Kniha Historie obratlovci je pfehledem soucasnych

et

utvarela jejich dnesni podoba, predevsim télesna stavba,
a jak déje probihajici v minulosti vedly k diverzité dnesni
fauny. Tento proces je zasazen do souvislosti s vyvojem
ostatnich sloZek globalniho ekosystému. Lze se napfiklad |
dovédét, jakou podobu meéli nejstarsi obratlovcia v jakém
prostredi Zili, kdy a z jakych pfi¢in vystoupilina sous a jak |
se pretvarela rybi ploutev v koncetinu suchozemského | _
obratlovce nebo jak vypadali nejstarsi savci a jejich predci. L~

Lze se rovnéZ dovédét, ze obratlovci dychah v/ minulosti
vzduch zcela jiného sloZeni nez dnes nebo Ze nejstarsi
obojzivelnici-sice zili v tropickém podnebi rovniko-
| vého pasma, rovnik viak tehdy prochazel Gzemim dnes-
| | niho Grénska.

Text doprovazi 780 kreseb, které rekonstruuji podobu vymfelych zvifat nebo zachycuji
stav, v jakém se zachovala. Tyto ilustrace zpfistupnuji knihu i laickym ¢tendram. Na
druhé strané je u kazdé dalezité informace uveden odkaz.na ptvodni literaturu,
takZe kniha muzZe slouzit i jako referencni/pfirucka pro vazné zajemce o paleobio-
logii obratloved. Zvlast jsou zdGraznény paléontologické nalezy z Ceské republiky,
mimo jineé i proto, Ze pravé zde se nadla tada fosilii, kKteré jsou vyznamné pro po-
rozumeni vzniku a vyvoji nékterych dlulezitych skupin (napf; plazu).

Autor Zbynék Rocek pracuje v laboratofi paleobiologie a paleoekologie Geologic-
kého tstavu Akademie véd Ceské republiky a na katedfe zoologie Pfirodovédecké
fakulty Univerzity Karlovy v Praze. Zabyva se prfedeviim morfologickou evoluci
nizsich obratlovci. ;
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PREDMLUVA

Tato kniha by méla byt podkladem, ktery ¢tendfi umozni vytvofit si pfedstavu o morfologicky dolozi-
telnych déjich, které probihaly v minulosti (proto ndzev historie) a vedly k diverzité dnesSni fauny obrat-
a interpretace obou téchto procest v podobé zoologického systému. Z textu by tedy mélo vyplyvat, Ze
evoluce obratlovcl je ve velké mife ddna adaptacemi na zmény ekosystému, jehoZ jsou soucasti, ze evo-
lu¢ni promény jsou zdkladem pro pozndvéni fylogenetickych vztaht a Ze fylogeneze je nezbytnym pod-
kladem pro konstrukci ptirozeného biologického systému.

Tomuto zdméru je podfizena struktura textu, ktery je vykladem ve tfech liniich. Prvni je sledovani
hlavnich etap ve vyvoji globdlniho ekosystému. Prekambrické obdobi (tzn. vznik Zemé, vznik Zivota,
vznik kyslikaté atmosféry, vznik eukaryot a vznik mnohobunécnych zivolichl) je shrnuto do jediné
uvodni kapitoly, protoZe se jednd o uddlosti, které pfedchdzely vzniku obratlovcti. Kambricka exploze,
kolonizace souse, krize na konci permu, vymirdni na konci kfidy, vyvoj klimatu ve tfetihordch a pleisto-
cenni zalednéni jsou samostatnymi kapitolami; vénuji se pfevazné paleogeografickym a z nich vyplyva-
jicim paleoklimatickym zménam v globdlnim métitku, tedy zméndm v anorganickém i organickém pro-
stfedi, ve kterém se obratlovci vyvijeli. Druha linie vykladu je sledovani hlavnich udalosti ve
strukturdlni evoluci obratlovcl (napt. vznik kostni tkdné, vznik Celisti, pfechod na sou$ a s nim spojené
anatomické a fyziologické modifikace, vznik amniotniho vaji¢ka, thermoregulace, vznik pta¢iho letu
a dalsi). Tato Cast zahrnuje i zevrubnou charakteristiku orgdnovych soustav obratlovcli s ohledem na je-
jich embryonalni ptvod. Utelem této obsahlejsi kapitoly je podat uceleny a zhusStény vyklad evoluce
nékterych struktur, protoze jejich pojedndnim v ramci pfisluSnych taxond by se kontinuita tohoto vy-
kladu pferus$ila. Uvedend terminologie navic umoznuje, aby v dalSich ¢astech knihy se na pfislusné pa-
saze této kapitoly pouze odkazovalo. Tfeti linie je systematicky vycet taxonil, které jsou z hlediska fylo-
geneze néjakym zplsobem vyznamné ¢i kliCové. Jeho obsahem neni vycet maximdlniho pocétu forem
(druh@t nebo rodt), které se do nich zahrnuji, ale pfedev§im piehled téch, které v ramci téchto skupin
dokumentuji evoluci a fylogenezi.

Hlavnim zdrojem informaci o vyvoji obratlovcli v minulosti je paleontologicky zdznam, avSak evo-
lu¢ni a fylogeneticky princip umoziiuje vyuzit rovnéz poznatky ze srovnavaci anatomie, vyvojové biolo-
gic a dal8ich oboril, a to zvlasté tam, kde je paleontologickd dokumentace neuplnd. Sledovéani proble-
matiky vyvoje globdlniho ekosystému jakoZzto rdmce, ve kterém historie obratlovcl probihala, vyzaduje
zahrnout udaje tykajici se napfiklad paleobotaniky, paleogeografie a paleoklimatologie. Z toho vyplyva,
ze studium historie obratlovci vyzaduje multidisciplindrni p¥istup, bez néhoZ by nebylo mozné vytvofit
si uceleny nazor.

Kniha je urCena jak pro pouceného laika (text je psan s ohledem na stfedoSkolskou uroven znalosti),
tak i pro vysokoskolské studenty, ktefiji vSak budou pouzivat jen jako vychozi bod pro ziskavani dalSich
informaci. K tomu je uréen i pfehled nejdtilezitéjsi literatury na konci knihy, ktery obsahuje dalsi lite-
rarni odkazy. V mnoha pfipadech se ve studiu historie obratlovci dospélo k riznym a c¢asto protichtd-
nym ndazorim. V rdmci moznosti jsou proto uvddény (alesponi v podob& odkazl na p¥islu$nou literatu-
ru) i alternativni ndzory. Ctendf by si tak mé&l utvofit pfedstavu, ve kterych aspektech se doslo
k nédzorové shodé a které jsou stale pfedmétem diskuse.

Pravopis odbornych ndzvi se Fidi obecnymi ustanovenimi Doporuéeni Ceského komitétu pro bio-
chemii a molekuldrni biologii a Ceského komitétu pro chemii ze dne 12. bfezna 1999 o pravopisu pteja-
tych odbornych termint. Podle tohoto doporuceni se izce odborné nazvy (v tomto pripadé anatomické
nazvy v lating) pi$i pdvodnim pravopisem a jen terminy a ndzvy zdomacnélé (napf. dinosaur, archeo-
pteryx, maxila) se piSi podle zasad ¢eského pravopisu. V pfipadé moznych dublet se ddva pfednost kla-
sickému pravopisu.
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SOUVISLOST EVOLUCE, FYLOGENEZE A SYSTEMU

V roce 1859 publikoval Darwin své dilo ,,O vzniku druhi pfirodnim vybérem", v némz ukdzal, Zze druhy
nejsou neménné, stvoiené néjakou nadptirozenou silou a jednou provzdy dané (jak se domnival v dru-
hé poloviné 18. stoleti Linné), ale Ze jsou vysledkem dlouhodobého vyvojového procesu a béhem celé
doby své existence mu neustdle podléhaji. Navzdory tomuto evolué¢nimu vykladu pfi¢in riznorodosti
biologickych objektl vSak linnéovsky pohled na biologicky systém jako na soustavu neménnych jedno-
tek ptezival az do neddvné doby. Staci pfipomenout obdobi tzv. numerické taxonomie v Sedesatych le-
tech, kterd definovala taxony pomoci ¢isel a evolu¢niho pohledu se programové vzdavala.

Na rozdil od Linnéovy predstavy soucCasnd biologicka systematika vychdazi z faktu, Ze soubory popu-
laci (tedy druhy) se béhem casu z riiznych pfic¢in vyvijeji a transformuji, jinymi slovy podléhaji evoluci.
Nejsou tudiz chdpédny staticky, jako neménné kategorie, nybrz dynamicky, jako vyvojové linie (protoze
je tvoii vzdajemné piibuznijedinci a populace, miZeme je oznaclit jako fylogenetické linie). Tento obec-
ny pohled na biologicky systém jako na soustavu vyvojovych linii stojicich vi¢i sob& v rlznych piibu-
zenskych vztazich (danych jejich vztahem k pfedkdm) je nepochybné mnohem blizsi realité, avSak nese
s sebou obtize praktického razu.

Ptfedevsim je ve srovndani s Darwinovou dobou fosilni ziznam mnohem uplInéjsi, takze nékteré fylo-
genetické linie reprezentujici druhy lze sledovat béhem dlouhych ¢asovych usekli. Zmény (morfologic-
ké a v mens$i mife i nemorfologické) se podle okolnosti (vnéj$ich, majicich svlij ptivod v ménicich se eko-
logickych podminkach, nebo vnitinich, souvisejicich napf. s ¢etnosti jedinc v populacich) manifestuji
s riznou intenzitou a v riiznych €asovych intervalech. To znamen4, Ze jediné fylogeneticka linie mdZze ve
svych starSich usecich zahrnovat jedince, ktefi se podstatné 1iSi od jedincil z mladSich usekl (v paleon-
tologické praxi se vétSinou jednd o fosilni zdznam z nepierusené série geologickych vrstev, coz je vSak
spiSe vyjimkou). Problém pak spocivd v tom, zda a jak urcit hranici mezi odliSnymi jedinci z téchto ex-
trémnich dsekl fylogenetickych linii.

Zminény problém neexistuje pouze na trovni druht. Vzhledem k tomu, Ze navzajem pfibuzné druhy
(prestoze maji podobu fylogenetickych linii probihajicich v ¢ase) mizeme sdruzovat do vysSich katego-
rif, toto kontinuum se prodluzuje hluboko do geologické minulosti. Existenci Zab ¢eledi Discoglossidae
Ize napf. sledovat az do obdobi rané kiidy (tedy do doby pfed priblizné 145 mil. let), lze je celkem dob-
fe navazat na jurské zaby, ty na triasové pedomorfni obojzivelniky ze skupiny Temnospondyli, kteii ma-
ji své typické zastupce jiz v karbonu, atd. Timto zplisobem bychom mohli postupovat stale proti proudu
Casu, pficemZ jedinou pfekazkou, ktera toto sledovdni mize narusit, je pferuseny fosilni zaznam.

Z toho, co bylo feceno, vyplyvd, Ze je nezbytné fylogenetické linie néjakym zptsobem rozclenit na
useky, které by bylo mozné pro praktické tcely (aby bylo mozné vytvofit pfehledny biologicky systém)
charakterizovat. Protoze se jednd o hranice oddélujici useky fylogenetickych linii, je nutné najit objek-
tivni kritérium, které by umoznilo toto misto na linii stanovit (v minulosti se ¢asto stanovovalo uméle,
na urovni diskontinuity fosilniho zdznamu, tedy na misto jeho pferusené posloupnosti). Za nejvice ob-
jektivni kritérium se dnes vétSinou povazuje uroven, kdy se z dané linie odsStépila jind. PfestoZe to neni
feSeni plné uspokojujici (existuji paleontologicky dolozené fylogenetické linie, které nepodléhaly Sté-
peni, i kdyz vysledné stadium se od vychoziho podstatné lisi), v soucasné dob& neexistuje zadné lepsi.

Predpoklddané schéma souboru fylogenetickych linii, tedy fylogeneze, je tudiz zaloZeno na principu
vétveni, kdy geologicky starsi, ancestrdlni linie se §té€pi ve dvé nebo vétsi pocet dalSich (dcefinych). Frek-
vence §tépenije pfitom zdvisla na vnéjsich i vnitinich faktorech (bylo jiz fec¢eno, zZe v urcitych pfipadech
k nému nemusi dojit viibec nebo fylogenetické linie mohou dokonce splyvat, jak je tomu v pifipadé vzni-
ku druh@ hybridogenezi). Nicmén¢é je zfejmé, ze fylogeneticky vyvoj, ktery prob&éhl v geologické minu-
losti, mél tuto obecnou podobu. Potize nastavaji s tim, jak jej poznat.

Pfedevsim je nutné vyrovnat se s nasledujicimi problémy: (1) Protoze $tépeni Ize paleontologicky do-
kédzat jen na poéetném materidlu a probihalo rovnéz v ¢ase (je nutné mit k dispozici vétsi pocet jedincu
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Obr. 1 Paleontologicky obraz fylogeneze rodu Hypsodus konstruovany na podkladé morfometrickych zmén spodni stolicky M,
v sedimentech spodniho eocénu severozdpadniho Wyomingu. V 1500 m mocném vrstevnim sledu fiénich sedimenti odpovidaji-
cim Casové 3,5 miliontdm let je ptiblizné 500 m (viz vertikdlni stupnice vlevo, mérnou jednotkou je stopa) nepferuseného fosilniho
zdznamu doklddajiciho evoluci ve fylogenetickych liniich a jejich $té€peni. Vzorky byly odebirdny z vrstev ptiblizné 6 m vzdéle-
nych, kazdy je reprezentovan standardni odchylkou (tlustd usetka) a variadni 3ifi (tenkd usetka). Cisla ozna&uji po&et jedinci ve

vzorku. Podle Gingeriche (1976).
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Obr. 2 Dedukce fylogeneze z pa-
leontologického zdznamu. Kiivky
na horizontdlni roviné znédzornuji
ménici se morfometrickou struktu-
ru (dokumentovanou na piikladu
vy§ky koronoidniho vybéZzku spod-
ni Celisti) stfedoevropskych popu-
laci nékterych druht rejskovitych
(Soricidae) v ¢asovém rozmezi od
-2 mil. let az do soucasné doby.
Kontinudlni paleontologicky za-
znam umoZziiuje rekonstruovat pri-
béh a vzdjemné vztahy fylogenetic-
kych linii (zadni svisla sténa grafu;
pismena zde zastupuji nazvy taxo-
nt). Graf zdroveii ukazuje zdvis-
lost fylogeneze na vnéjich pod-
minkdch (v tomto pfipadé na
fluktuaci klimatu). Podle Horacka
a Lozka (1988).
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z nékolika néaslednych stratigrafickych urovni, aby jejich charakteristiky bylo mozné vynést do podoby
navzdjem se vzdalujicich Gaussovych kfivek; viz obr. 2), pouzivaji se k rekonstrukci mist §t€peni rizné
teoretické metody, které ne vZdy vedou k objektivné spravnym vysledkim. Pravé tyto metody jsou Cas-
to objektem kontroverze, protoze mohou podstatné ovlivnit vysledné schéma. (2) Mezi misty jednotli-
vych $tépeni dochazelo k evoluénim proménam, které je velmi obtizné v jednoduchém fylogenetickém
schématu kvantitativné zndzornit, a proto jsou tyto zmény ¢asto zamérné piehliZeny a pozornost se vé-
nuje pouze poctu Stépeni.

V ptipadé obratlovci, na rozdil od fady bezobratlych, ktefi maji krats$i Zivotni cyklus a bohat$i a kon-
tinudlni fosilni zdznam, lze Sté€peni fylogenetickych linii paleontologicky doloZit jen velmi vzdcné (obr.
1,2) a je nutné je teoreticky rekonstruovat. Nejdulezitéjsi jsou pFitom srovnavaci metody, kdy se oby-
¢ejné porovndva mira podobnosti mezi jednotlivymi skupinami. PouZzité metody a vybér porovnavanych
znaku jsou diivodem, ze publikovand fylogenetickd schémata se ¢asto podstatné lisi. Pfi rekonstruovani
urovni Sté€peni se nejvice objektivni zdd pfedpoklad, Ze byla doprovazena vznikem néjakého vyrazného
nového znaku, kterym Ize jedince pivodni linie odliSit.

S tim souvisi problém, ze vice ¢i méné objektivné rekonstruované fylogenetické schéma je nutné pie-
vést do podoby biologického systému. Zde je opét nutné se vyrovnat s nékolika tézkostmi. Jedna z nich
spociva ve skutecnosti, Ze klasifikujeme nikoliv soubor jedinct, nybrz fylogenetickou linii, ktera je defi-
novdna svym ptvodem (protoZe pfirozeny taxon neni ten, kde jsou jedinci nejvice vzdjemné podobni,
nybrz ten, kde v8ichni jedinci maji spoleéného pfedka) a mirou evolu¢nich zmén, které prodélala béhem
doby své existence. Navic se do konstrukce systému promitd i frekvence $té€peni, kterd v nékterych lini-
ich mtze byt vysokd (b&hem urcité jednotky geologického Casu se linie rozstépila mnohokrat), v jinych
nizka. V tomto kontextu lze tedy druh povazovat za termindlni usek linie fylogenetického schématu, je-
jiz spodni limit je ddn trovni posledniho Stépeni. Nejblize nadfazeny taxon v linnéovské hierarchii, tedy
rod, je souborem takovych termindlnich linii, které maji spole¢ny ptvod (tedy vznikly rozs§tépenim pu-
vodné jediné fylogenetické linie). Takto lze v hierarchii systematickych jednotek pokracovat dale, az se
zahrne celé fylogenetické schéma.

Klasicka soustava Linnéovych kategorii (v niz figuroval na nejvys$si urovni kmen, na nejnizs$i pak
druh) je vSak kvantitativné omezend, takze ve vétSiné p¥ipadid poclet jejich taxonomickych urovni neod-
povidd poctu Stépeni fylogenetickych linii ve fylogenetickém schématu. Je nutné vytvorit dalsi taxony,
které stoji na meziturovnich linnéovské soustavy, a tudiz s ni nekoresponduji. Navic je nutné tyto taxony
v konkrétnich pripadech pojmenovat. Kdyby se toto striktné¢ provedlo, byl by vysledny biologicky
systém co do své hierarchické a nomenklatorické podoby zcela odliSny od toho, ktery se za uplynuléd de-
setileti vzil predevsim u téch, ktefi jej z titulu své profese pouzivaji, avSak sami do néj nezasahuji. Otaz-
ka tedy zni, zda zachovat urcitou stabilitu systému i za cenu toho, Zze nebude do detailu respektovat sou-
¢asnou uroven poznani fylogenetického schématu, ¢i zda jej od zakladd pfebudovat. Rada soucasnych
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Obr. 3 Piiklad dedukce biologického systému z fylogenetické-
ho schématu zjednoduseného na Stépeni fylogenetickych linii.
V tomto pojeti jsou napf. Synapsida skupinou vymezenou od
ostatnich amniot konfiguraci spankové oblasti lebky, savci od
skupiny Therapsida odlisSnou stavbou ¢elistniho kloubu a vzni-
kem tif sluchovych kustek, pfiCemz mezi obéma skupinami exi-
stuji pfechodné formy (podobné jako mezi skupinami Pelyco-
sauria a Therapsida). Podle Carrolla (1995).

Therapsida
Pelycosauria
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autorl fe$i toto dilema tim, ze pfedkldda vycet taxonu pfiblizné stejné taxonomické irovné (napf¥. radh)
a nepokousi se blize specifikovat jejich pozici na nizSich taxonomickych urovnich, jini respektuji detail-
ni hierarchii taxont, ale neuvadéji jejich oznaceni v linnéovské hierarchii (tedy zda se napf. jedna o Ce-
led ¢i tad).

Biologicka systematika se tedy zabyvda dvéma oddélenymi aspekty: pokud mozZno co nejobjektivnéji
zkonstruovat fylogenetické schéma a ndsledné prevést toto schéma do podoby hierarchického systému
(obr. 3). Tento postup vSak do zna¢né miry zavisi na metodach, pomoci nichz se oba kroky realizuji. Po-
pis téchto metod je vSak jiZz mimo hlavni téma této publikace a lze se o nich poudit jinde (napf. Carroll

1995:145-166; Housa 1980,1992; Wiley 1981).
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METODY POZNAVANI HISTORIE OBRATLOVCU

Podobn¢ jako ma véda zkoumajici vyvoj lidské spole¢nosti k dispozici ptimé doklady v podobé& archeo-
logickych ndlezti a archivnich dokument@, méa i véda zkoumajici evoluci organismt k dispozici pfimé,
hmatatelné doklady v podobé fosilii. Paleontologie je tedy metodou, ktera jako jedind tyto pfimé do-
klady rtiznych forem Zivota existujicich v geologické minulosti Zemé registruje a zkouma4. Jeji nevyho-
dou je, ze fosilni zdznam je fragmentarni, a to jak co do uplnosti jedinci, tak i co do tplnosti evoluénich
sekvenci. Prvni je zdvislé na pfitomnosti odolnych struktur, které se mohou zachovat (napiiklad zuby
nebo kosti), a na geologickych procesech, které v sedimentech s ulozenymi fosiliemi probihaly, druhé na
zachovani postupné uklddanych vrstev téchto fosilifernich sedimentd. Na druhou stranu velmi dilezity
a zoology Casto opomijeny fakt je, Ze paleontologickd metoda umoziiuje stratigraficky korelovat pa-
leontologické doklady, a tim ucinné zasahovat do uvah o fylogenezi. Naptiklad velmi ldkavd predstava
o ptvodu ptédkd z opefenych kiidovych dinosaurt (Ji a kol 1998) je korigovdna skutecnosti, ze formy
evolué¢né bezprostfedné predchazejici ptakim {Archaeopteryx) jsou znamy z doby o 20 miliond let star-
§i a ze prvni skutecni ptaci (napt. Confuciusornis; viz déle ptislusna kapitola) byli jejich soucasnici
(Swischer III a kol. 1999).

Pokud je fosilni zdznam netplny, je nutné jej doplnit pomoci deduktivnich metod. Metoda embryo-
logickd je zaloZena na skute¢nosti rozpoznané jiz v minulém stoleti Ernstem Haeckelem, Ze minulé evo-
luéni procesy a struktury se rekapituluji v ontogenezi zivo¢ichti (Gould 1977). Napfiklad u ranych em-
bryondlnich stadii vSech obratlovci se zaklddaji zaberni Stérbiny, které jsou dédictvim po nejstarSich
obratlovcich, Zijicich vylu¢né ve vodnim prostfedi. Ran4d embryonalni stadia jsou proto uniformni, di-
verzifikuji se az béhem ontogeneze (obr. 4). Nevyhodou vsak je, Ze ¢im vzdalenéjsi minulost zkoumame,
tim zjednoduSenéji se v ontogenezi projevuje. Je to zplisobeno jednak tim, Ze slozité a mnoho miliond
let probihajici evoluéni procesy byly komprimovdny do pribéhu ontogenezi, z nichZz nejdelsi 1ze pocitat

Obr. 4 Haeckelovo srovnéni tii stadii on-
togenetického vyvoje zastupct ruznych
skupin obratlovcli. Nejmladsi stadia jsou
v horni tfadé, pokrocilejsi stadia jsou ve
stfedni a spodni fadé. Z tohoto srovnani
je patrné, Ze nejmlads$i stadia jsou uni-
formni (vS§echna maji naptiklad zaloZeny
zaberni $térbiny bez ohledu na to, zda se
jednd o obratlovce v dospélosti vodni, ¢i
suchozemské; ocasni ¢ast se v ranych em-
bryonélnich stadiich zaklddd i u ¢lovéka) -
a diverzifikuji se béhem ontogeneze. Hor- -‘E'
ni fada je tedy dikazem, Ze vSechny uve-

dené typy obratlovct jsou si navzdjem pii-

buzné. Podle Haeckela (1873).

ocasaty
obojZivelnfk
Zelva
pték
prase
kriva
kralik
Clovék
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pouze na desitky let. Kromé toho ontogeneze jakozto zdkladni proces konstituujici evoluci (evoluce je
posloupnost ontogenezi; viz obr. 5) sama podléhd riznym modifikujicim vliviim. Néktera jeji stadia pro-
to mohou vymizet (napi. pfi neotenii zanikaji termindlni stadia somatogeneze a ontogeneze probihd
pouze do stadia larvy, kterd ziskdvda schopnost rozmnozovani), jind jsou podstatné zkriacena (obr. 6).
Ptes tyto vyhrady lze vSak konstatovat, Ze z ontogeneze lze dedukovat fadu informaci o evolu¢nich uda-
lostech, které probéhly pfed mnoha miliony let a které se promitly do fylogeneze. Naptiklad ontogene-
ze nékterych triasovych druhli temnospondylniho obojzivelnika rodu Capitosaurus naznaluje, jaky evo-
luéni mechanismus se podilel na vzniku Zab (viz str. 235). Podobné ontogeneticky ptivod sluchové
kistky zab (ktera vznikd nejen z hyomandibulare, tedy elementu jazylkového oblouku, nybrz i z mate-
ridlu palatoquadrata, tedy Celistniho oblouku) naznacduje evolu¢ni uddlost, kterd probéhla koncem per-
mu nebo na samém zacdtku triasu, vyrazné zasdhla do fylogenetického vyvoje obojZzivelnikli a ve svém
disledku vyluCuje zZéaby z pribuzenskych vztaht ke vSem ostatnim suchozemskym tetrapod@im, u nichz
se sluchova kustka zaklada jinym zplsobem.

Obr. 5 Znézornéni konceptu fylogeneze
jako evoluce ontogenezi. Ontogeneze je
pfitom chdpdana jako kontinuum mezi
vznikem a zdnikem organismu, které je
z praktickych divoda rozélenéno na use-
ky, resp. v tomto znazornéni na drovné
(vpravo ¢lenéni u savce, vlevo napf.
u obojzivelnika). Kazdd turoven je kom-
promisem mezi genetickou, strukturdlni
a funkéni strdnkou organismu. VSechna
stadia ontogeneze jsou vystavena plsobe-
ni vnéjSich a vnitfnich faktort (prostiedi
je pouze jednim z nich), a jsou proto spe-
cificky adaptovdna. Tyto adaptace se ge-
neticky fixuji a béhem reprodukce jsou
pfeddvdny ndslednym generacim. Evolu-
ce je tedy posloupnost modifikovanych
ontogenezi b&hem dlouhych casovych
usekt. Podle Maiera, mirné pozménéno.

Obr. 6 Hypoteticky piiklad morfologické diferenciace b&hem
ontogenetického vyvoje, ktery ilustruje, jakymi mechanismy se
na evoluci a fylogenezi zivocicht podili ontogeneze. V tomto
pfipadé byla ontogeneze primitivni vychozi formy jednoduchd
a sklddala se pouze z vaji¢ka, které se vyvijelo pfimo v dospél-
ce strukturdlné odpovidajiciho blastule. Z tohoto vychoziho ty-
pu se vyvinula forma, jejiZ ontogeneze se prodlouzila o stadium
gastruly a blastula se stala larvou, tedy mezistadiem ontogene-
ze (horni linie). Stejny mechanismus (tedy prodlouZeni ontoge-
netického vyvoje) se postupné projevil i v dalsich dvou liniich.
K takovym pfipadim dochazi, jestlize termindlni stadium on-
togeneze (dospéld forma) pronikne do jiného prostiedi nez
pfedchézejici ontogenetické stadium (larva) a dspé$né se mu
ptizplsobi. Proména larvy v dospélé stadium, kterd je nutnym
pfedpokladem zmény Zivotniho prostfedi (napf. pfechod z vo-
dy na sous), se oznacuje jako metamorféza. Jestlize se vSak zi-
voclich ptizplsobil celou svoji ontogenezi zivotu na sousi (napf.
Amniota), stadium larvy vypadd (spodni fada) a ontogeneze se
zkrati. Podobnych ptikladii modifikaci ontogenetického vyvoje
je mnohem vice. V evoluci obratlovcii se napf. vyrazné projevi-
lo zkréceni ontogeneze (af jiz jde o neotenii, tedy zablokovani
somatogeneze na stadiu larvy pfi soucasné akceleraci vyvoje
pohlavni soustavy, nebo o pedomorfézu, kterd je rovnéz zkra-
cenim somatogeneze, ontogeneze vSak probihd az do juvenil-
nich stadii dospé&lce). Césteéné podle Northcutta (1996).

A
wa - 0
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Metoda porovnavani morfologickych i nemorfologickych znakt u dospélych stadii (nap¥. srovnavaci
anatomie) se pouzivd nejCastéji, skryvd vSak mnohd uskali. Spocivaji zejména v rozhodovani, zda po-
rovndvame homologické znaky ¢i zda porovnavané formy nejsou vysledkem paralelniho nebo konver-
gentniho vyvoje. V pfipadé paralelniho vyvoje fylogenetické linie, jejichz zdstupce porovnavdme, maji
sice spole¢ného pfedka, vyvijeji se vSak na sobé nezavisle, v pfipadé konvergentniho vyvoje maji do-
konce pfedky naprosto odlisné. V obou piipadech na porovnavanych formach mizeme nalézt spoustu
podobnosti, které vSak - jak bylo pravé feceno - nejsou ndznakem bezprostiednich pfibuzenskych vzta-
ht, ale vznikly napfiklad v dtsledku selekéniho tlaku prostiedi, v nichz uvedené formy Zzily nebo Ziji.
Kromé toho zna¢nym problémem je urcit, kterd z porovnavanych forem je na nizs$i evolucni drovni (te-
dy evolué¢né ptvodnéjsi) a kterd na vyssi (evoluéné odvozenéjsi). Pouzivané postupy maji sice detailné
vypracované normy, jejich vysledky jsou vSak casto v pifimém protikladu s mnohem prikaznéj$imi in-
formacemi ziskanymi z paleontologického zdznamu ¢i z embryogeneze. Nicméné komparativni metoda
dedukujici fylogenezi ze shod ¢i rozdild porovniavanych forem je pomérné jednoduch4, lze ji automati-
zovat, a proto v soucasné dobé prevlada.

Pfikladem miZe byt metoda zjisfovani fylogenetickych (p¥ibuzenskych) vztahi mezi organismy,
oznacovana jako kladisticka analyza. Jejim prikopnikem byl némecky entomolog Willi Hennig, ktery ji
zavedl jako posloupnost formdlnich krokt pro zjisfovani shod mezi organismy. Tato metoda redukuje
vyznam Casové dimenze a piibuzensky vztah mezi organismy vyvozuje pouze z miry jejich podobnosti.
Z této analyzy podobnosti je mozné vytvofit schéma nazyvané kladogram. Kladogram je konstruovan
na zakladé hodnoceni znakt, které se vyskytuji pouze u dvou srovnavanych organismi ¢i jejich skupin
(takzvané sdilené odvozené znaky, resp. synapomorfic). M4 se za to, Ze posloupnost bodud vétveni (no-
d) na kladogramu odréazi relativni posloupnost vzniku téchto synapomorfii. Odhalovani posloupnosti
vzniku sdilenych odvozenych znakl vSak mize byt uziteéné, protoze skupiny, které maji vice ¢i méné sy-
napomorfii, se povazuji za vice ¢i méné piibuzné. Mtze tim byt vysvétlena rovnéZ posloupnost ziskdva-
ni néjakych schopnosti nebo chovani (napfiklad souvisejiciho s tim, jak se u ptakh vyvijely anatomické
piedpoklady schopnosti aktivniho letu). Pro vys$si vérohodnost vysledki je v§ak nutné porovndvat vétsi
pocet vzajemné nekorelovanych znakui a také vétsi pocet organismil.

Fylogenetické schéma lze vSak vytvofit i z informaci ziskanych studiem DNA. Schopnost analyzovat
a popisovat geneticky kéd (DNA) vnesla do posuzovéani vzdjemnych vztaht organismi novy pohled, byt
redukovany pouze na molekularni iroveil a vztahujici se v mnoha pfipadech jen na hlavni skupiny. Mo-
lekuldarni fylogeneze, tedy hodnoceni genetickych vztahi mezi organismy, je zaloZena na informacich
obsazenych v genetickém kodu. Méfeni podobnosti mezi organismy na této urovni mize byt pouzivdno
jako metoda ovérujici zdvéry Kklasifikace vytvafené na podkladé morfologickych znakt (tedy zaloZené
na tvaru a struktufe jejich tél). Hodnoceni genetické pribuznosti pomohlo vyfesit fadu otazek, napiiklad
zda Simpanzi a ¢lovék jsou v bliz§im piibuzenském vztahu neZz Clovék a Simpanz vici gorildm.

Je ziejmé, Ze kazdy ze zminénych pfistupdl ma své vyhody i nevyhody, a s timto védomim je nutné ho
pouzivat. Nespornou vyhodou souc¢asného pouziti vS§ech tfije to, ze spravnost vysledki dosazenych jed-
nou metodou lze testovat ostatnimi metodami. V kazdém piipadé by bylo kratkozraké preferovat pou-
ze jednu z nich, protoze zavrzeni kterékoliv z téchto metod by znamenalo vzdat se cenného zdroje in-
formaci.
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MORFOLOGICKA EVOLUCE A GENETICKA INFORMACE

Geologicky kontext paleontologického zdznamu (tedy stratigrafie a sedimentologicky charakter hornin, ve
kterych jsou fosilie zachovéany) zietelné naznacuje, ze klicové faze evoluce obratlovci byly disledkem zmén
globdlniho ekosystému. Ne vzdy jsme vSak schopni tyto zmény, které zanechaly své stopy v sedimentarnich
hornindch, rozpoznat a spravné interpretovat. Nicméné vime napiiklad, Ze samotny vznik obratlovci byl
disledkem zmén v chemismu ocednskych vod na konci prekambria (tzv. fosfogenni udélosti; viz obr. 9), kte-
na sou$ zase predchézela aridizace klimatu a vyrazné zvySeni obsahu kysliku v atmosféfe.

Nebyly to vSak vzdy jen zmény v anorganické slozce ekosystému. Staci vzit v ivahu zmény v potrav-
ni nabidce - napf. zminénému pfechodu obratlovct na sou$ piedchdzel vznik suchozemskych rostlin
a bezobratlych, bez nichZ by vznik obojzivelnikli nebyl mozny. Polozme si otdzku, zda by lalokoploutvé
ryby v devonu mohly nastdlo opustit vodni prostiedi, kdyby byla sous jesté stdle nehostinnou kameni-
tou pustinou bez vegetace (a tim i bez pidniho pokryvu) a bez potencialni potravni nabidky v podobé
bezobratlych zivocichd.

Je ziejmé, Ze evoluce obratlovch byla vysledkem neustdlé interakce téchto zivolichli s ménicim se
prostiedim a Ze prostfedi bylo pro jejich evoluci uréujici. Proces neustdlého se prizplisobovani zménam
vnéjsiho prostiedi se oznacuje jako ,,adaptace”. Kromé toho se vSak tento termin pouzivad i pro oznace-
ni vysledku tohoto procesu (zivocCich je 1épe ¢i hiife adaptovan k urCitym podminkdm vnéjsSiho prostie-
di). Pro porozuméni mechanismu morfologické evoluce je dalezity prvni vyznam, kdy se nejednd o po-
pis vysledného stavu, nybrZ o porozuméni historickému procesu.

Adaptace jako proces je zalozen na pfirodnim vybéru jedincl s nejvhodnéjsi genotypovou kombina-
ci (resp. nejvhodnéjsiho mutaéniho rozriznéni genotypu) v danych podminkach prostfedi. Tento vybér
(selekce) umoznuje prezivat a uspésné se rozmnozovat jen 1épe pfizpisobenym (adaptovanym; zde je
pojem adaptace pouzit ve svém druhém, alternativnim vyznamu) jedincim. Mechanismus procesu
adaptace lze tudiz z hlediska genetiky oznacit jako diferenéni pfezivani genotypli, obecnéji jako pfirod-
ni (resp. prirozeny) vybér. Tento proces vede ke zméndm v biodiverzité - vznikaji nové poddruhy i ta-
xony vysSich kategorii.

Obecné plati, Ze nejvhodnéjsi fenotypova vlastnost (resp. morfologickd struktura) vznikla v disledku
vybéru nejvhodnéjsi genotypové kombinace (pro zménény stav vnéjSiho prostfedi) se Sifi a etabluje tim
rychleji, ¢im je v populaci mensi pocet jedincii. To je vSak staticky pohled, uvazujici o jednordzovych ne-
bo pfinejmensim kratkodobych zméndch. Nesmime ale zapominat, Ze jen zfidka probéhnou zmény
v prostiedi ndhle, néjakou okamzitou katastrofou, nybrz ze probihaji pozvolna, v dlouhych ¢asovych
usecich, métitelnych v tisicich a milionech let. Adaptace na né jsou proto rovnéz pozvolné a z hlediska
lidské empirické zkuSenosti nepostiehnutelné (i kdyz diky nedokonalosti fosilniho zdznamu se ndm né-
kdy mohou jevit jako ,,ndahlé") a mohou se Sifit v globdlnim méritku.

Informace o morfologii predki a o jejich zméndch se kumulativné uchovavaji jako genetickd informace
v jadru vSech bunék v téle zivoCicha. Mechanismus, kterym se tato informace béhem ontogenetického vy-
voje jedince vyuzivd, souvisi s tzv. genovou expresi, tedy mirou, do jaké mohou geny informaci, ktera je
v nich obsazena, béhem ontogeneze jedince pouzit. Tim se vysvétluje, Ze navzdory tomu, Ze vSechny soma-
tické bunky v téle zivoCicha obsahuji stejnou DNA a stejné geny, a tudiz i stejnou genetickou informaci, za-
hy se morfologicky a funkéné diferencuji. Genova exprese je tedy pfiCinou ontogenetické diferenciace zi-
vocicha, tzn. Ze se rizné geny aktivuji v riznych, ale pfesné uréenych perioddch ve vyvoji zarodku, a protoze
jejich aktivaci vznikaji topograficky odlisné struktury, tak i v pfesné uréenych oblastech téla zarodku.

O tom, z jak hluboké geologické minulosti se u obratlovcli zachovava geneticka informace, svéd¢i tzv.
homeoboxové geny, resp. Hox-geny (z angl. Homeobox-Gene)*, zodpovédné za vznik seridlné homolo-

* U ¢lovéka jsou znaCované zkratkou HOX, u myS$i Hox, u kufete Chox a u dréapatky Xhox.
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gickych struktur (napf. koncetin). Terminem ,,homeobox" se oznacuji vysoce konzervativni useky 183
part bazi DNA, tedy takové, které existuji beze zmény v fadé vyvojovych linii, jejichz recentni zastupci
jsou jiz fylogeneticky znac¢né vzddleni, a tudiz morfologicky velmi odlis§ni. Existuji napf. homeoboxové
geny, které ovliviiuji vznik odpovidajicich si (homologickych) struktur u tak vzdédlenych skupin, jako
jsou hmyz a savci. Zminénych 183 part bdzi homeoboxového genu kdduje uréitou ¢ast molekuly bilko-
viny, skladajici se z 61 aminokyselin, kterda ma tu zvlastni vlastnost, Ze se miZe specificky vdzat na DNA,
a tim ovliviiovat expresi jinych gend. Z toho je patrné, Ze homeoboxové geny hraji vyznamnou roli p¥i
fizeni (regulaci) individudlniho vyvoje jedince. Tato regulace navic probiha hierarchicky v nékolika
urovnich, tzn. geny vys$i regulaé¢ni trovné spoustéji expresi homeoboxovych genli na nizsi regulaéni
urovni, ty dale na jeSté nizsi atd. Piisobeni homeoboxovych genti stejné regulaéni tirovné se muze vza-
jemné kombinovat a v souhrnu zodpovidat za vznik urcité struktury ¢i organu.

