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Kridla hmyzu

a jejich promény v evoluci

Pred vice nez 400 miliony let se nad povrch planety Zemé vznesl prvni létajici
hmyz. Stal se tak jedinou skupinou bezobratlych Zivocichii, ktera se kdy naucila
aktivné létat. Schopnost letu umoznila hmyzu obsadit rtiznorodé ekologické
niky, efektivnéji shanét rizné potravni zdroje, snaze unikat pred predatory
nebo cestovat na velké vzdalenosti. Patrné i diky tomu se hmyz stal druhové
nejbohatsi a nesmirné ekologicky pestrou skupinou zivocichi, ¢itajici dnes vice

nez milion popsanych druhii.

Zahada puvodu hmyzich kridel

Ze spodné karbonského nalezisté pobliz
némeckych obci Delitzsch a Bitterfeld-Wol-
fen byla v r. 1996 popséna dobte zachovala
fosilie hmyzu. Tato fosilie, ktera byla za-
fazena do vymfelého hmyziho fadu Pa-
laeodictyoptera, dostala p¥izna¢né jméno
Delitzschala bitterfeldensis (obr. 1). Se sta-
¥{m 320 miliont let se stala nejstar$im do-
kladem k¥idlatého hmyzu vibec. Pozoru-
hodné je, Ze §lo o jiz plné okiidleného,
letuschopného jedince. Z toho mtiZzeme
usuzovat, Ze k samotnému vzniku kiidel
muselo dojit o mnoho miliont let d¥ive.
S pomoci kalibrovanych fylogenetickych
stromt jsme schopni vznik hmyzich kii-
del piiblizné datovat do obdobi spodniho
devonu, tedy asi pfed 400 miliony let.

Povéstny ,,vyvojovy mezi¢lanek” mezi
primérné bezkfidlymi skupinami a hmy-
zem okfidlenym se ndm ale nedochoval,
resp. nebyl dosud nalezen. To neni p¥ilis
prekvapivé. Hmyz obecné nefosilizuje pii-
li§ dobfe a pfthodné podminky k jeho
fosilizaci nastavaji jen v nékterych typech
biotopt, zejména v jezernim prosttedi.
Vétsina prvohornich fosilii hmyzu byla
nalezena na omezeném poctu lokalit rtiz-
ného stéii, fosilni zdznam je tak velice frag-
mentédrni s velkymi ¢asovymi mezerami.
Navic se vétsina mist s prvohornimi néle-
zy nachazi na severni polokouli, zatimco ze
superkontinentu Gondwana, pfedchidce
svétadild na jizni polokouli, mame dokla-
di podstatné méné.

Proto abychom rozkryli, z ¢eho a jak
hmyzi kiidla vznikla, musime se pustit do
dikladnéjsiho patrani za vyuZiti znalosti
srovnavaci morfologie, zobrazovacich me-
tod, evolu¢ni ekologie, vyvojové biologie
i genetiky.

Vznik kiidel byl udalosti, ktera se v evo-
luci hmyzu odehrala pouze jednou. K¥idla-
ty hmyz (Pterygota) tak tvoii pfirozenou
skupinu, jejiz zastupci sdileji stejny zaklad-
ni stavebni plan k¥idelnich Zilek a hrud-
nich svalti. Na rozdil od k¥idelnich struk-
tur obratlovci se kfidla hmyzu nevyvinula
pouhou pfestavbou jiz existujicich hrud-
nich koncetin. Ktera télni ¢ést byla zakla-
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1 Z nejstar§iho zndmého kiidlatého
hmyzu Delitzschala bitterfeldensis se
nadm dochovala pouze kfidla a ¢ast
zadecku. Rekonstrukce toho, jak mohl
vypadat, proto ¢aste¢né vychazi i z fosilii
pfibuznych druhi. Pfedpoklada se,

Ze byl stejné jako ostatni zastupci fadu
Palaeodictyoptera bylozravy a zivil se
sdnim §tav z prvohornich rostlin.
Upraveno podle: E. Groning a C. Brauck-
mann (2005). Orig. K. Rosova

dem pro hmyzi kiidla, se stalo pfedmé&étem
mnoha védeckych studii.

e Jedna z hypotéz je spojena s pfechodem
hmyzu z vodniho prostfedi na sous a pred-
pokladad, ze k¥idla vznikla z prekurzori
trachealnich Zaber podobnych tém, ktery-
mi dychaji vodni larvy jepic (Ephemero-
ptera). Kofeny této myslenky sahaji aZ na
pocatek 19. stoleti. V druhé poloviné 20. sto-
leti vznikla navazujici hypotéza, anglicky
exite-origin, nékdy téz pleuralni ¢i epi-
coxalni hypotéza (obr. 2a). Pfedpoklada,
Ze k¥idla hmyzu jsou homologicka (stejné-
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ho ptivodu) s pfivéskem (exitem), ktery se
nachdzel na bazalnim ¢lanku — precoxe
kondéetiny korysu. Precoxa (epicoxa) nohy
pozdéji u hmyzu splynula s jeho télni
sténou (pleuron), a z jejiho exitu tak mohla
postupné vzniknout k¥idla. Dnes najdeme
struktury podobné témto pFivéskim, na-
zyvané styli, na ky¢lich nékterych primar-
né bezk¥idlych chvostnatek (Archaeogna-
tha). Z exiti mozna také vznikly zadeckové
zéabry jepic¢ich larev nebo rozsifené po-
strann{ vybézky na zadec¢kovych ¢lancich
larev vymfelého prvohorniho fadu Palaeo-
dictyoptera.

