Kambricka skupina Coeloscleritophora —

nejstarsi mékkysi?

Jifi Kral, Jaroslav Marek, Oldfich Fatka

Kmen mékkysu (Mollusca) je velmi starobylou skupinou, jejiz fosilni za-
stupci se hojné vyskytuji ve vSech utvarech v pribéhu fanerozoika. Mékkysi
jsou jednou z prvnich zivoc¢isSnych skupin, ktera se objevila v obdobi explo-
zivniho vzniku organismu s pevnymi schrankami na zacatku kambria. Nejstar-

s s

§i zastupci se vyskytuji jiz v nejspodnéjsim kambriu, tedy jesté pred nastu-

pem prvnich trilobita.

Béhem pocatecni, kambrické vyvojové
faze prodélali mékkysi bouflivou radiaci,
jejiz pribéh je jiz castecné objasnén diky
intenzivnimu studiu nejstar$i prvohorni
fauny v nékolika poslednich desetiletich.
Bohatstvi nalézanych morfologickych ty-
pu schranek, casto velmi neobvyklého
vzhledu, bylo pficinou vymezeni novych
fadt a dokonce i tfid mékkyst (napt.
Helcionelloida, Stenothecoida, Para-
gastropoda), jejichz piibuzenské vztahy
nejsou zcela objasnény. Z riznych skupin
primitivnich mékkysu se jesté v prubéhu
kambria diferencovaly vSechny dosud Ziji-
ci tiidy schrankatych mékkysu (4. pod-
kmene Conchifera), s vyjimkou kelnatek,
které se objevily az v ordoviku.

Mlze (Bivalvia) a kelnatky (Scaphopo-
da) lze odvodit z raznych vétvi dnes jiz
vymrelé tiidy Rostroconchia (obr.1), jejiz
nejmladsi znamé zastupce nalézime ve
vrstvach permského stari.Tato mezi biolo-
gy malo znama skupina hraje v evoluci
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mékkysa klicovou roli.Vymezil ji teprve
v r. 1972 ]. Pojeta a kol. pro malé paleo-
zoické meékkyse, vzhledem pripominajici
mlze. Na rozdil od mlzi je ale schrinka
rostrokonchii tvorena jen jedinou, pouze
zdanlivé dvouchlopnovou miskou, ktera
neni ve hrbetni linii rozdélena a nema tu-
diz zadny zamek (ani svéraci svaly) a obé
poloviny nejsou vzajemné pohyblivé. Z ni
mohla snadno vzniknout dvoumiskova
schranka mlzg, a to odvapnénim uzkého
pruhu v hrbetni linii. Tim vznikl pruzny
vaz (ligament) otevirajici jejich misky (tj.
lastury). Stavba ligamentu je nepfimym
dukazem této hypotézy. Tenké konchioli-
nové blany oddélujici vapnité vrstvicky
lastur prechazeji totiz ligamentem plynu-
le z jedné lastury do druhé. Zajimavou
analogii procesu vzniku lastur nachazime
u nezvykle vyhlizejiciho recentniho plze
r. Bertelinia. Zatimco pro ostatni plze
je charakteristicka ulita, Bertelinia ma
schranku ze dvou plochych misek (obr. 3).

Starobylejsi kambricti a ordovicti za-
stupci rostrokonchii (napf. r. Ribeiria;
obr. 1) maji schrinku dlouze protazenou
dozadu. Z ni je mozno odvodit trubicovi-
tou schranku kelnatek, vzniklou sristem
bfisnich okraji obou polovin schranky.
Pokrocilejsi formy rostrokonchii (napf.
spodnodevonsky r. Conocardium, dosti
hojny v konépruskych ttesovych va-
pencich) svou morfologii vice pfipomi-
naji bézné mlze, napf. srdcovky.