Jinou skupinou genu kontrolujicich individudlni vyvoj jsou tzv. Pax-geny (z angl. Paired-box-Gene),
jejichz pusobenim se diferencuji mesodermalni somity. VSechny tyto geny maji stejny usek 384 part ba-
zi, ktery se oznacuje jako Paired box.

Pti genové expresi jsou soucasti genetického fizeni regulaénich procesi tzv. signdlni molekuly*, které
jsou produkty regulaénich genti. Nenesou vSak k diferencujici se buiice néjakou specifickou informaci
tykajici se jejiho dal§iho vyvoje, nybrz v cilové buiice je vyvoldvdna specifickd odezva; cilova bunka te-
dy specificky reaguje na nespecificky podnét. Bylo zjiSténo, Ze tato specifickd odezva je vyvoldna piiso-
benim zvlastnich receptord na jejim povrchu (ty se mohou vytvaret diky tomu, Ze pro né existuje odpo-
vidajici genetickd informace), ke kterym se signdlni molekuly pfipojuji a spoustéji signdlni kaskddu,
kterd modifikuje genovou expresi uvniti bunky.

Timto zptsobem bylo studovdno plisobeni signdlnich molekul tzv. ristovych faktort, nap¥. fibrobla-
stovych ristovych faktord (z angl. fibroblast growth factors; FGFs) nebo kostnich morfogenetickych bil-
kovin (z angl. bone morphogenetic proteins; BMPs), na jejich receptory. Riistové faktory vSak neovliv-
fnuji jen rast bunék, jak by bylo mozné soudit z jejich oznaleni, ale i jejich migraci a vyslednou
diferenciaci. Zrejmé doprovazejijev oznacovany jako heterochronie, tedy takové zmény ontogeneze, ja-
kymi jsou neotenie, pedomorféza nebo tieba manifestaci ancestrdlnich morfologickych struktur u ex-
trémné dlouhovékych jedinci (bylo napf. zjiSténo, Ze u jedincl nékterych druhti zab, napf. u drapatky
Xenopus, které byly v laboratornich podminkach chovany pies 30 let, se na lebce zacaly vyvijet dermal-
ni kosti obvyklé v normélnim vyvoji temnospondylnich obojzivelnikd; u drapatek Zijicich v pfirodé a do-
zivajicich se véku okolo 5 let se tyto kosti nevyvijeji).

Zjisténi, Ze se urcity gen exprimuje v urcité dobé a na urcitém misté, vS§ak neznamenad, Ze geneticka
informace je naprosto pfesny program, podle kterého se dany jedinec bude vyvijet. Jinymi slovy, i kdy-
bychom méli k dispozici pfesnou kopii DNA néjakého druhu dinosaura a jeho geneticky kod, stdle ne-
budeme schopni takového dinosaura ,,vyrobit" a dokonce ani urcit, jak by ve skute¢nosti vypadal. Bun-
ky v téle zdrodku se svoji genetickou informaci se totiZz nevyvijeji nezdvisle na sobé, nybrz v interakci
s prostiedim, ve kterém se embryo vyviji, s ostatnimi bunitkami embrya a s mezibunéénou hmotou. Zna-
mena to tedy, Ze vyvoj a vysledny vzhled dospélého jedince je fizen nejen informaci obsazenou v genech
bunécného jadra, ale i signdlnimi mechanismy pfichdzejicimi od ostatnich zminénych slozek, a fidicich
tak genovou expresi zvnéjSku (epigeneticky).

Jednim z nejznaméjSich piikladd je vzdjemné ovliviiovani vyvijejiciho se o¢niho pohdarku, ktery je
vychlipkou laterdlni stény mozku, a proti nému se konstituujici o¢ni ¢o¢ky, ktera vznika z epidermalni
plakody (viz obr. 147). Jestlize jsou obé vyvijejici se struktury neprodys$né izoloviany, oko se nevyvine,
piestoze sijejich bunky urCitou genetickou informaci ve svych jddrech nesou. Podobnym pfikladem jsou
migrujici butiky neurdlni listy (str. 86): je velmi pravdépodobné, Ze jejich diferenciace je zdvisld na im-
pulsech, které na né pisobi béhem jejich migraéni cesty z okolniho prostiedi (mezibunééné hmoty), ni-
koliv na informaci, kterou si s sebou samy nesou. Svéd¢i o tom pokusy, pfi kterych byly pfendsSeny use-
ky neuralni listy mezi hlavovou a trupovou d¢asti embrya. Zatimco v hlavové Casti by z nich mély
vzniknout kosténé elementy lebky (viscerokranium), po implantaci §t€pu z hlavového useku neurdlni
listy do trupové casti se z nich vyvijeji pigmentové bunky nebo periferni ¢asti nervové soustavy, tedy ty
derivaty neurdlni listy, které normalné vznikaji pouze v jejim trupovém useku.

* NéEkdy se terminem ,,signalni molekuly" oznacuji nejriznéjsi faktory vnitfniho prostfedi organismu, které mohou interferovat
s genetickymi procesy. V dalSim textu se uvadéji pod souhrnnym oznacéenim ,,signdlni mechanismy".
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Signdlni mechanismy tudiz interferuji s genetickymi procesy (tedy s procesy genové exprese) a ovliv-
fuji jejich pribéh a vysledek. Ve svém disledku tedy rovnéz uréuji vyvoj diferencujicich se bunék. Lze
mezi né pocitat teplotu, pH, koncentrace urcitych latek ¢i iontl apod.

Lze tedy shrnout, ze ontogeneze jedince od raného embryondlniho stavu az po dospélce je fizena ne-
jen interni genetickou informaci, ale i internimi epigenetickymi vlivy, které genetickou informaci pod-
minuji (protoze ne vzdycky se existujici genetickd informace exprimuje), modifikuji ¢i inhibuji. Ontoge-
neze, a tedy i jeji fidici mechanismy (regulace) podléhaji v rizné individualni mife vnéjSim i vnitinim
vliviim. Vysledkem je individudlni variabilita. VétSinou si to vSak uvédomujeme jen u dospélct, tedy
koncového stadia ontogeneze. Jestlize tyto vlivy ptisobici na celou ontogenezi trvaji dostate¢né dlouhou
dobu (méfitelnou jednotkami geologického Casu), pak dochdzi k evolu¢nim zméndm, jejichz projevy lze
definovat jak morfologicky, tak i nemorfologicky (rozdily v genetické informaci, projevujici se napft. ta-
ké imunologicky). Protoze evoluce pusobi diky selekénim mechanismim nikoliv na jedince, nybrz na
soubor jedinct v rdmci celych populaci, dochézi k diverzifikaci fylogenetickych linii, tedy ke vzniku roz-
dilt mezi ptislusniky téchto linii. Ti si vSak stdle v sobé nesou informaci zdédénou od svych pfedkd, i s je-
jich evolu¢ni zkuSenosti.
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Svét pred vznikem obratlovcu

Vseobecné se soudi, Ze Zemé vznikla pfed 4560 miliony let kondenzaci kosmického prachu i vétsich té-
les (Nisbet a Fowler 1996). Podle nékterych nazord mohl tento proces trvat jen 100 tisic let. Pak se celé
zemské téleso patrné roztavilo a pokud se na ném do té doby néjaké organické slouceniny vyskytovaly,
byly v dlsledku toho zni¢eny. Pfi ndsledném ochlazovdni se vytvofila pevnd kira. Az poté se mohly tvo-
fit organické slouCeniny. Lze pfipustit moznost, Ze nékteré organické slouc¢eniny mohly byt pfineseny
z meziplanetdrniho prostoru s prachem a meteority (k nim se vSak nemohou pocitat relativné nestdlé
slouceniny, jako jsou sacharidy a nékteré aminokyseliny). VétSina organickych sloucenin vSak ziejmeé
vznikla na Zemi.

Pted 4200-4300 miliony let byl Mésic bombardovan velkymi objekty, o ¢emz svédcCi velky pocet kra-
terdl na jeho povrchu. Toto bombardovani trvalo s mensi intenzitou az do doby pfiblizné pfed 3800 mil.
let (Sleep a kol. 1989). Soudi se, ze Zem¢ prosla stejnou destruktivni udalosti, i kdyz se stopy po ni v di-
sledku nejriznéjsSich exogennich vlivi nezachovaly. Tim mohlo dojit k ohifati oceanti nebo dokonce k je-
jich vypafeni a nasledkem toho ke zniceni prebiotickych organickych sloucenin, protoze organické slou-
geniny nesnédleji vysoké teploty. Zivot, ktery ptfetrvdavd dodnes, tedy nemohl vzniknout pfed timto
bombardovanim.

Velké usili je vénovano rekonstrukci prostfedi, ve kterém Zivot na Zemi vznikl. P¥estoze se jednd
o rekonstrukci ¢asové nesmirné vzddlené udélosti, 1ze vyuzit mnoha nepfimych ukazateld. Jednim z nich
je skutecnost, ze syntéza organickych slouenin muiiZze probihat jen pfi relativné nizkych teplotdch, pii
vy$8ich se tyto slou€eniny rozklddaji. NejriznéjSimi tivahami se dospélo k zdvéru, Ze pro vznik biologic-
ké organizace bylo mozné maximélni rozpéti teplot 0-35 °C (Miller 1992). Jednalo se o vodny roztok or-
ganickych sloucenin, jehoZ konsistence se pfirovnava k fidké polévce (bujénu). Je vS§ak nutné pozname-
nat, Ze existuji i alternativni ndzory, které predpokladaji, ze nejstarS$i organismy byly hyperthermofilni,
tzn. ze zily pfi teplotdach 80-110 °C, a mohly tak pfezit - na rozdil od jinych forem, adaptovanych na niz-
§i teploty - v horkych vodach ocednt, zahiatych pfi zminéném meteoritickém bombardovani Zemé
(Nisbet a Fowler 1996). Tato hypotéza by ptipoustéla datovdni vzniku Zivota do doby mnohem starsi,
nez je dolozeno soucasnym paleontologickym zdznamem. Jako mozny model téchto starobylych spole-
Censtev se uvadéji bohaté diverzifikovand spoleCenstva hlubokomofiskych ¢ernych komint nebo v hor-
kych pramenech (jaké jsou naptiklad v Yellowstonském parku).

Velmi dilezitou okolnosti je, Ze kyslik v tehdejs$i atmosféie zcela chybél (redukéni atmosféra). Divo-
di bylo nékolik. Predevs§im jeho zdroje byly velmi omezené (vznikal pouze fotodisociaci vodnich par ve
vysSich vrstvach atmosféry) a i toto nepatrné mnozstvi kysliku bylo ihned spotfebovano pfi reakci
s dvojmocnym Zelezem (Fe’"). Vedle toho kyslik rychle reaguje s organickymi slou¢eninami (zejména za
piitomnosti ultrafialového zateni), a byl tedy neustdle spotiebovdvan pfi reakcich s prebiotickymi or-
ganickymi slou¢eninami. Je nutné si uvédomit, ze v dneSnim svété jsou organické slouCeniny neustdle
rozkladany oxida¢nimi procesy a doplnovany produkci organismii; zachovdvat se mohou pouze v anae-
robnim, tedy bezkyslikatém prostiedi (napf. podzemni loziska ropy). Zivot tedy vznikl v bezkyslikatém
prostiedi. Tehdej$i atmosféra pravdépodobné obsahovala methan (CH,), amoniak (NH,), vodni péry
a molekuldrni vodik (H,).

Dal$im nezbytnym pifedpokladem vzniku zivota byl dostateény piisun energie. Té vSak byl na Zemi
dostatek z mnoha rtznych zdroju. NejdtlezitéjSim z nich bylo ultrafialové zafeni, které mélo nejvyssi
podil, dédle slune¢ni zatfeni, elektrické vyboje v atmosféfe, kosmické a radioaktivni zafeni, sopecna Cin-
nost a zemétieseni.

Toto je zhruba anorganické prostiedi, ve kterém vznikal na Zemi zivot. Pokud se tyCe samotného
procesu vzniku Zivota, lze velice zjednodusSené fici, Ze jeho prvni fazi nepochybné byla bézna syntéza
prebiotickych malych molekul zvanych monomery (aminokyseliny, puriny, pyrimidiny, sacharidy). Ty se
dale fetézily do polymert, naptiklad aminokyseliny v proteiny, nukleotidy v DNA a RNA. Zivot jako
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takovy vSak zacal existovat az tehdy, kdyz se tyto slozité molekuly zaCaly autonomné mnozit, a ziskaly
tak zakladni vlastnost zivé hmoty - schopnost autoreprodukce.

V souvislosti se vznikem Zivota se vSak rovnéz hojné diskutuje o okolnosti, Ze organické slouceniny
jsou také v meteoritech, v atmosféife Jupiteru a Saturnu a v mezihvézdném prachu. Napfiklad meteorit
Murchison, ktery dopadl 28. listopadu 1969 v Australii a byl analyzovan ihned po dopadu (¢imz se vy-
loucila moznost pozdéjsi kontaminace ze vzduchu), obsahoval velké mnozstvi aminokyselin. Problém je
vSak v tom, Ze koncentrace organickych molekul, v€éetné téch, které jsou v prebiotické syntéze diilezité
(napf. formaldehyd, acetaldehyd, kyanoacetylen), je v mezihvézdném prostoru mala (nékolik molekul
v 1 cm’), pfi priniku atmosférou na Zemi by nesmély shofet nebo byt zni¢eny ultrafialovym zafenim
a i pres svilj extraterestricky ptivod by musely byt posléze syntetizoviny na Zemi do takového mnozstvi,
které by vznik zivota umoznovalo. Nicmén¢ prisun prebiotickych organickych slou¢enin na Zemi z me-
ziplanetarniho prostoru za tehdejSich podminek nelze zcela vyloucit, avSak vznik vlastni Zivé hmoty by
se bezpochyby i v tomto hypotetickém pfipad¢é odehral az na Zemi.

Prvni paleontologicky doloZzené znamky Zivota jsou z doby pfed 3500 miliony let (Schopf 1992). Do
jaké miry vSak ndlez fosilnich zndmek zivota v téchto horninach koresponduje se skute¢nou dobou vzni-
ku zivota na Zemi, je sporné, protoze zachovani organickych zbytkli v podobé fosilii je zavislé na jejich
pohibeni v horniné, kterd vznikd usazovanim (sedimentaci) drobnych horninovych Cdastic a jejich na-
slednym zpevnénim (diagenezi). Nejstar$i sedimentarni horniny na Zemi byly nalezeny v jizni Africe
(Svazijsko) a na severozdpadé Austrdlie. Jsou 3500-3300 miliont let staré. Vibec nejstar$i horniny na
Zemi byly vS8ak nalezeny v severozapadnim Groénsku. Jejich stafi bylo uréeno na 3750 miliont let a exi-
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T Moy v prostfedi bohatém na kyslik. Ze sloZeni
kysific hornin lze rovnéz usuzovat na klimatické
ﬁ—ﬁm uddlosti (napf. kontinentdlni zalednéni).
e ] vesik Zemé oxid uhlidity Podle Schopfa (1992).
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stuji ndznaky, ze by mohly byt sedimentdrniho pivodu (coZz by naznacovalo pfitomnost tekuté vody v té
dobé). Jsou vsak silné¢ metamorfované (odhaduje se, Ze prosly teplotou asi 500 °C), coZ znamenad, Ze je-
jich ptfipadny fosilni obsah byl zni¢en. Proto ackoliv jsou zminéné horniny z jizni Afriky a Austrdlie nej-
starSimi horninami obsahujicimi fosilie, neznamena to, Ze dokladaji samotné pocatky zZivota na Zemi. Ty
je nutné predpoklddat v dobé jesté star$i (Nisbet a Fowler 1996). Je nutné rovnéZ poznamenat, Ze zmi-
néné paleontologické doklady se znac¢né zpozduji za odhady zaloZenymi na studiu sekvenci aminokyse-
lin (Doolittle a kol. 1996).

Prvnimi fosilnimi doklady existence Zivota jsou zvlastni bochnikovité ttvary o priméru az nékolika
metrid, které na vybrusu vykazuji lamelarni strukturu. Nazyvaji se stromatolity a nejsou vzdcné ani u nés,
v hornindch prekambrického staii zdpadnich Cech. V Australii a jizni Africe byly vSak nalezeny stroma-
tolity 3400 a 3500 miliont let staré, a i kdyZ se v nich vlastni fosilie nenalezly, nebot byly pozménény mi-
neralizaénimi procesy, jejich podobnost s recentnimi stromatolity (které jsou velmi vzacné, napit. v Shark
Bay v zdpadni Austrélii) je napadna.

Kazdy stromatolit je drobnym ekosystémem, ktery je sloZzen z nékolika vrstev tvofenych rliznymi ty-
py organismu. Bazdlni vrstva je tvofena anaerobnimi heterotrofnimi bakteriemi. Stfedni vrstvu tvof¥i fo-
tosyntetické bakterie, které vSak neprodukuji kyslik, a fakultativné aerobni bakterie. Na povrchu je pak
fotoautotrofni riistova zdna, tvofend fotosyntetickymi sinicemi a aerobnimi bakteriemi, které produku-
ji kyslik. Do téchto vrstev je zachycovdn anorganicky kal, ktery ve fosilnich stromatolitech vytvafi cha-
rakteristickou lameldrni strukturu. Zajimavy je postfeh, Ze uvedené tfi vrstvy vlastné odpovidaji evolu-
ci: na bdzi jsou anaerobni heterotrofni organismy, uprostfed fakultativni a na povrchu obligdtné aerobni
a autotrofni. VSechny typy organismu ve stromatolitu jsou vSak Prokaryota (nemaji bunééné jadro).

Kromé fosilnich stromatolitu, které pfedstavuji nepfimy dikaz o existenci Zivota, nebot se v nich
mikrofosilie nezachovaly, se vSak ve stejnych hornindch zachovaly skuteéné mikrofosilie, jejichZz biolo-
gickd podstata byla dokdzdna izotopickymi studiemi. Jsou to sinice a co je pfekvapivé, daji se snadno
srovnavat s dneSnimi (Zily ve stejném prostiedi, jsou si morfologicky podobné, jejich buniky se délily stej-
nym zpuisobem jako dnesni).

Jednim z dilezitych milnika ve vyvoji Zivota na Zemi je vznik fotosyntézy. Jeji existenci u sinic lze de-
dukovat z vyskytt pdskovanych Zeleznych rud (obr. 7), vznikajicich oxidaci dvojmocného Zeleza (Fe’"):
Zelezité minerdly (napf. hematit a magnetit) vznikaly tak, Ze Zelezo produkované vulkanickou ¢innosti
a rozpus$téné v moiské vodé bylo v povrchovych vrstvich oceandl oxidovdno, a protoze tyto mineraly
jsou nerozpustné, klesaly ke dnu a hromadily se tam v rizné bohatych vrstvach (odtud ono pdskovani).
Ohromn4 loZiska zeleznych rud jsou diikazem, Ze v té dobé jiz na Zemi dochdzelo ke zna¢né produkci
kysliku a Ze tedy musely existovat organismy, které jej fotosyntézou produkovaly. Je zajimavé, Ze pds-
kované zelezné rudy se vyskytuji i ve zminénych nejstarSich hornindch v severozapadnim Groénsku, coz
by nepfimo posunovalo hranici pro dokdzanou existenci fotosyntetizujicich organismt do doby pied
3750 miliony let.

Existence fotosyntézy vSak neznamena, ze by procento kysliku v atmosféie v t¢€ dobé néjak vzrostlo,
tedy Ze by se prostfedi anaerobni stalo aerobnim, protoze tento kyslik byl ihned spotifebovavan pfi zmi-
néné oxidaci 7eleza. Ze na Zemi existovalo anaerobni prostfedi a7 do doby pred téméf 2000 miliony let,
je dokdzano vyskytem pyritickych konkreci ve starSich geologickych vrstvach, nikoliv v§ak mladsich. Ty-
to pyritické konkrece vznikaji pouze v anoxickém prostiedi, v pfitomnosti kysliku se rozkladaji. Vznik
kyslikaté atmosféry a tim stabilniho aerobniho prostiedi tedy lze pfiblizné datovat do doby pfed maxi-
malné 2 miliardami let. V té dobé byly vSechny zdsoby dvojmocného Zeleza na Zemi zoxidovdny (vznik
poslednich lozisek Zeleznych rud je datovan do doby pifed 1800-2000 miliony let).

Prokaryotni organismy jsou charakteristické tim, Ze jejich evoluce probihala velmi pomalu (nékteré
starobylé formy Ize fadit k formdm existujicim i dnes); z toho vyplyva jejich velmi mald taxonomicka
rozriznénost. Pomalé tempo evoluce je bezpochyby diisledkem jejich asexudlniho rozmnozovédni a v di-
sledku toho omezené genetické variability, pficemz ke zméndm dochdzelo jen mutacemi.

Eukaryotni organismy (obsahujici bunécéné jadro) jsou ve svém nejprimitivnéjsim stavu reprezento-
vany jednobunéénymi fasami. Je to vlastné mikroorganismus slozeny z plivodné samostatnych prokary-
otnich organismi - napf. mitochondrie je piivodné samostatna bakterie, chloroplast ptivodné primitivni
sinice. Eukaryotni bunka je tedy evoluéni derivat nékolika primitivnich prokaryotnich pfedkl. Rozlisit
bakterie a sinice od jednobunécnych Fas ve fosilnim stavu je znac¢né obtizné, a proto se vychazi z veli-
kostnich pomérl, i kdyZz nejsou zcela spolehlivé: recentni bakterie a sinice dosahuji velikosti zhruba
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1-10 jam, zatimco jednobuné&né fasy 10-100 [um. Buné&&né jadro ani daldi intraceluldrni organely se ve
fosilnim stavu totiz nezachovavaji. VSechna Eukaryota jsou striktné aerobni, a proto jejich existenci mu-
zeme predpokladat az od doby mladsi, nez je 1800-2000 miliona let.

V proterozoickych sedimentech z této hrani¢ni zény se nachdzi velké mnozstvi drobnych organic-
kych objekti, které se vesmés interpretuji jako mikrofasy nezndmého biologického postaveni. Souhrn-
né se zafazuji do umeélé skupiny Acritarcha. Nicméné lze z nich dedukovat nésledujici zavéry o jejich
evoluci: az do doby pfed 1200 miliony let se prakticky neménily, protoZze nemély schopnost sexudlni re-
produkce; rozmnozovani se délo pouhym délenim (mitézou). Od doby pied 1100 miliony let se vSak za-
Caly napadné diverzifikovat, coz bylo bezpochyby v souvislosti se vznikem pohlavniho rozmnoZovani.
Pifi ném mé potomek v riizné mife vlastnosti obou rodi¢ii, ale nenijejich vérnou kopii. To je pfi¢inou di-
verzifikace. Cely tento bouflivy vyvoj trval az do doby pifed 950-850 miliony let. Poté vsak nasleduje je-
jich postupny ustup, coZ je v korelaci se sniZovdnim obsahu CO0,v atmosféfe a zvySovanim podilu 0,.

Dalsim vyznamnym meznikem v evoluci Zivota na Zemi je vznik mnohobunéénych organismi. Muze
byt kladen do doby pifed 1300 miliony let, coz by dokazovala az ptl metru dlouhd pentlicovitd fosilie
Grypania spiralis. Nevi se vSak, zda jde o fasu, houbu nebo zivolicha, a ani se nevi, zda jde skutec¢né
o mnohobunéény organismus nebo o soubuni ¢ijen o velké jednobunééné télo. Prvnim prikaznym do-
kladem existence mnohobunéénych Zivocichil je ndlez sedimentem vyplnénych trubic, pravdépodobné
stop po ¢innosti ¢ervill, z panve Vindhyiam v Indii a podobnych struktur v souvrstvi Allamoore v Texasu
(Breyer a kol. 1995, Kerr 1999).

Piimym dokladem je vSak spolelenstvo, které se na Zemi objevilo v pozdnim prekambriu po neoby-
¢ejné rozsahlém kontinentalnim zalednéni. Poprvé bylo popsano z nalezisté Ediacara v pohofi Flinders
Ranges v jizni Austrdlii (Sprigg 1947), a proto se pro né¢j ujal ndzev ediakarskd (nebo také vendskd) fau-
na (bar. prii. obr. 1; Pokorny 1992, Mikulads 1997). Poté bylo spolecenstvo popsdano z Leistershire v Ang-
lii, z Newfoundlandu, Ruska (pobfezi Bilého mote, Ural), Ukrajiny, Kalifornie, Nevady a k tomuto spo-
leCenstvu byly taxonomicky piifazeny i diivéjsi nalezy z pocatku stoleti z Namibie. Nejstars$i zastupci
této fauny pochdazeji z doby pfed 590 miliony let (Glaessner 1971) a jejich nahly nastup spojeny se znac-
nym taxonomickym rozriznénim a celosvétovym roz$ifenim je ddvan do souvislosti se vzestupem kon-
centrace kysliku v atmosféte, z pouhych 3-10 % az na 100 % dnes$niho stavu (Berkner a Marshall 1965,
Runnegar 1982,1991,1992, Knoll 1992). Tento vzestup je doloZen i vyznamnou evolu¢ni radiaci moft-
skych bakterii oxidujicich sulfidy, tedy bakterii bez schopnosti fotosyntézy (Canfield a Teske 1996). Ma
se za to, ze zvySeni koncentrace kysliku v atmosféie bylo dilezité nejen pro dychdni, ale i pro syntézu
kolagenu, ktery se vyskytuje jen u mnohobunéénych (Towe 1970).

O taxonomické povaze ediakarskych Zivolichli se doposud vedou spory, a to vzhledem k mnoha
zvla$tnim znakdm, které se dobfe zachovaly, byt tito ZzivoCichové neméli Zddnou vnitfni ani vnéjsi kost-
vat chemosymbi6ézou. Mohli obsahovat jednobunécné fotosyntetické rasy, podobné jako néktefi dnesni
korali. Podobny zplsob vyzivy md i hlubokomoisky Cerv Riftia pachyptila, ktery dosahuje délky az
1,5 m. Nemad trdvici trubici a organické slouceniny ziskdvd od bakterii, které v jeho téle oxiduji sulfidy.
Takové organismy miZzeme oznacit za autotrofni zivoCichy a je z toho patrno, Ze hranice mezi autotrofif
a heterotrofii se nekryje pfesné s hranici mezi rostlinami a zivolichy. Je obtiZzné zhodnotit, jakou pozici
ediakarska fauna zaujimala v evoluci zivota na Zemi. Né&kte¥i autofi soudi (napt. Seilacher 1989), Ze
s phanerozoickou faunou nema zadnou souvislost a Ze to byl v evoluci mnohobunéénych zivocichu sle-
p¢ koncici pokus (viz téZ Bergstrém 1989).

Ediakarska fauna pomérné¢ ndhle vymfiela pfed pfiblizné 570 miliony let. Byla nahrazena na pocatku
kambria (ptiblizné pfed 540 mil. let) zcela jinym typem Zivocichi, ktefi méli télo pokryto vnéjsi kostrou,
coz byl krunyf tvofeny mineralizovanymi sklerity. Mezi zanikem ediakarské fauny a vznikem novych Zi-
vocisnych spolecenstev v kambriu doslo k né¢kolika zdvaznym uddlostem: jednak nastal rozpad velkého
superkontinentu (obr. 8), doprovazeny nejvétsim kontinentalnim zalednénim v historii Zeme¢, béhem
néhoz i v tropickém pasmu zasahovaly ledovce az k mofskému pobfeZi, jednak doslo k vyrazné globdl-
ni zméné v chemismu ocednskych vod, k takzvané fosfogenni uddlosti (obr. 9), kterd je dokumentovana
velkym nahromadénim fosforitovych lozisek (viz napf. Cook 1992). Prvni uddlost méla za nésledek vy-
mieni ediakarské fauny, druhd pak néastup zivo¢ichli s mineralizovanym skeletem (biomineralizace; obr.
10). To vSe korelovalo s nahlym vzestupem kysliku v atmosféie; podle nékterych odhadu jeho troven
stoupla az na 3-4 % dnes$ni koncentrace.
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Kambricka exploze

Obvykle se soudi, ze pomérné ndhlému objeveni se fady riznych forem na pocatku kambria muselo
pfedchdzet dlouhé obdobi jejich vyvoje, které ve fosilnim zdznamu neni dokumentovdno, protoze se
jednalo o organismy bez pevnych ¢asti téla (koster nebo schranek). Tento nazor je vétSinou zalozen na
analyze bilkovin a nukleovych kyselin recentnich organismfi, napfiklad na procentudlnim vyjadieni po-
dobnosti ¢i rozdild sekvenci ¢ty nukleotidi RNA. Piedpoklada se, ze timto zplisobem je mozné vypo-
¢itat fylogenetickou vzdédlenost taxontd a z ni extrapolovat dobu, kdy do$lo k rozdéleni ptivodné spolec-
né fylogenetické linie. Uvedenou metodou se napiiklad doslo k zavéru, ze Zahavci se odstépili od hlavni
linie vedouci ke strunatctim pfiblizné pfed 800 az 900 miliony let (Runnegar 1992), pfitom vSak obdob-
nou metodou méfeny stupenl rozdilnosti mezi ostnokozci a strunatci byl chronologicky kalibrovan nej-
star§im znamym fosilnim dokladem ostnokoZct ze spodniho kambria (Jefferies 1990).

Af se v8ak na ndhlé objeveni hlavnich Zivo¢i§nych skupin v raném kambriu divdme jako na artefakt,
ktery je disledkem nedokonalosti fosilntho zdznamu Zivocichl bez pevnych cCasti téla (proti cemuz mlu-
vi vyborné zachovani ediakarskych Zivolichi, ktefi pevné schranky neméli), nebo naopak povaZzujeme
paleontologicky zaznam za odraz redlnych zmén, je nesporné, ze pfi hranici prekambria a kambria doslo
k zdavaznym zméndm geochemickych pomért, které byly jiz vySe zminény pod oznacéenim ,fosfogenni
uddalost” (Kazmierczak a kol. 1985, Cook 1992) a které pfedchdzely celosvétovému ndastupu mnoha do-
posud nezndmych ZzivociSnych skupin, z nichz vétSina (vCetné jednobunécnych) je charakterizovdana mi-
neralizovanou kostrou ¢i schrankou (viz obr. 10). Pfedpoklada se, Ze predchdzejici globdlni zalednéni vy-
razné zasdhlo do konfigurace ocedntl a kontinentd. Ustup tohoto zalednéni zpUsobil zvySeni hladiny mofi
a v disledku toho zaplaveni nizinnych pfibfeznich oblasti kontinentl (doslo tedy ke vzniku mélkych epi-
kontinentdlnich moii). Krom¢ toho celosvétové otepleni ozivilo ocednskou cirkulaci, coz mélo za nasle-
dek transport vod bohatych na fosfor z hlubin na mél€iny, takze se vytvofily podminky pro rozvoj fyto-
planktonu. Fytoplankton svoji ¢innosti ndsledné zvysil obsah kysliku v atmosféfe.

Zmeéna alkalinity spojend se zménou chemismu oceanskych vod znamenala vSak také zvySeni obsa-
hu vapniku ve vodé. Vapnik je sice nezbytnym prvkem pro metabolismus u velkého mnozstvi Zivocichd,
ve zvySenych koncentracich vS8ak muZe plsobit toxicky. Z toho vychdzi domnénka, Ze obrannou reakci
organismu na tento pirebytek vapniku je jeho deponovani v ektodermédlnich ¢i mesodermadalnich struktu-
rach, tedy v podobé vnéjSich a vnitinich schranek ¢i koster. Schranky a kostry kambrickych zivoc¢icht te-
dy priméarné nevznikly z ochrannych divodi, nybrz jako vedlejsi produkt metabolickych procest. Bylo
vSak navrzeno mnohem vice vysvétlujicich mechanismii; jednim z nich je napft. jiZ zminéné zvySeni kon-
centrace kysliku v atmosféfe (Thomas 1997).

Nahly nastup mnoha zivociSnych skupin ve stfednim kambriu se ¢asto oznacuje popularizujicim ter-
minem , kambricka exploze". Trvala pomérné kridtkou dobu (tommot az atdaban, tedy 6-10 mil. let;
Chen a kol. 1995) a vznikly béhem ni vS§echny dnes$ni kmeny ZivoCichd kromé& mechovek (Bryozoa), kte-
ré jsou doloZeny az z ordoviku (pfipousti se vSak, Ze se mize jednat o nedokonalost fosilniho zdznamu).
Oznaleni ,,kambrickd exploze" tedy neznamend pouze eruptivni ndstup Zivoc¢ichli se schrankami, ale
piedevsim jejich rychlou taxonomickou diverzifikaci. P¥itom nejde jen o diverzifikaci na irovni kment.
Nahlé bylo i druhové rozriznéni, dokumentované napfiklad stfedokambrickou (pfiblizné 525 miliont
let starou) faunou burgesskych bfidlic, v niz bylo zji§téno 167 druhi, z nichz 65 jsou ¢lenovci. Kromé tri-
lobitl a korys$i je mezi nimi fada druht, které nelze zatadit do Zzddné dnes Zijici skupiny ¢lenovcl a kte-
ré tak ukazuji na mnohem vétsi pestrost tohoto kmene v minulosti.

Podobné vyrazné diverzifikované fauny byly zjiStény na vice nez 40 dalSich lokalitich po celém své-
t& (napt. v Cing&, Grénsku a v dalgich oblastech). Jejich vyraznou slozkou byli i Zivotichové, jejich fosi-
lizaéni predpoklady jsou velmi malé a zachovali se pouze v podobé& ichnofosilii (tedy stop po ¢innosti or-
ganismii). Béhem kambrické exploze se ndhle objevila nejen fada novych taxonl zivoClichli se
schrankami, ale také mnoho novych ichnotaxoni.
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Vznik zdkladni anatomické stavby téla mnohobunécénych lze studovat i podle jejich ontogenetického
vyvoje, pricemz zavéry mizeme konfrontovat s paleontologickymi doklady. Lze tim ziskat zcela novy
thel pohledu na zédkladni anatomickou konstituci vétSiny kment do dnesSni doby prezivajicich ZivoCicht
(Valentine a kol. 1996).

Kambricka exploze naznacuje i dalSi skutecnost. Nahly vzestup a diverzifikace kambrické fauny
zdanlivé svéddi o zaplilovani biologicky nenasycenych prostiedi (nik) cestou adaptivni radiace vyvojo-
vych linii. ProtoZze vSak tato prostfedi byla pomérné uniformni (jednalo se vzdy pouze o rizné typy moi-
ského prostiedi, kde nejvice diferencujicim parametrem byla hloubka), povazuji se za hlavni dtiivod té-
to radiace doposud neustdlené genetické mechanismy, které jeSté nevytvarely mezi kambrickymi
organismy vyrazné bariéry. Ty se pravdépodobné konstituovaly az pozdé&ji, béhem vice nez pul miliardy
let trvajici evoluce (Conway-Morris 1992).

Strunatci
Systém: Kmen: Chordata (strunatci) (sp. kambrium - recent)
Podkmen: Urochordata (syn.Tunicata) (plasténci) (fosilni zdznam chybi)
Podkmen: Acrania (syn. Cephalochordata) (bezlebecni) (? sp. kambrium - recent)
Podkmen: Vertebrata (syn. Craniota) (obratlovci) (? sp. kambrium, svrch, kambrium - recent)

Diagndza: Zivo&ichové se strunou hibetni, endostylem, segmentovanym svalstvem, centralni nervovou soustavou v podobd tru-
bice a s charakteristickou vzajemnou pozici hlavnich orgédnovych soustav, kterd vyplyvéd z jejich embryondlniho ptvodu: dorzalni
pozice nervové trubice (protoZe vznikd z ektodermu), centralni pozice struny hibetni (vznikd z chordamesodermu, ktery je ptivo-
dem z dorzélni sté€ny prvostfeva) a srdce ¢i jeho funkéni ekvivalent na ventrdlni strané téla (pod Zaberni oblasti, vhani okysli¢e-
nou krev do zaber); charakteristickd je rovnéz postandlni ¢ast téla (ocas).

Zakladni rysy anatomie strunatc
ajejich fylogeneticky ptlivod

Strunatci maji s vét§inou mnohobuné&nych Zivodi-
chl spole¢né nékteré rysy, které se projevuji prede-
v8im v ranych embryonalnich stadiich. P¥i bliZz8§im
prozkoumanivsak zjistime, Ze tato shodaje jen po-
vrchniavdullezitych detailech se i zde projevuji roz-
dily. Napfiklad prlichozi travici trubice vznika po-
dobné jako u v8ech Zivocichl, ktefi maji vyvinut
ustniafitni otvor, pfevazné zentodermu prvostieva
a jeji pocatecni a terminalni ¢ast (stomodeum
aproctodeum)vznikavchlipenimektodermu. Travi-
ci trubice strunatcli je tedy sloZzeného plvodu
a v tom se neliSi od Zadné skupiny bezobratlych
s prachozitravicitrubici. Sledujeme-liv§ak podrob-

Obr. 11 Mezi charakteristické znaky dru-
houstych (Deuterostomia) patfi radialni
ryhovani vajiCka (u prvoustych spiraini
ryhovani), vznik coelomu vychlipenim ze
stény prvostreva, tzv. enterocoelii (u prvo-
ustych vznika rozestoupenim mesoder-
malnich buné&k, tzv. schizocoelii), a pro-
razenim definitivniho ustniho otvoru na
misté protilehlém pavodnim prvoustim
(u prvoustych vznika definitivni Gstni
otvor z prvoust). Podle Kardonga (1995).

radialni ryhovéni
vajicka

néji embryonalni vyvoj travici trubice strunatca, vidi-
me, Ze b&hemranéhovyvoje (béhem gastrulace, te-
dy vchlipeni &i prorustani vnéjsi stény blastuly do
svého nitra, coZ Ize v jednodusSich pfipadech pfipo-
dobnit k vchlipeni jedné stény prokopnutého mice
dovnitf) se sice jeji stfedni Usek zaklada z entoder-
mu, ale blastoporus (tedy otvor, kterym je dutina pr-
vostfeva stale spojena svnéjsim prostfedim; Cesky
se nazyva prvousta) se neméni na ustni otvor do-
spélce, nybrZz uzavira se a novy, definitivni ustni
otvor se prorazi na protilehlém konci téla. Na misté
zaniklych prvoust Civjejich blizkosti se zaklada fitni
otvor (obr. 11). ProtoZe se u téchto zZivo&ich viast-

ikail fitni
pr vzm.kallci ) otvor
(archenteron) vacek . (anus)

prvousta
(blastoporus}

STRUNATCI
(recantn{ kostnata ryba)

OSTNOKOZCI tstnf otvor

(sumy$)

coelom vznikajicl
vychlipenfm stény
prvostfeva

fitni otvor vznlkajici z prvoust
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né zaklada prvni ustni otvor ve formé blastoporu
a po jeho zaniku se zaklada druhy astni otvor, nazy-
vaji se tito ZivoCichové druhousti (Deuterostomia).
Naproti tomu prvousti (Protostomia), ke kterym pat-
fi vétSina bezobratlych, maji ustni otvor na misté
pavodniho blastoporu &i v jeho blizkosti a fitni otvor
se prorazi na protilehlém konci téla.