o Druh4, paranotalni (paranotal lobes ori-
gin) hypotéza z konce 19. stoleti pfedpokla-
d4, Ze kiidla hmyzu se vyvinula z plochych
notalnich lobt télnich ¢lanka (obr. 2b).
Jako notum oznacujeme v hmyzi morfolo-
gii kutikularni desti¢ku (sklerit) na hibetni
strané kazdého z ¢lankd hrudi a notalni
loby jsou jeho ploché postranni vybézky.
Tato hypotéza ziskala ve 20. stoleti §iro-
kou podporu, zejména s ohledem na oce-
kavany suchozemsky puvod k¥idlatého
hmyzu, ktery by samozfejmé vylucoval
moznost vzniku kfidel z zaber. Hypotézu
podporuje i to, Ze nejbliz§imi pf¥ibuzny-
mi soudasného kfidlatého hmyzu (Ptery-
gota) jsou rybenky (Zygentoma, obr. 3),
tedy primarné bezkiidly suchozemsky
fad hmyzu, ackoli jejich fosilni doklady
z prvohor nejsou téméf zndmy. Rybenky
a primdrné bezkfidlé chvostnatky nesou
na télnich ¢lancich rozsifené postranni
lalokovité vybézky (laterdlni loby), které
by mohly byt homologické s kiidly. Zatim-
co soucasny kiidlaty hmyz ma pouze dva
pary kiidel na druhém a tfetim hrudnim
¢lanku, u prvohorntho ¥adu Palaeodictyo-
ptera a u pravazek fddu Geroptera (obr. 4)
nachazime k¥idlim podobné ploché la-
terdlnf loby i na prvnim hrudnim ¢lanku.
Tyto vybézky se nejspise nikdy nevyvinuly
ve funkéni kiidla, nicméné mohly byt ales-
poii ¢asteéné pohyblivé a homologické
k¥idlam.

e Vyzkum evoluéniho vyvoje, genové ex-
prese a regulace embryogeneze u soudas-
nych zastupci kfidlatého hmyzu vedl ke
spojeni prvkid obou hypotéz v dualni hy-
potézu (obr. 2c), podle niZ by se na vzniku
ktidel podilely uréitou &asti jak privésky
kongetiny, tak notalni vybézky. Studium
vyvoje embryi jepic, chvostnatek a dalsi-
ho modelového hmyzu, jako tteba brouki
potemnikd rodu Tribolium, naznacuje, Ze
se k¥idla skute¢né vyvijeji ¢astené z roz-
$ifenin notdlnich desticek, ale obsahuji
i ¢asti vzniklé z ptivodnich bazalnich
¢lankd hrudnich kongetin, které se v pri-
béhu evoluce staly soudasti pleury (télni
stény). To podporuji i poznatky vyplyvaji-
ci ze studia kiidelnich zékladt a zadec-
kovych ptivéski u larev vymtelého fadu
Palaeodictyoptera (obr. 5). U téchto larev
nachazime kloubni (artikulaéni) spojeni
pouze uprostied baze kiidelnich zakla-
di, zatimco pfedni a zadni ¢4st baze byla
pevné srostla s notem. Vyvijejici se k¥idla
larev tak byla pravdépodobné pohybliva
v mist& spojeni s hrudi (artikulace), ale
srust s notem jejich pohyb ¢aste¢né ome-
zoval. Tyto nélezy ndm tedy naznacuji, Ze
pravda je moznéa ,nékde uprostfed“. Na
vzniku kifidla se podilely jak vybézky nota,
tak ¢ésti pleury.
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2 Schéma t¥f hlavnich hypotéz vzniku
k¥idel hmyzu. Vlevo popis koncetiny
koryse s homologizaci bazalnich ¢lanka
mezi korySem a hmyzem — protopodit
predstavuje bazalni nevétvenou ¢ast
koncetiny, endopodit a exopodit jsou
vétve koncetiny, exit je pfivések bazalniho
¢lanku. Exite-origin hypotéza (a),

nebo také pleurdlni ¢i epicoxalni
hypotéza — kiidlo vzniké z privésku
(exitu) pivodniho bazalntho ¢lanku
koncetiny (epicoxy). Paranotdlni hypoté-
za (b) — kidlo vznika pfestavbou desko-
vitého vybézku terga (vrchni plochy
télniho ¢lanku) neboli paranota.