Plzi (Gastropoda) a hlavonoici (Ce-
phalopoda) se vyvinuli naopak ze skupin
pribuznych dnesnim prilipkovcum (Mo-
noplacophora) (obr. 2), u kterych se
v pribéhu evoluce postupné zvétSovala
schranka a zaroven se spirdlné€ stacela nad
hlavovy oddil téla. ZvétSujici se schranka
nadmérné zatéZovala télo a do urcité mi-
ry omezovala pohyb hlavové ¢asti nesou-
ci smyslové organy. Tyto komplikace byly
feSeny dvéma zpusoby. U predku plza do-
slo k pretoceni vnitfnich organt (torzi),
¢imz se uvolnila hlava a hmotnost schran-
ky se presunula na zad'. Hlavonozci vrcho-
lovou ¢ast schranky za télem rozdélili pre-
pazkami (septy) na mens$i komory, které
odlehcili plynem (vydychanym vzdu-
chem).

Zkamenéliny zastupci podkmene pa-
plzti (Amphineura) se nachazeji vzacné-
ji. Nejstarsi nalezy chroustnatek (Po-
lyplacopbora) jsou také kambrického
stafi. Spolehlivé fosilni nalezy cervovcu
(Aplacophora) vsak chybéji jak z kam-
bria, tak i z mlad$ich utvari (viz Ziva
1997, 3: 124).

Samotny vznik mékkysu zustava pres
vsechno usili badatelt stale zahalen ta-
jemstvim. Paradoxni fakt, ze nejstarsi
znami zastupci jsou morfologicky jiz
zna¢né€ rozruznéni a vykazuji i pokroci-
lou stavbu schranek, pfimo vybizi k hle-
dani prvnich mékkysa v jesté starSich
vrstvach. Sanci bychom mohli mit
v podlozi tommotu, tj. v nejnizsi c¢asti
kambria nebo i v nejmladS$im pre-
kambriu, tedy v obdobi, kdy se jiz fidce
objevuji prvni organismy s pevnymi
schrankami i skelety (obr. 4). Bohuzel
se vesmés jedna o problematické fosi-
lie, jejichZ systematicka prislusnost je
nejasna. Z vrstev nejspodnéjsiho kam-

Obr. 1 Jdadro (vyplii vnitini dutiny schrin-
ky) drubu Ribeiria apusoides (Rostroconchia).
Stredni ordovik, zahoranské souvrstvi, Lodeé-
nice u Berouna; a) vrchol, b,c) predni a zad-
ni okraj schrdnky, d) pegma (dutina po lis-
té spojujici pravou a levou (dst schrdnky)
¢ Obr. 2 Prilipkovec drubu Drahomira bar-
randei (Monoplacophora). Svrchni silur, po-
Zdrské souvrstvt, Lochkov & Obr. 3 PIZ ro-
du Bertelinia (Gastropoda; Saccoglossa).
Larva md ulitu plné vyvinutou (b), u dospél-
cii se ulita zachovdvd jen jako drobny rudi-
mentdrni vyénélek na vrcholu levé ,lastury“
(a). Upraveno podle Viastova a Matékina
1988. Bertelinie zije v porostech velkych
mor'skych ras, dosud byla nalezena v Indii,
Japonsku, Austrdlii, na Havajskjch ostro-
vech a Jamajce. Byla objevena teprve
v r. 1958 japonskymi zoology Kawagutim
a Babou a popsdina pod jménem Tamano-
valva. Teprve pozdéji se zjistilo, Ze je to-
toznd s tretihornim ,mlZem“ r. Bertelinia.