Typickym znakem vétSiny Zivo&ichl (s vyjimkou
primitivnich, ktefi nedosahli pfislusné evolucni Grov-
né, nebo téch, ktefi naopak v disledku pfizplsobe-
ni specifickym Zivotnim podminkam, napf. parazitis-
mu, svoji télni stavbu zjednodusili) je druhotna télni
dutina zvana coelom. Jako druhotna se oznacuje
pro odliSeni od prvotni téini dutiny, ktera vznika se-
skupenim buné&k raného embryonalniho stadia zva-
ného morula do povrchové vrstvy; vznika tak dutina
zvana blastocoel (embryo v tomto stadiu vyvoje se
oznacuje jako blastula). Av8ak pokud se - podobné
jako v pfedchazejicim pfipadé€ - podivdme na vznik
coelomu druhoustych detailngji, uvidime, Ze vznika
zpusobem zcela odliSnym od prvoustych (obr. 12).

ektoderm BUDOUCI HLAVOVY KONEC TELA

vychlipujici se
coelom

BUDOUCIH HLAVOVY KONEC TELA

Obr. 12 Rozdil ve zplsobu vzniku coelomu u prvoustych (vle-
vo), kde vznika rozestoupenim bunék stfedniho zarode¢ného
listu (mesodermu) po stranach prvoust, a druhoustych (vpra-
vo), kde vznika vychlipenim z dorzolateralni st&ny prvostreva.

Vznika totiz vychlipenim ze stény prvostfeva (cely
proces zacina v oblasti budouciho hlavového konce
ZivocCicha, tedy v useku, ktery je na opacném konci,
neZ jsou prvousta), zatimco u prvoustych vznika ro-
zestoupenim buné&k vznikajiciho mesodermu (tedy
tfetiho zarodecného listu, ktery se vklada mezi vnéj-
§i ektoderm a vnitfni entoderm) v blizkosti prvoust.
| kdyz se i zde tedy zaklada v oblasti budouciho hla-
vového konce téla, je to ve skute€nosti opacny ko-
nec nez u druhoustych.

Zatimco travici trubice se u vS8ech druhoustych
zaklada viceméné shodnym zplsobem, vznik coe-
lomu se u raznych skupin druhoustych ponékud lisi.
U strunatcll se coelom vychlipuje z dorzolateralni
stény prvostfeva v podobé paru protahlych list (kte-
ré se zevnitf prvostfeva jevi jako ryhy), zakladaji-

cich se smérem od budouciho hlavového konce
k blastoporu (obr. 12 vpravo). U primitivnich druho-
ustych (napf. ostnokoZzc; viz obr. 33) se coelom pfi
odS8krcovani od prvostfeva ¢leni na vzajemné izolo-
vané vacky, z nichZz pfedni (v hlavovém konci téla)
je neparovy a nazyva se protocoel (syn. axocoel),
dalSi (stfedni) je parovy, po obou stranach travici
trubice, a nazyva se mesocoel (syn. hydrocoel),
a podobné je tomu s parem vacka v zadni ¢asti téla;
tento oddil coelomu se nazyva metacoel (syn. so-
matocoel). Obecné plati, Ze nejdfive se diferencuje
protocoel, po ném mesocoel a nakonec metacoel.
U pokrocilejSich druhoustych se coelom zaklada
vzdy v podobé& parovych vackl, kterych muzZe byt
v kone¢ném stadiu znacny pocet. P¥i jejich odSkrco-
vani maZze mezi nimi z0stat pruh bunééného materi-
alu plvodem z dorzalni stény prvostreva, ktery se
oznacCuje jako chordamesoderm (resp. chordalni
mesoderm). Vznika z néj struna htbetni (viz nize).
Charakteristické je, Ze pary coelomovych vacka se
zakladaji ve sméru od budouciho pfedniho konce
téla k zadnimu a stejnou vyvojovou posloupnost
maji i vSechny organy, které maji svlij plivod v coe-
lomu a v materialu jeho stén. Pfi pohledu z vnégjsi
strany se stény coelomovych vacku jevi jako upIné
(u kopinatcl) nebo ¢aste¢né (u obratlovcl pouze
v dorzalni ¢asti) segmentovany mesoderm. Svrch-
nim ¢astem jednotlivych segmentll se fika somity,
spodnim ¢astem hypoderm (obr. 13). U obratlovcl
vznika coelom podobné jako u kopinatcu, podstatny
rozdil je v8ak v tom, Ze ventralni ¢ast mesodermu
(hypoderm) druhotné splyva, takZe pfi pohledu na
embryo ze strany se jevi jako jednolita plocha (od-
tud nazev ,lateralni desticka”; obr. 14). Splyvaji
i coelomové dutinky hypodermu, €¢imZ se poruSuje
segmentace mesodermu a vytvari se jednolita duti-

struna hibetni
somitické ¢asti mesodermovych |
segmentu A

/ neurélni trubice

segmentovany hypoderm

Obr. 13 Hlavova ¢ast larvy kopinatce po odstranéni ektoder-
mu. Dobfe je patrny uplné segmentovany mesoderm, uvnitf
néjz jsou coelomové dutiny. Mesoderm zasahuje (podobné ja-
ko chorda a neurdlni trubice) az na predni konec téla (srovnej
bar. pfil. obr. 2). Podle Bjerringa (1977).
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na, ktera je primarné€ rozdélena pouze na dutinu
b¥iSni a dutinu perikardialni (v niz je uloZeno srdce),
u savcu a nékterych archosaurd se navic od dutiny
bfiSni oddéluje dutina hrudni (obr. 15).

Pro strunatce je charakteristicky zplisob embryo-
nalniho zakladani nervové soustavy, ktera vznika
z podélného pruhu ektodermu (neuroektodermu)
uprostfed dorzalni Casti téla. Tento zesileny pruh

neurdlni trubice

zAklady somiti:

zéklad mozku

mandibularni
mesoderm

zéklad
1. zaberni
Stérbiny

ploténka
mesodermu

zéklad oka

Obr. 14 Embryo axolotla pfi pohledu z levé strany. Dobre je
patrna segmentace dorzalni ¢astimesodermu, zatimco vent-
ralni ¢ast mesodermu (hypoderm) véetné coelomové dutiny je
jednolita, a oznacuje se proto jako lateralni ploténka. Podle
Adelmanna (1932).

dutina bfisni

dutina
hrudni

dutina perikardu —-

dutina

pleuroperikardiaini - | bfisni

membrana pleuroperitonealni membrana

Obr. 15 Podélné ¢lenéni coelomu u primitivnich vodnich ¢e-
listnatc (nahore), kde je od hlavni ¢asti coelomu oddélena
prficnym septem (septum transversum) dutina perikardu se
srdcem, pricemz coelom zasahuje az pod Zabernioblast leb-
ky. Podobné &lenénicoelomuje i u obojzivelnik( (uprostred),
kde se v8ak v dusledku zaniku Zaberni oblasti lebky a vzniku
kréniho oddilu téla odsunul coelom do trupu. U savct (dole)
se navic hlavni dutina coelomu rozdélila pleuroperitonealni
membranou pfiléhajici k branici na dutinu bfisnia hrudni. Po-
dle Grodzinského a kol. (1976).

(vS8eobecné& oznaCovany jako neuralni ploténka;
obr. 16) se postupné& zanofuje pod uroven okolni
epidermis, takZe se vytvari podélna medianni ryha.
Jeji epidermalni okraje se nad ryhou uzavifou a neu-
ralni ploténka se svine do podoby trubice, ktera je
vSak vpfedu i vzadu oteviena. U kopinatcl zaroveii
pfes prvousta zane prerlistat z ventralni strany na
dorzalni a poté jesté dopredu vrstva epidermis (obr.
17), a zadni konec trubice je proto jesté urcitou do-
bu (do okamZiku, kdy zarostou prvousta) spojen
s dutinou prvostfeva tzv. neuroenterickym kanal-
kem. Vpfedu vSak neurdlni trubice zlstava oteviena
na povrch téla otvorem zvanym neuroporus nepo-
mérné déle. Podstatna ¢ast nervové soustavy stru-
natcll tedy vznika z ektodermu a tim se neli$i od té-
méf v8ech ostatnich ZivoCichll. Neni na tom nic
divhého, protoZe povrchové vrstvy téla embryonal-
né vznikajici z ektodermu jsou prvni ¢ast téla, ktera
pfichazi do kontaktu s vnéjSim prostfedim a na kte-
rou plsobi vnéjsi podnéty.

Struna htbetni (chorda dorsalis, v anglosaské li-
teratufe nazyvana notochord) se povaZuje za nejvy-
znamnéj8i znak strunatcd, ktery primarné funguje
jako vyztuha téla. Je tvofena centralnim télesem
slozenym z velkych bunék vyplnénych tekutinou
a vakuolami, takze tato vnitfni Cast chordy je pod
znaénym vnitfnim napétim zplsobenym vnitrobu-

neurdini ploténka

-
¢! ;"ll " \{&
e LT

STADIUM TVORBY §. SEGMENTU
neuraini trubice

STADIUM 1. SEGMENTU
mesodermaini

STADIUM 11. SEGMENTU

STADIUM 5. SEGMENTU

Obr. 16 Pricny fez pfednim (hlavovym) segmentem téla kopi-
natce v riznych stadiich embryonalniho vyvoje (od stadia,
kdy je mesoderm roz¢lenén pouze najediny segment, az po
stadium, kdy je cely mesodermalni pruh roz¢lenén na jede-
nact segmentud). Asymetrie ve vyvoji coelomovych dutin je
zplsobena tim, Ze segmenty obou stran téla u kopinatce al-
ternuji. Podle Hatscheka (1881).
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Obr. 17 Embryonalnivyvoj kopinatce. A a B dokumentuji stadium po ukon-
Ceni gastrulace, kdy pres prvousta (otvor na pravé strané& embrya) zacne
preristat dorzalnim smérem epidermalni vrstvicka. Mezitim se vytvofi za-
hloubenim neuroektodermu neuralni trubice, ktera je po kratkou dobu jesté
spojenav misté prvoust s prvostfevem tzv. neuroenterickym kanalkem (na
obr. C je jiZ uzavren), komunikuje otvorem zvanym neuroporus s vnéjSim
prostfedim. Neuroporus se posléze uzavira a vznika z néj smyslovy organ
zvany Koéllikerova jamka. Za povSimnuti na obr. C stoji postupna diferenci-
ace mesodermalnich segment( od budouciho hlavového konce (vlevo)
k ocasnimu: vlevo je jiz vytvofen kompletni coelomovy vacek, vpravo se
mesodermalni pruh podél prvostfeva teprve segmentuje. A a B podle
Huettnera, ze Smidta (1960), C podle Hatscheka (1881).

neuraini ploténka

°“m:nr.ml:m gauagd
s SRCERE Gt
B
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ponnt

nécnym turgorem. Na povrchu je vicevrstevna po-
chva (obr. 18) tvofena rdzné usporadanymi kola-
se v pravém Uuhlu podobné jako vlakna vyztuzujici
sténu zahradni hadice). Uvedena struktura chordy
zajistuje pruznost, ale zaroven dostateCnou rigiditu,

epidermis C

coZ oboji u bilateralné soumérného a ve vodnim
prostredi Zijiciho ZivoCicha dostatecné zajiStuje sta-
ly tvar téla. Struna htbetni se obvykle pfirovnava
k hydroskeletu Zivo&ichli bez pevné kostry, ktery
funguje podobné. Princip je vtom, Ze kapalina je ne-
stlaCitelna a je schopna zaujimat jakykoliv tvar. Tlak

vyvijeny napftiklad svalovymi kontrakcemi na kapali-
nu v dutiné umoZnuje, Ze tato kapalina prenasi tlak
rovnhomérné na vSechny stény dutiny, a plsobi tedy
jako antagonista sval(. Podstatny rozdil hydroske-
letu vétSiny ZivocCicht oproti chordé je vSak v tom, Ze
hydroskelet vznika z coelomu, tedy pfeménou duti-
ny ve stfednim zarode&ném listu (mesodermu), pfi-
padné z jeho funk&ni nahrazky, napf. pseudocoelu,
zatimco chorda vznika embryonalné z chordameso-
dermu vychlipujiciho se z dorzalni stény prvostreva.

Chorda se zachovava béhem celé evoluce stru-
natcd, i kdyZ je postupné& funkéné i prostorové na-
hrazovana skeletogennim vazivem plvodem z me-
sodermalniho sklerotomu (tedy embryonalniho
£ materialu, ktery v segmentované dorzalni ¢asti me-
sodermu, tzv. somitu, pfiléha k chordé&). Postupné
se tak okolo chordy vytvareji prstence osifikované

tunica olntlc

externa skeletogenni vazivo sklerotomu

Obr. 18 Pritny fez sténou chordy u pulce ropusky vejconosné
{Alytes obstetricans). V\néjsi vrstva chordy se ¢leni na vlakni-
tou pochvu (tunica fibrosa), sloZzenou z né€kolika vrstev kola-
gennich vlaken, ktera se navzajem kfizi; to dodava sténam
chordy zna€nou mechanickou odolnost. Vné vlaknité pochvy
je tenka elasticka pochva (tunica elastica). Stfedova Cast
chordy je v levé Casti obrazku (viz velké vakuolizované buri-
ky), vné pochev (vpravo) je material pivodem z mesodermal-
niho somitu. Podle Bergfelda a Schauinslanda, z Grodzinské-
ho a kol. (1976).

tkang&, které mohutnéji natolik, Ze se chorda zacho-
vava pouze v meziobratlovych prostorech a skrze
télo obratle prochazi jen v tenkém kanalku. Postup-
né se i toto spojeni pferusi a u vétSiny suchozem-
skych obratlovcl ma chorda podobu izolovanych
segmentd uloZenych v meziobratlovych prostorech.
Timto zplsobem se chorda zachovava i u dospé-
lych savcl, kde se tyto intervertebralni disky nazy-
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vaji nucleus pulposus. Tyto disky mohou osifikovat
do podoby meziobratlovych plotének.

Mezi charakteristické organové soustavy strunat-
cl patfi i ob&hovy systém, ktery je derivatem coelo-
mu; dokazuje to hemocoel v perifernich ¢astech téla
(u kopinatce napf. v ocase) a s vyjimkou obratlovcu
i vzabrach. Obéhovou soustavu Ize obecné& charak-
terizovat jejim topografickym a funk&nim vztahem
k Zaberni soustavé (obr. 19). Odkyslicena krev je
v tomto systému pfivadéna k Zabram cévami na
ventralni strané téla a do zaber je tlacena bud’ ¢in-
nosti kontraktilnich tuseki cév (,srdi¢ka”, resp. bul-
billi) pfi odstupech pfivodnych Zabernich arterii
z ventralni aorty, nebo Cinnosti srdce, které se v3ak
vyvinulo aZ u obratlovcld na misté, kde se sléva ves-
kera odkyslicena krev z téla (Zilny splav, resp. sinus
venosus). Okyslicena krev je z zaber tladena do
celého t&la hlavni arterii, ktera je umisténa v dorzal-
ni ¢asti trupu (dorzalni aorta). | kdyZz obecny smér
proudéni krve je u strunatct stejny jako u vétSiny
bezobratlych, ktefi maji Zzabry umisténé v hlavové
oblasti, je podstatnym rozdilem to, Ze je u nich do
zaber tlacena odkyslicend krev (z ventralni strany),
zatimco naptiklad u Elenovcl je do srdce (které
je na dorzalni strané téla) ze zaber nasavana okys-
licena krev. Charakteristickou vlastnosti strunatct
tedy je, Ze v primarnim stavu (pfedtim, neZ se vyvi-
nul plicni obéh) srdce obsahovalo vyluéné krev od-
kysli¢enou, zatimco u ostatnich skupin Zivocichl
krev okysliCenou.

aorta dorsalis

2aberni mminy

bulbillus
vena cardinalis anterior

Jatemi zahyb travici
trubice

vena hepatica

vena

sinus venosus

Jinym charakteristickym znakem strunatcl je
segmentace jejich svalové soustavy do podoby blo-
kG oznadovanych jako myomery (obr. 20, 21). Tyto
bloky svalstva jsou navzajem oddéleny vazivovymi
prepazkami zvanymi myosepta. Segmentace sval-
stva je znaméa kazdému, kdo nékdy jedl rybu, proto-
Zze myomery lze na tepelné pripravené rybé od sebe
velmi lehce oddélit (coz je dlivodem, pro¢ se k rybé
nemusi servirovat obvykly ostry niz). Segmentace
ma nepochybnou souvislost s plUvodem svalstva
z mesodermu; dukazem je totozna pozice embryo-
nalnich myotom (tzn. téch ¢asti somitd, ze kterych
vznikd podstatna ¢ast svall) a pozice myomer do-
spélych jedincu.

Mezi charakteristickymi znaky strunatcli se uvadi
i endostyl (viz obr. 20). Je to systém obrvenych ryh
ve sténach hltanu, jejichz stény jsou bohaté pro-
stoupeny Zlazami produkujicimi sliz. U primitivnich
strunatcl (napf. kopinatcl) je tato ryha vytvofena na
dné hltanu (hypobranchialni ryha) a kumuluji se v ni
potravni ¢astice, které se v této Casti travici trubice
oddéluji od proudu vody smé&rfujiciho Zabernimi Stér-
binami do peribranchialniho prostoru. Slizem slepe-
né Castice jsou hnany smérem k pfednimu konci té-
la, v arovni hranice mezi dutinou ustni a hltanem se
v8ak ryha rozdéluje na dvé peribranchialni ryhy, kte-
ré bézi po sténach hiltanu do jeho dorzalni ¢asti, kde
se opét spojuji vjedinou medianni epibranchialni ry-
hu. V té se slepené potravni ¢astice posunuji smé-
rem dozadu do dal8ich Usekl travici trubice. Je tedy

vena cardinalis communis

vena parietalis communis

andini spojka

vena subintestinalls vena
i caudalis

Obr. 19 Obé&hova soustava kopinatce pfi pohledu z levé strany jako pfiklad vychoziho schématu usporadani obéhové sousta-
vy strunatcli. Odkyslicena krev se sbira z téla Zilnim systémem (znazornéno teckované) do Zilného splavu, odkud je dale na-
savana briSni aortou pod soustavu zaber. Kontraktilni cévy (bulbilli) na mistech odstupu pfivodnych Zabernich arterii Zenou od-
kyslicenou krev do zaber (krev se zde je§té vyléva volné do hemocoelu), odkud se sbira do dorzalni aorty (v Zaberni oblasti
paroveé, zvané ,koreny aorty”, smérem dale dozadu neparové), kteraje umisténaté&sné pod chordou avede okyslicenou krev
do téla. Béhem svého pribéhu az do ocasu (i zde se krev jesté volné vyléva do hemocoelu) z ni odstupuji pravidelné uspora-
dané (v souladu s télni segmentaci) arterie. Zilni systém, obsahujici odkysli¢enou krev, se zaklada v ocasni oblasti v podobé&
ocasni Zily (vena caudalis), obchazi terminalni Usek stfeva (analni spojka), kde se k nému pridava neparova Zila prichazejici
od spodni strany stfeva (vena subintestinalis). Z analni spojky dale dopfedu vede odkysli€enou krev par venae cardinales po-
steriores (po obou stranach téla jedna). Obdobny par zZil vede (smérem dozadu) odkysli¢enou krev z hlavové ¢asti (venae car-
dinales anteriores). Pfednii zadni kardinalni Zily se stykaji v arovni Zilného splavu, do néhoz vedou spole¢né prostfednictvim
venae cardinales communes (zvanych téz ductus Cuvieri). Do Zilného splavu Usti rovnéz par zil od jaterniho zahybu travici tru-
bice (venae hepaticae). Do tohoto zahybu p¥ichazi krev od svrchni asti stfeva; protoze privadikrevdo budouciho vratnicové-
ho obéhu jater, nazyva se jaterni vratnicova Zila (vena portae hepatis). Do Zilného splavu Usti je§té par Zil, ktery privadi krev
z jednotlivych segment( stén téla (venae parietales communes). Podle Smithe (1960).



32

EVOLUCESTRUNATCUI

patrné, Ze endostyl byl primarné soudasti travici
soustavy, a to nejen strukturalné a funkéné, nybrz
také fyziologicky, protoze produkuje latky bohaté na
jod. Takto fungujici endostyl miizeme pozorovat ne-
jen u kopinatcl, ale i u plasténcl (v larvalnim i do-
spélém stavu) a v mirné pozménéné podobé rovnéz
u larvy mihule (minohy). U dospélych kruhoustych
a v8ech ostatnich obratlovcl se endostyl zménil
z organu souvisejiciho s travici soustavou ve $titnou
Zlazu, tedy Zlazu s vnitfni sekreci. PUvodni souvis-
lost s travici soustavou se v3ak uchovala napftiklad
vtom, Ze hormony §titné Zlazy (thyroglobulin, thyro-
xin a dalsi) Ize v klinické praxi podavat usty, zatimco
hormony vS8ech ostatnich Zlaz s vnitfni sekreci jsou
travicimi tekutinami rozkladany.

Zaberni §térbiny ve st&né hltanu se rovn&? &asto
uvadéji mezi znaky, které charakterizuji strunatce.
Jsou to otvory, v jejichz sténé jsou umistény dycha-
ci organy (zabry). Voda pfinaSejici kyslik je do téla
pfivadéna ustnim otvorem, pres ustni dutinu se do-
stava do hltanu a odtud je Zabernimi &té€rbinami
okolo zaber vypuzovana do oZaberniho (peribran-
chialniho) prostoru (viz obr. 20), ktery je u plasténcl
a kopinatcli soucasti coelomu, a odtud jedinym
otvorem (atrioporus, resp. gonoporus) mimo télo.

jaterni
vybéZek
stheva

Zaberni
oblouky

peribranchiéini
prostor

hypobranchiéini ryha

Obr. 20 Pricny fez hltanovou &asti téla kopinatce. Za pozor-
nost stoji asymetricka pozice hltanu, ktery je ze své medianni
polohy vytlacen jaternim vyb&zkem stfeva. Coelom v této
urovni zahrnuje jak peribranchialni prostor, tak i dutiny na ba-
zi metapleur (ploutevnich lem( na ventrolateralni strané téla).
Dobfre je patrna segmentace svalstva do podoby myomer ve
tvaru leZiciho pismene V. Endostyl se sklada z hypobranchi-
alni ryhy, Zenouci slepené potravni ¢astice dopredu, a epi-
branchialni ryhy ktera transportuje potravu dozadu, do dal-
gich usekud travici trubice. Podle Kukenthala a Rennera
(1978).

U obratlovcl se sténa hltanu spojila s vnéjsi svalo-
vou sténou téla, takZze otevirani a uzavirani Zaber-
nich stérbin obstaravaji specialni svaly (viz obr. 21).
Tento neustaly proud vody je vzbuzovan stfidavym
oteviranim a zavirdnim ustniho otvoru, které se stfi-
da s obdobnym oteviranim a uzaviranim Zabernich
S§térbin. Takto popsané Zaberni $térbiny se zdaji byt
definovany pomérné jednoznacné. Problém vSak
vznika, jestlize se na né divame z hlediska jejich
embryonalniho plvodu. U primitivnich strunatcu
(plasténcli a kopinatcll) je situace zcela jednoznad-
na: protoze se jedna o perforace stény hltanu (pha-
ryngotremie), pfiCemz hltan je soucasti entodermal-
niho Useku travici trubice, museji byt také Zabry
entodermalniho ptivodu. Zaberni §t&rbiny vné ko-
munikuji do peribranchialniho prostoru, ktery vznika
z coelomu, a teprve ten komunikuje (napf. gonopo-
rem) na povrch téla. Jina situace je u obratlovcd,
kde Zaberni §térbiny v evoluéné plavodnim stavu
(kruhousti, primitivni Celistnatci) komunikuji az na
povrch téla. Tam jsou stény Zabernich $térbin em-
bryonalné dvojiho plvodu. Na vnitfni strané (tedy
v Casti, ktera je pavodem z hltanu) je tato sténa tvo-
fena entodermem, na vnéj§i strané ektodermem.
Doklada to embryogeneze Zabernich §térbin (obr.
22), b&hem niz se po obou stranach dutiny hltanu
zacne sténa vchlipovat do fady vacékl, naproti nimz
se z vnéjsi strany téla o néco pozdéji zatnou vchli-
povat podobné vacky ektodermu. Po urcité dobé
dojde mezi nimi k perforaci.

Pokud se zaobirame pouze vznikem Zabernich
S§térbin, dojdeme na zakladé toho, co jiZ bylo fece-
no, k zavéru, Ze u primitivnich strunatcli se zaklada-

myomery
m. epibranchialis

m. probranchialis

m. cornealis

Zeberni $térbina /
mm. hypobranchiales

m. subocularis
(ptedni hypobranchiini
sval)

pfisavka

Obr. 21 Metamerné usporadané svalstvo minohy (larva mihu-
le) jako pfiklad vychoziho a relativné neporuSeného usporada-
ni svalstva obratlovcu. V trupové oblasti jsou myomery pravi-
delné a ne¢lenéné (souborné se nazyvaji svalstvo somatickeé),
v hlavové oblasti je tato pravidelnost poru$ena soustavou Za-
bernich §térbin, oviadanych Zabernim svalstvem. Somatické
svalstvo se u obratlovcli v Urovni Zabernich stérbin ¢leni na
Cast epibranchialni (umisténou dorzalné) a na ¢ast hypobran-
chialni (umist&nou ventralng). Relativné nejvice je pravidelna
segmentace poruSena na predni ¢asti hlavy, ato v souvislosti
sevznikem oka a Ustni pfisavky. Z Grodzinského a kol. (1976).
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stomodeum astni otvor

Obr. 22 Embryonalnivyvoj Zabernich $térbin obratlovc. Vie-
vo horizontalnifez hlavovou ¢astiembrya zaby (Rana) ve sta-
diu evaginace hltanu a doposud zachované prepazky (oro-
pharyngealni membrana) mezi stomodeem a hltanem, vpravo
horizontalni fez hlavovou ¢asti Zraloka ve stadiu upIné prora-
Zenych Zabernich $térbin, kdy evaginace hltanu se spojily
sinvaginacemivngjsich vrstev ektodermalniho pavodu. Vzni-
ka tak Zaberni §térbina, jejiz vnitfni ¢ast je tvorena derivaty
entodermu, vnéjsiderivaty ektodermu. Podle Romera a Par-
sonse (1977).

ji kompletné z entodermu, u obratlovcl z entodermu
svétlit perforaci télni stény. Situace se v8ak zkom-
plikuje, jestlize zaroven uvaZzujeme o embryonalnim
puvodu zaber u Zivodichi obecné&. Obecné vzato
jsou zabry specializovanou c¢asti stény téla, ktera
tim, Ze je tenka (u kopinatcl redukovana pouze na
jedinou vrstvu epithelidlnich buné&k), umoZziuje vy-
ménu plynl mezi télnimi tekutinami a okolnim vod-
nim prostfedim. Je v8ak znamo, Ze stejné mohou
fungovat nejriznéjsi ¢asti povrchu téla, a nejsou
vzacné pripady, kdy Zivocich pfevazné& dychéa celym
télnim povrchem. Z hlediska embryonalniho plavodu
se tedy jedna o struktury ektodermalniho puavodu.
Obdobné vSak je znamo, Ze mnoho zivo€ichll mize
dychat prostfednictvim stény travici trubice, nejen
jejich derivata, jako jsou napf. plice nebo rdzné dru-
hy plovacich méchyfa, ale také naptiklad pfimo sliz-
nici stfreva. V obou pfipadech (tedy dychani jak pfes
povrch ektodermalniho, tak entodermalniho puvo-
du) mohly vzniknout principialné velmi podobné
struktury u nepfibuznych forem (napf. stfevni dy-
chani u sumy80 a nékterych paprskoploutvych ryb).
U primitivnich strunatcd jsou Zabry pdvodu vyluéné
entodermalniho, u obratlovcl je vSak situace slozi-
t8j8i, protoZe kruhodusti maji Zabry entodermalniho
pavodu, &elistnatci vyluéné ektodermalniho puvodu
(obr. 23).

K témto charakteristikdm strunatcl je mozné pfi-
pojit jeSté okolnost, Zze potencialni schopnost tvorby
mineralizovaného skeletu u nich ma mesoderm,
zatimco u vétSiny ostatnich Zivo¢ichl maji tuto
schopnost struktury vzniklé z ektodermu (napf. plast’
meékkysu vyluGuje rlzné typy schranek, epidermis
¢lenovcl rlizné typy kutikul a krunyfd). Pokud ekto-
derm strunatcd produkuje né&jaké pevné struktury
(napf. rohy, drapy, rohovite pokryvy Supin, povrcho-
vou vrstvu ptaciho pera), vznikaji nikoliv mineraliza-
ci, nybrz produkci latek organického plvodu (napf.
keratinu v povrchovych burikach kize). Jen v jedi-
ném pripadé material ektodermalniho plivodu mine-
ralizuje. Jedna se o dentin, ktery tvofil u paleozoic-
kych vodnich obratlovcl velkou ¢ast télniho krytu,
b&hem celé evoluce obratlovcli se vSak postupné
redukoval, takZe u dneSnich se uchovava pouze na
povrchu zubd.

Jjazylkovy oblouk
(hyoidni) ™~ _

5. posthyokdnt 2aberni oblouk

Obr. 23 Schéma znazorfiujici na horizontalnim fezu hlavovou
Casti téla kruhoustych (vlevo) a &elistnatct (vpravo) rozdil
v pozici zaber v disledku jejich embryonalniho plvodu. Za-
timco u kruhoustych jsou zabry v disledku svého entoder-
malniho plvodu (srv. situaci u kopinatc(l) na vnitfni strané za-
bernich obloukd, u ¢elistnatct je tomu naopak, protoZe Zabry
embryonalné vznikaji z ektodermu. Podle Jarvika (1964).

Po tomto pfehledu charakteristickych rysl stru-
natcld se nabizi otdzka, zda se tyto struktury vysky-
tuji také u jinych Zivoc&ichl - fosilnich ¢i recentnich -
a na zakladé toho se pokusit urcit skupinu, ze které
se strunatci vyvinuli.

U dospélych Zaludovcl (Enteropneusta) existuje
vyztuha pfedni Casti téla (zvané Zalud, resp. pro-



34

EVOLUCESTRUNATCUI

boscis), ktera je pouZzivana k ryti v morském bahné
(obr. 24). Embryonalné& vznika vychlipenim dorzalni
stény prvostieva v blizkosti Ustniho otvoru. Je nutné
poznamenat, Ze u ZaludovcuU dutina ustni nevznika
vchlipenim ektodermu, tedy ze stomodea (Jefferies
1986), a stomochord je tedy entodermalniho plvo-
du. Dutina stomochordu si zachovava s travici trubi-
ci tenké spojeni i v dospélosti. Povrch stomochordu
je v dospélosti vyztuzen cévni pleteni a jeho sténa
je tvotena epithelialnimi bufikami, které jsou podob-
né bunkam vystylajicim dutinu travici trubice.

2aberni #térbiny limec

podéind svalovina
2aludu

svalovina limce

Obr. 24 ZjednoduSena stavba predni Casti téla Zzaludovce.
Stomochord embryonalné vznika vychlipenim dorzalni stény
pfedniho Useku travici trubice a slouZi jako vnitfni vyztuha ry-
ciho organu. Zaberni §t&rbiny Usti pfimo na povrch télaajsou
zifetelné rozdéleny na dvé ¢asti: vnéjsi (ektodermalni) a vnitr-
ni (entodermalni). Podle Riedla, z Remaneho, Storcha
aWelsche (1976).

Podobné stavéné télo jako Zaludovci maji i krid-
lozabfi (Pterobranchia), v€etné stomochordu. Jsou
to v8ak kolonialni Zivo€ichové, jejichz navzajem pro-
pojena téla jsou uzaviena v systému spojenych tru-
bic tvofenych fibrosnim kolagenem. P¥itomnost sto-
mochordu u Zaludovcu a kridloZabrych byla hlavnim
dlvodem, pro¢ se shrnuji do spoletné skupiny polo-
strunatci (Hemichordata). K této skupiné je nutné
pripocCist i fosilni graptolity (Kozlowski 1949, 1966),
ktefi se sice v drtivé vét§iné zachovali pouze v po-
dobé kolonii (zvanych rhabdosomy), ale pravé na
mikrostruktufe jejich stén bylo dokazano, Ze kfidlo-
Zabfti a graptoliti je vyluCovali naprosto stejnym zpa-
sobem (Crowther 1981). V nedavné dobé byl tento
Uuzky vztah potvrzen pfimo, nalezem recentniho za-
stupce Cephalodiscus graptolitoides, ktery je do-
konce povazovan za recentniho graptolita (Dilly
1993, Rigby 1993). Jeho vnitfni anatomie vSak do-
posud nebyla publikovana (viz téz Storch 1999).

| kdyZz homologie stomochordu polostrunatcl
s chordou strunatci zustavda do znacné miry
pochybna, spojuje Hemichordata se strunatci sku-
te€nost, Ze jejichz ustni otvor se zaklada na proti-

lehlém konci téla, nez je embryonalni blastoporus.
Tento znak v8ak sdileji i dalSi skupiny, napf. ostno-
koZci (Echinodermata). Stejné plati o zplUsobu za-
kladani coelomové dutiny enterocoelii (viz vySe, str.
28), coz je druhym jednoticim rysem druhoustych.
V ramci druhoustych je v8ak zajimavé sledovat
embryonalni vyvoj nervové soustavy. U polostrunat-
cl a ostnokozZcl Ize totiz nalézt systém vznikajici
v povrchové epidermis a vytvarejici hustou subepi-
dermalni pleteni, ktera prechazi i na vnitfni povrch
dutiny ustni (kterda vznika invaginaci ektodermu).
Tato pleten se souhrnné nazyva ektoneuralni
systém a ma prevazné sensorickou funkci. Nervové
buriky této pletené jsou umistény tésné pod bazi po-
vrchového epithelu a nejsou polarizovany; je to tedy
v podstaté difuzni pleten, ktera nese jen nepatrné
naznaky centralizace. Tento typ nervové tkané lze
nalézt jiz u tak jednoduchych forem, jako jsou Za-
havci (obr. 25), kde je vnéjSi nervova pleten ekto-
dermalniho plvodu mezi epidermis a mesogleou.

Obr. 25 Difuzni nervova pleteii Zahavca (reprezentovanych
poiypem morské sasanky Anemone), jejiz vnéjsi vrstva em-
bryonalné vznika z ektodermu, a proto je uloZena pod povr-
chovou vrstvou epidermis, vnitfni vrstva vznika z entodermu
aje uloZzena pod povrchem traviciho epithelu (gastrodermu)
lacky. Obé vrstvy jsou navzajem propojeny po okrajich ustni-
ho otvoru. Z Brusca a Brusca (1990).

U polostrunatci a ostnokoZcl je v8ak ektoneuralni
systém vyvinut v podobé& podélnych pruht, pricemz
u bilateralné soumérnych (napf. Zaludovcu; obr. 26)
jsou dva: dorzalni a ventralni, vpfedu (tedy v okoli
ustniho otvoru) navzajem spojené prstencovou ko-
misurou. Tento systém se pomérné bohaté& vétvi
a vybéZzky nervovych bunék mohou zasahovat dos-
ti hluboko pod povrch téla, kde inervuji napfiklad
svaly. U nékterych druhd Zaludovcu se tento dorzal-
ni ektoneuralni pruh v rozsahu limce zanofuje pod
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povrch téla a nékdy zde vytvafi i trubici. Limcova
cast ektoneuralniho systému tedy embryonainé
vznika invaginaci ektodermu, stejné jako u strunat-
cl. Za zminku stoji, Ze i tato trubice zlistava spoje-
na s vnéjSim prostfedim drobnym otvorem podob-
nym neuroporu kopinatce. U ostnokoZcl vznikaji
obdobné trubice tak, Ze se u nich uzaviraji a od po-
vrchu téla izoluji ambulakralni ryhy (radialni ryhy,
které jsou napf. na spodni strané& ramen hvézdic ne-
bo radialné bé&zi po povrchu téla jezovek). Tyto ryhy
jsou samozirejmé rovnéz vystlany ektodermem.

dorzaini

nervovy prstenec
‘ ektoneuraini pruh

ektoneuraini pruh v limci

ventrélni
ektoneuraini pruh

Obr. 26 Nervova soustava zaludovce rodu Saccoglossus. Za-
klad tvofi dorzalni a ventralni ektoneuralni pruhy, ze kterych
vybihajivlakna do hlubsich €astitéla. V limci se dorzalni pruh
unékterych druhli embryonalné zakladatak, Ze se povrchovy
ektoderm zanofuje a ¢asto se svinuje do podoby medianni
trubice. Podle Kardonga (1995).

Kromé toho v8ak maji polostrunatci a ostnokoZci
jesté dalSi nervovou pleten, ktera se priklada ke sté-
né stfeva. Svoji strukturou se velmi podoba ekto-
neuralnimu systému, vcetné toho, Ze je vyvinuta
v podobé dorzalniho a ventralniho pruhu. Tato Cast
nervové soustavy se oznacCuje jako entoneuralni
systém. | tato vrstva ma svoji obdobu u Zahavcu,
kde je uloZzena mezi mesenchymem a vrstvou travi-
ciho epithelu (gastrodermu), a bezpochyby vznika
z entodermu. Obé pletené jsou u Zahavcu navzajem
spojeny na okrajich ustniho otvoru, coZz je nepo-

chybné dasledkem vchlipovani (invaginace) béhem
gastrulace.

Mezi ektoneuralnim a entoneuralnim systémem
polostrunatcd a ostnokozcl je jesté treti nervova
pleten, ktera se vklada mezi oba listy mesenteria
(coz je duplikatura mesodermalni vystelky coelomo-
vé dutiny pravé a levé strany téla; na této duplikatu-
fe je zavé8ena travici trubice). U ostnokozcll se k je-
jimu oznaCovani pouZivda nazev hyponeuralni
systém (Ubaghs 1967). Neni jasné, jestli vznika ja-
ko derivat mesodermu (tedy z epithelu stén coelo-
mu), nebo zda se jedna o nervové burnky, které se
sem zanofily z povrchovych vrstev podobnym zpa-
sobem, jako je tomu napf. u plosténcl. Nicméné je
zfejmé, Ze nervova soustava primitivnich druho-
Ustych ma fadu ryst spole&nych se strunatci, ale na
druhé strané jeji zakladni strukturovani lze nalézt jiz
na velmi primitivnich evolu¢nich urovnich mnohobu-
néénych Zivocich.

Hemichordata maji se strunatci spolecné Zaberni
§térbiny (postradaji je vS8ak ostnokozci). U polostru-
natcli se zakladaji prolomenim stény hltanu v podo-
bé& ovalného otvoru (obr. 27), zahy vSak z dorzalni
stény zacne do tohoto otvoru prorlstat jazykovity
vybéZek (velmi podobné se zakladaji Zaberni §térbi-
ny u kopinatce). Vysledna §térbina u dospélcd ma
proto tvar pismene U. Jazykovité vyb&zky tvofi ja-
kési neuplné, sekundarni pfepazky mezi Zabernimi
S§térbinami. Jak v primarnich pfepazkach (tedy
v téch, které se zaloZily jiZ mezi pavodnimi ovalnymi
otvory), tak i ve zminénych neuplnych, sekundar-
nich (tedy v jazykovitych vybéZcich z dorzalni stény
pavodniho otvoru, ktery v8ak nedorlsta az k jeho
ventralni strané) se vytvareji podplrné ty€inky. Do
primarnich i sekundarnich (neuplnych) prepazek
zasahuji vybéZzky télniho coelomu (obr. 28).