Dualni hypotéza (c) — kiidlo vznika

jak z tergalniho paranota, tak z pleuronu
(télni stény). Nekteré studie uvadséji, ze
okraj terga je také koncetinového ptivodu,
konkrétné vznikly z epicoxy (bazéalniho
¢lanku, nazna¢eno modrou barvou).
Upraveno podle: J. Prokop a kol. (2022)
3 Zjednoduseny kladogram piibuzen-
skych vztaht vybranych skupin hmyzu.
Sesterskou skupinou kiidlatého hmyzu
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(Pterygota) jsou rybenky, v rdmci dnesnich
k¥idlatych rozlisujeme paleopterni linii,
zahrnujici vazky a jepice, a neopterni
linii s ostatnimi sou¢asnymi hmyzimi
rady, ke které je sestersky vymfely
prvohorni nadfad Palaeodictyopterida.
Pribuzenské vztahy podle: B. Misof a kol.
(2014) a P. Sroka a kol. (2014)

K ¢emu byla ,prakridla“

Schopnost letu hmyzu pfindsi nezmérné
vyhody. Na poc¢étku evoluce v3ak struktu-
1y, ze kterych se kiidla vyvinula, aktivni let
nejspise neumoziiovaly — k ¢emu tedy slou-
zily? Odpovéd na tuto otazku zalezi na
prostiedi, které obyvali pfedchtidci k¥idla-
tého hmyzu. Jednou z moznosti je, Ze tito
prapiedkové Zili suchozemskym Zivotem
a pohybovali se po vegetaci. P¥i daniku
pfed predatorem mohli vyuzivat seskoku.
Postupem ¢asu se adaptovali na schopnost
cileného skoku a plachténi, coZz mohlo vést
az ke vzniku pohyblivych privéska (k¥idé-
lek — winglets) na vétsiné ¢lankd hrudi

a zadecku. Privésky blize tézisti téla, tedy
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na druhém a t¥etim hrudnim ¢lanku, se
poté zvétsovaly, zatimco ostatni bud ziska-
ly jinou funkci, nebo zcela vymizely.

Alternativni hypotézou je vznik k¥idel
ve sladkovodnim prosttedi, spojeny se
vznikem z Zaber nebo p¥ivéskid — exitd.
Podporuje ji vy$e zminéna p¥itomnost roz-
gifenych postrannich vybézki na zadecko-
vych ¢lancich larev u vymfelé skupiny
Palaeodictyoptera (obr. 5), které ukazuji na
akvaticky ¢i semiakvaticky zptisob Zivota.
Tyto ploché postranni vybé&zky mohly ve
vodnim prostiedi fungovat jako deskovité
zabry a jejich stavba se ndpadné podobala
stavbé kiidelnich zékladu. Je tedy mozZné,
Ze se prvotni struktury, ze kterych pozdéji
vznikla k¥idla, vyvinuly ve vodnim pro-
stfedi jako postranni dychaci vyb&zky na
v8ech hrudnich a zadeckovych ¢lancich.
Na hrudi se z nich postupné stala pohyb-
liva k¥idélka (winglets), slouZici t¥eba ke
klouzani po vodni hlading, a mohla se dale
vyvinout v kiidla, zatimco ostatni vybézky
¢asem ziskaly jinou funkci, nebo zakrnély
a vymizely. BohuZel se nedochovaly Zddné
fosilni nalezy, které by dovedly spolehlivé
napoveédeét, ke které z hypotéz se priklonit.
A tak otazka, z ¢eho a jak vznikala kiidla,
zUstava zatim nerozreSena.

Jak se udrzet ve vzduchu

Ktidla recentniho i fosilntho hmyzu naby-
vaji raznych tvartd, velikosti i zbarveni.
Existuji viak vlastnosti, které museji spliio-
vat vSechna kiidla aktivnich letct — ty, které
umoziiuji udrzet se ve vzduchu a pohybo-
vat se Zddoucim smérem. Hmyzi kiidla
jsou proto pfizpusobena k vytvareni vztla-
ku, ptsobiciho proti gravitaéni sile a zdvi-
hajiciho télo, a tahu, ktery umoziiuje jeho
pohyb vpred. K¥idla hmyzu tak vykonavaji
slozity kmitavy pohyb a dokdZou zcela
pasivné ménit tvar v zavislosti na fazi letu.
Schopnost zmény tvaru je umoznéna diky
komplexn{ stavbé z membran, Zilek, flex-
nich (ohybovych) linif a dalsich speciali-
zovanych struktur. Klitovymi vlastnostmi
k¥idla jsou rigidita a flexibilita. Rigidita
(tuhost) kiidla se uplatni zejména, kdyz je
tfeba optit se o vzduch a vytvofit vztlak.
Naopak flexibilita (pruznost) je nezbytna
pro komplikovany ohyb podél flexnich
linii, ktery minimalizuje odpor vzduchu
a umoziuje vznik sil napoméhajicich udr-
Zet hodnoty vztlaku a tahu na dostatec¢né
drovni. Nékteré skupiny hmyzu uméji
i plachtit, coz dovoluje pohyb vzduchem
s minimaln{ vynaloZenou energii. Nejcasté-
ji toto chovéni pozorujeme u vazek (Odona-
ta), jepic, nékterych rovnokiidlych (Ortho-
ptera) a také motylt (Lepidoptera).