Foto ]. Marek, kresby P Hulvy
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Obr. 4 Otdzka tirovné, ve které vést spodni hranici kambria, jez je zdroveri i spodni hranict fanerozoika, zaméstndvala geology jiz od poloviny
minulého stoleti. Az do poloviny naseho stoleti byl obvykle za spodni hranici kambria povazovdn prvni vyskyt trilobitii, chdpany zdroveri i jako
pront vyskyt Zivolichii se skeletem. Vyjzkumy provddéné v priibéhu 50. let na riznych mistech Zemé viak ukdzaly, Ze jesté pred ndstupem trilobi-
tii existuje Casovy tisek, v némz se jiz vyskytuji organismy s pevnym skeletem (hyoliti, ramenonozci, schrankati mékkysi, archeocydti atd.). Podle ty-
pové oblasti na Sibiri se pro tento éasovy tisek vzil ndzev tommot. Dalsi studium ukdzalo, Ze v 0bdobi tésné pred vanikem prvnich zivocichii se ske-
letem, tedy v dobé asi pred 550 miliony let, probéhla velmi vyznamnd zména ve strategii ziskdvini potravy, kterd je dobre dokumentovatelnd na
charakteru stop po Cinnosti organismi, tzv. ichnofosilii (ndstup ichnorodu Phycodes). Po nékolika desetiletich intenzivnich diskust, jakym zpiiso-
bem presné stanovit spodnf hranici kambria, byla prdvé tato zména v charakteru stop vybrdna za rozhodujict kritérium. Po detailni dokumenta-
ci hraniénich profilii prekambrium—kambrium na riznych mistech svéta byl jeden z nich — lokalita Fortune Head (Jizni Newfoundland) schva-
len v r. 1992 Mezindrodn{ stratigrafickou komist jako typovy profil spodni hranice kambrického iitvaru (tzv. GSSP — Global Stratotype Section
and Point) a nazvin nemakit—daldon. Tabulku sestavil O. Fatka. (Sipky naznacuji vyskyt skupiny i mimo kambricky iitvar) % Obr. 5 Hypote-
tickd rekonstrukce sifogonuchitida s jednotlivymi elementy sifogonuchitidni asociace; a) Lopochites, b) Siphogonuchites, c) Maikhanella. Origindlni
rekonstrukce P Hulva & Obr. 6 Chancelloria eros; stiednt kambrium, burgesské bridlice, Britski Kolumbie, Kanada; jednotlivy hvézdickovity
sklerit z hornt (a) a spodnf strany (c), b) rekonstrukce celého zivocicha, pfirozend velikost. Kreslil P Hulva

bria a z jejich bezprostredniho nadlozi
nebyly dosud popsany zZadné zbytky or-
ganismu, které bychom mohli spolehli-
vé zaradit k mékkystm.

Cestu ze slepé ulicky pfi patrani po
nejstarsich mékkysich necekané ukazaly
zahadné utvary kambrického stari, raze-
né na zakladé morfologie do umélého
.Jkmene* Coeloscleritophora.Jde o drob-
né, duté, u baze obvykle zizené fosilie
Supinkovitého tvaru, jejichz povrch je
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vétsinou zdoben vyraznymi podélnymi
Zebry (obr. 5). Do tohoto ,kmene* je fa-
zeno né€kolik problematickych skupin,
které se pon€kud odliSuji svou morfolo-
gii. Nejvice poznatki mame o ,fadu“
Halkieriida ze spodniho a stfedniho
kambria. Prvni zastupce r. Halkieria
popsal az v 60. letech tohoto stoleti dan-
sky paleontolog C. Poulsen ze spodno-
kambrickych sedimentt baltského ostro-
va Bornholm. Poulsen tyto nalezy

pokladal za casti téla drobného ¢lenovce
nebo za schranky neznamych zivocichu.
Spekulovalo se také o jejich mozné pfi-
buznosti s hyolity (Hyolita; obr. 9). Po-
zdéji byly podobné utvary objeveny ve
spodnim kambriu dalSich oblasti, napr.
na Sibifi, v Ciné, Iranu, Austrilii ¢i Sever-
ni Americe. Ojedinélé nilezy nékolika
LSupin“ spojenych navzajem bazi vedly
nékteré paleontology k domnénce, ze
halkierie jsou vlastn€ vapnité Supiny,
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které pokryvaly télo vétSiho organismu.
Nabizelo se srovnani se zahadnym
sttednokambrickym organismem Wiwa-
xia z proslulych burgesskych bridlic (Ka-
nada, Britska Kolumbie). Svrchni strana
tohoto neobvyklého zivocicha byla hus-
té kryta nékolika morfologicky odliSnymi
typy plochych Supin a trnq, tj. skleritt
(obr. 7). Izolovany trn této fosilie popsal
v r. 1899 G. E Matthew a povazoval jej za
kuzelovitou schrinku mékkyse. Uplné
exemplare r. Wiwaxia nalezl v r. 1910
C. D. Walcott. Na zacatku 80. let zjistilo
hned nékolik badatelt, ze stavba sklerit
wiwaxie a halkierie je podobna. Pocatec-
ni etapa studia halkierii kulminovala
v r. 1984 dnes jiz klasickou praci
Bengtsona a Morrise, ve které byla
halkierie rekonstruovana jako organis-
mus podobny wiwaxii. V té dobé Slo
o smélou hypotézu, kterou mohl potvr-
dit jen nalez celé halkierie.