Napadné podobnosti mezi Zaludovci a strunatci
v embryonalnim vzniku stomochordu a chordy, ve
zpusobu zakladani nervové soustavy a jeji strukture

| primarni vyztuzna
$térbina tycinka vyztuha
jazykovity vybézek sekuldérni 1
(sekundarni prepazka) piepazky
primami pfepazka wztuha
8 e brepzky

Obr. 27 Schematické znazornéni vyvoje Zabernich Stérbin a prepaZzek v ontogenezi Zzaludovce v lateralnim pohledu. Vlevo (A) ra-
né stadium, kdy se zakladaji jednoduché primarni §térbiny oddélené plvodnimi (primarnimi) pfepazkami, a (B) stadium, kdy pri-
marni §térbina je rozdélena jazykovitym vybé&zkem (sekundarni prepazkou) vyrlstajicim z dorzalniho okraje $térbiny a netpiné
ji rozdélujicim. Vpravo systém podpUrnych ty&inek vyztuzujicich v definitivnim stavu Zaberni §térbiny. Vlevo schéma vytvorené
podle Batesona (1886), vpravo podle Spengela (1893), z Hymana (1959).
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Obr. 28 Horizontalni fez Zaberni oblasti polostrunatce (vlevo, schematizovano) a kopinatce (vpravo). Na obou obrazcich je du-
tina hitanu na pravé stran& a vn&jsi povrch t&la smétuje vievo. Sipky znazoriiuji sm&r proud&ni vody. Primarni prepazky jsou ty,
které se zakladaji mezi embryondalné pavodnimi Zabernimi §térbinami, sekundarni prorustaji do Zaberni §térbiny z jejiho dor-
zalniho okraje, nezasahuji v8ak aZz k jejimu ventralnimu okraji, a druhotné tak 3térbinu rozdé&luji pouze neuplné. Vievo podle
Pardose (1988), z Kardonga (1995), vpravo podle Franze (1927), z Kukenthala a Rennera (1978).

srdce zaberni cévy Obr. 29 Obéhovy systém v predni ¢asti

dorzalni céva generalizovaného téla Zaludovce pfi po-
hledu z levé strany. Dosavadni informace
naznacduji, Ze u téchto Zivolichld krev
(bezbarva, s nepatrnym mnoZzstvim krev-
nich bunék) proudi ze zadni Casti téla
v dorzalni cévé k srdci, zatimco od srdce
proudi zpét do téla ventralni cévou. Pred
srdecnim sinem je v bazi Zaludu husté
klubko krevnich kapilar (glomerulum), je-
jichz sténou difunduje do pfedniho oddi-
lu coelomu tekutina (jakasi ,moc"), ktera
se odtud dostava drobnym pérem mimo
télo. Podle van der Horsta (1939).

glomerulum
ventralni céva

chapadélka
Fitni otvor (anus)

preorilni lalok

perikard a srdce
protocoel
stomochord

nervové gang
pohlavni Zidza

Obr. 30 Podélny fez jedin-
cem (zooidem) rodu Ce-
phalodiscus s vyznaceny-
mi nejdalezitéjSimi télnimi
organy. Vpravo zooid vol-
né lezouci po povrchu své
théky, priCemz stvol a pre-
oralni lalok jsou pouZivany
jako lokomo¢ni organy.
Vlevo podle Schepotieffa
(1907),zBarringtona(1965),
vpravo podle Anderssona
(1907),zDawydoffa(1948).

stvol
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a ve zpusobu zakladani Zabernich §térbin jsou vSak
v protikladu se schématem ob&hového systému Za-
ludovcl (obr. 29) a strunatcd (viz obr. 19), protoze
pulsatilni organ (,srdce") je u Zaludovcl uloZeno
v pfedni Casti t€la nad stomochordem (nikoliv na
ventralni strané téla jako u strunatcu). Télem probi-
haji dvé cévy, dorzalni a ventralni, pficemZ se ma za
to, Ze dorzalni vede krev z téla do velkého sinu vzni-
kajiciho z neparového protocoelu (viz nize), v jehoz
dorzalni ¢asti je umistén svalovy vacek fungujici ja-
ko srdce, zatimco ventralni céva vede krev opac-
nym smérem. Sinus obsahujici srdce je tedy funké-
ni obdobou perikardu obratlovcd, u nichZz vSak
perikard vznikd z parového coelomu. V Zaberni
oblasti Zaludovce jsou vyvinuty Zaberni arterie, ve
kterych krev patrné proudi ventralnim smérem.
S obéhovou soustavou Zaludovce souvisi i zpUusob
vylu€ovani, které sice z vétSi Casti probiha celym
povrchem téla, ¢astec¢né vSak také difuzi z klubka
cév (glomerulum) uloZeného v bazi Zaludu do pro-
tocoelu a odtud porem mimo télo. Tento zplsob te-
dy principialné pfipomina funkci nefronu u obratlov-
cli, obé struktury se v8ak pravdépodobné vyvinuly
nezavisle. Larva Zaludovc( (tornaria) v8ak ma jes-
té typické metanefridie, kde je proximalni ¢ast na-
pojena na protocoel, distalni je tvofena kanalkem,
ktery usti pfimo na povrch téla.

Coelom vznika u Zaludovcd podobné jako u ostat-
nich druhoustych enterocoelii a u polostrunatct
se charakteristicky ¢leni na neparovy protocoel a na
parovy mesocoel a metacoel. Toto ¢lenéni se dava
do souvislosti s ¢lenénim téla (Zalud, limec a trup).

V anatomii Zaludovc( Ize tedy rozpoznat Ffadu
ryst velmi podobnych strunatctm, i kdyz celkovym
vzhledem se od nich znac¢né lisi. Je§té vice to plati
o kridlozabrych, jejichz morfologii zna€&né ovlivnil
kolonialni (a tudiz jen omezené pohyblivy) zplsob
Zivota. Nachazeji-li se recentni formy volné pohyb-
livé (naptf. Cephalodiscus, ktery sice vyluéuje trubi-

Obr. 31 Predstavitel kolonialnich kfidlo-
zabrych Rhabdopleura. Vlevo vngjsi
vzhled téla zooidu, vpravo ¢ast kolonie
se dvéma zataZzenymizooidy. VSichni zo-
oidi v kolonii jsou navzajem spojeni stvo-
lem. Pres tuto morfologickou rozdilnost
Ize v jejich anatomii nalézt blizké shody
se Zaludovci. Podle Kardonga (1995).

covité théky, ale mize se v omezené mife pohybo-
vat i mimo né&; viz obr. 30), maji stale rudiment stop-
ky, kterou byli pGvodné& propojeni v8ichni jedinci
v kolonii (z recentnich forem to je napf. Rhabdople-
ura; obr. 31). VSichni si také zachovavaji travici tru-
bici ve tvaru pismene U, protoZe v kolonialné uspo-
fadanych thékach mél kazdy jedinec (zooid)
kontakt s vnéjSim prostfedim pouze na jedné stra-
né, ustim théky. Nicméné zplsob zakladani coelo-
mu, Zabernich $térbin, v mensi mife i stomochordu
a organizace obéhového systému (vCetné ,srdce”
umisténého v perikardu, jenz je derivatem protoco-
elu) jsou podobné jako u Zaludovcl. Tyto a dalsi
shody ukazuji, Ze Zaludovci a k¥idlozab¥i (a z davo-
did uvedenych vy8e i graptoliti, pokud graptoliti
a kridlozabti nejsou jedna a tataz skupina) si jsou
pfes své vnéjSi rozdily velmi podobni a Ze je lze
opravnéné shrnovat do jediné skupiny s nazvem
polostrunatci.

OstnokoZci (Echinodermata) patfi rovnéZz mezi
druhousté, ale jejich dospélci se na prvni pohled liSi
od polostrunatcli nejen svym vnéjsim vzhledem, ale
i tim, Ze nemaji stomochord a Zaberni 5térbiny. Na-
opak jejich nervova soustava je tvorena stejné jako
u polostrunatcu, a to subepidermalni pleteni zvanou
ektoneuralni systém, entoneuralnim systémem lezi-
cim v okoli travici trubice a mezi nimi uloZenym hy-
poneuralnim systémem. Na rozdil od polostrunatcu
v8ak maji navic néco, co je u bezobratlych vyjim-
kou: jejich skelet se vytvari v mesodermu (u vétSiny
bezobratlych je naproti tomu kostra produkovana
epidermis, coZ je derivat ektodermu). V tom se tedy
napadné& podobaji obratlovclim, jejichZ kostra je
rovn&z mesodermalnim derivatem.

Kostru ostnokozcll tvofi pevné polygonalni desky
z uhli¢itanu vapenatého, které jsou navzajem pevné
nebo pohyblivé spojeny (u sumy80 jsou zcela izolo-
vané, spojené pouze vazivem). Kazda destiCka

vznika apozi¢nim rlstem pulvodné jediného jehlico-
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vitého krystalu kalcitu, ktery se pozdé&ji spojuje s po-
dobnymi sousednimi krystaly a vytvafi sloZitou
strukturu (obr. 32) nazyvanou mftiZovina (stereom).
Volné prostory uvnitf vapnité mfizoviny vypliiuje si-
tovina organického plvodu (stroma), rovnéZz plivo-
dem z mesodermu. Tvofi ji soubuni (syncytium),
probihajici kontinualné celou télni sténou (stereom
je naproti tomu diskontinuitni, tedy pferuSeny v mis-
tech 8v(i mezi destickami). DestiCky mohou zUstat
v plvodnim stavu nebo mohou navzajem splyvat.
Toto je podstatny rozdil oproti polostrunatciim,
ktefi nemaji skelet (pokud nepocitame théky vyluco-
vané povrchovou epidermis). Ponékud odlisny je
u ostnokozcl rovnéz zplsob zakladani coelomu,
nebot’ pfedni oddil se nezaklada jako neparovy pro-
tocoel, ale je rovnéz parovy a nazyva se axocoel.
Naproti tomu podobné jako u Zaludovcll se coelom
zaklada evaginaci (vychlipenim) stény prvostreva.
Zahy se rozdéli na symetricky par vacku (po kazdé
strané stfeva jeden). Kazdy z téchto vackd se v po-
délném sméru rozdéli na t¥i: pfredni axocoel, stfedni
hydrocoel a zadni somatocoel (obr. 33). Levy axo-
coel zlistava obvykle spojen s levym hydrocoelem
kamennou chodbou a s vné&jSim prostfedim je spo-

pravé strana feva strana

axocoel axocoel axocoel
dorzaini vatek dorzainl vatek
orsinivie anélni otvor

ustni 2 dorzaini vatek

hydrocoel

somatocoel
pravé a levé
strany A1

somatocoel
pravé a levé
B1 strany

pravy axocoel
pravy axocoel
fevy axocoet
levy axocoel

hydroporus
dorzaini vatek

hydroporus
andini otvor
dorzdini vatek

otvor

levy

levy somatocoet somatocoel

A2 B2

axocoel  axocoel

jen otvorem zvanym hydroporus. Levy hydrocoel se
pozdégji pretvari v ambulakralni soustavu. Je nutné
zdlraznit, Ze tato larvalni symetrie v usporadani
coelomu se zahy poruSuje (jiz béhem zivota larvy),
larva si v8ak navenek udrZuje bilateralni symetrii.
Blastoporus zlstava otevieny a méni se v fFitni
otvor, ustni otvor se prolamuje subterminalné na
opacném konci téla. Tim se na vej¢itém tvaru rané
larvy urCuje ventralni strana té€la a zahy poté se na
tento povrch presunuje také plavodné terminalné
umistény Fitni otvor. Ustni otvor poklesava do mélké

prostory, které
vypliuje stroma

stereom

Obr. 32 Schematické znazornénistruktury kalcitového stere-
omu ostnokoZcd, tvoficiho anorganickou podstatu jejich kos-
ternich desti¢ek. Podle Carpentera, z Ubaghse (1967).

axocoel

astni otvor

somatocoel
pravé a levé

c1

pravy axocoel

‘ levy axocoel

hydroporus
dorzélni védek

Obr. 33 Pogatecnifaze metamorfézy ge-
neralizované larvy ostnokozZce. Hornifa-
da znazorfiuje tfi po sobé jdouci stadia
pfi pohledu z ventralni strany, spodni fa-
da stejna stadia pfi pohledu z levé strany.
A - pocatecni symetricka faze; B - asy-
metricka faze; C - faze druhotné symet-

pravy somatocoel

Cc2 rie. Podle Heidera (1922).
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dorzalni vacek
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vedlej$i mesenteria

425
hlavni mesenterium //”’
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Obr. 34 Dvé po sobé nasledujici pokrogila stadia metamorfozy hvézdice. Vlevo je znazornéna osa (x-y), podle niz dochazi k flexi
téla. Oproti obr. 33 smé&fuje preoralni lalok k podkladu (dol(l). Podle Dawydoffa (1948).

Obr. 35 Vychozi larvalni typ ostnokoZcu
dipleurula, ktery nese spole¢né znaky ji-
nak pomérné specializovanych larev re-
centnich skupin ostnokoZcd. Tyto larvy
jsou natolik vzadjemné& morfologicky odlis-
né, ze byly pivodné povazovany za samo-
statné druhy. Auricularia je larvou sumysu
(Holothuroidea), bipinnaria a brachiolaria
je larvou hvézdic (Asteroidea), echino-
pluteus je larvou jeZovek (Echinoidea)
a ophiopluteus larvou hadic (Ophiuroi-
dea). Vitellaria je typ larvy, ktery se
vyskytuje u lilijic a nékterych sumysu
a hadic. Ze vSech larev ostnokoZcl se
nejvice podoba vychozi dipleurule. Podle
Ubaghse (1967).

vestibulum % i
tistniho otvoru ot

tytinka

kosterni destitka

brachiolaria ophiopluteus

* vitellaria
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Obr. 36 Ontogeneticky vyvoj Zaludovce A "

od pocatku gastrulace ke stadiu tornarie. \\\\‘“}:\"»‘Z,',"""
Apikalni smyslovy organ vznika z okrsku S "'/.,2’9,‘
zesileného ektodermu. Coelomova duti- §s , ’fiél
na vznika vychlipenim z dutiny prvostie- ,7///, 1 Il' &
va (D). Dobre je patrné rovnéz uzavirani //”;l;/"ll'éll/mm\:‘
prvoust (blastoporu) na obr. D azaklada- ” I -

ni ustniho a fitniho otvoru na obr. F. Cely
povrch larvy je kryt brvami, které se po-
zdéji soustred’uji do nékolika pruhl (pre-
oralni, postoralni a pruh v okoli analniho
otvoru). Podle Heidera a Stassnyho, ze
Smidta (1960).

deprese obklopené obrvenym pruhem. Cast téla
pred ustnim otvorem se povaZuje za homologni
s preoralnim lalokem Zaludovcl. Na jeho vrcholu se
Casto vytvari ze zesileného ektodermu apikalni
smyslovy organ, pod nimZ je umisténo nervové
ganglion. Metamorf6za volné se pohybujici a bilate-
ralné soumeérné larvy v dospélého, omezené pohyb-
livého a pétipaprscité soumérného dospélce je po-
mérné slozitd a spociva v nékolikanasobné torzi,
jejimz vysledkem je staceni stfeva do klicky, migra-
ce ustniho a Fitniho otvoru a torze a disproporcio-
nalni rast celého coelomového komplexu. Pocatec-
ni faze jsou u v8ech skupin ostnokozcli zhruba
stejné, termindlni faze metamorfézy se vSak u kaz-
dé skupiny li8i (obr. 34). Dospély ostnokoZzZec je tedy
morfologicky velmi vzdaleny své larvé.

Rozdily mezi ostnokoZci a polostrunatci se pod-
statné zmenSsi, jestliZe porovname dospélé polo-
strunatce s generalizovanou larvou ostnokozcl
zvanou dipleurula. PIné vyvinuta larvalni stadia jed-
notlivych skupin ostnokoZcl jsou sice morfologicky
znacné diverzifikovana (obr. 35), av8ak larva zvana
vitellaria, ktera je oproti jinym neuplné vyvinuta,
a proto se povazuje za nejbliz8i vychozi dipleurule,
je napadné podobna larvé Zaludovci (tornaria; obr.
36, 37) a larvé ktidloZabrych (obr. 38). Dilezitou
skute¢nosti tedy je, Ze tornaria polostrunatcli a di-
pleurula ostnokozcl si v zakladnich anatomickych
znacich odpovidaji, av8ak dospéla stadia téchto
skupin jsou pfili§ specializovana a odvozena od vy-
choziho stavu, takZe vzajemné fylogenetické sou-
vislosti mezi nimi jsou z velké casti zastfeny. Proto
dnesni prakticky jednoznaCné& pfijimany nazor, Ze
Zzaludovci, kridloZzabti (dnes jiz vE&etné& graptolitl)
a ostnokoZci jsou si pfibuzensky velmi blizci, se opi-
ra prevazné o shody v larvalnim vyvoji, nikoliv
o znaky dospélcu (Nielsen 1995).

blastoporus

preordini
obrveny
pruh

postoréini
obrveny
pruh

okruZni
vénec brv

y

fitni otvor

apikalni smyslovy orgén

A 8 ».-A .ﬂ <
O LSRR IR YN O g2
23t ) NJaTamnm Ay

. ustni otvor
apikalni smyslovy
2aberni

$térbiny

pruh

pruh

anélni otvor

Obr. 37 Prib&h metamorfozy larvy Zaludovce (tornaria, A)
v dospélého jedince (C). Tornaria je volné pohybliva, béhem
metamorfdzy vSak priseda ke dnu a jeji télo se ¢leni na dva
oddily, pfedni Zalud (proboscis) a prozatim mensi zbyvajici
Cast téla. Toto stadium metamorfozy se oznacuje jako druha
tornaria (B). Z dorzalni stény pfedniho konce travici trubice
(tento usek je entodermalniho plvodu, protoZe se nevyviji ek-
todermalni stomodeum) se vychlipuje kapsovity vyristek, kte-
ry tvofi zaklad stomochordu. Na povrchu zadni ¢asti téla se
zaklada neuralni ploténka a zanotuje se pod ektoderm. Ales-
pori v useku limce se jeji boCni okraje pfitom ohybaji dorzal-
nim smé&rem, a uzaviraji tak neuralni trubici. Ze Smidta
(1960).
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Velmi vyznamnou skutecnosti pfi téchto tuvahach
je, ze zminéné larvy se navic napadné podobaji lar-
vam primitivnich strunatcd (obr. 39). Teorie o puvo-
du strunatcl z larvalnich ostnokoZci neni nova
(1894), ktery ji pozdéji dale rozpracovaval (napfr.
Garstang a Garstang 1926). Garstangova zakladni
predstava vychazela z toho, Ze nervova trubice stru-
natct vznikla zavinutim obou pruh sensorického
fasinkového epithelu, které jsou charakteristickym
rysem jak tornarie, tak dipleuruly (obr. 40). Tyto obr-
vené pruhy jsou neurogenni, tzn. nervy kontrolujici
pohyb Fasinek vznikaji pfimo z buné&k téchto pruh.
Tato hypotéza se potvrzuje detailnim srovnavacim
studiem bunék uloZenych v dorzalnich obrvenych
pruzich dalSich typU larev ostnokozcl (obr. 41; viz
téz Lacalli 1996) a poskytuje uspokojivy ramec nejen
pro uvahy o plvodu strunatct a jejich rané diverzifi-
kaci, ale i 0 mechanismu vzniku neuralni trubice.

Nelze pFfedpokladat, Ze se strunatci vyvinuli z do-
spélych ostnokozcl - ti jiZ byli v kambriu, tedy v do-
bé vzniku strunatcl, znac¢né specializovani. Presto
se v minulosti néktefi autofi pokousSeli zakladni rysy
télesné stavby strunatcll z dospélych ostnokoZcu
odvodit. Napriklad Gregory (1934, 1951) poukazo-
val na podobnosti mezi zastupci ostnokoZcu ze sku-
piny Stylophora a té&lnim krunyfem devonského re-
prezentanta kruhoustych rodu Drepanaspis. Podle

apikalni smysiovy
organ

fitni
otvor

Zlaznaté

pfisavka

Obr. 38 Larva kridloZabrého Zivocicha rodu Cephalodiscus.
Na svrchni strané téla je vyvinut apikalni smyslovy organ se
svazkem dlouhych brv. Travici trubice je slepa, nicméné na
povrchu téla je naznak analniho otvoru vznikajiciho sekun-
darné na misté plivodniho blastoporu. Nékteré znaky (napf.
Zlazové poliCko a pfisavka) naznaduji larvalni specializace,
velky neparovy coelom v hlavové €asti s otvorem zvanym
hydroporus v8ak potvrzuje blizkou souvislost s tornarii Zalu-
dovct a dipleurulou ostnokoZcl. Ze Smidta (1960).

Gisléna (1930) se asymetrické usporadani nékte-
rych télnich struktur ostnokozcll ze skupiny Carpoi-
dea, napfiklad fady drobnych otvirk( na dorzalni
strané jejich t&€la, da& srovnavat s asymetrickym
usporadanim zabernich 3&té&rbin larev kopinatcu.
Dal8i autofi (napf. Spencer 1938, Caster a Eaton
1956) srovnavali histologickou strukturu desti¢ek

dstai coslom
otvor
axHinf

obustni  Svaly

obrveny

pruh

L )
I
larva
tornaria primitivnich strunatcu

Obr. 39 Srovnani charakteristickych ryst larvy Zaludovcl
s generalizovanou larvou primitivnich strunatct (plasténca
a bezlebecnych). Tato larva je zobrazena pfi pohledu z levé
strany (stejné jako tornaria), uplné vpravo navic pfi pohledu
z dorzalni strany, pfi¢emz asta na ventralni strané prosvitaji.
Znakem, ktery se vyskytuje pouze u strunatcd, je segmento-
vané svalstvo. Je to moznym dlsledkem toho, Ze larvy stru-
natcl (a samoziejmé jejich dospélci také) se aktivné pohybu-
ji, zatimco larvy polostrunatcli a ostnokoZcu se vznaseji ve
vodé viceméné pasivné a jsou soucasti planktonu. Podle
Younga (1962).

aborilni ektoderm

/ pruh obrveného
Ny smyslového epithelu

apikalni
organ

ustni otvor

ptigny pruh
obrveného smyslového epithelu / neuralni ploténka

ustnl otvor

Obr. 40 Garstangova predstava o plvodu neuralni trubice
strunatcli (dole) zavinutim a naslednym splynutim okraja
obou pruhti obrveného smyslového epithelu na dorzalni ¢asti
larvy ostnokoZce typu dipleurula (nahote). Z Lacalliho (1996).
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obrvené smysiové buiiky
medidnnf linie

(

bazélni nervova plete
obrvenych smyslovych bunék

Obr. 41 Pravdépodobna evolu€ni preména dorzalniho paru
pruht obrveného smyslového epithelu larvy ostnokoZce (zde
reprezentované typem bipinnaria; viz obr. nahotre) v neuralni
trubici larvy kopinatce (uprostfed) a obratlovce (dole). Obra-
zek nahofe kumuluje situaciv aboralni, prechodné i oralni zo-
né téla. Multipolarni burniky, charakteristické pro pfechodnou
z6nu, a Rohdeho buriky, charakteristické pro predni (oralni)
usek téla (tento typ bunék u obratlovc(l chybi), slouZi pro to-
pografickou orientaci béhem procesu invaginace. Podle La-
calliho (1996).

ostnokoZcl a paleozoickych kruhoustych. Podobné
Jefferies (1986) odvozoval strunatce na zakladé
nejraznéjsich znakd od ostnokoZcl ze skupiny Cor-
nuta (existujici od stfedniho kambria do stfedniho
devonu) a jinou skupinu ostnokozcli, Mitrata (ze
spodniho ordoviku), jiZz zahrnoval mezi primitivni
strunatce. Prestoze se tyto pokusy mohou zdat po-
nékud pfitazené za vlasy (skupiny ostnokoZcu, po-
vazované za predky strunatcl, pochazeji z pozdé&jsi
doby, neZ ze které je znam nejstarSi fosilni zaznam
strunatcll), neni vylou¢eno, 7e se alesporii v nékte-
rych ptipadech opiraji o homologni znaky, které se
mohly v obou skupinach vyvijet shodné& az do do-
spélého stadia.

V této souvislosti je dlleZité pripomenout, Ze pé-
tipaprsdéitd soumérnost dospélych ostnokoZcu je
s nejvétsi pravdépodobnosti sekundarni jev, pfFi-
¢emz vychozi evolu¢ni stadium bylo patrné predsta-
vovano zivoichem s télem protazenym do jediného
ramene, tedy ZzivoCichem bilateralné soumérnym

(Stephenson 1974, Hotchkiss 1998). Tento evolucni
proces je zafixovan v metamorféze larvy (viz vySe).

Celkové lIze shrnout, Ze ostnokozZci se za sou-
Casného stavu znalosti jevi jako skupina, ktera je
strunatciim blizka nejen z hlediska srovnavaci em-
bryogeneze, nybrz i na podkladé analyzy bilkovin
a nukleovych kyselin recentnich zastupcl (obr. 42).

Echinodermata
Chordata
Mollusca
Arthropoda
Cnidaria
Eukaryota

26,8%

Obr. 42 Schéma znazorfujici miru odliSnosti pfi vzajemném
srovnavani sekvenci 18S rRNA 19 druhu Zivogichl vyjadre-
nouv procentech. Eukaryota se liSi od vSech ostatnich skupin
ve schématu tim, Ze maji 26,8 % sekvenciodli§nych, Zahavci
se lisi od ¢lenovcd, mékkys, ostnokozcu a strunatci 22,3 %
odlignych sekvenci, ¢lenovci od mékkysu, ostnokozcl a stru-
natcll 18,1 % odliSnych sekvenci atd. Nejmensi rozdily byly
zjiStény mezi ostnokoZci a strunatci (14,3 %). Podle Fielda
a kol. (1988).

V souvislosti s tvahami o vzniku strunatct zbyva
zasadit tuto udalost do stratigrafického kontextu.
Prvni ostnokozZci (ktefi v8ak neméli Zadnou souvis-
lost se strunatci) jsou znami jiz od raného kambria
(Barraclough Fell 1966, Jefferies 1990). Nejstarsi
graptoliti jsou znami ze stfedniho kambria (napf.
Obut 1974). Tito ZivoCichové méli kolonie prisedlé
ke dnu, teprve pozdéjsSi typy mély volné plovouci ko-
lonie. Zaludovci vzhledem k tomu, Ze jim chybi pev-
na kostra Ci schranka, fosilni zaznam nemaji, ale
vzhledem k anatomickym podobnostem s kfidloZa-
brymi (a graptolity) lze pocatek jejich existence
predpokladat rovnéz ve spodnim &i stfednim kamb-
riu. Je samozrejmé& mozné, Ze paleontologicky dolo-
Zenému zaznamu téchto skupin predchazelo obdobi
jejich existence, které sice neni dolozeno fosiliemi,
béhem néhoz v8ak mohlo dojit k odstépeni fylo-
genetické linie strunatcd. Neni v8ak moZné predpo-
kladat, Ze k této udalosti doslo v prekambriu (Kumar
a Hedges 1998), pfinejmenSim proto, Ze Zemé
prochéazela pfed koncem tohoto obdobi globalnim
zalednénim, o kterém bylo jiZz pojednano vyse
(str. 26).
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Plasténci

Systém:
Ttida: Ascidiacea (sumky)
Ttida: Thaliacea (salpy)

Podkmen: Urochordata (syn.Tunicata) (plasténci) (fosilni zdznam chybi)

Ttida: Pyrosomida (syn. Larvacea, Appendicularia) (ohnivky)

Diagnéza: Plasténci jsou strunatci (maji tedy vSechny diagnostické znaky strunatct), u nichZ je v8ak chorda vyvinuta jen v ocasni
Casti a pouze v larvdlnim stadiu; v mesodermu se netvoii parové coelomové dutiny (je pouze jedind, reprezentovand peribranchi-
alni dutinou, resp. atriem), epidermis produkuje tuniku (tuhy rosolovity plast, ktery je tvofen polysacharidem tunicinem. blizkym
rostlinné celuléze), cévni soustava je doposud oteviend (cévy usti volné do hemocoelu) a srdce v nékterych piipadech méni smér
pulsace (po nékolika stazich Zenoucich krev dopfedu ndsleduje série staht Zenoucich krev dozadu).

Larvy plasténcul - anatomicky predstupen obratlovct

Z hlediska evoluce strunatcu jsou velmi dlilezité lar-
vy plasténcu, protoZze anatomicky pfimo navazuji na
larvy polostrunatct a ostnokoZcli a maji navic fadu
znaku, které jsou spojeny s aktivnim pohybem (sou-
stfedéni neuralni hmoty do hlavové ¢asti téla a seg-
mentované ocasni svalstvo). Dospéla stadia vSak
jsou - podobné jako v pfipadé téchto ancestralnich
skupin - velmi pozménéna specializaci. Lze Fici, Ze
u v8ech plasténcu je larva (pokud je ov§em vyvinu-
ta, coZ neni pravidlem) vzdy pokrocilejsi nez dospé-
lec a pravé anatomie larev umoZznila zaradit plas-
ténce mezi strunatce.

Vznik zakladnich anatomickych rysu strunatcu
Ize nejlépe pozorovat u larev sumek (obr. 43, 44),
prestoze jejich metamorféza je v souvislosti s pfi-
sedlym zplUsobem Zivota dospélcl silné regresivni
a celou anatomii vyrazné& zjednoduSuje. P¥i vyvoji
embrya se ze stény prvostfeva po proliferaci odskr-
cuji tfi podélné pruhy mesodermu. Na dorzalni stra-
né se medianni pruh pretvari v chordu, kterd ma -
na rozdil od kopinatcli a obratlovcd - podobu na
obou stranach uzaviené trubice vyplnéné tekutinou
nebo rosolovitou hmotou (obr. 44 vpravo nahofe),
nikoliv bunéénym materialem. Z lateralnich pruh
mesodermu se tvofi mesenchym a pt¥i¢né pruhova-
né svalstvo, které je v8ak jen nevyrazné segmento-
vané. Uvnitf té&chto mesodermalnich pruhl neni

yslovy vatek kové neurdini trubice
ganglion

chorda

taberni vak (hitan) ocasni svalstvo

ustni sifon

=

\\\\\\\\\\\\\

ptisavna /

papila travici trubice

srdce

endostyl epicardium

Obr. 43 Schematické znazornéni nejdaleZitéjSich anatomic-
kych struktur larvy sumky. Podle Seeligera, z Brusca a Brus-
ca (1990).

zadna dutina. Na dorzalni strané téla se v medianni
linii diferencuje pruh ektodermu do podoby zesilené
neuralni ploténky, ktera se zplsobem charakteris-
tickym pro strunatce zanofuje pod povrch a vytvari
neuralni trubici. Pfedni ¢ast travici trubice se rozsi-
fuje v hltan, ktery je perforovan vét§im mnoZstvim
drobnych Zabernich Stérbin. Na opacném konci usti
travici trubice do kloakalni dutiny, zvané v tomto pfi-
padé& atrialni sifon. Vznika invaginaci ektodermu (ja-
ko proctodeum) a je vypInén vodou. Atrialni sifon je
napojen na prostor, kam prichazi filtrovana voda
z hltanu a ktery se proto nazyva podle stavu u do-
spélych ozaberni (peribranchialni) dutina. Epider-
mis larvy produkuje tuniku, ktera na ocase vybiha
v dorzalni a ventralni ploutevni lem. Larvy nepfiji-
maji potravu (larvalni stadium trva jen nékolik dni);
travi pouze Zloutek a stfevo a filtracni aparat zaci-
naji fungovat az po ukonceni metamorfozy (ta vSak
probiha ve velice kratké dobé: fFitni otvor se napf.
prolamuje jiz 30 minut po pfichyceni larvy k podkla-
du). Pfedni ¢ast nervové trubice zasahuje na rozdil
od chordy az do predni, tedy trupové casti téla a ze-
siluje v mozkové ganglion, v jehoZ blizkosti je maly
smyslovy vacek, ktery funguje jako statocysta (ob-
sahuje otolit) a jednoduché oc¢ko (viz dale a obr. 52).
Na prednim konci trupu je par pfisavnych papil, do
nichZ vbihaji nervy.

Béhem metamorfézy se larva pfichycuje papila-
mi k substratu (obr. 45) a zahy poté (b&éhem nékoli-
ka minut) se kontrakcemi ocasni epidermis zaCne
vtahovat ocas a v ném obsaZené organy do trupové
casti téla, kde se zacne fagocytézou bunék mesen-
chymu resorbovat. Epithel chordy se pfitom rozpa-
da na jednotlivé burky, které jsou transportovany ze
svého puvodniho mista a poté zaclenény do tkani
dospélce. Larva pfitom odvrhuje vnéjsi vrstvu tuniky
i s ocasnim lemem, takZe metamorfovany Zivocich
je kryt plvodni vnitfni vrstvou tuniky. Cela soustava
vnitfnich organt se pretaci o 90°, takZze ustni i kloa-
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lovy
mozkové otolit :“:kovy ocellus dorzdini ploutevnf lem
ganglion

viscerdini ganglion ocasni sensorické nervy

ustnl sifon
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saberni vak atriaini sifon (kloakaini otvor)
43
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Obr. 44 Anatomie larev sumek. Vlevo nahote trupova ¢ast téla u zastupce rodu Distaplia pti pohledu z levé strany, vpravo na-
hote pfi¢ny fez ocasni ¢asti zastupce rodu Diplosoma, dole trupova ¢ast téla druhu Phallusia mammilata v mediannim fezu. Za
povSimnuti stoji, Ze ploutevni lem je derivatem vnégjsi vrstvy tuniky a Ze neuralni trubice je po stranach lemovana pruhy sval-
stva. Neuralni trubice se sklada z centralni dutiny (neurocoel) vystlané ependymalnimi bufikami a zahrnuje i axony sensoric-

kych nervl. Struna hrbetni je tvofena dutinou, kterou vypliiuje tekutina; povrchova vrstva je tvofena epithelem a cely utvar je
kryt zpevriujici pochvou z kolagennich vliaken. Podle Cloneye a Torrence (1982) a Cloneye, z Kardonga (1995).
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;/--’-Tﬁilnkow'-_ trublce hypofyza

& kandl ™ vajecny obal
nervové ganglion ) .
ustni sifon kloakalni otvor ) tni vybézek
atriaini sifon pruh _ B
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Obr. 45 Metamorfdza volné plovouci larvy sumky (vlevo) v do smysiové i .

spélého pfisedlého ZivoCicha (vpravo). Pozoruhodny je pre- ﬂJ

sun astniho (inhala¢niho) a atrialniho (exhalagniho) sifonu na .

horni stranu téla a redukce nervové soustavy. Tato proména  Obr. 46 Pokrocila larva salpy Doliolumve vajeéném (resp. lar-
je velmi rychla, u nékterych druhl (napt. rodu Distaplia) trva  valnim) obalu. Svalové pruhy dospélé salpy se zakladaji jiz
priblizné 48 hodin. Podle Seeligera, z Brusca a Brusca v larvalnim stadiu a nemaji nic spoleéného se segmentova-

(1990). nym svalstvem ocasu. Podle Neumanna, ze Smidta (1960).
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kalni otvor nakonec smértuji nahoru. Atrialni sifon se
pfitom Siroce napojuje na peribranchialni dutinu,
kam je filtrovana voda z hltanu. Vyrazné degeneruje
nervova soustava a smyslové organy, takZze u do-
spélce persistuje jen nepatrné nervové ganglion. Mi-
zi rovnéZz segmentované svalstvo. Naopak se rozsi-
fuje hltan a zvétSuje se pocet zabernich $térbin.

U kruhosvalych salp (Cyclomyaria) jsou larvy ve
svych zakladnich anatomickych rysech podobné
larvam sumek. Vyvijeji se pfres stadium coeloblastu-
ly, gastrulace probiha invaginaci vnéjsi stény blas-
tuly. Prestoze je larva pomérné dlouho uzavfiena ve
vajec¢nych obalech, ma podobu pulce (obr. 46), stej-
né jako larva sumek. JiZ v raném zarodku lIze roze-
znat zaklady nervového systému, chordy, mesoder-
mu a stfeva. Zaklad chordy se silné protahuje’'do
délky a dava zaklad ocasni €asti téla. Vchlipovanim
ektodermu vznikaji v trupové ¢asti hitan a kloakalni
dutina. Mesoderm se diferencuje ve svalové buriky,
které se pfimykaji k chordé. Tato larva se méni v je-
dince nepohlavni generace (salpy maji rodozménu)
tim, Ze se ocas redukuje a juvenilni salpa pfitom
opousti vajecny obal.

U vrSenek se vyviji larva ze zarodku, ktery se po-
nékud protahuje do délky (obr. 47). Jeho pfedni ¢ast

2aludek
nervova trubice

nervové trubice

endostyl

Obr. 47 Vyvoj larvy u vrSenky Oikopleura dioica. A - pocatek
gastrulace, B a C - vyvoj zarodku, D - larva pfi pohledu z le-
vé strany. Podle Delsmana, ze Smidta (1960).

je 8irSi a vznika z ni trup, zadni je uZs8i a dava vznik
ocasu. V ocasni ¢asti se zaklada chorda, po jejichz
stranach leZi pruhy nevyrazn& segmentované sva-
loviny. Pod chordou je pruh entodermalnich bunék,
ze kterych rozestupem (nikoliv invaginaci) vznika
dutina prvostfeva. Nad chordou lezi nervova trubice
se silné redukovanou dutinou. Zatimco chorda je
omezena pouze na ocasni ¢ast, nervova trubice za-
sahuje az do pfedni ¢asti, kde se rozSifuje v mozko-
vy vacek s velkou dutinou. Larva je§té nema vytvo-
fen ustni ani Fitni otvor, ty se prolamuji az béhem
metamorfozy. Naopak se béhem metamorfozy re-
dukuje nervova soustava (napf. dutina v neuralni
trubici zcela zanika). Ocas se pretac¢i o 90° okolo
své podélné osy, takZe jeho plvodni leva a prava
strana se stavaji dorzalni a ventralni. Nicméné pro-
toZze je dospélec volné pohyblivy, stale si udrzuje
vzhled volné plovouci larvy (proto se nékdy vrSenky
nazyvaji Larvacea).

Anatomické stavbé& larev plasténcli se bliZi larva
kopinatcl, ktera by sice méla byt uvedena az v na-
sledujici kapitole, ale pravé pro svoji strukturalni
podobnost s larvou plasténcd se vyplati ji zminit jiz
nyni. Napadna podobnost se mezi jinym tyka i cent-
ralni nervové soustavy (viz obr. 52). Podobné jako
neurdalni trubice v limcovém Uuseku téla Zaludovcu
se zaklada na dorzalni strané téla i neurdlni trubice
larev plasténcl a kopinatcl. V souvislosti s aktivnim
pohybem v8ak u nich predni ¢ast trubice v dusledku
kumulace neuralni hmoty ponékud zbytriuje, ¢imz
se vytvari primitivni zaklad mozku (tzv. smyslovy va-
¢ek). Obsahuje fotoreceptor (svétlo¢ivny organ zva-
ny ocellus) a jednobuné&cny otolit, coz je organ re-
gistrujici smér gravitace a zmény polohy téla. Aviak
na rozdil od kopinatcl smyslovy va¢ek s prechodem
k prisedlému zpusobu Zivota u dospélych sumek
degeneruje a persistuje jen jako drobné ganglion,
z néhoZ vychazeji vétve k perifernim organtm.

Bylo jiz feCeno, Ze larvy plasténcli a larvy kopi-
natcli si jsou velmi blizké a maji fadu homologic-
kych organ(. ProtoZe vSak i metamorfovany kopina-
tec je volné pohyblivy - stejné jako larva - neni
metamorféza jeho vnéjSiho vzhledu natolik vyrazna
jako napftiklad u sumek. AvSak metamorfoéza vnitf-
nich organli u kopinatce zplsobuje stejné vyrazné
zmény jako u plasténci.