U miniaturniho hmyzu, napf. tfdsnének
(Thysanoptera), nékterych parazitickych
vosicek (napf. chalcidky — Chalcidoidea)
nebo broukt ¢eledi pirnikoviti (Ptiliidae),
by odporové sily zptisobené viskozitou
vzduchu pfevysily setrvacné sily vytvore-
né jejich k¥idly, kdyby byla tvofena celist-
vou membréanou. Proto se tyto drobné dru-
hy adaptovaly na ,,plavani* vzduchem —
na okrajich tzkych k¥idel se nachazeji
dlouhé séty neboli tfdsné. K¥idla maji
i mensi hmotnost a setrva¢nost, mohou
tedy ménit svou rychlost a smér rychleji
neZ membrandézni kiidla vétstho hmyzu
a zérovei je znac¢na ¢ast aerodynamickych
sil vytvarena i jejich tfenim.
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Dne$ni hmyz miva v zdkladnim planu
dva péry kiidel. Pro vytvéfeni vétstho vztla-
ku a vyssi odolnosti proti aerodynamic-
kym sildm je v8ak pomé&rné vyhodné, aby
se pfedni a zadni kiidla spojila v jednu
plochu a pohybovala se spole¢né. Funkéni
spojeni kiidel v letu (coupling mechanism)
je v rdmci hmyzu velmi rozsifené a jednot-
livé skupiny jej dosahuji zna¢né rtizno-
rodym zpisobem. Nejjednodussi formou
je vétsi prekryv plochy pfedniho a zad-
niho k¥idla. U stfechatek (Megaloptera)
a mnohych sitokiidlych (Neuroptera) se
zadni oblast pfedniho k¥idla pfekryva
s ¢éasti pfedniho okraje zadntho k#idla, coz
usnadiiuje synchronizovany pohyb. U mo-
tylt nachézime vice typt spojeni, kromé
jednoduchého piekryvu se u nékterych
druhti vyvinuly specializované struktury
propojujici pfedni a zadni k¥idlo. Moty-
li s jugatnim spojenim maji na pfednim
kiidle lalucek, ktery zaklesnou za zilku
na zadnim k¥idle. Naopak frenatni typ
spojeni funguje na principu suchého zipu,
kdy ktidla drzi pohromadé fadou brv
a h¥ebinku chloupkt. MozZnost propojit
kfidla v jednu plochu je natolik vyhodn4,
Ze se podobné specializované struktury
u pfedniho a zadnfho paru kiidel objevu-
jii v dalsich fddech — u blanoki#idlych
(Hymenoptera), nékterych chrostika (Tri-
choptera), plostic (Heteroptera) a pisivek
(Psocoptera).

U riznych skupin hmyzu miZeme na
kridlech nalézt specializované struktury,
zvys$ujici jejich Gc¢innost a odolnost bé-
hem letu. Jednou z nich je plamka, zes{le-
né pigmentovana skvrna umisténd blizko
predniho okraje k¥idla. MtiZe se nachazet
bud pouze na pfednim péru, jako je tomu
u blanok#idlych, nebo na obou pérech,
napf. u vazek (obr. 12), pisivek, dlouho-
§ijek (Raphidioptera), sitokfidlych, stte-
chatek a srpic (Mecoptera). Diky své vyssi
hmotnosti plamka poméha stabilizovat
ktidlo, kontroluje vibrace a omezuje jeho
deformace béhem letu. Vazky na svych
k¥idlech nesou dalsi dilezitou a naprosto
unikéatni strukturu, nodus. Tento ,,mikro-
kloub* se nachézi zhruba v poloviné pfed-
n{ hrany k¥idla (obr. 12) a umoZiiuje jeji
zkrouceni. Tim je usnadnén vznik vztlaku
bé&hem letu a zaroveri zabranéno p¥ilisné-
mu namahani a poskozeni kfidla v této
oblasti.
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Potize s krehkosti
K¥idla se u drtivé vétsiny hmyzu vyskytuji
pouze ve stadiu dospélce. Diivody jsou
nasnadé, nebot vyvojovym tikolem dospél-
ce je vyhleddvat pohlavni partnery a §ifit
se na nova stanoviste; jiz neinvestuje ener-
gii do ristu, a mtZe ji naopak vyuzit k letu.
Dalsim diivodem v3ak mutze byt i to, Ze svlé-
kéani kutikuly nese vzdy jisté riziko, Ze se
néjaky télni vybézek poskodi, a poskozeni
k¥idel mtze vyrazné snizit Sanci na pieziti
ireprodukeni ispésnost. Jedinou recentni
skupinou svlékajici k¥idla jsou tak jepice.
V jejich vyvojovém cyklu se vyskytuje sta-
dium subimaga, tedy okfidleného instaru,
ktery se pred dosazenim dospélosti jesté
jednou svlékne, a to u vétsiny druhti véetné
kiidel (obr. 6). Ke svléknuti kiidel pouzivaji
tyto jepice specialni rozsifené méchyikovi-
té struktury na zilnating, zvané wing bullae.
Jde o mista, kde jsou podélné zilky kiidla
oslabeny a kde dochazi béhem findlniho
svleku k ohybu kiidla. Nalez téchto struktur
u fosilnich i recentnich jepic dokazuje, Ze
schopnost svléknout ki‘idla se patrné vysky-
tovala téZ u mnohdy bizarnich druhti jepic
znamych z prvohor (Permoplectoptera).
Neni dosud jasné, jak vypadalo svlékani
kfidel u nejrangjsich zastupct dalsiho
prvohorniho k¥idlatého hmyzu. U primér-
né bezk¥idlych, jako jsou rybenky, dochazi
k opakovanému svlékan{ kutikuly po cely
zivot, i v dospélosti. Tomuto typu vyvoje
fikdme ametabolie. Nékteti autofi byli toho
nézoru, Ze nejstarsi zastupci k¥idlatého

