda (Theosodon, Sca-
labrinitherium a Thoatherium) s postupu-
jicim vyvojem chobotu, tj. se tfemi stadii
posunu nosnich otvori do polohy typické
pro chobotnaté savce (obr. 9).

V nésledujici ¢asti seridlu se zminime
o poslednich fazich vyvoje jithoamerickych
savcli — o pfichodu hlodavci a priméatia
na pocétku oligocénu z Afriky a o druhé
masivn{ migra¢ni viné ze severu — tento-
krat modernich savct na sklonku tfetihor
v rdmci tzv. velké meziamerické vymeény,
a nakonec o dnes nendpadnych, ale v mi-
nulosti vyraznych vacnatcich.
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