Bezlebec¢ni

Systém:
(Podle Posse
a Boschunga 1996)

Celed: Branchiostomatidae

23 druht

Podkmen: Acrania (syn. Cephalochordata) (bezlebeéni) (? sp. kambrium - recent)

Rod: Branchiostoma Costa, 1834 (= Amphioxus Yarrell, 1836)

Rod: Epigonichthys Peters, 1877

7 druht
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Diagndza: Larvy jsou asymetrické, netiplnd bilaterdlni symetrie se ziskdvd az béhem metamorfézy; pohlavni orgdny segmentova-
né, protoze embryondlné vznikaji ze segmentovaného mesodermu; peribranchidlni prostor vznikd jinym zpisobem nez u plastén-
cl; cévni soustava téméf uzaviend (hemocoel zistdvd zachovdn pouze v zdbrdch a v ocasni ¢dsti téla); srdce chybi a funkéné jej za-
stupuji kontraktilni useky pfivodnych Zabernich arterii pfi jejich odstupu od aorta ventralis (,,srdi¢ka", resp. bulbilli); v celém
pribéhu neurdlni trubice jsou v jeji dutiné jednobunécéné fotoreceptory.

Nejstar$i zminku o kopinatci publikoval v roce
1774 Pallas, ktery jej povazoval za mékkyse. AvSak
jiz Costa (1834) a Muller (1841) navrhovali, Ze by
tento zivo¢ich mél byt fazen mezi primitivni obrat-

lovce. To vzbudilo ohromny zdjem o tuto skupinu
zivoCichi, takze nyni obsahuje bibliografie za-
byvajici se kopinatcem okolo 2700 praci (Gans
a Saiff 1996).

Kopinatec a nejstarsi paleontologické doklady strunatct

Pro porozuméni postupim pfi interpretaci nejstar-
Sich paleontologickych dokladd strunatcl je nutné
poznat nejen stavbu dospélych bezlebecnych, se
kterymi maji fadu pfedpokladané shodnych znakii,
ale i jejich ontogeneticky vyvoj, protoZze béhem néj
se tyto znaky konstituuiji.

Larva kopinatce (o které byla stru¢na zminka jiz
v zavéru predchazejici kapitoly) opoustégjici vajetné
obaly ma oproti dospélci jeSté pomérné maly podet
metamer (15) a nema definitivné diferencované or-
gany. Navic predni Cast téla je asymetricka, tzn. Ze
ustni otvor a zaklad prvni Zaberni §térbiny jsou po-
sunuty na levou stranu a Ze myotomy pravé strany
se neshoduji s myotomy levé strany (obr. 48). Ekto-
dermalni buiiky malého ocasniho pupenu, ktery leZi
za fitnim otvorem, se protahuji do délky a vytvareji
doc¢asnou ocasni ploutvicku. Organogeneze se do-
kon&uje az b&hem rlstu larvy. Stény nervové trubi-
ce zesiluji, a tim se zmenS$uje jeji vnitfni primér.
Av8ak vpredu trubice stale komunikuje s vnéjSim
prostfedim otvorem zvanym neuroporus (viz obr.
17C). Za jedinou Zaberni §térbinou, ktera se prola-
muje na pravé strané téla, vznikaji stejnym zpuso-
bem dalsi §térbiny, az se vytvofi fada, ktera se vza-
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du otoci a pfejde na levou polovinu téla. Obé rady
§térbin tvori zaklad budouciho Zaberniho aparatu.
Dalsi $térbiny vznikaji tak, Ze do plivodnich $térbin
postupné vrostou sekundarni, neuplné prepazky
(viz téZ obr. 28 vpravo), ¢imZ se pocet §térbin zdvoj-
nasobi. Poté se nejpfednéjsi a nejzadné&jsi uzavrou,
takZe jich na kazdé strané zbyde pouze osm. K nim
v8ak nasledné opét pfibudou dalsi, které se posu-
nou dopredu, a narusi tak metamerni polohu 5tér-
bin, které jiz byly zaloZeny dfive. Nakonec se ekto-
derm ventralni strany téla zvrasni do podoby dvou
paralelnich ventrolateralnich metapleur, které lemu-
ji fady Zabernich &térbin. Obé metapleury pozd8ji
navzajem srostou a vytvofi peribranchialni dutinu,
ktera komunikuje s vnéjSim prostfedim na zadnim
konci téla jedinym otvorem zvanym atrioporus.
Metamorféza kopinatce spocCiva predevsSim ve
ztraté asymetrie. PFitom zaujmou Zaberni Stérbiny
definitivni pozici. Usta se pfesunou z levé strany té-
la na ventralni stranu a zUzi se koznim zahybem, ze
kterého vybihaji brvy (cirri). Vné vénce brv vznikne
zahyb ektodermu (stomodeum). Endostyl, ktery le-
Zel u larvy vpravo, se presune do medianni roviny
a roste k zadnimu konci hltanu. Rast chordy a ner-

Obr. 48 Predni &ast téla kopinatce ve
ventralnim pohledu b&hem larvainiho vy-
voje a metamorfézy. Podrobné vysvétle-
ni v textu. Patrna je tendence k ustaveni
bilateralni symetrie z asymetrické struk-
tury rané larvy a zanik nejprednégjsi
a v8ech zadnich Zabernich $térbin rotuji-
ci levé tady. Postranni zahyby lemujici
fady Zabernich $térbin postupné odzadu
srlstaji, a vytvareji tak peribranchialni

Hatschekova
jamka

asta

pravy zahyb
atria

levy zahyb
atria

srostlé zahyby
atria

amo_pm"s prostor (zde nazyvany atrium), ktery ko-

atrium munikuje s vn&j§im prostredim jedinym

\ ocasni ploutevni  otyvorem (atrioporus). V dolni fadé jsou
lem o . o

l( uvedena méfitka jednotlivych ontogene-

tickych stadii s vymezenim ¢asti, ktera je
znazornéna ve ventralnim pohledu naho-

fe. Podle Willeye (1894), z Presleye

D a kol. (1996).
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vové trubice probiha v zadni Casti téla, v misté
byvalého neuroenterického kanalku (viz obr. 17C),
¢imz vzrista pocdet télnich metamer. Dospély jedi-
nec jich ma az Sedesat. Obdobi pohlavni dospélos-
ti nastava s preménou gonotoma (vznikajici z mate-
rialu ventrolateralni ¢asti somitu) ve zralé gonady
(pohlavni organy). ProtoZe je mesoderm segmento-

chorda dorsalis
pigmentové skvrna

Kdllikerova jamka
obustni brvy (cirri)

Hatschekova jamka
vifivy orgén

velum

vstup do hitanu
velarni chapadélka

hitan

primamni septa
sekundami septa
hypobranchialni ryha
epibranchiéini ryha

—

SRR

;l‘ chorda dorsalis

! é‘\‘j pochva struny hbetni
20\
z \§ jaternf vak
i \ jednobunétné fotoreceptory
i / IQ?’ {"misni otka™)
) EA0E
. 2\
/ ",{'k\é neuralni trubice
W\
' :1'5:;‘\\3 dorzalni svalstvo
1z El
\‘Q" dorzélni ploutevni lem
Vi
\ Vi

VMg idu LU,

i/ porus abdominalis
4 (atri rus)

_é g atrioporus

7

E‘ : stfevo

NAARA
——

ventraini ploutevni lem

AN AN S
RN

ERAANANT

Fitni otvor

ocasni ploutvitka

Obr. 49 Kopinatec Branchiostoma lanceolatum. Juvenilni jedi-
nec (nejsou jesté vyvinuty segmentarné usporadané pohlavni
organy) pfi pohledu z levé strany. Transparentni metamerni
svalstvo ve skutecnosti prekryva hltan perforovany Zabernimi
Stérbinami a ostatni vnitfni struktury (srv. obr. 20). Podle
Kukenthala a Rennera (1978).

vany do podoby somitd, jsou i jeho derivaty (véetné
gonad) segmentované (viz obr. 17).

Metamorfovany kopinatec (obr. 49, 50) je v fadé
znakll shodny s primitivnimi obratlovci. Ptedné
vSechny organy mesodermalniho pdvodu jsou seg-
mentovany. Nejlépe to lze pozorovat na somatic-
kém svalstvu, které je ¢lenéno do blokl v podobé le-
Ziciho pismene V. Tyto bloky se nazyvaji myomery
a jsou oddéleny myosepty. Na pficném Fezu (viz
obr. 20) Ize proto zastihnout vétSi pocet myomer.
AvS8ak oproti obratlovcliim nejsou myomery ¢lenény
horizontalnim septem na epaxialni a hypaxialni
¢ast. Segmentovany jsou v8ak i pohlavni a vylu€o-
vaci organy.

Hatschekova jamka neuralni trubice

Kollikerova jamka
chorda

Obr. 50 Predni konec téla kopinatce Branchiostoma lanceola-
tum pfi pohledu z levé strany. Podle Kukenthala a Rennera
(1978). Viz téz bar. pril. obr. 4.

Podobné jako u dospélych plasgténcl je i u do-
spélych kopinatcd centralni nervovy systém poné-
kud zjednoduSeny degenerativnhimi procesy, a proto
je lépe jeho stavbu studovat u larvy. PfedevsSim se
pfi sténé travici trubice (a zejména jaterniho vaku)
zaklada pleten, ktera na jedné strané odpovida en-
toneuralnimu systému ostnokoZcu, na druhé strané
vegetativni soustavé obratlovci. Centralni nervovy

primérn{ motorické centrum

///
T

lamelémi télisko

rovnoviiny orgdn

Obr. 51 Predni ¢ast nervové soustavy (mozkovy vacek) po-
krocilé larvy kopinatce Branchiostoma. Podle Lacalliho
(1996).
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frontalni oko

systém se sklada z nervové trubice, ktera je ve
svém prednim Useku ponékud zbytnéla, ¢imz se vy-
tvari tzv. mozkovy vacek (obr. 51, 52). Mozkovy va-
Cek je - stejné jako neuralni trubice - duty a vpredu
se otevira na povrch téla otvorem zvanym neuropo-
rus (o embryonalnim vzniku neuroporu viz str. 29
a obr. 17C). V postmetamorfnim stavu se neuropo-
rus uzavira do podoby obrvené jamky (Kollikerova
jamka). Pred uaroven predniho konce mozkového
vacku vybiha par rostralnich nerva. Tésné pod neu-
roporem je vackova pigmentova skvrna, ktera je
soucasti frontalniho oka, funk¢éné i strukturalné ho-
mologického s okem obratlovcld. Bylo zjisténo, zZe
miZe registrovat nejen svétlo a stin, ale i smér pfi-
chazejiciho svétla.

Zadni ¢ast mozkového vacku se zretelné odliSu-
je od predni ¢asti tim, Ze vnitfni kanal se na ventral-
ni strané otevira a obé& stény jsou navzajem oddéle-
né tenkym horizontalnim pruhem odliSného vaziva.
Na dorzalni strané této C€asti zasahuji multipolarni
buriky (viz obr. 41 uprostfed) na protéjsi stranu, tak-
Ze vytvareji stfrechu neurdalniho kanalu. Pod mozko-
vym vackem se nachazi shluk sekretorickych bu-
nék, oznacovanych jako infundibularni buriky. Na
dorzalni strané zadni €asti vacku je vyvinuto tzv. la-
melami télisko, které je homologické s fotorecepto-
rem larev plasténcl (zvanym océko, svétlogivny or-
gan, ocellus). Tésné pod infundibularnim shlukem
bunék je jiny shluk bunék, opatfenych brvami. Inter-
pretuji se jako organ registrujici gravitaci (rovnovaz-
ny organ). Ve spodiné neurdlniho kanalu mozko-
vého vacku jsou shluky dobfe diferencovanych
motoneuronll a interneuronli. Tato ¢ast se proto
oznacuje jako primarni motorické centrum a je bez-
pochyby hlavnim centrem kontrolujicim lokomoci.
Podobné centrum se vytvari v lateralnich sténach
této ¢asti mozkového vacku, a protoZe jejich dendri-
ty zasahuji az k frontalnimu oku, ma se za to, Ze je
to prekursor pozdg&ji (u obratlovcll) velmi vyznamné-
ho spojeni mezi oCnimi bulvami a mozkem, které
zahrnuje i tectum opticum (viz str. 91). Kromé toho

Obr. 52 Srovnani organt ve smyslovém
vacku larvy plasténce Clona (vlevo) s or-
gany v mozkovém vacku larvy kopinatce
Branchiostoma (vpravo). Podle Lacalliho
(1996).

bylo prokazano, Ze lamelami télisko je homologickeé
s pinealnim organem obratlovcd, infundibularni
buniky se zadni ¢asti infundibula a frontalni oko
s o¢ima obratlovcu (obr. 53).

Na ventrolateralni ¢asti téla jsou vyvinuty ploutev-
ni lemy zvané metapleury. O nich se Casto tvrdi, Ze
jejich rozpadem vznikly parové kondcetiny Celistna-
tych obratlovcld. Na rozdil od embryonalniho stavu
u obratlovcl jsou v8ak ventrolateralni metapleury
kopinatcd pozlstatkem uzavirani peribranchialniho
prostoru (atria) u larvy (viz obr. 48) a v misté atrio-
poru (abdominalniho p6ru) splyvaji v jediny neparo-
vy ventralni ploutevni lem. Travici trubice usti na po-
vrch téla fitnim otvorem aZz mnohem dale, pfi bazi
ocasni ploutvicky (viz obr. 49). U obratlovcl (viz da-
le, str. 63) je embryonalni situace odlisna, nebot
material, ze kterého se zakladaji koncetiny, nenava-
zuje na material, ze kterého vznikaji ventralni nepa-
rové ploutve. Navic ¥itni otvor je vzdy tésné za bris-
nim parem ploutvi.

Zbyva problém, proc jsou larvy kopinatcl asyme-
trické a bilateralni symetrii ziskavaji az b€hem me-

t3aedni ki ot

epiphysis ( P
telencephalon

zadni mozek
{rhombencephalon)

diencephalon

V4

tectum

primarni motorické centrum

zadni £ast mozkoveho vacku
infundibularnt buriky

predni ¢ast mozkového
véaéku

Obr. 53 MoZna homologizace riznych &asti mozkového vag-
ku larvy kopinatce (dole) s mozkem obratlovce (nahote). Po-
hled z levé strany. Podle Lacalliho (1996).
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tamorfézy (neuplnou, protoze napf. v hlavové Casti
jsou nervy uspofadany asymetricky i u dospélce; viz
Franz 1927, nebo myomery pfi pohledu z dorzalni
strany alternuji; viz Simonetta a Insom 1993: obr. 6),
zatimco larvy plasténca a obratlovcll jsou symetric-
ké. Neéktefi autofi (napf. Insom a kol. 1995) to pova-
Zuji za dukaz fylogenetické souvislosti kopinatcu
s prekambrickymi vendobionty (viz str. 24). Obecné
v8ak je nutné si uvédomit, Ze pfi srovnavani larev
plasténcu s larvou kopinatce porovnavame recentni
zastupce linii, které maji svlij pavod v kambriu, tedy
pred vice neZ pll miliardou let. Zatimco v nékterych
fylogenetickych liniich mohlo byt stadium asymetric-
ké larvy zcela potlaceno (napf. v pripadé plasténcu
a obratlovcl), u kopinatc se mohlo zachovat. Sou-
visi to s heterochronii (tedy nestejné rychlou evolu-
ci rdznych anatomickych znakd) a se zanikem i
persistenci riznych ontogenetickych stadii (viz obr.
6). ProtoZe jsou v3ak k dispozici pouze terminalni
stadia fylogenetickych linii, I1ze o tomto problému,
ktery souvisi s vyjasnénim fylogenetickych vztahu
v davné minulosti, pouze spekulovat (viz téZ Con-
way-Morris 1997).

V posledni dobé& byly publikovany prace o fadé
fosilii, které se podobaji dospélym kopinatciim. Za
nejstarSi paleontologicky doklad existence strunat-
cll tohoto typu muZe byt povaZovan Yunnanozoon
lividum (obr. 54) ze spodniho kambria (-525 mil. let)
z lokality Ccheng-tiang, provincie Jun-nan v Cing
(Chen a kol. 1995). V jeho anatomické strukture
jsou utvary interpretované jako typické organy stru-
natcl, tedy chorda (zasahujici az do hlavové Casti
téla), hltan s endostylem, metamerné uspofadané

okraj
2aberni Zaberni pfepéika
$térbiny struna hibetni

mineralizovana struktura
pokryta drobnymi zoubky

5 mm

Obr. 54 Yunnanozoon lividum, mozny primitivni strunatec
z raného kambria Ciny. Podle Chena a kol. (1995).

Obr. 55 Rekonstrukce mozného primitiv-
niho strunatce Pikala gracilens z bur-
gesskych bfidlic (stfedni kambrium, -525
mil. let). Pohled z pravé strany, predni
konec téla sméfuje vpravo. Podle Inso-
ma a kol. (1995); srovnej s rekonstrukci
v Simonettovi (1988).

S Jqu.u./.uJJJ) 2201 SN IIITY w;.wn.; ks ,,ww L )

Zaberni oblouky, segmentované svalstvo a meta-
merné usporadané gonady. Protoze nékteré z téch-
to znak( charakterizuji kopinatce, je mozZné, Ze
hlavni §tépeni strunatc na linie pfedstavujici pod-
kmeny probéhlo jiz v tomto obdobi (tedy v raném
kambriu), v ramci tzv. kambrické exploze. Yunnano-
zoon, kterého by bylo mozné zaradit mezi kopinatce
(i kdyZz novéjsi interpretace jej davaji spiSe do sou-
vislosti s Zaludovci, Enteropneusta; Shu a kol. 1996),
je diikazem, Ze Chordata se rozélenili do zakladnich
podkmendu jiz béhem tohoto relativné kratkého obdo-
bi (Gould 1995). Ze stejné lokality pochazi Cathay-
myrus diadexus, ktery je vSak doposud doloZzen pou-
ze jedinym exemplafem. Ponékud star$i (-530 mil.
let) je rod Haikouella, ktery je podle prvnich publiko-
vanych zprav fazen mezi obratlovce (Chen a kol
1999), a to predevsim na zakladé ptitomnosti srdce,
dorzalni a ventralni aorty a neuralni trubice rozsifu-
jici se veptedu v relativné mohutny mozek. | kdyZ je
tento predpokladané nejstarSi obratlovec doloZen
vice neZ 300 jedinci, je nutné prijimat interpretace
zmin&nych organd tvofenych mékkymi tkanémi
s opatrnou skepsi.

Pikala gracilens (obr. 55) je z burgesskych bfidlic
stfrednékambrického stafi. Dfive byla povaZovana
za mnoho&tétinatého Cerva (Polychaeta). Je znamo
asi 100 exemplaf( a v8echny maji v dorzalni ¢asti
vystupujici ty&inkovity utvar, ktery mGZe byt pova-
Zovan za chordu. Vedle tohoto zakladniho znaku
strunatcl ma Pikala svalstvo ¢lenéno do segmentd,
které jsou podobné myomeram kopinatcli a primitiv-
nich obratlovcd. Ackoliv se od kopinatce ligi v nékte-
rych dulezitych aspektech (recentni kopinatci maiji
napf. vy88i poCet Zabernich §térbin a chorda zasa-
huje az do pfedniho konce téla), zda se pravdépo-
dobné, Ze je to skutecné primitivni strunatec. Bur-
gesska fauna, ke které Pikala patfi, Zila na bahnitém
dné na uapati mohutného koralového utesu v hloub-
kach okolo necelych 100 m, kde voda proudila jen
nepatrné a byla bohata na sirovodik a chuda na kys-
lik (Conway-Morris a Whittington 1979).

Z burgesskych bfidlic pochazi i Nectocahs pteryx
(obr. 56). Ackoliv je znam jen podle jediného exem-
plare, je zfejmé, Ze jeho télo bylo zfetelné rozdéleno
na dvé casti: Predni ¢ast byla kryta krunyfem, zpod

néhoZz prominovaly oCi (patrné umisténé na stop-
kach) a brvy Ci chapadélka. Zadni ¢ast byla prota-
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dorzalni ploutevni lem

Obr. 56 Nectocaris pteryx,
mozny primitivni strunatec
z burgesskych bridlic (stfed-
ni kambrium, -525 mil. let).

W brvy (7cim)  AGkoliv predni gast Zivodi-
1 " - ~ na prednim cha byla kryta krunyfem,
T _n.]lf\mﬁw —\-—-°°°'°'a/7 \ konci téla coZ by naznatovalo sou-
\ oko vislost s korysi, zadni ¢ast
segmentované peribranchidini dutina téla jevi stopy segmento-
stfevo Svalstvo ventraini vaného svalstva. Nahote
{myomery)  ploutevni lem interpretace  podle Con-
way-Morrise (1976), dole
/’-""i\‘\\ struna hfbetni rekonstrukce podle Simo-
—//’,,,,,igg'“ LI “ﬁm$&¥ (L netty (1988).
ot !
, A =
: T =tt 1! y
. L e sty 2
sttevo
segmentované neurélni Obr. 57 Hypoteticka rekon-
dorzalni ploutevni lem  svalstvo trubice struna hibetni mozek strukce zakladnich anato-
smysiova Jamka mickych rysG primitivniho
strunatce, dedukovana z em-
usta bryologickych a v mengi mi-
:l::_-':)tni brvy fe z paleontologickych dat.
Cl

peribranchiélni dutina

hla, opatfena dorzalnim a ventralnim ploutevnim
lemem, vyztuZzenym jemnymi paprsky. Zadni konec
téla se nezachoval, a proto nelze ¥ici, zda byl ukon-
¢en ploutvickou. Na ocasni ¢asti jsou vidét jemné
svislé linie, které se interpretuji jako myosepta (Si-
monetta 1988, Insom a kol. 1995). Stfedem se po-
déiné tahne pruh, ktery je povazovan za strunu
htbetni a stfevo.

V souvislosti s paleontologickym zaznamem nej-
starSich strunatcu je nutné se zminit o tzv. konodon-
tech, coz jsou drobné zoubkovité fosilie doposud
nejistého systematického postaveni, hojné zastou-
pené v sedimentech od kambria do svrchniho tria-
su, a proto Siroce pouzivané ve stratigrafii (korelo-
vani geologickych vrstev). Prvni popis Zivoc&icha,
v jehoz anatomické stavbé byli konodonti za¢lenéni,
byl publikovan Briggsem a kol. (1983). Tito autofi ta-
ké poprvé naznacCili moznost, Ze by konodontovi Zi-
voc¢ichové mohli mit néjakou fylogenetickou souvis-
lost s obratlovci. PrestoZze maji Fadu znakd
spole€nych s obratlovci (chordu, i kdyz nepf¥ilis dob-
fe zachovanou, svalstvo ¢lenéné do myotomU v po-
dobé leziciho pismene V, oci, v ocasni ploutvi radi-
alia, mineralizovany skelet a kostni buriky), hlavni
namitka spociva v tom, Ze material, kterym jsou
zoubky tvofeny, nema u obratlovcll ani strunatcl
Zadnou obdobu a Ze na fosilnich dokladech tohoto

Podle Simonetty (1988).

hitan

ZivoCicha nebyly zjistény Zabry (Janvier 1995). Nic-
méné zivoCichll s konodontovymi zoubky bylo zji§-
téno vice a nékteti z nich (Gabbott a kol. 1995) po-
skytuji pomérné podrobné informace o tom, Ze
svalovina byla jiz ¢lenéna nejen do myomer, ale
jsou zachovana (v podobé illitu a dalSich jilovych
mineral() i svalova vldkna. PFfitomnost o¢i (deduko-
vanych podle zachovanych okohybnych svalld) na-
znacCuje pokrocily stupen encefalizace, souvisejici
s ekologickym posunem k aktivnimu pohybu spoje-
nému s vyhledavanim potravy (Purnell 1995b).
Drobné abrazni ploSky na zoubcich jsou povaZova-
ny za dakaz, Ze zoubky slouZily k drceni potravy,
a nikoliv k filtraci detritu (Purnell 1995a, c); jinymi
slovy, jestlize jsou tito zZivoCichové skuteCné v okru-
hu pribuznych nejstarSich strunatct ¢&i dokonce
obratlovcl, pak by to mohl byt dikaz, Ze nejstarsi
obratlovci byli makrofagni predatofi. Zminéné ab-
razni plo§ky se v8ak nenachazeji u vSech jedinca,
coz vedlo k protichldnym interpretacim (viz Nicoll
1995), napriklad Ze zoubky konodontovych Zivoci-
chi slouZily pouze k filtraci potravy. Zda se, Ze nalez
dentinu u t&chto primitivnich Zivo&ichd (Sanson
a kol. 1994) vztahy k obratlovcim potvrzuje, pro-
toZze dentin je tkan, ktera se doposud naSla pouze
u obratlovcu. Zarover se tim doklada rliznorodost
biomineralizace u rlznych typl primitivnich obrat-
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lovc. Naopak jini autofi (napf. Kemp a Nicoll
1995) na zakladé svych histologickych a histoche-
mickych studii fylogenetické vztahy konodontud pfi-
mo k obratlovcim popiraji, i kdyZz mozné vztahy
k protochordatim pripoustéji. V soucasné dobé se
zda ptimérengjSi povazovat tyto zivo€ichy za mozné
primitivni strunatce, nikoliv pfimo za obratlovce (viz
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téz diskuse v Insom a kol. 1995; prehled této proble-
matiky je uveden i v nejnovéjsi praci Donoghueho
a kol. 2000).

Pfes uvedené pochybnosti a vyhrady umoZziuiji
zminéna embryologicka a paleontologicka data hy-
poteticky zrekonstruovat zakladni anatomické rysy
primitivnich strunatct (obr. 57).

Obratlovci

Systém:

Podkmen: Vertebrata (syn. Craniota) (obratlovci) (?sti., svrch, kambrium - recent)

Nadttida: Cyclostomata (syn. Agnatha) (kruhousti, syn. bez¢elistni) (?stf., svrch, kambrium - recent)
Nadtfida: Gnathostomata (Celistnati) (svrch, ordovik - recent)

Diagnoza: Volné pohyblivi, a tudiz bilaterdlné soumérni strunatci s kostni tkdni, neurdlni listou diferencovanou z neuroektoder-
mu, dobfe odliSenou hlavovou casti téla, mozkem vzniklym caste¢né rostralni prolongaci a ulozenym v lebce, kompletné uzavie-
nym ob&éhovym systémem; transport potravy trdvici trubici se déje peristaltickymi pohyby svall stén trubice (nikoliv ¢innosti fa-

sinkového epithelu).

Zakladni rysy stavby téla obratlovct

Rana stadia embryogeneze vSech strunatcl jsou
v zakladnich rysech shodna. Rozdily mezi zastupci
jednotlivych podkment vznikaji az pfi vzniku meso-
dermu, ale souviseji i s diferenciaci dalSich dvou za-
rode¢nych list(. Z ektodermu vznika u obratlovcl
povrchova ¢ast klize, centralni i periferni nervova
soustava, skelet Zabernich oblouk(l a jeho derivaty
a k nému priléhajici oblast Skary a jeji derivaty
v podobé dermalnich kosti. Z ektodermu (bud’
z neuralni listy, nebo z epidermalnich plakod) se
tedy zaklada podstatna Cast lebky; vyjimkou jsou
parachordalia a jejich pfimé derivaty (basikranialni
destiCka a okcipitalni oblouky), basibranchialia
atectum synoticum, které jsou mesodermalniho p(-
vodu. Z ektodermu se zakladaji také zuby (s vyjim-
kou adamantoblast(). Naproti tomu z entodermu se
vyviji sténa travici trubice (vCetné jater a slinivky
bfisni) a dychaci organy (s vyjimkou zaber Celistnat-
cl, které jsou ektodermalniho puvodu; viz obr 23).
Prakticky cely, objemové prevazujici zbytek téla
vznika z mesodermu (svaly, pojiva, kostra, obéhova
a mocopohlavni soustava).

Organy mesodermailniho ptivodu

Mesoderm se u obratlovct od$tépuje z dorzalni sté-
ny prvostfeva jako celistvy epithelidlni pruh zvany
chordamesoderm, ktery se vSak zahy rozdéli na dvé
¢asti: medialni, z niz vznika nejprve trubicovity,
av8ak po nasledném vyplnéni tyCkovity utvar (chor-
da dorsalis), po obou stranach se pak vytvari proza-
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Obr. 58 Schematické znazornéni vztahu mesodermu k ostat-
nim embryonalnim strukturam na prikladu embrya Zraloka.
Stredni zarodecny list (mesoderm) je u obratlovcli segmento-
van pouze v dorzalni ¢asti (kde tvori somity), ventralni Cast
(hypoderm, resp. lateralni ploténka) segmentovana neni. Na
prechodu mezi obéma ¢astmi je materidl (nephrotom, resp.
mesomera), ze kterého vznikaji vyluCovaci organy. Meso-
derm vytvari v raném stadiu dutinu (coelom), ktera ma vnitfni
sténu priléhajici k wvnitfnim organim (splanchnopleura)
a vnéjSi sténu priléhajici k sténé téla (somatopleura). Coelo-
mova dutina v somitu pozdé&ji zanika a zlstava zachovana jen
v hypodermu. Somit je ve své medialni ¢asti tvofen skeleto-
gennim materialem (sklerotom), materidlem, ze kterého vzni-
kaji svaly (myotom), a materidlem, ktery dava vznik Skare
a jejim derivatim (dermatom). Podle Bjerringa (1977).
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tim nesegmentovany mesoderm a jako celistvy
a podélné nedéleny list vrasta ventrolateralnim
smérem mezi ektoderm a entoderm. Na rozdil od
kopinatce v8ak jeho lateralni spodni ¢ast (hypo-
derm) neni nikdy segmentovana (obr. 58; viz téz
obr. 14), nybrz zlistava celistva (z tohoto divodu se
rovnéz nazyva lateralni ploténka). Nasledné seg-
mentaci v dlsledku tvorby priénych brazd podléha
pouze dorzalni ¢ast mesodermu, ktera se tim Cleni
na jednotlivé oddily zvané somity. Porovname-Ii te-
dy vznik somiti u kopinatce a obratlovcl, nejsou so-
mity obratlovcll plné homologické se somity kopi-
natce. Méné dulezitd je vzajemna pozice obou
mesodermalnich listll (obr. 59), ktera je zavisla na
tom, zda vaji¢ka, z nichz se vyviji zarodek, jsou bo-
hata, ¢i chuda na Zloutek (polylecitalni, resp. oligo-
lecitalni). Po spotfebovani Zloutku tyto rozdily zanik-
nou. Mezi somitem a hypodermem se v misté, které

splanchnopleura

somatopleura
2loutek

somatopleura

splanchno-
 pleura
@

nephrotom

- splanchnopleura

~ stfevo
Zloutek

—— bilkovy vatek
— somatopleura

Obr. 59 Schematické znazornéni pozice mesodermu u zarod-
ku s rlznym obsahem Zloutku ve vajicku. Nahore je vajicko
s malym obsahem Zloutku (oligolecitalni, napf. u plaz(l), upro-
stfed bohaté na Zloutek (polylecitalni, napf. u ptak). Vzhle-
dem k velkému objemu Zloutkového vaku je hypoderm s od-
povidajici Casti coelomové dutiny rozprostfen po jeho
povrchu, jakoby mimo vlastni embryo. Proto se tato ¢ast me-
sodermu (a coelomu) oznacuje jako extraembryonalni. Dole
je situace u ptaCiho zarodku v dobé lihnuti z vejce, coZ na-
znacuje, Ze po spotiebovani Zloutkového vaku se i u polyleci-
talnich vajiek hypoderm vraci do pozice lateralné od streva.
Podle Pattena, z Grodzinského a kol. (1976).
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se na pricném tezu jevi zprvu jako zaSkrceni meso-
dermu, vyviji material, ze kterého vznikne vylu€ova-
ci soustava. Tato Cast se nazyva nephrotom (resp.
mesomera; obr. 60).
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Obr. 60 Nahore pricny fez embryem kopinatce v pokrocilém
stadiu vyvoje, dole schematicky pricny fez embryem savce.
Coelom se v obou pfipadech zaklada jako dutina uvnitf me-
sodermu, u kopinatce je v5ak jeSté segmentovan ve své dor-
zalni i ventralni ¢asti. Coelomové dutiny ventralnich ¢asti spo-
lu splyvaji aZz druhotngé. Navic u kopinatce segmenty obou
stran alternuii, a proto je jeho levy segment zastiZzen jesté ve
stavu, kdy neni rozliSeny na dorzalni a ventralni €ast (srovnej
obr. 13), zatimco pravy segment je jiZz rozli8en zaSkrcenim na
dorzalni somit a ventralni hypoderm. U obratlovc je jiz me-
soderm usporadan prisné bilateralné symetricky. Coelom je
od sameho pocatku vyvinut jako jednolita dutina prochazejici
nesegmentovanym hypodermem, zatimco v segmentova-
nych somitech coelomova dutina zanika. Spianchnopleury
obou stran se postupné pribliZuji, aZz vytvori zavés (mesente-
rium), ve kterém je uloZeno stfevo, ale také dorzalni aorta.
U niz8ich obratlovci mesenterium obvykle pokracuje i pod
stfevem k ventralni sténé téla, u savcl v8ak ventralni mesen-
terium vétSinou zanika. Nahote podle Hatscheka, ze Srdinka
(1911), dole podle Areye, z Romera a Parsonse (1977).
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Coelomova dutina a jeji derivaty

Tento popis zakladniho vyvoje mesodermu je ne-
zbytny pro pochopeni diferenciace coelomu jakozto
dutiny, jejiz stény tvofi vyluné mesoderm. Pro
porozumeéni zménam ve formovani coelomu, ke kte-
rym doSlo béhem evoluce od prevertebratni evoluc¢-
ni arovné, je dulezité uvést si situaci reprezentova-
nou kopinatci. U nich je coelomova dutina zprvu
Clenéna na jednotlivé vacky (po obou stranach téla
nejsou bilateralné symetrické, nybrZz spolu alternuiji),
které expanduji spolu s mesodermem do prostoru
mezi stfevem a ektodermem (obr. 60 nahore). Poté,
co se jednotlivé segmenty zaCnou rozpadat na dor-
zalni ¢ast (somit) a ventralni ¢ast (hypoderm, né-
kdy nazyvany téZ splanchnotom; obr. 60, prava
strana horniho obrazku), rozdéli se i coelomova
dutina na somitickou ¢ast (myocoel) a ventralni
Cast (splanchnocoel). Po uplném rozdéleni myoco-
el zanika, av8ak protoze splanchnotomy navzajem
splyvaji, splynou i jejich coelomové dutiny a na kaz-
dé strané se tak vytvori jednolity splanchnocoel.
U obratlovct je vysledny stav stejny, s tim rozdilem,
Ze splanchnocoel (tedy coelom v hypodermu) nebyl
nikdy segmentovan.

Bez ohledu na to, zda se jedna o coelom u bez-
obratlych ¢&i obratlovc(, Ize rozliSit jeho sténu na tu
Cast, ktera sméfuje k télni sténé (somatopleura,
v dospélosti parietalni peritoneum), a ¢ast, ktera
sméruje dovnitf t€la a obaluje travici trubici (splanch-
nopleura, v dospélosti visceralni peritoneum). Tam,
kde se obé splanchnopleury dostavaji do vzajemné-
ho kontaktu, vznika duplikatura coelomové stény,
ktera slouZi jako zavés travici trubice, tzv. mesente-
rium. OznaCuje se jako dorzalni a ventralni mesen-
terium podle toho, zda se jedna o Cast nad stfevem
Ci pod nim. Dorzalni mesenterium ma znacny vy-
znam, protoze v ném prichazeji k travici trubici dile-
Zité cévy a nervy. Ventralni mesenterium naproti to-
mu ma jen fixacni funkci a u dospélych obratlovc(l
vétSinou zanika (zachovava se napr. u dvojdySnych
a do urGité miry také u ocasatych obojZivelnika).
V disledku toho obé coelomové dutiny ventrainé od
stfeva splyvaji (obr. 60 dole).

U obratlovct se coelomova sténa diferencuje po-
dle toho, ke kterému organu pfiléha (obr. 61). V ra-
nych embryonalnich stadiich je jejich travici trubice
pomérné jednoducha a peritoneum je diferencova-
no podle schématu popsaného v pfedchozim od-
stavci. Toto schéma se v8ak porusi se vznikem za-
bernich §térbin, protoze Stérbiny perforuji hypoderm
a coelomova dutina zUstava zachovana jen ve vent-
ralni ¢asti krku. Kromé& toho do coelomové dutiny
expanduji zvétSujici se organy, které nalezeji travici
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soustavé (jatra, slinivka bridni), ale i dalSim sousta-
vam (plice, srdce, pohlavni organy, ledviny). Navic
pri rlstu a zvétSovani nékterych organli dochazi ke
zmeénam jejich topografické pozice, coZ rovnéz za-
stird plvodni jednoduché schéma.

Coelomova dutina se v podélném sméru druhot-
né Cleni na mensi oddily. Anteroventralni ¢ast em-
bryonalniho coelomu (ventralné od Zabernich 5tér-
bin) je prostor, ve kterém se primarné vyviji srdce.

neurdlini trubice
chorda

aorta

vena cardinalis post.
dorzalni
mesenterium

stievo

4 jatra
bfisni dutina
{coelom)
ligamentum
falciforme

(coelom)

ventrain{
mesocardium

Obr. 61 Schematizovany pticny fez zarodkem amniot v Grov-
ni srdce (predni Cast coelomu; obrazek vlevo) a jater (zadni
Cast coelomu; obrazek vpravo). Mesenterium (tedy k sobé pri-
loZené splanchnopleury obou stran) tvofi zavés rdznych tél-
nich organu (napf. srdce, jater) a podle toho jsou oznaGovany
(dorzalni a ventralni mesocardium, dorzalni zavés jater jako
omentum minus, ventralni zavés jater jako ligamentum falci-
forme). Coelomova dutina, v niz je uloZeno srdce, se nazyva
perikardialni dutina. Podle Areye, z Romera a Parsonse
(1977).

V ranych embryonalnich stadiich vSech obratlovci
je to pouze Cast jednolitého coelomu a zaklad srdce
je zde fixovan zavésy, které vznikaji ze splanchno-
pleury coelomovych dutin obou polovin téla; protoZze
je to obdoba mesenterii, nazyvaji se dorzalni a vent-
ralni mesocardium (obr. 61 vlevo). Ventralni meso-
cardium brzy zanika. Pozdéji v embryogenezi se
v8ak tato predni Cast coelomu izoluje od hlavni
prostory coelomu sekundarné& vzniklym pficnym
septem (septum transversum); vznika tak pomérné
mala ¢ast coelomové dutiny, ktera je dorzalné ome-
zena Zabernim aparatem, vzadu pak zminénym
septem. Srdce je tak uzavieno do coelomového
vacku zvaného perikardialni dutina (obr. 62), ktery
se zaklada z pavodni somatopleury, splanchnopleu-
ry a pricného septa. Rust srdce zplsobuje, Ze k né-
mu stény této dutiny v dospélém stavu t&€sné prilé-
haji; ze somatopleury a pricného septa pak vznika
tenka epithelialni blanka, ktera se nazyva pericar-
dium, ze splanchnopleury srdecCni svalstvo zvané
myocardium. U vétSiny dospélych obratlovcli se du-
tina perikardu zcela oddéluje od zbytku coelomu
(viz obr. 15), u primitivnich forem obratlovcli (kruho-
usti, paryby a primitivni paprskoploutvi) se vSak aZz
do dospélosti zachovava mezi ob&ma castmi coelo-
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mu maly otvor. ProtoZe se pricné septum embryo-
nalné vyviji v prostoru mezi zakladem srdce a jater,
neprekvapi, ze se zvétSujici se jatra fixuji na zadni
povrch tohoto septa. Tento stav se zachovava u do-
spélou primitivnich skupin obratlovc( (ale i u nékte-
rych savcll) jako tenky koronarni ligament.