4 Spodné karbonskéa Argentinala cristi-
nae, nalezend v severozdpadni Argentinég,
je zdstupcem vymielého fadu pravazek
(Geroptera). Rozpéti kiidel (10 cm)

bylo srovnatelné s dne$nimi vazkami.
Upraveno podle: R. J. Wootton

a J. Kukalova-Peck (2000)

5 Larva Katosaxoniapteron brauneri

z vymielého prvohorniho fadu Palaeo-
dictyoptera. Pfedpoklada se, Ze vyvoj
probihal ve vodé a rozsifené vybézky
télnich ¢lankd protkané vzdusnicemi ji
mohly slouzit k dychani jako deskovité
zabry. Méritko 5 mm. Podle: J. Prokop

a kol. (2022). Orig. K. Rosova (obr. 1-5)

6 Subimago, svlecka a dospélec jepice
obecné (Ephemera vulgata). Béhem
svlékéani okfidleného, ale nedospélého
subimaga dochéazi k prodlouZeni ¢lanko-
vanych piivéskt (cerki) a pastétu

na konci zadecku. U samct se vyrazné
prodlouzi i prvni par nohou (dole),
které vyuzivaji k pfidrzovani samic

pfi patfeni. Foto K. Darikova

7 az 12 Ruazné podoby kiidel. Krytky

u kobylky Orophus sp. (obr. 7), polokrov-
ky vroubenky Amorbus sp., Sipka oznacu-
je blanitou ¢ast (8), krovky krasce
Temognatha heros (9), haltery vrtule
(Themara sp., 10), druhotna ztrata kiidel
mravence Myrmecia nigriscapa (11)

a blanité kfidla paskovce velkého (Cordu-
legaster heros, 12) — Sipka znaci plamku
pobliz konce kiidla a nodus umistény
zhruba v poloving kiidla. Foto L. Janosik
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hmyzu prochazeli okfidlenou ametabolii,
dochézelo u nich k opakovanému svléka-
n{ ok#idlenych jedinci. Jako poztstatek
strategie bychom mohli chapat pfitom-
nost jednoho okiidleného subimaginélni-
ho svleku v zivotnim cyklu jepic. Doklady
pro tuto hypotézu jsou vsak stéle netpl-
né a nepfesvédcivé. Otazka pFitomnosti
okiidlenych, letuschopnych stadii pfed
dosazenim dospélosti u raného kiidlatého
hmyzu tak zistava nevyfesena.

Podle nékterych autorti mély mit larvy
prvniho kiidlatého hmyzu kiidélka s vyvi-
nutou pravou Zilnatinou a byly schopny
jimi mavat nahoru a dolt. U prvohorni
skupiny Palaeodictyoptera bylo objeveno
pohyblivé napojeni kiidelnich zdkladua
k hrudi, takZe jejich larvy pravdépodobné
dokézaly pfinejmensim omezené kiidel-
nimi zdklady pohybovat. Byly v3ak stale
alesponi ¢aste¢né srostlé s hrudi, coz pohyb-
livost zna¢né omezovalo. U larev recent-
niho hmyzu s vnéjsimi k¥idelnimi zédklady
(u hmyzu s proménou nedokonalou) jsou
zaklady kiidel pevné srostlé s télem bez zna-
mek funkéniho pohyblivého spojeni, neni
jimi tedy moZno mavat. Nynf se pfiklanime
k ndzoru, Ze uz u raného k¥idlatého hmy-
zu se vyvoj larev podobal tomu, co zndme
dnes u hmyzu s proménou nedokonalou.
To znamen4, Ze larvy mély zaklady ki¥idel
v kutikul4rnim obalu, s vyvijejici se Zilna-
tinou, zfejmé nepohyblivé nebo jen omeze-
né pohyblivé, aste¢né nebo Gplné srostlé
s notem a rostouci s kazdym svlekem. Tento
larvalni vyvoj byl pak zakonc¢en findlnim
svlekem v dospélce schopného letu.