Senzaci se proto stal objev vyborné
zachovanych, uplnych exemplait hal-
kierii v 1été r. 1989. K nilezu doslo na-
hodné béhem geologického mapovani
v nejseverné€jsim cipu Gronska, na loka-
lité Sirius Passet v Pearyho zemi. Kromé
halkierii byly nalezeny také zkamenéliny
fady dalSich organismu (Zivocisnych
hub, mnohostétinatcti a ruznych Ccle-
novcu), ¢asto i se zachovanymi otisky
mékkych casti tél. Prichazejici polarni
zima znemoznila mapujicim geologiim
ziskat vétsi mnozstvi materialu, a tak se
v nasledujicich letech vypravily do
Pearyho zemé specializované paleonto-
logické expedice, které podstatné rozsi-
fily puvodni sbéry.

Bohata zen nalezti umoznila pomérné
presné rekonstruovat morfologii halkie-
rii (obr. 8). Jejich bilateralné soumérné,
cervovité a dosti ploché télo nemélo od-
liSenou hlavovou cast. Délka nejvétsich
nalezenych exemplari presahuje 7 cm.
Husty pokryv s nékolika typy vapnitych
Supin na svrchni strané téla potvrdil pu-
vodni predpoklad o podobnosti halkie-
rie a wiwaxie. Stejné jako u wiwaxie lze
i u halkierie vymezit v pokryvu podélné
zOny, jejichz Supiny se navzajem lisi svou
morfologii. Necekana a prekvapujici je
vsak pritomnost dvou nestejnych tenko-
sténnych ¢epickovitych schranek, pripo-
minajicich schranky prilipkovcia (Mo-
noplacophora, obr. 2).Tyto,lastury” byly
orientovany svymi vrcholy k sobé, pfi-
¢emz jedna kryla pfid, druha zad téla.
Spodni strana téla byla zfejmé hola, bez
Supin a slouzila nejspiSe k plazeni po
dné. Je zajimavé, ze pozdéji byla podob-
na schranka (byt drobna a oc¢ividné rudi-
mentarni) objevena také u jednoho c¢is-
te¢né rozpadlého exemplire wiwaxie
(obr. 7b). Predpoklada se, Ze tato zakrné-
la schranka mohla byt za Zivota ukryta
mezi Supinami na zadi téla. Nemizeme
zatim zcela vyloucit, Ze nejde o schran-
ku jiného zivocicha (napf. mladého ra-
menonozce), nahodné zapadlou mezi
rozvolnéné Supiny wiwaxie. Je proto
nutné oveérit pritomnost ,lastury“ u dal-
sich jedinct wiwaxii.

Nalezy ustniho ustroji typu raduly
u wiwaxie a stavba téla halkierii ukazu-
ji, Ze skupina Halkieriida predstavuje
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Obr. 7 Wiwaxia corrugata (Matthew 1899). Stiedni kambrium, burgesské bfidlice, Britskd
Kolumbie, Kanada; a) rekonstrukce (upraveno podle J. Dzika 1986), b) rudimentdrni schrdn-
ka, c) snimek fosilie. Foto . Marek, kreslil P Hulva & Obr. 8 Halkieria evangelista, spodni
kambrium, Grénsko; a) rekonstrukce, b) jeden z nékolika typii supin, c) fotografie otisku zivo-
licha. Foto ]. S. Peel (Univerzita v Uppsale, Svédsko), origindlni rekonstrukce P Hulva