U suchozemskych tetrapod(l nastala dulezita
zmeéna v usporadani coelomu, protoZe zanikly zab-
ry a jako hlavni dychaci organ vznikly plice. Kromé
toho byl rozsah coelomu ovlivnén také vznikem
kr&ni Casti téla, ktera coelomovou dutinu neobsahu-
je. Plice sice vznikaji jako vychlipka hltanové casti
travici trubice, ale jako objemny organ byly zatlaCe-
ny (spolu se srdcem a dalSimi doprovodnymi struk-
turami coelomového puvodu) do trupu. Tato ¢ast co-
elomové dutiny se nazyva dutina hrudni a v rané
embryogenezi je rovnéz vystlana splanchnopleurou
a somatopleurou. Od dutiny perikardu je tato ¢ast
coelomu oddélena pleuroperikardialni membranou.
Plice se zahy v embryogenezi stavaji parovym or-
ganem a jsou vytlaceny z kréni oblasti do hrudni du-
tiny, kde ziskavaji svoji definitivni polohu po stra-
nach jicnu. Jicen jakoZto predni €ast travici trubice
je ulozen v extracoelomovem prostoru mezi obéma
splanchnopleurami, vtzv. mediastinu (nom. medias-
tinum). RovnéZ plice si pfi svém rlstu zachovavaji
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Obr. 62 Vznik a vyvoj perikardu a myokardu dokumentovany
na pric¢nych fezech zarodkem obojZivelnika rodu Triturus. Pe-
rikardialni dutina vznika k coelomu. Podle Molliera, z Balin-
ského(1975).
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fixaCni zavésy, které jsou derivatem splanchnopleu-
ry a podobné jako mesenteria fixuji plice dorzalné
a ventralné. Tyto zavésy u pokrodcilejSich skupin
obratlovcl atrofuji (zGstavaji v8ak v rzném stupni
vyvinuté na pravé strané, coZz souvisi s evoluci
a embryonalnim vyvojem zadni duté Zily). Plice jsou
vS8ak stale uzavieny v epithelialni blance zvané po-
plicnice, ktera je derivatem splanchnopleury; vnéjsi
sténa této Casti coelomu se nazyva pohrudnice.

U primitivnich suchozemskych tetrapodt je hrud-
ni a brisni ¢ast coelomové dutiny spojena, a po-
hrudnici nelze tudiz presné odliSit od epithelialni
vystelky brisni dutiny, tzv. pobrisnice. U plaz( (kro-
kodylt, nékterych jeStér a hadd) je coelom na obou
stranach téla pricné rozdélen dalSim septem zva-
nym pleuroperitonealni membrana, ktera embryo-
nalné vznika z pricného septa a postupné se rozsi-
fuje dorzalnim smérem, takZze oddéli hrudni Cast
coelomu od brisni ¢asti. Tato membrana je u savcl
doplnéna pficné pruhovanym svalem zvanym brani-
ce (diaphragma). Protoze pficné septum (a z négj
vznikajici pleuroperitonealni membrana) se v rané
embryogenezi zaklada v prostoru zadniho okraje
lebky (tedy v prostoru budouci kréni Casti téla)
a protoze rovnéz plice se zakladaji jako vychlipka
z predni ¢asti travici trubice (hltanu), nepfekvapuje,
Ze branice je inervovana z krcni ¢asti michy (n. ph-
renicus), prestoze je v dospélosti posunuta dozadu.
Ponékud odlisny je v8ak vyvoj pfepazek v coelomo-
vé dutiné u ptakd, které vznikaji nejen v dlsledku
zakladani a rlstu plic, ale i diferenciace jednotlivych
plicnich vaki.

AvSak bez ohledu na to, zda jsou prepazky mezi
jednotlivymi ¢astmi coelomu vyvinuty, pfechazi epi-
thelidlni vystelka coelomu na vSechny vnitfni orga-
ny. Z embryonalnich mesenterii se vytvareji zavésy
téchto organli. O zavésech srdce a plic byla jiz
zminka. Dorzalni mesenterium travici trubice je du-
leZitou strukturou, ktera slouZi nejen k fixaci, ale
i k vedeni cév a nervll k jejim jednotlivym &astem.
U savcl je z hlediska fixace dlleZita ta ¢ast dorzal-
niho mesenteria, ktera nese Zaludek; nazyva se
omentum majus. V mistech, kde se z travici trubice
vychlipuji travici Zlazy (jatra, slinivka bfrisni), jsou ty-
to organy samoziejmé rovnéZ umistény extraperito-
nealné, ve ventralnim mesenteriu, priCemz zavés
mezi zaludkem a jatry (dorzalni zavés jater) se na-
zyva omentum minus a ventralni zavés jater liga-
mentum falciforme. Bylo jiz feCeno, Zze embryonalni
ventralni mesenterium se v dospélosti redukuje
(zminéna omenta a ligamentum falciforme se za-
chovavaji jako vyjimka). U nékterych obratlovci
vSak miZe ¢astecné zaniknout i dorzalni mesenteri-
um (alespon v nékterych usecich, jako je tomu napf.
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u obojZivelnikl). Travici trubice u dospélych &elist-
natcl neprobiha pfimo stfedem téla, ale vychyluje
se z této stfedové pozice v disledku expanze rliz-
nych organl do télni dutiny. Dochazi tak k celkové
torzi, kdy Zaludek v€etné mesenterii se posunuje do
levé coelomové dutiny. Tato skuteCnost spolu s tim,
Ze travici trubice je zprohybana, zplsobuje, Ze ¢ast
pravého coelomu pfriléhajici k Zaludku vytvari vako-
vity zahyb zvany bursa omentalis, ktery mize byt
u rliznych skupin obratlovcli v rizné mife uzavien
(u niZ8ich obratlovcl je Siroce otevieny a nema jes-
t& podobu vaku).

Do coelomové dutiny prominuji v8ak i organy,
které se embryonalné zakladaji mimo medianni ro-
vinu téla, a nejsou tudiZz zavéSeny v dorzalnim
a ventralnim mesentehu. Jsou to pohlavni organy,
které jsou zavé&Seny na specialnich mesenteriich
zvanych mesorchium (v pripadé samci pohlavni Zla-
zy) a mesovarium (v pfipadé samici). Na jinych me-
senteriich podobného charakteru (zvanych meso-
salpinx, mesotubarium) jsou zavéSeny ledviny,
prestoze vznikaji v uzké souvislosti (zvlasté u sam-
cu) s pohlavnimi Zlazami, jak ostatné vyplyva i z je-
jich nazvi.

Chorda a somiticky postkranialni skelet

Ze somitické Casti mesodermu vznika fada velmi
dulezitych organ(. Medialni ¢ast somitu, tedy &ast
priléhajici k chordé a neuralni trubici (sklerotom) je
skeletogennim materialem, ze kterého enchondral-
ni osifikaci vznikaji obratle. Jiz u starobylych typu
obratlovcl se zacala okolo chordy diferencovat ske-
letogenni tkarn mesodermalniho puvodu, ktera vy-
tvarela rGizné atvary, jez nakonec splynuly do podo-
by kompletnich prstenct okolo chordy, neurdlni
trubice a dorzalni aorty (obr. 63). ProtoZe primarnim
divodem vzniku kostni tkané neni mechanicka vy-
ztuha téla, nybrZz depozice prebyte¢ného mnozstvi
fosfokalcitovych soli ucastnicich se metabolismu
a jejich pfipadna remobilizace, je zfejmé, Ze v tom-
to primitivnim stavu vznik osifikované tkané v okoli
chordy pUsobil spiSe negativné, protoZe chorda by-
la ve své pruznosti postupné stale vice omezovana.
Prstence osifikované tkané& navic mohutnély do té
miry, Ze zaCaly chordu zaSkrcovat. Tento proces do-
spél do takového stadia, Ze u modernich paprsko-
ploutvych ryb je prstenec osifikované tkané natolik
silny, Ze chorda timto usekem probiha jen v podobé
tenkého provazce. Z téchto prstenct vznikaji poslé-
ze obratlova centra. V meziobratlovych prostorech
si v§ak chorda zachovava puvodni primér. Vysled-
kem je, Ze chorda je v ur€itych pravidelnych vzdale-
nostech zaskrcena. Jiz vtomto stavu chorda presta-
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la mit funkci vyztuhy a to se jesté dale umocnilo tim,
Ze osifikovana tkan obratlovych center chordu zcela
prerusila na fadu izolovanych kratkych &asti, uloZze-
nych v meziobratlovych prostorech (napf. nucleus
pulposus u savcu).

Z uvedeného je ziejmé, Ze proces redukce a vy-
sledného rozpadu chordy probihal v interakci s for-
mujicim se obratlovym centrem. ProtoZe se chorda
zachovavala v meziobratlovych prostorech, pfriCemz
okraje center k sobé té&sné priléhaly, stala se na-
sledkem toho Cela sousednich obratlovych center

neuralni
oblouk

\hemalni

hemalni kanal oblouk ~

Obr. 63 P¥icné fezy patefi jesetera, primitivniho recentniho
zastupce paprskoploutvych ryb (Actinopterygii), v predni,
stfedni a ocasni ¢asti patere (odleva). Chorda je jesté plné vy-
vinuta, okolo neuralni trubice a dorzalni aorty (resp. ocasni
arterie) jsou v8ak jiz vyvinuty osifikované struktury ptivodem
ze sklerotomu, nazyvané neuralni, resp. hemalni oblouky. Ty
jsou v plvodnim stavu parové, pozdgji navzajem splyvaji
a vytvareji neuralni, resp. hemalni kanal. Podle Grodzinského
akol. (1976).

centrum
obratle

K @

Obr. 64 Zakladni morfologické typy obratlovych center. A -
amficoelni, B - procoelni, C - opisthocoelni (kranialni smér
doprava). Nahore amficoelni typ moderni paprskoploutvé ry-
by (celkové a na mediannim fezu). Podle Grodzinského a kol.
(1976).
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Obr. 65 Roz¢€lenéni obratlového centra primitivnich obratlov-
cu na intercentrum (IC) a pleurocentrum (PC) a typy obratlo-
vych center rozliSenych podle vzajemného poméru pleuro-
centra a intercentra u primitivnich obojzivelnik(i. Poloha
myosepta je zndzornéna Srafovanim. Podle riznych autor(,
zRocka(1985a).
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konkavni. Jestlize bylo takto formovano obratlové
centrum na svém prednim (kranialnim) i zadnim
(kaudalnim) povrchu, oznacuje se takové bikonkav-
né utvarené centrum jako amficoelni (obr. 64). Jest-
lize je na své kaudalni strané konkavni (a na krani-
alni konvexni), nazyva se opisthocoelni a opacné
utvareni se nazyva centrum procoelni. Jestlize je
centrum vpfedu i vzadu rovné, nazyva se platycoel-
ni. Opisthocoelni a procoelni obratle vznikaji kombi-
naci dvou faktor(: jednak v disledku biomechanic-
kého utvafeni morfologicky nediferencovaného
primordia, jednak pfirlistanim (a osifikaci) mezi-
obratlovych Usekll chordy k predchazejicimu &i na-
sledujicimu obratlovému télu.

Télo obratle je kompaktni az u pokrocilych obrat-
lovcu. U primitivnich lalokoploutvych ryb (obr. 65)
bylo v8ak roz€lené&no na kranialni osifikovanou €ast
zvanou intercentrum, které ma v primarnim stavu

neuralni
trubice

chorda

sklerotom

myotom

CHORDA

Obr. 66 Schematické znazornéni resegmentace sklerotomu béhem vzniku obratlového centra u amniot. Vlevo zakladni Cleng-
ni somitu, vpravo postup resegmentace. Pozornost zasluhuije stabilni pozice intersegmentalnich sept a myotomu. Podle Ro-

mera (1970), z Rocka (1985a).
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podobu na dorzalni strané neuplné uzavieného
prstence okolo chordy. Kaudalné je umisténo paro-
vé pleurocentrum v podobé dvou drobnych osifikaci
na dorzolateralni strané chordy, které se vSak dru-
hotné mohou rozsifit do podoby kompletniho
prstence. VSechny osifikované ¢asti byly plvodné
navzajem spojeny chrupavkou. Tento stav se za-
choval u primitivnich obojzivelnik(. U dospélct po-
krocilejsich obratlovcd v8ak intercentrum a pleuro-
centra splynula dohromady nebo jedno zatlaCilo
druhé, a vzniklo tak jediné kompaktni centrum. PU-
vodni roz€lenéni na dvé Casti se vSak zachovava
v rané embryogenezi jako vysledek resegmentace
sklerotomu (obr. 66). Na zacatku embryonalniho vy-
voje pozice sklerotomu totiz odpovida urovni myoto-
mu. V urcité fazi se vSak sklerotomy pficné rozdéli
na dvé ¢asti, z nichZz kazda splyne s pfilehlou Casti
sousedniho sklerotomu. Vysledkem je tedy obratlo-
vé centrum (a rovnéz dalSi ¢asti obratle, tzn. neural-
ni a hemalni oblouky), které zaujima intersegmen-
talni pozici. Protoze meziobratlové svaly, které
vznikaji z myotomu, zlstavaji naproti tomu v pavod-
ni, tedy segmentalni pozici, je dllezitym vysledkem
této resegmentace Upon svall na sousedni obratle.
Jinym dulezitym vysledkem tohoto procesu je sku-
teCnost, Ze Zebra, ktera se zakladaji v myoseptech
(tedy prepazkach mezi jednotlivymi somity), se mo-
hou kloubit k obratlovému centru, nikoliv do mezi-
obratlového prostoru.

Hlavnimi strukturalnimi ¢astmi obratle (obr. 67)
jsou tedy centrum, jehoz vznik a morfologie byly
pravé popsany, a obratlové oblouky, coZ jsou paro-
vé Utvary pfrirtstajici jednak svymi proximalnimi
konci dorzalné a ventralné k obratlovému centru,

processus transversus

neuraini kan#l prezygapofyza

neuralni oblouk

centrum obratle hypapofyza

Obr. 67 Hlavni asti obratle pfi pohledu na jeho predni stranu
(na prikladu zadniho trupového obratle krokodyla). Hypapofy-
za je rudiment hemalnich oblouk(l. Podle Zittela, z Grodzin-
skéhoa/co/. (1976).
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jednak navzajem srdstajici svymi distalnimi konci.
Dorzalni oblouky se nazyvaji neuralni, protoze se
sklangji nad neuralni trubici a ve svém souhrnu vy-
tvareji paterni kanal. Ventralni oblouky jsou v ocas-
ni Casti téla zrcadlové podobné; protoze chrani dor-
zalni aortu a ve svém souhrnu vytvareji hemalni
kanal, nazyvaji se hemalni oblouky. Distalni vybé-
Zek splynulych oblouk(l se v prvnim pripadé nazyva
trnovy vybézek (processus spinosus), v druhém pfi-
padé hemalni vybé&zek. Hemalni oblouky zUstavaji
v urovni dutiny bfiSni nespojené a smérfuji jako krat-
ké a tupé vybézky ventrolateralné. Nékdy se ozna-
Cuji jako ventralni Zebra. V misté pfipojeni neural-
nich obloukl k centru vznika na kazdé strané kratky
horizontalni vyb&zek zvany pficny vybézek (proces-
sus transversus, resp. diapophysis). K nému se
kloubi proximalni hlavice Zebra. Subterminalni hla-
vice Zebra se v8ak muZe kloubit i k vybéZku vznika-
jicimu na centru (parapophysis), takZze v tomto pfi-
padé se Zebro kloubi dvéma hlavicemi na dva riizné
vybézky obratle.

U vodnich obratlovcli (v&etné rybojestérd) se
obratle vzajemné kloubi okraji sousednich obratlo-
vych center. U suchozemskych obratlovcll se v8ak
vyvinula pridatna kloubeni prostrednictvim vybé&zkd,
které se oznacuji jako zygapofyzy a vybihaji z obrat-
le na misté sristu baze neuralnich oblouk(l s cent-
rem. Par vybézkl, které sméruji dopfedu a maiji
kloubni plochu na své dorzalni strané, se oznaluje
jako prezygapofyzy; obdobné vybézky smétujici do-
zadu se nazyvaji postzygapofyzy. Diky zygapofy-
zam, které vznikly pfi prechodu obratlovcl na sous,
se podstatné zvétsila vzajemna pohyblivost obratl(,
a tim celé patefe. U hadu (a v dosti podobném utva-
feni i u krénich obratll ptak() se vyvinul jesté dalsi
typ kloubeni sousednich obratl( prostfednictvim vy-
bé&zk(l smérujicich z okraje patefniho oblouku na
urovni dorzalniho okraje patefniho kanalu a zapa-
dajicich do konkavity na protilehlém povrchu sou-
sedniho obratle. Vyb&Zky se nazyvaji zygosfény
a konkavity zyganthra. V8echny zminéné kompo-
nenty obratle embryonalné vznikaji enchondralni
osifikaci z plvodné& samostatnych ¢asti mesoder-
malniho mesenchymu (sklerotomu). Celek pak tvori
soustavu, kterou oznacujeme jako pater (columna
vertebralis).

Lebka

Stejny pavod jako patef ma i oticka ¢ast mozkovny
(zasahuijici na uroven predniho konce struny hrbet-
ni), ktera vznikla splynutim obratlt. Cela chrupavdi-
ta Cast neurokrania (té Casti lebky, ktera chrani mo-
zek a po stranach obsahuje parové smyslové
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organy, o nichZ bude pojednano v dalsim odstavci)
se embryonalné zaklada jako tfi pary navzajem izo-
lovanych pouzder (obr. 68, 69, 70) po stranach dvou
za sebou situovanych ty&inkovitych Gtvar(, z nichZz
zadni se nazyvaji parachordalia (protoZze se prikla-
daji k pfednimu konci chordy), pfedni par se nazyva
trabeculae cranii (resp. praechordalia, protoze k nim
jiz chorda nezasahuje). Praechordalia mohou vybi-
hat u mladSich ontogenetickych stadii obojzivelnik(
(tzn. u pulcll), plazt a ptak( smérem dopredu jako
tzv. cornua trabecularum (sing. cornu trabeculae).
Dnes je prokazano, Ze cela praechordalia vznikaji
jako soucast viscerokrania z neuralni listy (viz dale),
ktera se druhotné zaclenila do neurokrania (Kurata-
riiakol. 1997).

Zminéna pouzdra se vpfedu nazyvaji Cichova,
resp. ethmoidalni (protoZze obsahuji parovy cichovy
organ), stfedni zrakova, resp. opticka, a zadni se
nazyvaji sluchova, resp. oticka (obsahuji statoakus-
ticky organ). Pozdgji v ontogenezi parachordalia
a praechordalia navzajem srustaji a vytvari se tak
lebecni baze, vpredu vybihajici zminénymi trabeku-
larnimi rohy (cornua trabecularum). Ty€inky se roz-
Sifuji do plochy a spojuji se se svymi protéjsky pro-
tilehlé strany mustky; pfedni se nazyva ethmoidalni
destiCka, stfedni akrochordalni destiCka a zadni se
nazyva bazalni desticka. Okna, ktera zlstavaji v ba-
zi lebeCni, se nazyvaji fenestra hypophysealis
(predni, pod hypofyzou) a fenestra basicranialis
(zadni, u predniho konce chordy). Cichova a slu-
chovéa pouzdra posléze prirlistaji k bazi lebecni; vol-
na zUstavaji pouze zrakova pouzdra. Zminéna okna

trabeculae cranii
(praechordalia)

/

&ichové
pouzdro

ethmoidaini
desticka

zrakové
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O

struna hibetni
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A
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v bazi lebeCni se nakonec rovnéZ uzavrou, a vznik-
ne tak baze lebecni, tvofena spoleCnym elementem
zvanym trabecula communis. Z tohoto zakladu vzni-
kaji izolované osifikace oznaCované (odpredu do-
zadu) jako sphenethmoid (resp. ethmosphenoid),
praesphenoid, basisphenoid a basioccipitale. Po
stranach baze lebeCni vznikaji vpredu osifikace
oznaCované jako turbinalia (maxilloturbinale, eth-
moturbinale, nasoturbinale), coZ jsou z&asti osifiko-
vané struktury Cichového pouzdra. V drovni zrako-
vych pouzder vznika po stranach baze lebecni
orbitosphenoid, v drovni sluchovych kapsul pfedni
alisphenoid a vzadu occipitale laterale (resp. exo-
occipitale). Zrakové pouzdro osifikuje v podobé
drobnych kosti sklerotikalniho prstence vyztuZuji-
cich pohyblivou o¢ni bulvu. Sluchova pouzdra osifi-

zrakové pouzdro
sluchové pouzdro

tyini oblouk

¢ichove

X
trabecula

parachordale

Obr. 69 Schéma raného embryonalniho stadia (odpovidajici-
ho schématu A na obr. 68) neuralniho endokrania pfi pohledu
z levé strany. TylIni Cast lebky si v rané embryogenezi zacho-
vava podobu izolovaného obratlového neuralniho oblouku
(na obr. 68 A a B neni vyznacen). Pozice kranialnich nerv(i je
oznaCena fimskymi Cislicemi. Podle Romera a Parsonse
(1977).

maxilloturbinale
sklerotikaini
sphenethmoid
ethmoturbinale
nasoturbinale

fenestra hypophysealis
orbitosphenoid__ &7

basi-

opisthoticum / v alisphenoid
occipitale laterale”  SyPracccipitale

foramen magnum ¢ Jasioccipitale

Obr. 68 Schéma embryonalniho vyvoje neuralniho endokrania (A, B) a jeho hlavni osifikované ¢asti u dospélého zastupce
amniot (C) pfi pohledu z dorzalni strany. Pfedni konec lebky je orientovan smérem nahoru. V raném stadiu je baze lebecni tvo-
fena parem parachordalii, ktera pozdgji splynou a uzaviou chordu, a parem trabekul, které rovnéZ splynou a vytvori dno pred-
ni Gasti lebedni schranky. K této osni asti vzadu prirlistaji po stranach sluchova pouzdra a vpredu ¢ichova pouzdra. Zrakova
pouzdra (plivodné osifikované v podobé sklerotikalniho prstence vyztuzujiciho oéni bulvu, pozdéiji redukovana na chrupavku Gi
dokonce pouze vazivo - viz b&lima, resp. sciera u savcll) zlistavaji volné pohybliva. Na rozdil od parachordalii jsou trabekuly
ptvodem z volné migrujicich bunék neuralni liSty, a tedy souc¢asti viscerokrania. Podle Smithe (1960).
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Obr. 70 Embryogeneze ne-
uralniho endokrania jestér-
ky pri pohledu z levé strany.
Na obr. A jsou uvedeny pro
usnadnéni orientace nejdl-

lebky v topografickych sou-
vislostech s mozkem a okem.
Aje nejrangjsi stadium, E nej-
pokrodilejsi. Podle de Beera
(1937).

kuji ze dvou Casti, z nichZ pfednije oznaCovana jako
prooticum, zadni jako opisthoticum. Velky tylni otvor
(foramen magnum), kterym do neurokrania prichazi
micha, je dorzalné dotvoren osifikaci, ktera se ozna-
Cuje jako supraoccipitale. Baze lebecCni spolu se sté-
nami sluchovych a €ichovych pouzder a v urovni
zrakového pouzdra s obéma orbitosphenoidy vytva-
Ti vertikalni stény, které ohrani€uji prostor oznaco-
vany jako lebeCni schranka (cavum, resp. cavitas
cranii). Stfechu této schranky tvofi pficna premosté-
ni, tzv. tecta, ktera mezi sebou mohou ponechavat
otvory nebo mohou navzajem splyvat a vytvaret
kompletni strechu. Mozkovna byla u predk( sucho-
zemskych obratlove na rozhrani optické a otické
Casti rozdélena kloubem zvanym intrakranialni
kloubni aparat na dvé Casti; toto rozdéleni se za-
chovava u ranych ontogenetickych stadii obojzivel-
nik(l (Rogek 1986), u vyssich tetrapodl zanika.

Je nutné se zminit o tom, Ze primarné, napr.
u paleozoickych kostnatych ryb, byla cela lebka osi-
fikovana, teprve pozdéji, po prechodu obratlovci na
sou§, zlstavaji v disledku evolu¢ni blokady osifi-
kacniho procesu nékteré €asti na stadiu chrupavky
(pak je opravnény nazev chondrokranium, ktery se
nékdy pouZiva) a osifikované jsou pouze rudimenty.
Nékdy vSak proces vytvareni lebeCnich struktur
nedospéje ani do stadia chrupavky a pak se tyto
struktury oznacCuji odvozenymi nazvy. Napriklad
v pripadé sklerotikalnino prstence zablokovaného
na urovni vaziva se pouziva nazev sklera, resp. bé-
lima; podobné vazivové ¢asti lebky se obecné ozna-
Cuji jako fontanelly (sing. fontanella; na rozdil od
vétSich otvord nepiekrytych vazivem, které se ozna-
Cuji nazvem fenestra; mensi otvory jako foramen).
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Skara a jeji derivaty, dermalni osifikace

Mesodermalniho ptvodu jsou vsak i osifikace, napr.
kostni destiCky paleozoickych ryb nebo vnitini cast
krunyfe Zelv, které vznikaji v hluboké vrstvé klze
postkranialni ¢asti téla. Na rozdil od obratll v8ak
neprochazeji stadiem chrupavky, nybrz osifikuji pfi-
mo z vaziva (dermalni, resp. desmogenni osifika-
ce). Jejich embryonalnim zakladem je podpovrcho-
va Cast somitu, tzv. dermatom.

U obratlovcl je pokryv téla tvoren kazi (lat. cutis,
fec. derma), ktera se sklada ze dvou vrstev (obr.
71). Na povrchu je pokozka (epidermis), pod ni je
Skara (corium, resp. dermis). Obé tyto vrstvy jsou
rozdilného embryonalniho plavodu: pokoZka vznika
z ektodermu, Skara naproti tomu z embryonalniho
mesenchymu, ktery je z velké €asti derivatem me-
sodermu (na hlavé, v ¢asti priléhajici k viscerokrani-
alnim elementiim, v8ak vznika 8kara z ektodermu
neuralni listy). LiSi se rovnéZ svoji histologickou po-
vahou: pokoZka se sklada prevazné z bunék, Skara
ma primarné spiSe vlaknitou strukturu a bunék je
zde relativné malo. ProtoZe u vodnich obratlovci je
télo vétSinou ponoreno ve vodnim prostfedi, je po-
kozka na povrchu kryta pouze vrstvou dlazdicového
epithelu. Embryonalni pokozka je jednovrstevna,
b&hem ontogeneze v3ak vrstva cylindrickych bunék
na styku se Skarou (stratlim germinativum) produ-
kuje dalsi vrstvy, v disledku ¢ehoZ se stava mnoho-
vrstevnou. Tento proces béhem Zivota jedince neu-
stava, takZze stratlm germinativum permanentné
produkuje burky pokoZky, ty se postupné posouva-
ji kK povrchu a tam odumiraji. Diky vrstvé bunék
oznac¢ovanych jako stratim germinativum je pora-
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mazové 2822 potni Hiaza tukové buitky

Obr. 71 Stavba klGze vodniho (nahofe) a suchozemského
obratlovce (dole). PokoZzka (epidermis) je pavodem z embry-
onalniho ektodermu, Skara (dermis) na zadni ¢asti hlavy a na
téle je puvodem z mesodermu, na obli¢ejové Easti hlavy v8ak
z buné&k neuralni listy. Podle Dziurzynského a Romera,
z Grodzinského a kol. (1976).

neni pokoZky lehce a kompletn& reparovatelné;
jestlize je vSak tato vrstva poSkozena, je reparace
obtizngjsi a vznikaji tak jizvy. Povrchové vrstvy epi-
dermis mohou rohovatét, resp. keratinizovat (buriky
jsou prostoupeny vodostalou bilkovinou keratinem).
Tim vznika vrstva zplostélych, odumirajicich bunék
(nemaji napr. jiz jadro), tzv. stratim corneum, které
je méné vyvinuto u vodnich obratlovc(, vice u su-
chozemskych. Hranice obou vrstev mlize byt malo
zretelnd nebo mulze byt tvorena (u suchozemskych
obratlovcll) tenkou, ale vyraznou vrstvou bungék, je-
jichz cytoplasma obsahuje keratohyalinova zrna
(tzv. stratim granulosum). Skara je mnohem uni-
formnéjsi nez pokozka, protoZe neniv bezprostfed-
nim kontaktu s vn&jSim prostfedim, a nemusi se mu
tudiz pfizplsobovat. Jako zajimavost je moZné
uvést, Ze Skara je ta ¢ast kiZe, ktera zbyva po tzv.
vydélani a pouziva se k riznym komerénim uceliim.
Na své bazi vétSinou prechazi bez jakékoliv vyrazné
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hranice do podkozniho vaziva (téla subcutanea),
které v8ak jiZz neni soucasti kiize. V nékterych pfi-
padech (zejména tam, kde se neukladaji tukové
vrstvy) je vSak klZe zcela volna (napf. na hrbetu ru-
ky u Clovéka nebo na né&kterych partiich téla obojzi-
velnik({).

Derivatem 8kary, a to bez ohledu na to, zda Ska-
ra vznika z ektodermu €i z mesodermu, jsou endes-
malné vznikajici kosti. V evolu¢né nejplavodnéjsi
podobé se tato podpovrchova vrstva kosti vyskyto-
vala v podobé& kompaktnich hlavohrudnich krunyra
paleozoickych bez&elistnych ryb zvanych souhrnné
Ostracodermi a starobylé skupiny &elistnatcli shrno-
vanych do tfidy Placodermi (viz str. 133, 145). Tato
kost méla jesté acelularni strukturu (osifikace se
neucastnily kostni buriky), a oznaCuje se jako aspi-
din (obr. 72). Na postkranialni ¢asti téla byly vétsi ¢i
mensi desky ze stejného materialu. Byly navzajem
pohyblivé a nejmensi byly na ocasni ploutvi, coz je
podminéno skute€nosti, Ze ocasni ploutev je pruzny
pohybovy organ. Oproti dermalnim kostem recent-
nich obratlovc( se ligily tim, Ze jejich povrch byl kryt
vrstvou materialu podobného dentinu (obr. 73), pod

dentin

vaskularni
aspldin

lamelérni
aspidin

Obr. 72 Schéma struktury acelularnino dermalniho $titu primi-
tivnich obratlovcl. Podle [rviga a Kiaera, z Jarvika (1980).

dentinové kanalky

dfefiova dutina

lamelarni tkan — ']

75 ym

Obr. 73 Detailni struktura dermalni tkané u nejstarsiho vodni-
ho obratlovce s pancitem Anatolepis (pozdni kambrium). Sip-
ky znazoriiuji smér rlstu, a tim i mechanismus zvétSovani
kostnich §titli. Podle Smithe a kol. (1996).
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Obr. 74 Vlevo struktura kos- vitrodentin
moidni Supiny primitivnino
zastupce lalokoploutvych,
vpravo ganoidni Supina pri-
mitivni paprskoploutvé ryby.
Podle Goodriche, z Rome-
ra a Parsonse (1977).

kosminova vrstva

spongi6zni kost

nim byla vrstva vaskularniho aspidinu (bohaté pro-
stoupeného dutinkami, vypInénymi u Zivych jedincu
télni tekutinou se stejnou funkci, jako ma krev dnes-
nich obratlovcll) a na bazi byla vrstva lamelarniho
aspidinu (s vrstvami usporadanymi paralelné s po-
vrchem téla). Toto zakladni schéma se zachovalo
i u evolucné& pokrodilejSich rybovitych obratlovcu,
a to v podobé silnych Supin, jejichZz nazvy jsou od-
vozeny od modifikaci dentinu (obr. 74); kosmoidni
Supina je na povrchu kryta kosminem (Crossoptery-
gii, nejstarsi Dipnoi), ganoidni Supina je charakteris-
ticka tim, Ze nad vrstvou kosminu je na povrchu kry-
ta ganoinem (primitivni Actinopterygii). Bé&hem
evoluce téchto rybovitych obratlovcl se stavba Su-
pin zjednoduSovala tim, Ze se prestala vytvaret po-
vrchova vrstva tvofena modifikacemi dentinu (gano-
idni Supiny se u recentnich ryb vyskytuji pouze
u bichira, kostlind a na hornim laloku heterocerkni
ploutve jeseter(, kosmoidni Supiny u recentnich la-
lokoploutvych a dvojdysSnych zanikly zcela). Vysled-
kem této redukce u Teleostei jsou cykloidni a kteno-
idni Supiny, u nichZz se zachovava pouze tenka,
a tudiz elasticka bazalni vrstva kosti (proto se nékdy
pro tento typ Supin uziva nazev elasmoidni). Proto-
Ze tyto Supiny pfirGstaji apozici okolo osifikacniho
centra, Ize podle poctu rocnich prirtistkovych vrstev
urGovat stafi jedince. Souvislost se Supinami maji
paprskovité vyztuhy terminalnich ¢asti ploutvi vod-
nich obratlovcu. V nejprimitivnéjsi podobé jde o fa-
dy drobnych Supin a nepochybné jejich splynutim

_ diefova dutina
vitrodentin

Obr. 75 Podélny ez plakoidni Supinou. Dentin a jeho povr-
chova vrstva vitrodentin jsou ektodermalniho pdvodu, viastni
dermalni kost je osifikaci ve Skare, a tedy mesodermalniho
pavodu. Plakoidni Supina je tedy sloZeného plivodu. Podle
Grodzinského a kol. (1976).
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vrstvy ganoinu

E24- kosmin

vaskularni
prostory

B2 lamelarni kost

vznikla lepidotrichia. Tyto paprsky mohou byt navic
na Spici doplnény rohovitymi tyCinkami (actinotri-
chia). U Zralokll se paprsky vyztuZujici ploutve
oznacuji jako ceratotrichia a jsou z keratinu.

Plakoidni Supina (u Chondrichthyes) si zachova-
va zakladni schéma popsané vySe a je charakteris-
ticka tim, Ze vybiha do podoby uklonéného kuzele
(obr. 75). Povrch je kryt modifikaci dentinu, tzv. vit-
rodentinu (neni v8ak jasné, zda je homologni se
sklovinou zubu, ktera vznika diferenciaci ektoder-
mu), pod nim je vrstva zuboviny (dentinu), ktera kry-
je vrstvu kosti, osifikujici ¢innosti specializovanych
kostnich bunék zvanych odontoblasty. Vnitfek celé-
ho kuZele tvori dfefiova dutina vyplnéna pojivovou
tkani, do které zabihaji cévy a nervy.

Homologem plakoidnich Supin jsou zuby (den-
tes, sing. dens; obr. 77), s tim rozdilem, Ze vitroden-
tin je u nich nahrazen sklovinou (email), histologicky
zvlasté dobre definovanou u savcu. Sklovina obsa-
huje az 98 % anorganickych soli (vétSinou fosforec-
nanu vapenatého, resp. hydroxyapatitu) a pouze
2 % organickych latek; je tedy nejtvrdsi tkani v téle

lamina dentalis -

n4hradni zub

lamina dentalis

()
)

ALVEOLARNI

a

n&hradni zub

/,

PLEURODONTNI

Obr. 76 Nahore predni ¢ast pravé Celisti s pleurodontni denti-
ci a Castetné odpreparovanym pruhem zarode¢ného zubniho
vaziva (lamina dentalis), dole pleurodontni a alveolarni zuby
na pricném fezu Celisti. Uprostfed prechodné stadium. Podle
Edmunda (1969) a Rocka (1985a).
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obratlovci. Na zubech Ize rozliSit nékolik ¢asti: pro-
minujici ¢ast krytd sklovinou se nazyva korunka,
u alveolarnich zubl je bazalni ¢ast bez skloviny
oznacCovana jako koren (¢ast zubu bez skloviny, kte-
ra ¢ni nad uroven zubni alveoly, se nazyva krek).
Podle typu fixace zubu k Celisti (obr. 76) Ize rozliSit
zuby pleurodontni (korunka je fixovana pomoci spe-
cializované kostni tkané c¢asti svého vnégjsSiho povr-
chu k vnitfni strané Celisti), alveolarni (fixované
v depresich zvanych alveola, resp. theca; proto na-
povrchovéa

embryonalni
vrstva

prvostievo

_ustni
" epithel

zubni
" papila
$kara
“~~mandibulare

Obr. 77 Vznik zubt z plakoidnich Supin. A- silné schematizo-
vana predni Cast embrya Zraloka ve stadiu, kdy se zaklada
vchlipenim ektodermu ustni otvor s dutinou ustni. Povrchova
vrstva je symbolicky doplnéna plakoidnimi Supinami (které ve
skute€nosti vznikaji az v mnohem pozdé&jSim obdobi embryo-
nalniho vyvoje). Pfepazka mezi embryonalnim prvostfevem
a vchlipenym ektodermem (stomodeem) je pozdgji prorazena
a jeji polohu pripomina ostra hranice mezi ektodermem a en-
todermem. Obrazek vysvétluje, pro¢ se u primitivnich obrat-
lovcll zakladaji zuby na v8ech Utvarech, které tvori stény duti-
ny ustni. B - podélny fez spodni Celisti Zraloka, zachycuijici
vyvojovou fadu po sobé nasleduijicich generaci zubd. Sipky
znazoriuji pohyb zubl po Celisti. A podle Peyera (1968),
B podle Randa, z Romera (1970). Viz téZ bar. pril. obr. 8.
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zev thekodontni dentice) a zuby akrodontni (korun-
ka je pfirostla pfimo k povrchu €elisti). Vychozim ty-
pem jsou zuby, které jsou fixovany pouze ve vazivo-
vé vystelce ustni dutiny, v niz se zakladaji (tzv.
lamina dentalis). Tento stav se u v8ech zminé&nych
odvozenych typl zubl zachovava jen v ranych on-
togenetickych stadiich. Soubor zubl na Celisti se
oznacluje jako chrup (dentice). JestliZze jsou vSechny
zuby v dentici uniformni, oznacCuje se tento typ jako
homodontni. Jestlize jsou tvarové (a funk&né) rozli-
Sené, jde o chrup heterodontni. V heterodontnim
chrupu therapsidnich plaz(i a savcu se vyrazné od-
liSuji SpiCaky (canini), které kofist uchopuiji a zabije-
ji, u savcl pak jesté predni dlatkovité zuby (fezaky,
incisivi) s kousaci funkci a zadni zuby tfenové (pre-
molary) a stoliCky (molary), které potravu drti.

Z podobného evoluéniho zakladu vznikly i der-
malni kosti lebky. Embryonalné se zakladaji primou
osifikaci ze Skary, ale u primitivnich paleozoickych
skupin (v€etn& napt. paprskoploutvych) byly kryty
dentinem. Dermalni kosti na dorzalni strané lebky
se zakladaji ze 8kary mesodermalniho plivodu, ale
ty, které priléhaji k viscerokraniu (u suchozemskych
obratlovcl k obli¢ejové Casti lebky), maiji plivod ve
Skare vznikajici z bunék neuralni listy. Soubor der-
malnich kosti lebky se nazyva exokranium (viz obr.
171). Jeho zakladni vzorec je u primitivnich kostna-
tych ryb velmi podobny (srv. obr. 275 a 336), vybo-
Cuji z n&j pouze dvojdySné ryby (viz obr. 324). Je
nutné rovnéz zdulraznit, Zze u vodnich &elistnatcl je
dermalni Cast pletence lopatkového soucasti lebky
(pasmo kosti na jejim zadnim okraji), se zanikem
skreli pfi prechodu obratlovct na sou$ se tyto kosti
od lebky izolovaly.