Kiehkost blanitych kiidel hmyzu kom-
plikuje Zivot nejen pf#i svlékani kutikuly,
ale i pfi béZném pouzivani. Beéhem Zivota
jedince kiidla starnou a postupné se posko-
zuji. Naprosto zasadni roli v evoluci hraly
adaptace, které pomohly ki{dla pted posko-
zenim ochrénit (obr. 7-12). Slo o modifika-
ce souvisejici s jejich pohyblivym spojenim
s hrudi, skladanim a sklerotizaci (zpevné-
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nim). K¥idla jsou spojena s druhym a tie-
tim ¢lankem hrudi, a to jak se svrchnimi
sklerity (notum), tak i postrannimi sklerity
(pleuron), pomoci systému membrén a po-
hyblivych skleritt, kterému fikame kiidel-
ni artikulace. Tato komplikovana soustava
zajistuje efektivni pfevod pohybt hrudi
a svalti na pohyby k¥idel. U hmyzu, ktery
dokéaze slozit k¥idla plose nad zadecek (sku-
pina Neoptera, kam fadime vétsinu soudas-
ného kiidlatého hmyzu), je tento systém
vétsinou tvofen tfemi nebo ¢tyfmi sklerity.
U hmyzu bez schopnosti timto zptisobem
skladat k¥idla, tedy v tradi¢né rozliSované
skupiné Palaeoptera, kam fadime soucas-
né vazky a jepice, nachdzime jiné uspota-
dan{ artikulaénich skleritd, které ploché
sklddéani k¥idel neumoziiuje. Vazky maji
v artikula¢ni oblasti pouze dvé desticky,
jepice maji artikulaéni aparat o néco slozi-
téj81. Na rozdil od neopterniho hmyzu tak
véazky ani jepice nemohou v dospélosti
obsazovat habitaty, u nichZ by k poskozeni
k¥idel mohlo dochézet: prostory v pids,
pod kameny nebo tieba pod kirou.
Nemoznost slozit ki'idla plose na zadetek
byvéa nékdy povaZzovana v ramci kiidlatého
hmyzu za pivodni ¢ili pleziomorfni znak.
Objevuje se jak u fosilnich zastupct ptibuz-
nych dnesnim jepicim a vazkam, tak u vy-
mielé skupiny Palaeodictyopterida z obdobi
karbonu a permu. Vyjimkou v ramci této
prvohorni skupiny je ¥ad Diaphanoptero-
dea, jehoz zastupci jsou nalézéni i s k¥idly
sttechovité sloZzenymi nad zadecek. Zd4 se,
Ze k vyvoji plochého i stfechovitého typu
skladan{ kiidel mohlo dojit v evoluci kifdla-
tého hmyzu dvakrat nezavisle na sobé.
Kfidla neopterntho hmyzu jsou ¢asto
proti poskozeni adaptovéna jesté jednim
zpusobem, a to sklerotizaci. Napt. u §vabt
(Blattodea), kudlanek (Mantodea) a rovno-
ki¥idlych se setkdvame s pevnéjsim prvnim
pérem koZovitych kiidel, nazyvanych kryt-
ky neboli tegminy. Plostice maji pfedni
k¥idla pfeménéné v polokrovky (hemelyt-
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ry), zesilené a kozovité blize bazi kiidla
a blanité v koncové ¢asti. Brouci (Coleopte-
ra) se vyznacuji tvrdym, silné sklerotizo-
vanym prvnim parem k¥idel pfeménénym
v krovky (elytry). Dalsf hmyz pak dilema
k¥ehkosti kiidel, ale i energetické narocnos-
ti jejich udrzovani fesi opatnég, a to odho-
zenim, napf. po zdsnubnim letu u termitt
(Isoptera) a mravenci (Formicidae) nebo po
nalezeni hostitele u klogt (Hippoboscidae),
piipadné iplnou sekundérni bezkfidlosti.

Let pravékého hmyzu
Jednu z nejrozmanitéjsich skupin s velkou
diverzitou kiidelnich tvard pfedstavoval
v obdobi prvohor nadfad Palaeodictyo-
pterida, ktery vyhynul na konci permu
(obr. 3). Studie pfibuzenskych vztaht jej
zatadila jako kmenovou linii skupiny Neo-
ptera, kam patii viechen dnesni ki{dlaty
hmyz vyjma jepic a vaZek. Pojmem kme-
nové linie rozumime skupinu vymielych
organismd, kterym chybéji nékteré znaky
spoleéné vSem souCasnym zastupctim
dané skupiny (tzv. korunové skuping); jde
o parafyleticky taxon. Nejvétsi zastupci do-
sahovali obfich rozmért s rozpétim kiidel
az 56 cm, zatimco nejmensi méli okolo
1 cm. Pravdépodobné se Zivili rostlinnou
potravou a jejich unikéatni bodavé savé
Ustni dstroji nejspise slouzilo k sani pletiv
nebo semen nahosemennych rostlin.
K¥idla zastupci Palaeodictyopterida
byla ndpadné& korugovana — jejich podél-
né zilky stfidavé vystupovaly nad rovinu
k¥idla ¢i se zanofovaly pod ni, a vytvarely
tak vyrazny reliéf. Nékteré druhy mély na
kiidlech hustou sit pfi¢nych Zilek — archae-
dictyon, kter4 je veobecné povaZovana za
pleziomorfni znak p¥itomny i u nejstaroby-
lejstho kiidlatého hmyzu. Na konci zadecku
nesly dva velmi dlouhé ¢lankované piivés-
ky (cerky), podobné jako jepice, na rozdil
od vétsiny jepic jim vSak chybél prostied-
ni pastét. Skupina Palaeodictyopterida
zahrnovala ¢tyti fady: Palaeodictyoptera,
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Dicliptera, Diaphanopterodea a Megaseco-
ptera, které se lisily typem skladdani, Zilna-
tinou i tvarem k¥idel. Napf. Megasecoptera
méla tizk4 stopkata k¥idla, podobna tém
u dnesnich Sidélek a motylic (Zygoptera),
a zfejmé tak méla i podobny zpusob letu.