nejspise velmi primitivni mékkyse. Vyni-
ka jejich podobnost s paplzi, tj. chroust-
natkami a cervovci. Stejné jako
u chroustnatek nachazime i v pokry-
vech halkierii jedine¢nou kombinaci
vapnitych schranek a skleriti. Podrob-
néjsi studium vsak odhalilo, Ze se stavba
schranek a do jisté miry i morfologie
skleritti obou skupin lisi. Halkierie tedy
nelze povazovat za pfimé predchidce
chroustnatek a cervovcu. Morfologie

halkierii vSak ukazuje, Ze Cervovity tvar
téla, ktery existuje ve zdokonalené po-
dobé u cervovcet, nemusi byt u mékkysu
nutné jen tvarem odvozenym. Muze na-
opak reprezentovat stadium, které se vy-
skytovalo u fylogeneticky nejstarSich za-
stupci kmene. Tato predstava neni
konecné v rozporu ani se zavéry srovna-
vaci zoologie, podle nichz se predkové
mékkyst mohli vyznacovat Cervovitym
tvarem téla.
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Vyznamné zastoupeni skleritt v tél-
nim pokryvu halkierie i wiwaxie nazna-
Cuje, ze tkan produkujici vapnité ele-
menty byla u nejstarSich mékkysa
organizovana jednoduse a nebyla schop-
na vytvorfit celistvou schranku. Tento
predpoklad se stava velmi dilezitym kri-
tériem pro hledani nejstarSich fosilnich
mékkysu. Znamena to, Ze bychom se mé-
li kromé schrankatych forem zaméfit
i na typy, jejichz télo bylo kryto pouze
sklerity. Pro pokryvy organismi tvofené
volnymi sklerity nebo kombinaci skleri-
td a drobnych schranek se prosazuje
oznaceni skleritom (termin navrhl Svéd-
sky paleontolog Bengtson v r. 1985).
Rekonstrukci uplnych skleritomu znac-
né ztéZuje skutecnost, Ze se po smrti or-
ganismi brzy rozpadly na jednotlivé
Casti. Musime také pocitat s tim, Ze mno-
zi ZivocCichové produkovali nékolik typu
sklerit, Casto velmi odliSnych tvart.
Skleritomy navic vytvarela cela rada Zi-
vocisnych skupin, mnohdy patrné zcela
nepribuznych. Tato skutecnost vystupu-
je do popftedi pravé v kritickém obdobi
spodniho kambria, tedy v dobé, kdy
predpokladame vznik meékkysa. Muze-
me dokonce hovorit o tom, Ze tu mezi
organismy produkujicimi pevné elemen-
ty (tj. schranky, skelety, sklerity a jiné
snadno fosilizujici utvary) prevladaly ta-
kové typy, jejichz télo bylo kryto slozi-
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tym skleritomem. V této situaci nezby-
va nic jin€ho, nez se orientovat na fosi-
lie, které se svou morfologii nejvice po-
dobaji skleritim halkierii, u nichz je
vztah k mékkySam nejlépe dokumento-
van. To znamena, Ze nadéjné jsou ze-
jména dalsi skupiny, zaclenované do
.kmene“ Coeloscleritophora. Jde pre-
devsim o utvary patrici do ,fadu“ Si-
phogonuchitida (obr. 5), u kterych je
morfologicka podobnost se sklerity
halkierii nejveétsi.

Skupina Siphogonuchitida je znama
a tommotu; obr. 4) Ciny, Mongolska
a Kazachstanu. Dosud nebyla uspokoji-
vé vyreSena otazka puvodniho mine-
ralniho sloZeni elementu, nalézanych ve
fosilnim zaznamu ve formé fosforecna-
nu vapenatého. Nelze vyloucit moznost,
ze skutec¢nou puvodni hmotou byl uhli-
Citan vapenaty, ktery byl po smrti orga-
nismu druhotné nahrazen fosfore¢na-
nem. Na nékterych lokalitich Ujgurska
(= Xinjiang, autonomni oblast v zapadni
Ciné) se vyskytuje stabilni asociace sifo-
gonuchitidd, ktefi jsou oznacovani sa-
mostatnymi rodovymi nazvy.Tvofi ji dva
typy Supinek (Siphogonuchites = Pa-
leosulcachites a Lopochites), Supinky
spojené bazi (Dabashanites) a neob-
vykla cepickovita schrinka oznacovana
jako Maikhanella (obr. 5). Stabilita spo-