Spole€nym derivatem epidermis a Skary je rov-
néz krunyr Zelv (viz str. 353). Kosténa vrstva plastro-
nu, ktera se zaklada osifikaci ve Skare (obr. 78), je
homologicka s bfiSnimi Zebry (gastralii), vyskytujici-

Obr. 78 Prechodné typy mezi kosténymi
dermalnimi destiCkami (osteodermy) na
ventralni strané téla doloZené u fosilnich
obojzivelnikdl (vievo) a biidnimi Zebry
(vpravo). Podle Smithe (1960).
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mi se u mnoha primitivhich amniot. Vznikla splynu-
tim fad osteodermu, kosténych destiCek podkladaji-
cich rohovité epidermalni Supiny. Vlastni Zebra se
od nich li8i tim, Ze vznikaji jako kosti enchondralni-
ho puvodu osifikaci v myoseptech. Naopak na povr-
chu téla kryji gastralia fady epidermalnich Supin,
o kterych jiz byl pojednano vyse jako o derivatech
epidermis. Do stejné kategorie jako gastralia patfi
i dermalni kostni desky pasovcl a krunyfe fady fo-
silnich savcl.

KoncCetiny

Z trupového mesodermu se zakladaji také parové
koncCetiny, prestoZe jsou na povrchu kryty derivatem
ektodermu (epidermis). Hlavni Cast se zaklada
z vnéjSiho svrchniho okraje lateralni ploténky, ktera
v téchto mistech ponékud zesiluje (obr. 79). Z toho-
to zesileni se zaCnou uvolfiovat burky, které ztrace-
ji kontakt s puavodnim epithelem a za¢nou se pre-
tvaret ve shluk mesenchymalnich bunék. Ten se
pevné napoji na vnitfni povrch epidermalniho epi-
thelu a vznika tak koncetinovy pupen. U vodnich
obratlovct s ploutvemi se tyto kondetinové zaklady
tvofi v rozsahlejSich usecich (obr. 80), u suchozem-
skych tetrapodi se embryonalné zakladaji podél ce-
I& délky téla v podobé horizontalni listy (Wolffova lis-
ta). V pozdégjsich fazich vyvoje tato liSta v mistech
budoucich parovych koncetin expanduje, v ostat-
nich ¢astech zanika. Nicméné hypoderm si u vSech
obratlovcl zachovava potencialni schopnost vytva-

Obr. 79 Schematické znazornéni vzniku koncetinového pupe-
nu na pricném fezu zarodkem obojZivelnika. Podle Balinské-
ho(1975).
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fet konCetiny, coZz bylo dokazano umélou indukci
vzniku konc&etin vmezefenych do prostoru mezi
pfednim a zadnim parem normalné vznikajicich
koncetin (obr. 81). Stoji za zminku, Ze koncetinové
pupeny se diferencuiji dfive u predniho paru, pozdé-
ji u zadniho paru; tato sekvence je obvykla u mnoha
dalSich struktur mesodermalniho plivodu a souvisi
s postupnou diferenciaci somitt v ranych embryo-
nalnich fazich.

V dalSich fazich se konc&etinovy zaklad pretvafri
do podoby koncetiny: nejdfive se ponékud zplosti
a na konci rozsifi do plochy, jejiz vnéjSi okraj je
zprvu zaobleny, pozdgji pentagonalni, protoZe z to-
hoto zakladu zadinaji prominovat zaklady prstu.
V prostoru mezi zaklady prst( zacne probihat roz-
sahla apoptoza (geneticky naprogramované odumi-
rani bunék), jejimz vysledkem jsou volné prsty (obr.
82). Na koncetiné v tomto vyvojovém stadiu je stra-

zéklad hibetni ploutve

hibetni ploutevni lem

zaklad fitnl ploutve
parovy ploutevni lem

parovy ploutevni lem
Obr. 80 Vyvoj ploutvi rozpadem souvislého ploutevniho lemu
u zastupce moderni paprskoploutvé ryby. Za povSimnuti stoji,
Ze ventralni neparovy ploutevni lem, ze kterého vznika fitni
ploutev, nenavazuje na parovy ventrolateralni lem, ze kterého
vznikaji parové ploutve. Podle Balinského (1948).
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Obr. 81 Indukce vzniku nadpocetnych kondetin v disledku im-
plantace cizorodych Castic téla (napf. Stép z Cichového
pouzdra) do oblasti dorzalni ¢asti hypodermu (lateralni plo-
ténky). Podle Balinského (1975).
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na budoucich flexord (svalli ohybajicich koncetinu)
obracena ventralnim smérem (obr. 83), strana bu-
doucich extensort (svalll naptimujicich koncetinu)
dorzalnim smérem. Poté se vSak cely kon&etinovy
zaklad otoCi podél své podélné osy, takze flexorova
strana sméfuje dozadu. Preaxialni ¢ast koncCetiny

myotomy

N

W

konéetinové pupeny
prsni ploutev

hypaxialni svaly myotoma

kondetinovy zaklad svalové pupeny

obratel

svalovy pupen

kontetinovy zaklad

coelomova dutina
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epaxialni
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(tedy predni ¢ast konCetiny, brano od podélné osy
konCetinového zakladu) se otodi ventralnim smé-
rem. V posledni fazi vyvoje se koncetinové primor-
dium rozCleni dvéma klouby (loketnim a kolennim,
resp. karpalnim a tarsalnim) na tfi useky: proximal-
nf stylopodium (kosterni vyztuhou je zde humerus

Obr. 82 Vyvoj zadni nohy u zarodku ku-
tete. Casti zanikajici apoptézou jsou vy-
teCkovany. Podle Saunderse a Fallona
(1967).

Obr. 83 Rotace zakladu predni koncetiny
jeStérky. PreruSovana Cara usnadiiuje
predstavu 0 zménach proporci a polohy.
Podle Brause, z Hertwiga (1906).

hibetni ploutve

Obr. 84 Embryo Zraloka
(Scyllium) o celkové délce
19 mm. Zaklady ploutvi se
tvori z kon&etinovych pupe-
na zesileného pruhu meso-
dermu (Wolffova lista). Po-
dle Goodriche (1958).

Hi

kontetinovy blastem

fitni ploutev

bii$ni ploutev

7

epaxiaini svaly sekundarni

svaly

primami kondetin

svaly
kontetin

Obr. 85 Schéma znazoriujici ptivod kon&etinovych svall. Nahote je znazornén stav u primitivnich obratlovct se segmentovanym
svalstvem, kde na obr. Aje rany embryonalni stav (srovnej s obr. 84) a na obr. B pozdé&jsi ontogenetické stadium s vyvinutym kon-
Getinovym zakladem. Dolni fada znazoriiuje totéZz na pri¢nych fezech: na obr. C je stadium svalovych pupend, na obr. D pokrodi-
lej8i stadium, kde se svalové zaklady oddéluji od myotom( a rozdéluji se na dorzalni a ventralni ¢ast, a na obr. E je stadium, kdy
se k témto zakladim pfipojuje i plvodné somatické svalstvo (rovnéz ¢lenéné na dorzalni a ventralni ¢ast). Primarni koncetinové
svaly a jejich embryonalni zaklady jsou vyznaceny ¢erné. Podle Smithe (1960).
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nebo femur), stfedni zeugopodium (ulna a radius,
resp. tibia a fibula) a distalnf autopodium (distalni
Casti kostry koncetiny).

Svaly parovych koncetin (v€etné ploutvi) maiji
svllj plvod v myotomech somitll i v odpovidajicich
Castech mesodermalni lateralni desti¢ky (hypoder-
mu) a vznikaji v konCetinovém zakladu soucasné se
skeletem. U suchozemskych obratlovct s konceti-
nami prominujicimi mimo trup je plvodni svalova
segmentace jiZz tak poruSena, Ze ji Ize rekonstruovat
jen podle inervace. KonCetinové zaklady vznikaji
z koncetinovych pupent nékolika sousednich meta-
mer, cozZ lze zvlasté dobfe demonstrovat u ranych
embryi primitivnich vodnich ¢elistnatct (obr. 84)
a obojzivelnik(. Po oddéleni se tyto zaklady konce-
tin rozdéluji na dorzalni a ventralni kondenzace me-
senchymu zvané blastemy (obr. 85). Ve svém sou-
hrnu vytvareji primarni svaly koncetin. Sekundarni
svaly koncetin vznikaji ze somatickych svalll lezi-
cich plGvodné v okoli baze koncetin. Mohou vznikat
z epaxialnich &i hypaxialnich sval(l a podle toho se
také oznacuji. Na pfedni konCetiné patfi mezi epaxi-
alni svaly napf. m. rhomboideus, mezi hypaxialni m.
pectoralis. Embryonalni plivod obou téchto svalo-

A

m. deltoideus
(pars scapularis)

m. deltoideus

(pars
clavicularis)

m. biceps

Obr. 86 Koncetinové svaly upinajici se
na pletenec lopatkovy a svaly proximal-
niho konce predni kon&etiny u sucho-
zemskych obratlovct. Nahore (A, B) je
situace u plaz(i, dole (C, D) u primitivniho
savce (vacice). Na levych obrazcich je
znazornéna povrchova vrstva, na pra-
vych hluboka vrstva. Srovnej pozici m.
supracoracoideus u primitivnich amniot
(plazti) a jeho vysledny stav (m. supra-
spinatus a m. infraspinatus) u savct. Po-
dle Romera a Parsonse (1977).
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vych skupin Ize dobre sledovat u primitivnich obrat-
lovcd, u amniot je puvod téchto svalll jiz velmi za-
stfeny, coZ plati pfedevsim pro dospéla stadia.

U vodnich obratlovct jsou svaly ploutvi velmi jed-
noduché. Tvofi je v podstaté skupina dorzalnich
svall a skupina ventralnich svall, obé& se jednim
koncem upinaji na kosti pletence, druhym na plou-
tev samotnou. Umoziuji abdukci a addukci, avSak
Casti nékterych z nich umoznuji i omezenou rotaci Ci
cirkumflexi. U suchozemskych obratlovcl je situace
mnohem sloZit&jSi, coZ souvisi s jejich znatnym
rozriznénim. Je tedy velmi obtizné generalizovat,
a proto nejlepsi zplisob je popis dvou evolucnich
stavl: prvnim je situace u primitivnich plazl (stav
u obojzivelnik(l je s nimi prakticky totoZny, stav
u ptakda je jejich morfologicko-funkéni variantou)
a druhym stav u primitivnich savca.

Dorzalni svaly predni konCetiny vétSinou spojuji
pletenec lopatkovy a pfilehlou &ast patefe s pro-
ximalni ¢asti humeru (obr. 86) a zdvihaji tak konce-
tinu nad uroven horizontaly. ProtoZe na trupu je
uponova plocha rozsahlejsi, zatimco humerus po-
skytuje pomérné& omezenou inzeréni plochu, maji
tyto svaly véjifovitou podobu. Patfi sem m. latissi-

m. latissimus dorsi

m. subcoraco-
scapularis

m. scapulohumeralis

m. brachialis

m. latissimus dorsi

m. supraspinatus

lopatka

Z rocessus
/ coracoideus

m. biceps

m. brachialis
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mus dorsi (upinajici se k patefi) a m. deltoideus
(rozpadajici se vétSinou na dvé Casti s upony na lo-
patce a klicni kosti). Mezi obéma svaly vSak existu-
ji i pfechody, napf. ¢ast m. latissimus dorsi se pre-
sunula na lopatku, a je proto odlisitelna jako m.
teres major. Hluboka vrstva m. latissimus se upina
na spodni povrch lopatky (m. subcoracoscapularis
u plaz(i, m. subscapularis u savcll). Naopak na vnéj-
8i povrch lopatky se upina jesté dalsi, i kdyZ pomér-
né malo rozsahly sval, ktery rovnéz vznikl odstépe-
nim z plvodniho m. latissimus dorsi; nazyva se m.
scapulohumeralis anterior (u plazd). U savcl byl po-
sunut na zadni okraj lopatky a oznaCuje se jako
m. teres minor. Podobné se u savcu presunula Upo-
nova plocha pro ¢ast m. deltoideus, a to v souvis-
losti s invazi m. supraspinatus a infraspinatus (viz

m. supinator m. anconeus

mm m. epitrochleo- V//f///} )
extensores «—f anconeus / m. flexor palmaris
carpi ¥ superficialis
radiales m. e).(tenso'r )
m. extensor | carpi ulnaris m. flexor carpi
digitorum m. flexor radialis
communis  |{(H carpi ulnaris +m. pronator
m. abductor .\,‘.l}"u

pollicis ) mm. extenso-

longus K res digitorum

aponeurosis ¢3
., palmaris \

/%

m. extenso

ulnaris
m. flexor carpi
ulnaris

‘ m. extensor
A48 digiti quinti

m. supinator

m. brachialis

t/#] m. flexor
carpi
radialis
m. flexor
digitorum
sublimis

m. extensor carpi
radialis m. extensor
digitorum
communis
m. abductor pollicis |. ja
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dale). Dorzalni plocha humeru je kryta trojhlavym
svalem (m. triceps), ktery bézi od uponové plochy
na humeru a prilehlé Casti pletence lopatkového az
k proximalni ¢asti ulny (resp. jejimu vybézku zvané-
mu olecranon); jeho hlavni funkci je napfimovat
konCetinu. Na distalngjSich usecich koncetiny ma
stejnou funkci skupina extensor(, které béZzi od lo-
ketniho kloubu na dorzalni stranu autopodia
a distalné az na &lanky prstu.

Ventralnim svalim predni koncéetiny dominuje
prsni sval (m. pectoralis), ktery bézi od prsni kosti
a Zeber k ventralni strané€ proximalni ¢asti humeru.
Ma za ukol pritahovat koncetinu pod télo a ¢astecné
i dozadu (u ptakd stahovat kfidlo ventralnim smé-
rem). Podobny sval bé&Zi ke coracoidu (m. coraco-
brachialis). Antagonistou trojhlaveho svalu je na

m. pronator
profundus

m. flexor
paimaris
profundus

Obr. 87 Svaly distalni ¢asti
koncetiny u primitivniho am-
niotniho obratlovce (plaza)
(A-C) a primitivniho savce
(vacice; D-F). Aa D znazor-
fuji pohled na dorzalni (ex-
tensorovou) stranu, ostatni
pohled na ventralni (flexo-
rovou) stranu koncetiny, pfi-
¢emZ B a E jsou pohledy na
povrchovou vrstvu, C a F na
hlubokou vrstvu. Nejvyraz-
néjSim rozdilem na dorzalni
strané je redukce kratkych
svalll autopodia a vznik
spole&ného extensoru prstd
a specialnich svall ovlada-
jicich palec a 5. prst. Na
ventralni strané je Siroka
dlaflova aponeuréza, ke
které se upinaji Slachy fle-
xor( predlokti a svalli ovla-
dajicich prsty. Podle Rome-
raa Parsonse (1977).

m. flexor digitorum
profundus

m. pronator quadratus
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ventralni ¢asti konCetiny m. brachialis a m. biceps;
oba spojuji humerus (popf. coracoid) s kostmi pred-
lokti (ulna a radius) a umoziuji konCetinu ohybat.
DalSim svalem této skupiny je m. supracoracoideus,
ktery spojuje humerus a coracoid. U ptakd se pra-
béh jeho uponové Slachy k humeru zcela zménil di-
ky vyrlistku na coracoidu, ktery funguje jako kladka.
Dasledkem byla zména jeho funkce: puvodné rov-
néz pritahoval koncCetinu pod télo (jako prsni svaly
a dalSi z této skupiny), avSak ve vysledném stavu
humerus (a tim celé kfidlo) zdviha. Tento sval u sav-
cu zcela zménil pozici a funkci, nepochybné v sou-
vislosti s redukci a naslednym zanikem coracoidu:
jeho inzer¢ni plocha se presunula na lopatku, kde je
pritomen v podobé dvou svalll (plivodné jediného,
ale rozdglil jej hfeben na lopatce) zvanych m. infra-
spinatus a m. supraspinatus. To zpusobilo, Ze lopat-
kova €ast m. deltoideus se presunula na akromialni
cast lopatky (plvodné zaujimala cely jeji predni
okraj) a m. latissimus na jeji zadni okraj. V celém
procesu hrala nepochybné duleZitou ulohu také
zména pozice kon&etiny, ktera se posunula do svis-
Ié polohy pod t&lo. Distalni ¢ast koncetiny (obr. 87)
je ovladana skupinou flexor(, které jsou antagonisty

m. puboischio-
femoralis
internus

m. pubotibialis
m. puboischiotibialis
A m. puboischiofemoralis externus

m. iliacus

Obr. 88 Koncetinové svaly
panve a stehna recentniho
jestéra (A, B) a primitivniho
savce (vadice; C,D).AaC
zobrazuji povrchovou vrst-
vu, B a D hlubokou vrstvu.
Kranialni konec téla smé-
fuie k levé strané. Podle Cc
Romera a Parsonse (1977).

¢ m. semitendinosus

- m. biceps femoris

m. vastus
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extensor( na dorzalni strané koncetiny. Flexory bé-
Zijiz od distalniho konce humeru (upinaji se na jeho
vyrazné epikondyly po stranach loketniho kloubu)
k distalnimu konci predlokti. Protoze na palmami
(dlanioveé) ploSe se opét rozsifuji, jsou jejich Slachy
na ventralni strané navzajem spojeny tzv. palmarni
aponeurdzou. Distalné opét prechazeji az na Clanky
prstll, podobné jako extensory.

RovnéZz na zadni koncetiné Ize pomérné jedno-
duSe oddélit skupinu dorzalnich svalll (extensor()
a skupinu ventralnich svalli (flexor(l), coZ opét odra-
Zi jejich embryonalni vznik. Na proximalni ¢asti kon-
Cetiny (obr. 88) jsou to z dorzalni skupiny predné
svaly, které spojuji panev s proximalni ¢asti femuru.
U plazt se hlavni z t&chto svalli nazyva m. pubo-
ischiofemoralis intemus (jeho nazev dava najevo
mista Uponu), u savcl se rozpadl na ¢ast bederni
(m. psoas) a kyCelni (m. iliacus; jeho mala ¢ast upi-
najici se na kost stydkou se nazyva m. pectineus).
Dale sem patfi vyrazna soustava extensoru, které
bézi od panve pres femur az k proximalnimu konci
tibie. Souborné se nazyva Gtyrhlavy sval stehenni
(m. quadriceps femoris) a k tibii se upina mohutnou
Slachou, v niz u savcl vznika sezamska kost zvana

m. iliotibialis
m. iliofibularis

dlacha
T mm.
caudofemorales

m. flexor tibialis
- externus

m. iliofemoralis
mm. caudifemorales

m. puboischio-
tibialis

tibialis internus

m. puboischiotibialis

Z W

akryty) f

m. gluteus maximus

m. crurococcygeus

m. gluteus i m. gl

m. iliacus
m. psoas

m. pyriformis

Y iy
m. obturator extemnus 74" m. quadratus femoris

/N
Y/ /i ) ) /’ /
v

m. rectus femoris
m. adductor longus

m. gracilis
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¢éska (patella). Dobre odliSitelné Gasti tohoto svalu né extensord femuru. U plazl je na tomto misté m.
se u savcl nazyvaji m. rectus femoris (pfichdzi od ambiens. M. iliofemoralis plaz(i bézi od kosti ky&elni
ilia) a m. vastus (ktery se jiz proximalné upina na fe- k dorzalnimu povrchu femuru a pohybuje tak konCe-
mur). U plaz( jsou tyto dva svaly jeSté zcela samo- tinou nahoru (je nutné pfipomenout, Ze kond&etiny
statné a nazyvaji se m. iliotibialis a m. femorotibialis.  jeStérovitych plazii si zachovavaji v proximalni ¢asti
Krejcovsky sval (m. sartorius) patfi rovnéz ke skupi- vodorovnou polohu). U savcl se koncetiny dostaly

\  m. peronaeus /
i longus

4//it] | peronaeus,
/N | brevis i NN
\ m. gastrocnemius 57~ m. popliteus
m. tibialis
anterior
m. extensor
digitorum
communis

m. flexor
digitorum
longus

m. adductor
et extensor
hallucis et

indicis

m. pronator
plantami profundus
aponeuréza 4

N o
[ m- M. gastrocnemius i u
A N
\}
B

\&\ A | mediatis
: el f .
o m. peronasus ’/ ' i m. popliteus
m. tibialis T~ tertius I’/ ’ i
anterior i e m. flexor
m. peronaeus i /)’ I digitorum -
brevis g,g;‘)r J longus N
m. peronaeus ’!, .'",'}'
o extansor longus ) A m. flexor hallucis 3
. 3 longus A
digitorum m. gastrocnemius gm. tibialis
communis lateralis et soleus posterior
m. extensor NAT "Achillova $lacha" \ m. plantaris
hallucis

tuber calcanei— ',_ m. peronaeo-
X tibialis
il

x m. extensor hallucis
) /& brevis

\ mm. extensores
7 digitorum breves

J

Obr. 89 Svaly bérce a nohy u recentniho
jestéra (A-C) a primitivniho savce (vadi-
ce; D-F). Aa D jsou pohled na dorzalni
(extensorovou) stranu, ostatni pohled na
ventralni (flexorovou) stranu. B a E je po-
vrchova vrstva, C a F hluboka vrstva.
Hlavni rozdil oproti pfedni koncCeting je
ziednoduseni flexort na lytku do podoby
m. gastrocnemius a u savcli zptisob Upo-
nu na patu. Nékteré svaly prstd jsou vy-
nechany. Podle Romera a Parsonse
(1977).
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do svislé polohy pod télo, a proto tento sval béZi od
okraje ilia na zadni povrch femuru a pohybuje tedy
kon&etinou dozadu. Nazyva se m. gluteus. U Clové-
ka se nazyva sval hyzdovy a jednou z jeho hlavnich
funkci je udrZovat vzpfimenou pozici téla. U plazl je
navic v této oblasti jeSté m. iliofibularis, jehoZ obdo-
ba u savcll chybi.

U plaz( svaly ventralni strany kondcetiny nad-
zdvihuji t€lo. Ve stehennim useku koncCetiny je Ize
rozdélit do tfi skupin: Prvni skupinu, tvofici hlubo-
kou vrstvu, reprezentuje sval, ktery se upina na pa-
nev (vnéjsi okraj pubis a ischia) a druhym koncem
na spodni stranu femuru. U plazd se nazyva m.
puboischiofemoralis externus, u savcu se rozpada
na m. obturator externus a m. quadratus femoris.
Dalsi z této prvni skupiny je drobny sval bé&Zici od
ischia k hlavici femuru; u plazi se nazyva m.
ischiotrochantericus, u savct m. obturator internus.
Poslednim svalem této prvni skupiny je m. adduc-
tor femoris, opét zacinajici na pubis a ischiu a bé-
Zici az na distalni ¢ast femuru. Druhou skupinou
jsou dlouhé svaly, které ohybaji kolenni kloub. Nej-
blize k povrchu lezZici je m. puboischiotibialis
(u savcl nazyvany m. gracilis). Hloubégji lezi m. fle-
xor tibialis externus a m. flexor tibialis internus
(u savcll oznaCované jako m. semimembranosus
a m. semitendinosus). Patfi sem i m. biceps femo-
ris. Nejhloubégji lezi u plazi m. pubotibialis. Treti
skupinou je skupina svall, které béZi z proximalni-
ho konce femuru ke spodnimu povrchu ocasu
(k ventralni ¢asti kaudalnich obratlt). U plazd jsou
tyto svaly jeSté dobfe vyvinuty jako mm. caudife-
morales longus et brevis; pfitahuji femur dozadu,
a maji proto velky vyznam pfi lokomoci. U savcl
jsou v8ak znatné redukovany (jejich rudimentem je
napf. m. pyriformis) a u bipednicn forem se ucastni
stavby dna panevniho.

Distalné od kolenniho kloubu (obr. 89) jsou jiZ fle-
xory a extensory od sebe velmi dobfe odliseny, po-
dobné jako na pfedni koncetiné. Je to proto, Ze v ko-
lennim kloubu (podobné jako v loketnim) se ohyb
déje pouze v jedné roving (jsou to klouby kladkové).
m. gastrocnemius, ktery se v anatomii Clovéka
oznacuje jako velky lytkovy sval. Podobné jako na
predni koncCetingé se tyto svaly upinaji do roz8ifené
aponeurozy na plantarni (chodidloveé) strané. U sav-
cu, kde se koncetina vzprimila z plantigradni pozice
(pfi niz se koncetina dotyka podkladu celou ploskou
nohy) az do digitigradni (kon&etina je v kontaktu
s podkladem pouze prostfednictvim prsti), se
distalni apon tohoto svalu v podobé& mohutné Slachy
(»Achillova Slacha") pfesunul na patni vybézek cal-
canea (tuber calcanei).
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Svalstvo trupu

Prehled svalové soustavy konCetin, navazujici na
jejich embryonalni vznik, ponékud predbéhl vyklad
trupovych, tedy axialnich svalll. Ty tvofi nejobjem-
ngjSi Cast téla obratlovce a reprezentuji pfiblizné
tfetinu aZ polovinu jeho celkové vahy. Trupové sva-
ly jsou u vodnich obratlovcl z vétsi ¢asti usporada-
ny velmi jednoduSe v podobé segmentl (myomery)
oddélenych septy (myosepta, myocommata). Myo-
mery vznikaji v pfimé souvislosti s embryonalnimi
myotomy a na rozdil od sklerotomi nedochazi k je-
jich resegmentaci. V rané embryogenezi se zakla-
daji jako jednoduché vertikalni bloky (viz obr. 21),
které se vSak b&éhem pozdéjsiho vyvoje lomi do po-
doby pismene V s vrcholem obracenym doptedu.
Tato situace se zachovava u kruhoustych, u Celist-
natych obratlovcu se v8ak vertikalni priib&h myomer
jesté vice komplikuje (obr. 90), takZe jejich myome-

Obr. 90 Axialni somatické svalstvo vodniho obratlovce uspo-
fadané do podoby myomer, jejichZ tvar se na povrchu (pod
kazi) manifestuje lomenym prib&hem myosept. Horizontalni
septum v tomto pfipadé probiha pfiblizné v poloving vysky té-
la. Myosepta (srovnej obr. 91) se nezanoftuji pod povrch téla
kolmo, nybrZz Sikmo doprfedu (v pfipadé lomu sousediciho
s horizontalnim septem) a Sikmo dozadu (v pripadé lomu

Obr. 91 Usporadani svalll na trupu u Zraloka. Vlevo vyprepa-
rovana myomera, vpravo usporadani myomer a myosept pfi
pohledu na trup z levé strany po ¢aste¢ném odpreparovani
kGiZze. Dobre je vidét, Ze myomery jsou prostorové sloZité
Utvary, které se vklifiuji jeden do druhého. Podle Colese,
zWalkera(1970).
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ry se lomi dvakrat, tj. do podoby leZiciho pismene
W (obr. 91). Svalova vlakna v kazdé myomere
probihaji v pfedozadnim sméru, coZ zajistuje stfi-
davé kontrakce pravé a levé poloviny téla, a tim
vinivy propulsivni pohyb. Axialni svalstvo je proto
u vodnich obratlovcl hlavnim lokomoé&nim orga-
nem. V ocasni ¢asti jsou myomery ve vertikalnim
sméru vyvinuty priblizné symetricky, to znamena,
Ze dorzalni a ventralni ¢ast je pfiblizné stejna.
V oblasti bfisni dutiny se v8ak ventralni ¢asti obou
stran rozestupuji a tvofi stény bfisni dutiny, které
maji pfi pohybu jen nevyznamnou funkci. Myome-
ry nejsou primo fixovany k patefi; ohyb patere
zajistuje soustava Zeber, ktera osifikuji v myosep-
tech a pripojuji se svymi proximalnimi konci k obrat-
lovému centru, pripadné k obratlovym oblouk{im.

U primitivnich obratlovct (kruhousti) jsou myo-
mery ve vertikalnim sméru nedlenéné a rovnéz pru-
béh myosept neni vyrazné lomeny (zvlasté u larev;
viz obr. 21). U ¢elistnatych obratlovc( se v§ak myo-
mery Cleni horizontalni vazivovou prepazkou (sep-
tum horizontale) na dorzalni (epaxialni) a ventralni
(hypaxialni) Cast. Horizontalni septum tedy svisla
myosepta kfiZi a Zebro vznika podél linie, ve které
se obé septa protinaji. Soubor myomer nad hori-
zontalnim septem (a tudiz nad Zebry) se nazyva
epaxialni svalstvo a obdobny soubor pod septem se
nazyva hypaxialni svalstvo.

Soubor epaxialnich myomer se u vodnich celist-
natct nazyva m. dorsalis trunci. Na trupu sucho-
zemskych obratlovcl se zakladni ¢lenéni na epaxi-
alni a hypaxialni svalstvo v podstaté zachovava,
ale znatna Cast svalstva se vaZze ke kostre konCe-
tin. Nicméné svalstvo trupu, byt v rozriznéném
stavu, sijesté u obojZivelnik(l a nékterych plazt za-
chovava plvodni funkci, o ¢emZ svédci jeho stfi-
davé kontrakce po obou stranach té&la pfi lezeni.
Epaxialni svalstvo navic ziskalo schopnost pohy-
bovat patefi v dorzoventralnim sméru, coZz u vod-
nich obratlovcll prakticky neexistuje. Je to zpUlso-

zebro
m. subvertebralis

m. dorsalis trunci

superficialis

profundus
m. obliquus
internus

m. rectus — .

ZRALOK
(trupova tast)

ZRALOK

" OCASATY OBOJZIVELNIK
(ocasni cast)

m. obliquus externus

m. obliquus externus
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beno tim, Ze prestoze u primitivnich suchozem-
skych obratlovcl je epaxialni svalstvo v podstaté
stale jednolita soustava myomer béZicich v prosto-
ru mezi neuralnimi oblouky a pFicnymi vybézky
obratll, trnové vybéZzky obratld jiz zesilily a jsou
navzajem spojeny drobnymi mm. transversospina-
les. U pokrocilejSich suchozemskych obratlovcl
(plazt) zlstavaji dorzalni svaly trupu jesté stale
segmentovany, presto se vsak jiz ¢aste¢né rozriiz-
nuji. Hlavni ¢ast se stale zachovava jako sval po-
délné bézici v prostoru mezi neuralnimi oblouky
a pricnymi vyb&zky; nazyva se m. longissimus dor-
si. Tento sval je velmi dobre vyvinut je$té u hadd,
u nichz zastava plvodni propulsivni funkci, a nao-
pak z logickych davodu je redukovan u Zelv nebo
ptakd. Nicméné dobre se zachoval i u savcu, véet-
né Clovéka. U savcl se vSak navic, v souvislosti
s permanentnim zakfivenim patefe, vyvinul sval
m. sacrospinalis, ktery bé&Zi od trnovych vybézki
presakralni patefe k pricnym vyb&zkim krizovych
obratld. Mezi trnovymi vybéZzky se samoziejmé za-
chovavaji mm. transversospinales. Lateralni Cast
plvodniho m. dorsalis trunci sbiha Sikmo postero-
lateralnim smérem a upina se z vnéjsi (tedy late-
ralni) strany na Zebra. Tento plochy sval se nazyva
m. iliocostalis.

Hypaxialni svaly u vodnich obratlovct tvori spod-
ni ¢ast ocasu a stény bfisni dutiny; na spodni strané
téla zasahuji az k medianni linii. Protoze vznikaji
z myomer, zachovavaji si segmentaci. U suchozem-
skych obratlovcli se vSak tato evolu¢né rana faze
v embryogenezi stirda a rada hypaxialnich svalGl se
diferencuje z mesenchymu télni stény, pficemz jsou
Casto redukovany do podoby plochych a tenkych
vrstev vymezujicich briSni a hrudni dutinu. V oblasti
hrudni dutiny (a v nékterych pfipadech i bfisni duti-
ny) jsou tyto vrstvy vyztuzeny Zebry.

Odhlédneme-li od téchto obecnych rys, Ize hyp-
axialni svalstvo popsat nasledujicim zpUsobem
(obr. 92, 93).

m. transversospinalis
m. longissimus dorsi

m. iliocostalis

m. intercostalis
externus a m.
R\ Supracostalis

} m. inter-
costalis
internus

m. sub-
costalis

Obr. 92 Schematizované pricné tezy tru-
povym svalstvem obratlovctd. Epaxialni
svalstvo je znazornéno teCkované, hypa-
xialni Cerné. Na obrazcich zobrazujicich
obojzivelniky a plazy jsou kurzivou vy-
znaceny hypaxialni svaly v Urovni brisni
dutiny, hypaxialni svaly v oblasti vyztuze-
né Zebry (tedy v oblasti hrudniho ko3e)
jsou uvedeny podtrzenou kurzivou. Po-
dle Romera a Parsonse (1977).



EVOLUCE STRUNATCU 4

m. obliquus extermus
m. dorsalis trunci (epaxiaini svaistvo)

#

m. sternohyoideus
m. subvertebralis

111!3:3
T :
ﬁ itbi ] LIOS

m. rectus abdominis

A 7

I
m. stemochyoideus m. transversus abdominis

Obr. 93 Svaly trupu primitivniho suchozemského obratlovce
(ocasatého obojzivelnika) pri pohledu z levé strany. Nahore
povrchova vrstva (pouze tenka vrstva m. obliquus externus
byla odpreparovana), uprosttfed stav po odpreparovani m. ob-
liquus externus a m. rectus (je tedy vidét m. obliquus internus
a m. subvertebralis), dole stav po odpreparovani m. obliquus
internus (je vidét m. transversus). Podle Romera a Parsonse
(1977).

Tésné pod patefi se tahne pasmo meziobratlovych
svald, které jsou u vodnich obratlovct slabé vyvinuty,
ale u suchozemskych obratlovcll je tato vrstva mo-
hutngjSi a Casto spojena s nejhlubSimi vrstvami boc-
nich ¢asti trupu. Svaly boCnich ¢asti trupu vétSinou
zacdinaji na Urovni pricnych vybézk( obratll a bézi
k medianni linii na ventralni strané. Podobné jako
epaxialni svaly byly i tyto svaly plivodné segmentova-
ny, pozdé&ji se v8ak slily do souvislych celkd. Vngjsi
z nich se nazyva m. obliquus externus, jehoz priibé&h
je mirné uklonén posteroventralné. Stredni vrstva le-
zici pod nim se nazyva m. obliquus internus a jeji pri-
béh je uklonén posterodorzalng. Nejhlubsi vrstva se
nazyva m. transversus; ma dorzoventralni (tedy vici
ose téla pricny) pribéh. M. obliquus externus se
u amniotnich obratlovcll ¢leni na dvé dalSi vrstvy;
v hrudni oblasti (tedy v té €asti dutiny télni, kde jsou
vyvinuta Zebra) totiZz pfechazi vnéjsi vrstva m. obliqu-
us externus ve vrstvu vné Zeber (mm. supracostales)
a jeho hlubsi vrstva ve vngjSi vrstvu mezizebemich
svalll (mm. intercostales externi). M. obliquus inter-
nus pokracuje v hrudni oblasti jako mm. intercostales
interni. Nejhlubsi sval, tedy m. transversus, je vyvinut
v hrudni oblasti jako soubor oznaCovany jako mm.
subcostales. Tyto celky nemusi byt souvislé, ale mo-
hou se rozpadat na drobnégjsi.

Na ventralni strané trupu bé&zi od urovné pleten-
ce lopatkového az po uroveni panve primy bfisni
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sval, m. rectus abdominis. Jeho poloviny na obou
stranach téla jsou €asto navzajem oddéleny vazivo-
vym pruhem bélavé barvy zvanym linea alba. Dife-
renciace tohoto svalu zacina jiz u nékterych ryb, ale
vyraznéji aZz u suchozemskych obratlovcl, kde jeho
vnéjsi vrstva je viceméné souvisla s m. obliquus ex-
ternus; vétsi €ast svalu v3ak navazuje na m. obliqu-
us internus a mm. intercostales. U téch obratlovcl,
kde vzniklo sternum, je délka tohoto svalu omezena
pouze na uroven bfiSni dutiny. Sval je napadny tim,
7e si zachovava pozistatky puUvodni segmentace
v podobé pricného Clenéni na oddily; podileji se na
tom prouzky vazivové tkané& nazyvané intersectio-
nes tendinae.

Viceméné pravidelné usporadani svalll na trupu
je porudeno v oblasti lopatkového a panevniho ple-
tence, a to i u vodnich obratlovcu, kde jsou vytvo-
feny parové ploutve. Presto vSak na dorzalni stra-
né prechazeji svaly témér bez preruSeni na krk
a v opatném smeéru i na ocas (obr. 94) a podobné
tomu je i na ventralni strang, kde série hypobranchi-
alnich svalli (hypaxialni svaly pod Zabernimi oblou-
ky) mlZe pokraCovat aZz do oblasti jazylky. V detail-
nim usporadani svalll obou pletenct jsou urdité
rozdily, spocivajici vtom, Ze pletenec lopatkovy ne-
ni napojen primo na pater, na rozdil od pletence pa-
nevniho, ktery se prostfednictvim ky&elni kosti
kloubné& napojuje pfimo na pricné vybézky kfizo-
vych obratll. Proto v pfipadé pletence lopatkového
museji byt obé& lopatky fixovany k trupu svaly. Jsou
to predevsim derivaty m. obliquus externus; fixuji se
jednim koncem na spodni stranu lopatky, druhym
koncem na hrudni nebo kréni Zebra nebo na pficné
vybé&zky obratli podle toho, zda pfichazeji k lopatce
od krku, hrudniho koSe nebo prostoru mezi nimi.
Podle schodovitého vzezieni okrajll, pripominajici-
ho pilu, se nazyvaji m. serratus ventralis a m. serra-
tus anterior. Nejpredné;jsi z téchto svalll se nazyva
m. levator scapulae. U savcl je navic na povrchu
jesté plochy sval zvany m. rhomboideus, ktery bézi
od okraje lopatky k patefi. Jeho funk&nim antago-
nistou je prsni sval, m. pectoralis, ktery bézi od kos-
ti hrudni kolmo k proximalni ¢asti humeru (hlavni
sval, ktery u ptak( stahuje kfidlo pod uroven hori-
zontaly).

V zadni ¢asti téla vodnich obratlovct pokracuje
axialni svalstvo témér bez preruSeni az na ocas.
Nepravidelnosti vznikaji pouze v okoli pletence pa-
nevniho (i kdyZ v menSi mife nez vpredu na pleten-
ci lopatkovém) a v okoli kloakalniho ¢&i fitniho otvo-
ru. Epaxialni svalstvo neni viibec poruSseno a ma
stejny charakter jako svalstvo trupu. Usporadani hy-
paxialniho svalstva je ovlivnéno skuteCnosti, Ze
v ocasni ¢asti chybi télni dutina; proto je tvoreno
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m. levator scapulae

m. omohyoideus
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Obr. 94 Poloschematické znazornéni
jednotlivych vrstev trupového svalstva
primitivniho jeStéra {Sphenodon). Na
hornim obrazku je odpreparovana pouze
tenka povrchova vrstva, na obrazku pod
nim jsou odpreparovany povrchové Ze-
AT berni svaly (mm. supracostales), m. rec-

m. stemohyoideus

pletenec lopatkovy
m. spinalis capitis M. iliocostalis

m. longissimus
cervicocapitalis

m. serratus ventralis
mm. intercostales interni
mm. inter

P
m. rectus abdominis

m. transversospinaiis

anevni ocasu  tUS abdominis, svaly spodni Casti krku
a povrchoveé svaly inzerujici na lopatku.
Na druhém obrazku odspodu jsou v tru-
pové Casti odstranény epaxialni svaly,
mezi Zebry je vidét hluboka vrstva mezi-
Zebernich svalll (mm. intercostales inter-
ni) a pred panvi ¢ast m. rectus abdominis
zvana m. triangularis. Na nejspodné&jSim
obrazku jsou odstranéna Zebra, takZe je
vidét nejhlubsi vrstvu brisni stény (m.
transversus). Podle Romera a Parsonse
(1977).

interni

mm. intercostales intemi
ventrales

Gpony na pletenec
lopatkovy

m. triangularis (hiuboka vrstva
m, rectus abdominis)

m. transversus abdominis

(podobné jako epaxialni svalstvo) kompaktnimi blo-
ky, nikoliv tenkymi povrchovymi vrstvami jako na
brisni sténé. Nicméné u suchozemskych obratlovctl
jisté naruSeni vznikem koncetin patrné je. U Zab na-
priklad se pribéh téchto svalll pozménil v dlisledku
prodlouzeni kosti kycCelnich (ili) smérem dozadu,
¢imZ se cely ocas (v podobé obratlli splynulych do
podoby urostylu) dostal mezi né. U amniot panev
naruSila kontinuitu svald trupu a ocasu jesté vice
a zvlasté to plati o hypaxialnich svalech. V proxi-
malni ¢asti ocasu se ¢ast svalll upina anterodorzal-
né na ilium (u zminénych Zab je to napt. m. iliococ-
cygeus) a na ischium. Proximalni svaly ventralni
strany ocasu vybihaji az na femur a patfi jiz do sku-
piny konc&etinovych svalll axialniho plvodu (viz vy-
Se). U bipednich savcu, kde se redukoval ocas (pri-
mati), jsou proximalni svaly ocasu modifikovany do
podoby svalového dna panve (odtud nazev ,panev”;
pletenec zadni koncCetiny vSech ostatnich obratlov-
cl se od predstavy panve jakozto nadoby znacné li-
§8i). Patfi mezi né napfiklad svéraCe analniho otvoru
a jeho predchldci, svérace kloakalniho otvoru.