Neékteré druhy fadu Palaeodictyoptera
nesly na prvnim hrudnim ¢lanku par men-
$ich ¢i vétsich postrannich vybézku. Jejich
funkce neni jasn4, ale mohly slouzit k vy-
tvafeni vztlaku nebo ke kontrole sklonu
letu. Rozmanitost kiidelnich tvart v rdmci
tohoto Fadu je rozsahl4. Tieba zastupci ce-
ledi Homoiopteridae a Lycocercidae fun-
govali trochu jako Zivé dvojplosniky —byli
pomérné téZci a meéli neobvykle Sirok4,
vzajemné se piekryvajici pfedni a zadni
k¥idla, kterymi nejspise 8lo pouze neobrat-
né mavat. Kontrolu sméru letu jim zajisto-
valy dlouhé §téty na konci zade¢ku. Naproti
tomu druhy z ¢eledi Spilapteridae s vel-
kymi k¥idly dokazaly diky vykrojenému
pfednimu okraji zadntho kiidla méavat kaz-
dym pérem zvlast, jako dnes rovnok#idli
a 8vabi. U ¢ésti zastupct celedi Eugereoni-
dae dochazelo ke zkracovan{ a rozsifovani
zadniho péru kiidel, zatimco pfedni byla
dlouh4 a ztiZena. Zkracovani zadnich k¥i-
del pozorujeme napf. u soucasnych jepic,
blanok#idlych a mnoha motyli. Casté je
zde spojovani kiidel v jednu funkéni plo-
chu, a kiidla tak mévaji ve stejné fazi. Tento
typ je spojen se sloZitym letem, vysokou
manévrovaci schopnosti a velkym rozme-
zim letovych rychlosti.

Zatimco dospélci dnesnich jepic vypa-
daji pomé&rné uniformns, vymteli zastupci
dosahovali mnohem vétsi morfologické
pestrosti. Prvni pfibuzni jepic z obdobi
karbonu méli silné korugovana kiidla, oba
péry byly plné vyvinuté, pfi¢emz zadni pér
byl dokonce $irsi. To je v kontrastu se sou-
¢asnymi jepicemi, kde dochazi ke zmen3so-
vani zadniho péru kiidel. Kostalni spona,
specialni struktura slouzici ke zpevnéni
predniho kiidla, je patrna jiz u téchto prv-
nich zastupc, a ti se tak nepochybné fadi
ke kmenové linii jepic. I karbon3ti p¥ibuz-
ni recentnich jepic nesli pleziomorfni znak
v podobé dlouhého pastétu na konci zadet-
ku, doplnéného dvéma dlouhymi koncovy-
mi p¥ivésky neboli cerky. Tyto druhy byly
pravdépodobné pomérné neobratnymi letci,
ktefi nelétali p¥ilis rychle a méli omezené
manévrovaci schopnosti. Koncové §téty na
zadecku slouzily ke stabilizaci letu. U men-
$ich permskych jepic byla kiidla pfedniho
a zadnfho péaru stejné velka a u druhohor-
nich jiz nachdzime tendence ke zmense-
ni zadntho paru. Trojihelnikovitd pfedni
kridla a redukovana kiidla zadntho paru
dnesnich jepic jsou nejspi§ adaptaci na
vétsi rozsah letovych rychlosti, od vznase-
ni na misté po rychlejsi usmérnény let,
potiebny pfi zasnubnich letech a Sifeni.

Nejvétsi proslulosti dosdhly mezi prvo-
hornim hmyzem druhy, které dortstaly
velkych télesnych rozméra. Jen tézko si
dnes dovedeme pfedstavit, Ze se v pozd-
nim karbonu nad Vrapicemi na Kladensku
prohénéla vzduchem Bojophlebia prokopi
(obr. 13) patfici do vymfelé linie paleopter-
ntho hmyzu, kterd byla s rozpétim k¥idel
40 cm piiblizné ¢tyfikréat vétsi neZ soucasné
$idlo modré (Aeshna cyanea), jedna z na-
ich nejvétsich vazek. Jesté vétsich rozmért
dosahovaly pravazky z fddu Meganisoptera,
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13 Pozdné karbonské Bojophlebia pro-
kopi nalezena na Kladensku byla pivodné
povazovéna za obrovskou pravékou jepici.
Postrada ovsem dilezité znaky spole¢né
vymfelym i soucasnym jepicim, a je tak
nyni fazena pouze do skupiny Palaeopte-
ra. Méfitko 5 cm. Foto J. Prokop

s rozpétim az tctyhodnych 70 cm, jejichz
zastupce Bohemiatupus elegans byl nale-
zen na svétoznamé paleobotanické lokalité
lomu Ovéin u Radnic na Rokycansku. Do
neuvétitelnych rozméra jim nejspise umoz-
nila dortst zvy$ena koncentrace atmosfé-
rického kysliku, kterd napomohla piekrocit
limity trachedlniho dychaciho systému,
znamé u recentnich druht. I pfesto je tieba
mit na paméti, Ze velikost tél vétsiny karbon-
ské a permské hmyzi fauny byla podobna
souGasnym druhtim.