Obr. 9 Hyolit drubu Hyolithes euglyphus
(Hyolita). Spodni ordovik, Sirecké souvrstvi,
Osek u Rokycan; a) rekonstrukce Zivolicha
(upraveno podle L. Marka a kol. 1997), dole
snimek otisku schranky (b) a vicka (c). Hyoli-
ti predstavuji vymrelou skupinu s nejasnymi
pribuzenskymi vztahy, kterd je dnes vétsinou
chdpdna jako kmen blizky mékkysiim. Jejich
télo chrinila kuzelovitd schrdnka, jejiz dsti
bylo zakryto vickem s komplikovanou morfo-
logii. Z mezer mezi vickem a schrankou vycni-
val pdr zabnutjch pFivéski, tzv. helenii. Slo
pravdépodobné o nepohyblivé nebo mdlo po-
hyblivé bentdzni Zivolichy. Snimky ]. Marka,
kreslil P Hulva

le¢ného vyskytu riznych typu sifogonu-
chitidnich elementi naznacuje, Ze tyto
utvary mohou pochazet z jednoho orga-
nismu. Tuto lakavou hypotézu vsak mo-
hou potvrdit zase jen nalezy uplnych
skleritomud. Pfitom by byl objev upl-
nych sifogonuchitidi velmi Zidouci. Na
jejich predpokladané schrance (Mai-
kbanella) je totiz primo ucebnicové za-
chycen proces vzniku schranky, ke které-
mu mohlo dojit podobné i u nejstarSich
mékkysu. Maikbanella se vyznacCuje vel-
mi jednoduchou stavbou. Je tvofena do-
sud samostatnymi, nesrostlymi Supinka-
mi. Ty jsou pojeny pouze mineralnim
tmelem ukladanym do ztlustélé kutikuly
mezi nimi. K riastu predpokladané
schranky dochazelo pri jejim okraji, a to
zaClefiovanim dal$ich Supinek. Supinky
ve stfedu schranky jsou prodéravény
cetnymi pory, kterymi mohla k povrchu
pronikat smyslova vlakna.

Vztahy dalSich skupin ,kmene“ Coe-
loscleritopbora k halkieriim nejsou jiz
tak zfejmé a nelze ani vyloucit, Ze jde
o zcela nepribuzné organismy. Stavbou
svych sklerita se totiz dosti 1isi od pred-
chozich skupin. Jako pfiklad bychom
mohli uvést ,fad“ Chancelloriida —
zvlastni hvézdickovité utvary, které jsou
dosti hojné nalézany v kambrickych vrst-
vach.Vznikaly sristem bazi 5-10 dutych
trnovitych elementu (obr. 6). Na zakla-
dé nékolika vyjimecnych naleza z bur-
gesskych bridlic (Walcott 1920) lze
usuzovat, ze tyto hvézdicky predstavuji
pouze jednotlivé sklerity, které kryly
(spolu s tlustou kutikulou) povrch malo
pohyblivého nebo i nepohyblivého or-
ganismu kulovitého az vejc¢itého tvaru.
Rod Chancelloria byl pro svij vzhled
dlouhou dobu povazovan za Zivocisné
houby, ale v soucasnosti prevlada na-
zor, ze jde spiSe o tvarovou konvergen-
ci. Mechanismus tvorby sklerita chan-
cellorii a zivociSnych hub se totiz
evidentné velmi lisi.

Rozmanita morfologie halkierii a jim
mozna pribuznych skupin naznacuje, ze
evoluce nejstarSich mékkyst v raném
sem, nez se puvodné predpokladalo, po-
dobné jako pozd€jsi vyvoj tohoto kmene
v prubéhu kambria. Je velmi pravdépo-
dobné, ze k evoluci prvnich mékkysta
mohou mit vztah také nékteré z mnoha
skupin, které se stavbou svych skleritt
od ,kmene*“ Coeloscleritophora lisi. Je-
jich vyzkum povede jisté k dalsim pozo-
ruhodnym objevim.
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