Vétsina vazek tak rozméry nevybocovala
z velikostniho rozpéti dnesnich zastupci,
a podobala se jim i specifickou stavbou
hrudi. Druhy a teti hrudni ¢lanek srtstal
v synthorax, ukryvajici mohutné letové
svaly, a kiidla byla samostatné pohybliva.
Byli to nejspis jedni z prvnich vzdusnych
predatori s vyjimeénymi letovymi doved-
nostmi. Nejstari pfedstavitelé skupiny
Geroptera (obr. 4) méli zadni kiidla u baze
8irsi, coZ je charakteristické pro dnesni riiz-
nokiidlice (Anisoptera). Na prvnim hrud-
nim ¢lanku vyrtstaly postranni ploché vy-
bézky, podobné jako u nékterych zastupci
fadu Palaeodictyoptera. Pozdéji se ve fosil-
nim zdznamu objevuji prvni druhy s jesté
vyraznéjsimi znaky specializace k dravému
zpusobu zivota, jako byl Meganeurites graci-
lipes (Meganisoptera) nalezeny ve francouz-
ském Commentry. Mél vyrazné zvétSené
sloZené odi, robustni ostie zubaté mandibu-
ly, silné otrnéné nohy a napadné zkosenou
hrud umoziujici chyténi kofisti v letu. Tyto
starobylé linie sice stdle nemély na rozdil
od soucasnych vazek na k¥idlech vyvinuty
nodus a plamku, nesly v3ak jiné specializa-
ce, které dokazuji, Ze uz byly schopné do-
sahovat pfi letu znaénych rychlosti a ob-
ratné manévrovat. V pribshu karbonu se
objevuji i men3i formy vazek s k¥idly po-
dobnymi dne$nim $idélkdm a motylicim.
Tento typ kiidel je asociovén se schopnosti
viceicelového letu se Sirokym rychlostnim
rozmezim, kdy se hmyz dokéze i vznéaset
na misté a manévrovat. Zajimavé je, Ze né-
které larvy zminénych prvohornich vazek
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patrné mély postranni Z4bry na zadecko-
vych ¢ldncich podobné tém, jeZ nachazime
u zastupct dnes$nich ¢eledi motylic (Eu-
phaeidae a Polythoridae). Predpoklada se,
Ze by tyto laterdlni vyb&zky mohly byt
homologické zabram jepic.

V obdobi prvohor jiZ doslo k rozrtiznéni
zdkladnich linif i v rdmci skupiny Neoptera,
a tak v karbonskych a permskych sedimen-
tech nachazime rovnéz starobylé pfibuzné
dnesnich 3vaba, rovnokiidlych, posvatek,
skvort apod. Zde se jiz setkdme s pfeménou
prvniho péru k¥idel v kozovité krytky, coz
znatné ztézuje jejich pfesné systematické
zafazeni. Rovnéz kmenové linie pisivek,
tfasnének a polokfidlych se objevuji jiz
v pozdnim karbonu. Prvni z4stupci hmyzu
s proménou dokonalou jsou znédmi ze stej-
ného obdobi, ackoli zatim jde pouze o kme-
nové linie, které jesté nemuzeme piifadit
k dnednim f4dtim. V permu se objevujf prv-
ni brouci, sitok¥idli, linie vedouci k srpi-
cim a dvoukiidlym (Antliophora), a dokon-
ce linie vedouci k chrostikim a motylim
(Amphiesmenoptera). Z tohoto obdobti je
dobfe zdokumentovana rané radiace nékte-
rych podfad brouki. Jejich predni k¥idla
dokladaji postupny pfechod od méné k vel-
mi sklerotizovanym krovkam. Jak hmyz
s proménou nedokonalou, tak i ten s pro-
ménou dokonalou tedy tvotili dilezitou
soucast pozdné prvohornich ekosystémi.
Nekteré z téchto linif vymfely, zatimco jiné,
v dobg prvohor mélo rozsifené, zazily roz-
kvét v obdobi druhohor a dodnes zahrnuji
vét§inu zndmé rozmanitosti svych radu.

Zavérem

Vyvoj kiidel a letu u hmyzu je fascinujici
a komplexni proces, jehoz vysledkem se
stala obif adaptabilita a evolu¢ni uspéch
této skupiny zivoc&ichu. Ptesto, pfedeviim
kvili absenci fosilnich doklad o prib&hu
klitovych udélosti v rané evoluci kiidlatého
hmyzu, ztstdvd mnoho aspekti tohoto pro-
cesu neobjasnéno a nepanuje na né jedno-
znaény nazor. Studium kfidel a letu hmyzu
zUistava vyznamnou oblast{ entomologic-
kého vyzkumu, kterd mtiZe p¥inést zajima-
vé poznatky z hlediska funkéni morfolo-
gie, evolu¢ni biologie i hmyzi fyziologie.

Vznik cldnku byl podporen projektem Gran-
tové agentury CR (24-11498S).

Pouzita literatura uvedena na webu Zivy.
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