Hlavovy mesoderm

Po vyctu struktur, které vznikaji v téle obratlovcl ze
somitického mesodermu (tedy sklerotomu a derma-
tomu), je zajimavé polozit si otazku, jak daleko do-
prfedu zasahuje mesoderm v hlavové C¢asti, protoZe
rostralni prolongace hlavové Casti je evolu€ni no-
vum, kterym se obratlovci liSi od protovertebrat (te-
dy plasténcl a kopinatc).

Na hlavé obratlovcl mesoderm zasahuje aZ
k trovni, ktera je u dospélych jedinctl vyznacgena po-
zici kfizeni zrakovych drah (chiasma opticum) nebo
méné presné vystupem zrakovych nervli z lebky.
Tato Cast téla je vS8ak poruSena fadou Zabernich
§térbin, které se prolamuji v lateralnich sténach hl-
tanu (pharyngotremie) a ve v3ech vrstvach, které le-
Z7i mezi nimi a povrchem téla (obr. 95). Nicméné
i zde se zachovava zakladni schéma €lenéni meso-
dermu z trupové Ccasti, tzn. dorzalni Casti jsou
navzajem oddélené septy a predstavuji tedy hlavo-
vé somity, ventralni ¢asti (odpovidajici hypodermu,
resp. lateralni ploténce) jsou sice jednolité, ale vybi-
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Obr. 95 Schéma usporadani

mandibulami somit

hv\okinl somit 5. hlavovy (1. 2abemi) somit
. . 1
sluchovy vatek \‘ mesomery hlaxovych somitd |
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9. hlavovy somit

At

mesodermu v hlavové Casti premandibuidmi somit | 4
. S gt o
zarodku Zraloka (Squalus) — femin ,;';mv";\

ve stadiu v8ech zaloZenych
Zabernich Stérbin pfi pohle-
du z levé strany. K neuralni
trubici (a ke struné hrbetni)
se pfimykaji sklerotomy vy-
kazuijici somitickou segmen-
taci. Podle Bjerringa, z Jar-
vika (1980). Viz téZ bar. pril.
obr. 6.

mozek

!
zrakovy vatek \
vy vace termindlni hypoderm \

(Chiarugiho vatek) \

| mandibulémi svalova ploténka
promandibuldmi svalova ploténka //
svalové

i
1 3%

abemni Stérbiny

haji dorzalné ve vybézky, které jsou oddéleny Za-
bernimi $térbinami. ProtoZe z t&chto vybézkl (které
se pfi pohledu na embryo ze strany jevi jako verti-
kalni prouzky, popr. ploténky) vznikaji prevazné
svaly Zabernich oblouk(l (tedy svaly kosternich vy-
ztuh zabernich §térbin), nazyvaji se obecné svalové
ploténky. Ve skuteCnosti to jsou ale trubice, jejichz
dutiny predstavuji vybézky coelomu (obr. 96, 97).
Pozdéji se vSak stény téchto coelomovych dutin pfi-
mykaji k sobé& a dutiny zanikaji. Na dorzalni strané
svalovych plotének (tedy na jejich pfechodu v jed-
notlivé somity) jsou svalové ploténky ponékud zuze-
ny. Tyto ¢asti odpovidaji nephrotomiim (resp. meso-
meram) trupovych somit(, a maji tedy moZnost
produkovat nefrony (zakladni stavebni jednotky vy-

luCovaci soustavy). ProtoZze svalové ploténky
nerv svaly 2abemich oblouku
3abemni pagmk 1 ! /

kosterni 1

2abemi __
$térbina
kostemni ~ .
vyztuha

Zaberniho
oblouku

vnéjai (ekto-
/ entodermaélni)
trubice

ektoderm «, _ | entoderm 5

aortalni —

oblouk invaginace ~% Vnitni
invaginace_ _ entodermu (mesodermalni)
ektodermu ‘

trubice

/

mesenchym neuralni Ii;ty stény mesodermalni trubice

coelom
mesenchym neuralni listy stény mesodermalni trubice
Obr. 96 Schéma znazorfiujici horizontalni fez postupné vzni-
kajicimi prepazkami mezi Zabernimi Stérbinami (odpfedu do-
zadu, na obrazku odshora dolll) véetné struktur, které jsou
v nich uloZeny. Podle Jarvika (1980).

¢ast Lichového orgépu i 2aberni oblouk
otvor pro napojeni "
stomodea ~- . A 2 (premandibulirni)
na prvosttevo 7 %\~ 2aberni oblouk
zanikla 2aberni %‘

Sérbina -y 3. (mandibutarnf)
v misté _3aberni
palatoquadrata . s

oblouk

4 4. (hyoidnl}
::::loc(:armal - zaberni
4. oblouku ohlouk

W, _S5.2aberni
saberni 3 oblouk
1. posthyoldni
paprsky —- {1. posthyoldni)
4. oblouku
_8. zabemi

vchlipend oblouk o
tast - {4. posthyoidni}

ektodermu
vznikalici
8. 2abemi
$térbiny

—
struna hibetni =

Obr. 97 Schematizovany ventralni pohled na hlavovou ¢ast
embrya obratlovce (ventralni polovina Zabernich oblouku,
¢ast hitanu a ventralni ¢ast trupového mesodermu odprepa-
rovana). Na jazylkovém (hyoidnim) oblouku levé strany jsou
ponechany Zaberni paprsky. Podle Bjerringa (1977).

(z predchoziho je patrno, Ze to jsou spiSe duté
sloupky) jsou tvofeny mesodermem, pfiléha k nim
na povrchu téla ektoderm, smérem dovnitf ento-
derm travici trubice. Ve sténach Zabernich Stérbin
se ektoderm a entoderm stykaji, Cimz se vytvari
druha, vnéjsi trubice, ktera mesodermalni trubici ob-
klopuje. Cela prepazka mezi Zabernimi Stérbinami
je tedy tvofena dvéma soustfednymi trubicemi.
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V prostoru mezi obéma trubicemi vznikaji zCasti
svaly ovladajici Zaberni oblouky, aortalni oblouky
(oboji jako derivaty hlavového mesodermu) a migru-
ji tudy rovnéz buriky neuralni listy (viz dale), ze kte-
rych vznikaji jednotlivé elementy kosterni vyztuhy
Zabernich obloukd.

Nejvétsi somit je nazyvan Celistni (mandibularni),
protoZe z n&j vznika Celistni svalstvo. K mistu, kde
na jeho bazi navazuje mandibularni svalova plotén-
ka, sméfuje vchlipena ¢ast ektodermu zvana sto-
modeum (zaklad dutiny Ustni). Za timto somitem na-
sleduje Sest dalSich (postmandibularnich), které se
podileji na vymezeni Zabernich Stérbin. VSechny
k nim pfrislusné svalové ploténky jsou navzajem
ventralné spojeny souvislym pruhem, ktery sem vy-
biha z lateralni ploténky v oblasti trupu. V premandi-
bularni oblasti je mesoderm redukovan v dasledku
invaginace stomodea a expanze predni ¢asti moz-
ku. Premandibularni somit a k nému naleZejici sva-
lova ploténka (bar. pfil. obr. 2) se proto zachovava
jen u primitivnich vodnich &elistnatc(l. | zde je svalo-
va ploténka ventralné napojena na lateralni plotén-
ku a v celém oblouku se nachazi skeletogenni ma-
terial neuralni listy. Néktefi autofi se domnivaji, Ze
pred stomodeem je jeSté rudimentarni terminalni
somit, ktery se zachovava jako tzv. vacek Plattové
(viz obr. 95). Vacek pokracuje ventralné pod predni
konec prvostfeva, kde se rozSifuje do plochého
utvaru, navazujicino na podobny utvar druhé strany
hlavy. Tento ventralni plochy utvar je doCasné duty
(je to izolovana Cast coelomu) a oznacuje se v této
fazi svého vyvoje jako tzv. Chiarugiho vacek. Oba
vacky jako komponenty terminalniho oblouku jsou
doprovazeny migrujicimi bufikami neuralni listy, po-
dobné jako vSechny ostatni elementy viscerokrania.
Protoze stomodeum usti do prvostifeva subterminal-
né, z ventralni strany (v dusledku ventralniho za-
hnuti pfedni ¢asti mozku, tzv. hlavové flexe), je ter-
minalni oblouk odsunut pfed stomodeum (a tedy
pred ustni otvor) k bazi Cichové oblasti.

| na hlavé vznikaji svaly z mesodermu somitd
a z materidlu hypodermu (lateralni ploténky). PU-
vodni jednoducha a souvisla podoba hypodermu se
vSak v hlavové ¢asti zkomplikovala v disledku per-
forace hltanu Zabernimi 8té&rbinami, které jej rozdéli-
ly na soustavu izolovanych vertikalnich coelomo-
vych trubic (viz obr. 96). Uvnitf t&chto izolovanych
coelomovych jednotek (ale ¢aste¢né i z jejich stén)
vznika v dalsi embryogenezi svalstvo Zabernich ob-
loukl, a proto se oznaduji jako svalové ploténky,
v dospélosti jako branchialni svaly. Smé&rem dopfe-
du jsou az k premandibularni metamere vzdy vent-
ralné spojeny souvislym pruhem s mesodermem
lateralni ploténky, dorzalné jsou napojeny na pfi-
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sludné somity. Svalové ploténky maji tedy metamer-
ni usporadani a jejich oznaCovani je stejné jako
v pripadé Zabernich obloukl (naptf. mandibularni,
hyoidni, branchialni ploténka). Av8ak jiz v rané em-
bryogenezi jsou dorzalni konce svalovych destiCek
od somitd od8krceny a nasledné zcela oddéleny,
podobné jako je tomu v pripadé trupovych metamer.

Na krku - stejné tak jako na trupu - je svalstvo
Clenéno rovnéz na epaxialni a hypaxialni ¢ast a toto
Clenéni zasahuje aZz na hlavu. Vétsi ¢ast hypaxialni
série prechazi na ventralni €ast krku. Jsou to svaly,
které vznikly z plvodnich zadnich hypobranchial-
nich sval(, tedy svalll pfimykajicich se u vodnich
obratlovcl ventralné k soustavé Zabernich oblouk.
Z hypaxialniho svalstva zadnich hlavovych meta-
mer (vétSinou tfi, tedy VII, VIil a IX) se vyvinuly hy-
pobranchialni svaly znamé pod nazvem m. genio-
branchialis, resp. u suchozemskych obratlovci m.
geniohyoideus a m. rectus cervicis. U suchozem-
skych obratlovcl, u nichZ se vyvinul jazyk, se z hy-
pobranchialnich svall diferencovaly jesté dalsi dva,
m. hyoglossus a m. genioglossus. Nékteré z hypo-
branchialnich svall se pretvorily v medianni ele-
menty visceralniho skeletu (sublingualni ty€inka,
resp. basibranchiale 2, resp. urohyale). Obecné se
hypobranchialnim svalim nékdy souhrnné fika mm.
coracoarcuales. Jsou to tedy svaly béZici od kosti
hrudni a pletence lopatkového k jazylce a chrupav-
ce §titné (m. sternohyoideus) a odtud k symfyze
spodni ¢elisti (m. omohyoideus). Od pravych svalll
Zabernich oblouk( se li§i tim, Ze nevznikaji z prepa-
Zek mezi Zabernimi Stérbinami (svalovych ploté-
nek), nybrz z myomer.

Epaxialni série pokraCuje smérem dopfedu az
k lebce a svaly Ize urcit podle jejich upont jednim
koncem k lebce, druhym koncem ke krénim obrat-
[m. Na rozdil od hypaxialniho svalstva je epaxialni
svalstvo hlavovych myomer zachovano v prvnich
osmi metamerach, a to v podobé basikranialnich
a tektokranialnich sval( (obr. 98). Basikranialni sva-
ly se vyskytuji v podobé protahlych parovych struktur
pfi bazi mozkovny. Nékteré z nich existuji v embryo-
genezi pouze kratkou dobu a jsou zahy osifikovany,
takze v dospélosti tvofi souCast lebky. Na prednich
metamerach je pravidelnost usporadani epaxialnich
myomer poruSena nejvice. Nicméné je dokazano
podle inervace, Ze jeden z okohybnych svalli, m.
obliquus inferior (inervovany vétvi n. oculomotori-
us), je basikranialnim svalem naleZejicim prvni
metamere. Basikranialni sval druhé metamery se
zaklada pouze v rané embryogenezi nékterych pri-
mitivnich paprskoploutvych ryb (napf. Amia) nebo
u zralok( a je inervovan z n. oculomotorius. Basi-
kranialni sval tfeti metamery je pomérné mohutny
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Obr. 98 Obecné schéma svalll hlavové
a krcni oblasti, dole s vyznalenim pri-
slusnych metamer a zdrojli inervace. Po-
zornost zaslouzi predevSim okohybné
svaly, které jsou derivatem epaxialnich
svalll. Podle Bjerringa (1977).

2

m. rectus
Inferior

75

tektokranialni svaly
/

spiraculum

3

a zachovava se napf. u Latimerie; je inervovan
z n. rarus. U primitivnich suchozemskych tetrapodl
a jejich osteolepiformnich predku je tento sval na-
hrazen tzv. polarni chrupavkou, ktera béhem pre-
chodu obratlovctl na sou$ prispéla k zaniku intrakra-
nialniho kloubniho aparatu. Basikranialnisval Ctvrté
metamery (inervace z r. basioticus n. abducentis)
a paté metamery (inervace z n. tenuis) se zachova-
va pouze v rané embryogenezi recentnich mihuli,
Zab a ocasatych obojZivelnikl; zahy v8ak splyvaji
schrupavkou baze lebecni. Basikranialnisval Sesté
metamery (inervace z n. occipitalis) je v embryoge-
nezi rovnéz rozliSitelny pouze doCasng, lIze jej viak
pravidelné najit u vSech vodnich celistnatcli a oboj-
Zivelnik(l. U nékterych primitivnich forem paprsko-
ploutvych ryb (napf. Polypterus) se zachovava az
do dospélosti jako sval tahnouci se pfi bazi otické
oblasti lebky a upinajici se (alespor Castetng) na
parasfenoid. Basikranialni svaly sedmé a osmé me-
tamery se zachovavaji u dospélych ryb a u recent-
nich obojzivelnik(l se alespoii jeden z nich zachova-
va jako m. opercularis (ktery se upina na operculum
fenestrae ovalis, jednoho z elementd soustavy stfed-
niho ucha).

Tektokranialni svaly jsou od basikranialnich izo-
lovany, jejich segmentace je rovn&z poruSena a né-
které zcela zanikly. Patfi k nim v8ak vétSina okohyb-

n. oculomotorius x n. trochlearis

m, obliquus
superior

spiraculum

~

hypobranchidini svaly

nych sval(l. Naptiklad m. rectus externus (inervace
z n. abducens) patfi ke ¢tvrté metamere a m. obli-
quus superior (inervace n. trochlearis) ke tfeti meta-
mefte. Tektokranialni sval druhé metamery se rozpadl
na tfi svaly (m. rectus internus, superior a inferior),
které jsou vSechny inervovany z n. oculomotorius.
Inervace téchto svall je velmi dulezita, protoze
umoZiiuje rekonstruovat plvodni metamerni uspo-
radani. U suchozemskych obratlovcll se nékteré
okohybné svaly mohly modifikovat ve svaly se spe-
cialni funkci; napf. u vétSiny amniot Ize nalézt m. le-
vator palpebrae superior, ktery umozniuje pohyb
svrchniho vicka, nebo m. retractor bulbi (chybi
u ptakd a primatd), ktery umoZiiuje zatahovat o¢ni
bulvu hloubégji do orbity.

Kromé doposud uvedeného somatického sval-
stva je v8ak vyznamna ¢ast svalstva obratlovc(i tvo-
fena svaly Zabernich obloukl (tzv. branchialni sva-
ly), které vznikaji z prepazek mezi Zzabernimi
Stérbinami*. Ackoliv tyto svaly vznikly v souvislosti
se Zabernimi oblouky (obr. 99) ajejich plvodni funk-
ci bylo otevirat a zavirat Zaberni Sté€rbiny (jen na
okraj Ize poznamenat, Ze u kopinatct se proudéni

* Tyto svaly nelze tedy zaméniovat napr. s hypobranchialnimi
svaly, prestoze i ty se v rizné mife upinaji na elementy za-
bernich oblouk (viz napt. svaly jazyka, str. 74).
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suprapharyngobranchiale
m. levator

epibranchiale >
m. adductor

ceratobranchiale

hypobranchiale

basibranchiale

Obr. 99 Zakladni usporadani svali zaberniho oblouku u Zra-
loka. Rostralni konec t€la je vlevo. Podle Romera a Parsonse
(1977).

vody Zabernimi Stérbinami vzbuzuje €innosti obrve-
ného epithelu), zachovaly se spolu s derivaty Zaber-
nich obloukd v modifikované podobé i u v8ech su-
chozemskych obratlovcl a i zde jsou na né funkéné
vazany. V puvodnim stavu (ktery mizeme zjistit na-
pr. u Zralokd, i kdyZ Zraloci zdaleka nejsou nejprimi-
oblouku m. constrictor superficialis, coZ je Siroky,
ale tenky sval bézici paralelné s obloukem v koZnim
zahybu, prekryvajicim vlastni Zabry (obr. 100). Dor-
zalné i ventralné se upina ve fasciich, a nikoliv pfi-
mo na kostfe oblouku. K t&ém se upinaji hloubégji le-
Zici svaly této povrchové vrstvy, které se nazyvaji
mm. interbranchiales. Pfimo na kostru obloukl se
upina az zcela vnitfni vrstva svall. Od epibranchia-
le k ceratobranchiale bé&zi adduktor, ktery tak oba
elementy navzajem ohyba. Epibranchiale je naopak
dorzalnim smérem spojeno s pharyngobranchialie-
mi svalem, ktery se oznacCuje jako m. interarcualis.
Vlastni pohyb zaberniho oblouku zajistuje m. leva-
tor, ktery bézi od dorzalni €asti oblouku Sikmo nad
predchazejici oblouk. Z téchto dorzalnich Casti se
patrné vyvinul u suchozemskych obratlovcli souvisly
dorzalni sval krku zvany m. trapezius (u Zralokd se
souboru levatort, tedy ekvivalentu trapezového sva-
lu fika m. cucullaris), ktery nabyl na velikosti s posu-
nem pletence lopatkového kaudalnim smeérem.

Toto pravidelné usporadani se u vSech celistnat-
cu porusilo redukci ¢i modifikaci prvniho aZ tretiho
zaberniho oblouku (zejména vznikem Celisti),
u kostnatych ryb navic soustfedénim zabernich ob-
loukd pod skrele, takze se svalové prepazky mezi
jednotlivymi Stérbinami redukovaly, aZ zcela zanikly
(viz obr. 97). Jesté vyrazngji bylo toto svalstvo po-
zmeénéno u suchozemskych obratlovcl, avSak sle-
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dujeme-li jeho postupny vyvoj v ontogenezi, Ize je
stale rozeznat. Dulezitym rozpoznavacim znakem
jsou uUponova mista a inervace. Mezi rudimenty
téchto svalll mizeme napriklad podcitat (kromé téch,
které vznikly z hypobranchialnich svalll somatické-
ho pavodu) drobné svaly upinajici se na jazylku,
chrupavku S§titnou a svaly ovladajici ligamenta hla-
sového aparatu. Dorzalné tyto svaly souviseji se
zminénym m. trapezius, ventralné pak s m. sterno-
mastoideus, m. cleidomastoideus a dalSimi svaly
hypobranchialni série (vzniklé vS8ak z mesodermalni-
ho hypodermu), které se upinaji na elementy pleten-
ce lopatkového (je nutné pfipomenout, Ze vysvétle-
ni topografické souvislosti mezi svaly Zabernich
oblouk( a pletencem lopatkovym spociva v oddéle-
ni kosti tohoto pletence od zadniho okraje lebky pfi
prechodu obratlovcll na sous).

Mezi pravé svaly Zzabernich obloukd mizeme po-
Citat i svaly Celisti. Jsou vétSinou inervovany z troj-
klaného nervu (n. trigeminus). V primitivnim stavu
jsou nékteré z téchto svalll uréeny k autonomnimu
pohybu palatoquadrata v(i¢i neurokraniu. Je to pre-
dev8im m. levator palatoquadrati, cozZ je sehalni ho-

m. constrictor
superficialis
hyoidniho oblouku

mm. levatores
(= m. trapezius)
£\

m. levator
palatoquadrati
>

m. praeorbitalis
m. intermandibularis  m. adductor
mandibulae

m. constrictor
superficialis

m. adductor mandibulae

Ve

b .

/////1 Z
m. mylohyoideus

m. depressor

mandibulae m. stemocleidomastoideus

m. adductor mandibulae
m. sphincter colil

Obr. 100 Svaly Zabernich oblouku Zraloka jakoZto nejprimitiv-
néjsiho recentniho Celistnatce (nahote) s poruSenim pravidel-
né segmentace v oblasti Celisti. Dole situace u diapsidniho
jestéra haterie { Sphenodon), kde jsou svaly Eelisti prekryty
temporalni ¢asti neuralniho exokrania a vystupuji na povrch
jen ve spankovych jamach. Podle Romera a Parsonse
(1977).
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mologon levatorll postmandibularnich Zabernich
oblouku. Zachoval se u té&ch forem, kde je palato-
quadratum fixovano k neurokraniu syndesmoticky,
a zachovava si tudiz omezenou pohyblivost. U syn-
chondroticky (prostfednictvim chrupavky) a synos-
toticky (navaznost kostni tkani) fixovaného palato-
quadrata tyto svaly ztratily svoji funkci, a proto doS8lo
v8ak m. adductor mandibulae, ktery umoZiuje kou-
saci pohyby (pfitahuje spodni Celist k horni). Je to
opét serialni homologon adduktorl Zabernich ob-
loukl, které ohybaji kloub mezi epibranchialii a ce-
ratobranchialii. Se vznikem suchozemskych tetra-
podl doSlo k rozStépeni tohoto svalu na ftfi vétve,
z nichz jedna sméfuje dopfedu (a umoziuje predo-
zadni pohyb &elisti), druha zlstava v ptvodni funkci
a tfeti se staci dozadu (tyto tfi v&tve jsou navzajem
oddéleny vétvemi n. trigeminus, takze je Ize anato-
micky dobre odlisit). Horni tpon téchto svalll zabi-
ha do prostoru mezi vnitfrnim povrchem kosti exo-
krania a vngjsim povrchem neuralniho endokrania.
U amniotnich obratlovc( se v disledku toho exokra-
nium porusilo otvory (tzv. spankovymi jamami), pfi-
¢emz u synapsid( se spankova jama natolik zvétsi-
la, Ze je stfedni Cast tohoto svalu exponovana na
povrch lebky, a je tudiz hmatna. Nazyva se m. tem-
poralis (protoZze pokryva spankovou oblast lebky).
Pfedni hlava zvana m. masseter (ktera je pfi uponu
na spodni Celist uloZzena t&€sné pod povrchem, tak-
Ze je v Dblizkosti Celistniho kloubu rovn&z dobre
hmatna) umoziiuje zminéné predozadni pohyby
Celisti (a je proto dobfe vyvinuta zvlasté u hlodav-
ch). Zadni (a zaroven nejhlubsi) ¢ast svalu se na-
zyva m. pterygoideus (protoZe se vétSinou druhotné
upina na pterygoidy). Poslednim svalem Cdelisti je
sval, ktery se spolu se svaly hypobranchialni série
(a z nich vzniklych svall jazyka) podili na vzniku
spodiny dutiny ustni; nazyva se m. intermandibu-
laris.

AvS8ak i svaly jazylkového oblouku prodélaly vy-
razné zmeény. Lze je v8ak stale dobre identifikovat
vzhledem K jejich inervaci z licniho nervu (n. facialis).
NejdulezitgjSim z téchto svalll je rudiment povrcho-
vého m. constrictor. U kostnatych ryb (Osteichthyes)
ovlada tento sval pohyb skieli (a je poslednim ze sé-
rie konstriktoru, protoZe - jak jiz bylo poznamenano
vySe - posthyoidni konstriktory vymizely). U sucho-
zemskych obratlovcll se z tohoto svalu stala tenka
vrstva oznaCovana jako m. sphincter colli, ktery dor-
zalné navazuje na m. trapezius, anteroventralné vSak
bé&Zi aZz na licni Cast lebky, kde se zachovava v podo-
bé razné diferencovanych licnich sval(i, soustfedé-
nych predevsim v oblasti orbit, otvoru do stfedniho
ucha, ustniho otvoru, ¢enichu apod. ProtoZe je tento
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sval v podkoZi, umoZziiuje napf. pohyb usnich boltcll,
mimiku obli¢ejového svalstva atd. Predni ¢ast hyoid-
niho konstriktoru se zachovala jako m. depressor
mandibulae u téch skupin obratlovcl, kde se na
spodni Celisti vyvinul retroartikularni vybézek (Cast
mandibuly, ktera zasahuje dozadu za uroven Celistni-
ho kloubu). U savct tomu tak neni, a proto zanikl i de-
presor mandibuly a mechaniku otevirani ustniho
otvoru u nich prevzal m. digastricus (viz str. 370).

Podkozni svaly, branice a elektrické
organy svalového puvodu

Kromé& somatického svalstva a svalstva Zabernich
obloukd jsou v8ak na &etnych mistech podkozi
drobné svalové snopce, které umoZziuji lokalni po-
hyb klze. Embryonalni ptavod téchto svalll neni
zcela jasny, neni vS8ak vylou€eno, Ze €ast z nich
vznika z hloubgji uloZzeného somatického svalstva.
Tyto drobné svaly mohou byt navzajem izolovany
a u ptakd napf. mohou ,&epyrit" pefi, u savca ,jeZit"
chlupy (mm. arrectores pilorum). U primitivnich savcl
(napf. vejcorodi, vacnatci) tyto svaly tvofi souvislou
podpovrchovou vrstvu, ktera se nazyva m. pannicu-
lus carnosus (obr. 101). U rdznych pokrodcilejSich
skupin savcl se muze zachovavat v rudimentarnim
stavu (napt. jako platysma na ventralni strané krku
primat().

Branice je sval, ktery oddéluje dutinu hrudni od
dutiny bfiSni. Vznika konvergentni evoluci v nazna-
cich u archosaurnich plaz(i (krokodyli) a v definitivni
podobé u v8ech savcl (viz str. 370).

Pro uplnost je nutné se zminit, Ze u vodnich
obratlovcl (Chondrichthyes, Actinopterygii) se v fa-

N

axilami tast

axilami ¢ast

m. panniculus

m. sternalis

4 m.cutaneus
maximus

vaénatec letucha opice

Obr. 101 Postupna redukce m. panniculus carnosus u savcu.
Podle Wildera, ze Smithe (1960).
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dé pripad ve svalech vyvinuly modifikaci pricné
pruhovanych svalovych vlaken elektrické organy
(obr. 102). Strukturalné jsou si znatné& podobné:
jsou tvoreny jednosmérné orientovanymi ploténko-
vymi vicejadernymi burikami (elektrické desticky),
ponofenymi do rosolovité extracelularni hmoty; ce-
lek je Clenén vazivovymi prfepazkami do podoby
¢lankd. Do kaZzdého &lanku ptichazi nerv a céva, pri-
¢emz nervy se vétvi smérem ke kazdé elektrické
burice, zatimco krevni kapilary vytvareji v rosolovité
hmoté pleteni. Celek funguje jako baterie elektric-
kych ¢lank(. Je zfejmé, Ze buriky (které jsou podob-
né jako svalova vlakna vicejaderné) jsou preméné-
nymi viakny pfi¢né pruhovanych sval(. Pokud se
tyCe umisténi, jsou elektrické organy derivaty Zzaber-
nich svall, okohybnych svalll nebo v riizném rozsa-
hu epaxialnich sval(l trupu a ocasu. Mohou produ-
kovat elektricky proud o napéti nékolika voltll az
nékolika set voltll (u pauhort rodu Gymnotus az
600 V, u parej nokll rodu Torpédo az 2000 V).

vazivova prepazka ploténka nerv rosolovitd hmota

~:_:f‘+’]

céva

Obr. 102 Schéma stavby elektrickych plotének, jejichZ soubor
tvori elektricky organ vodnich obratlovct. Podle Versluyse,
z Grodzinského a kol. (1976).

Svalstvo vnitfnich organt

Kromé téchto ¢asti svalové soustavy, tvorené pfic-
né pruhovanym svalstvem, je v téle obratlovce
i hladké svalstvo, které vznika ze splanchnopleury.
Je predevsim soucasti traviciho traktu a s nim sou-
visejicich struktur, napft. stén vyvodu travicich Zlaz,
stén moCového méchyrfe a stén dychacich trubic.
Kromé toho v8ak tvofi i stény organd, které vznikly
diferenciaci stén coelomové dutiny. Jsou to napf.
stény cév a pohlavnich vyvodl. Kromé toho je hlad-
ké svalstvo i v pojivovych tkanich klze a podkoZi,
kde m{iZze byt rozptyleno mezi jinymi tkanémi, a ne-
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tvori tudiZz dobre odliSitelné celky. To plati pro hlad-
ké svalstvo obecné.

Srdecni svalstvo (myocardium) vznika rovnéz ve
splanchnopleufe. Morfologicka diferenciace srdce
bude popsana v ramci ob&hové soustavy. Protoze
tyto svaly jsou permanentné aktivni po celou dobu
existence ZivoCicha (Casto desitky let), maji svoji
inervaci zcela nezavislou na inervaci ostatnich ¢as-
ti svalové soustavy.

VyluCovaci organy

Mesodermalniho plvodu jsou i vyluCovaci organy.
Zakladni strukturalni a funk&ni jednotkou vylu€ovaci
soustavy obratlovc( je nefron (obr. 103C). Obecné
stavebni schéma nefronu zahrnuje proximalni ledvi-
nové télisko a tubulus. Ledvinové télisko (corpuscu-
lum renis, resp. Malpighiho télisko) ma kulovity tvar
a sklada se z anastomozuijici sité krevnich vlasec-
nic tvaru klubi¢ka (tento soubor vlasec€nic se nazyva
glomerulum). Krev do perifernich vrstev tohoto klu-
biCka vlaseCnic privadi drobna arteriola afferens
a naopak ji z centralnich klicek klubiCka sbira arteri-
ola efferens. Glomerulum je obalené dvouvrstevnou
pochvou zvanou Bowmaniv vadéek. Vnitini vrstva

nephrostom

C mw

Obr. 103 Embryonalni plivod nefronu ze ztizené ¢asti meso-
dermu mezi somitem a hypodermem nazyvané nephrotom,
resp. mesomera (A). Po oddéleni somitu od hypodermu (B)
se od coelomové dutiny hypodermu oddeéli nefrony, zakladni
funk&ni jednotky vylu€ovaci soustavy, jejichz poCet odpovida
poctu somitli. Maiji zprvu podobu prosté trubice (vyznaceno
Srafovanim), ktera si po ur&itou dobu uchovava spojeni s co-
elomovou dutinou hypodermu otvorem zvanym nephrostom.
Opacné (dorzolateralni) konce této vychlipky navzajem sply-
vaji do podoby souvislého vyvodu, béZiciho paralelné s powvr-
chem téla (ductus Wolffi). Do stény vychlipky se protlacuje
klubi€ko cév (glomerulum), &imz se vytvari poharkovity Bow-
mantv vacek. Tak vznika zakladni funkéni jednotka vyluGova-
ci soustavy obratlovc(l zvana nefron (C). U obratlovct se tedy
jiz nefiltruje coelomova tekutina, nybrZ krev ob&hového systé-
mu. Podle Felixe, z Grodzinského a kol. (1976).
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vacku priléha tésné ke sténam vnéjSich krevnich
vlaseCnic glomerulu, takze krev je od Stérbinovitého
prostoru mezi obé&ma vrstvami Bowmanova vacku
oddélena jen velmi tenkou epithelovou sténou. Do
tohoto prostoru je z krve filtrovana primarni, tzv. glo-
merularni mod& (filtrat krevni plasmy). St&rbina
uvnitt Bowmanova pouzdra usti do pomérné dlou-
hé a rizné stoCené trubice zvané tubulus, ktera ve
vétsSiné pripadd maze byt morfologicky rozliSena na
proximalni a distalni usek a jejiz stény jsou rovnéz
opleteny siti krevnich vlase&nic. Morfologické rozdi-
ly mezi proximalnim a distalnim tubulem jsou dany
rozdilnou fyziologickou funkci t&chto Gsek(l. Hlavni
ulohou tubulu je resorbovat vodu z glomerularni
moCi zpét do krve tak, aby nedoslo k dehydrataci or-
ganismu. Podobné se zde resorbuje glukdza (v pro-
ximalni Casti tubulu) a soli (v distalnim useku). Vy-
sledné sloZeni moci je tedy znacné odliSné od
primarni glomerularni tekutiny. Distalni konec tubulu
je napojen na cesty ustici na povrch téla.

Toto obecné schéma nefronu se u prislusnik(
riznych skupin obratlovc mlze do rizné miry lisit
(obr. 104). U sladkovodnich ryb a obojzivelniki je
ledvinové télisko relativné velké, a tudiz i vydej vody
je pomérné znacny. Je to z toho dlivodu, Ze sladko-
vodni prostredi je hypotonické (tj. o niZzS§im osmo-
tickém tlaku, nez maji télni tekutiny). V takovém pro-
stfedi ma okolni voda tendenci osmoticky pronikat
do organismu celym povrchem téla a ten je nucen ji
v odpovidajicim mnozstvi vyluCovat (protoze se tim
vylu€uje i znatné mnoZstvi soli, maji nékteré druhy
ryb schopnost nahrazovat jejich ubytek pfijmem
prostfednictvim zaber). U morskych ryb je naopak
ledvinové télisko malé nebo zcela chybi a podobné
muize chybét také cely distalni usek tubulu. To ko-
responduje s tim, Ze vydej vody je u téchto Zivoci-
chi pomérné nepatrny. Je to logické, protoze mor-
ska voda predstavuje vU6i télnim tekutinam
morskych ryb hypertonické prostredi, do kterého vo-
da z téla samovolné difunduje, a télo vylu€uje vodu

O ledvinové télisko

| I proximéini tubulus
| Henleova kiitka

P distami tubutus

C . obojzivelnici plazi
Obr. 104 Schematicke zna- 88 tyziologicky odligné easti u Chondrichthyes
zornéni variability v pomér-
né velikosti ledvinového té-

liska a tubulu u rdznych
skupin obratlovcl. Podle
Marshalla a Kamptona, ze
Smithe(1960).

kruhousti Chondri Yy Tel
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jen v nezbytné mife. Problém s odvodem odpadnich
produktd metabolismu je v takovych pfipadech fe-
Sen exkreci prebytecnych soli Zabrami. Pozoruhod-
nou vyjimkou jsou Zraloci, ktefi prestoze Zziji vétSinou
v marinnim (tedy hypertonickém) prostfedi, maji re-
lativné velké ledvinové télisko a dlouhy tubulus.
U nich je v8ak osmoticky tlak t&lnich tekutin vy3Si
nebo alespon obdobny jako u morské vody, coZ je
zplsobeno jejich unikatni schopnosti snaset bez
problém( vysoké procento modoviny v krvi. Malé
ledvinové télisko a zkraceny tubulus je i u plazu, zde
vSak jako adaptace k zivotu v aridnim prostredi; voda
se u nich z téla ztraci odparem, a proto jako dodatec-
né zarizeni k resorpci vody z moti slouZi stény kloa-
ky. U savcll a do urcité miry i u ptakd prechazi proxi-
malni usek tubulu v distalni ¢ast pomérné dlouhou
a tenkou klickou zvanou Henleova klicka, ve které
dochazi k resorpci vody a sodiku (u nékterych poust-
nich savcll se zde resorbuje veSkera voda z moci,
takZe tito ZivoCichové mohou Zit pouze z vody ziska-
vané metabolickym 3tépenim organickych latek, bez
nutnosti pit).

Nefron vznika embryonalné tak, Ze s vyjimkou
glomerulu je cely pfimym derivatem coelomu (obr.
105). V raném stadiu embryonalniho vyvoje je za-
klad glomerulu v kontaktu se sténou coelomu. Tato
sténa se postupné vyklenuje a glomerulum obklopi,
¢imz vznikne Bowmandv vacek. V konecné fazi se
tubulus odstépi od coelomové dutiny, a vznikne tak
definitivni nefron. Popsany embryonalni vyvoj prav-
dépodobné rekapituluje evolucni vznik nefronu.

Nefrony jakozto zakladni strukturalni a funkcni
jednotky mikroskopickych velikosti jsou usporadany
do podoby makroskopickych organ(, ledvin. Ledvi-
na obratlovc( (lat. ren, fec. nephros) je parova tubu-
16zni Zlaza s exkrecni funkci, umisténa v télni dutiné
(i kdyZz extraperitonealn&) a fixovana na jeji dorzalni
sténu. Embryonalné se zaklada v podobé série
drobnych mesodermalnich blok( zvanych mesome-
ry (resp. nephrotomy), situovanych mezi somity

i

savci

Q O

ptaci
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dorzéini mesenterium
Wolftiv vyvod
tubulus

ephrostom

coelomové
dutina

-+ stfevo
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arteria renalis aorta dorsalis
vena renalis

Obr. 105 Embryonalni vznik
nefronu a jeho postupné od-
Skrceni od coelomové duti-
ny. Podle Smithe (1960).

Bowmaniv vatek

Obr. 106 Postupné zakladani nefronli od
hlavového konce zarodku k ocasnimu
a vznik Wolffova vyvodu. Na obrazku D

je zndzornéna redukce pronephros (série
prednich nefrontl). Podle Romera a Par-
sonse (1977).

a lateralni destiCkou, ktera tvofila stény coelomové
dutiny. Predpoklada se, Ze v primitivnim preverteb-
ratnim stadiu vznikal z kazdého nephrotomu jeden
nefron podle schématu popsaného v predchozim
odstavci. Na kazdé strané téla tak vznikla série ne-
fron(, tvoricich dohromady ledvinu. ProtoZe morfo-
logicka diferenciace nephrotomu v embryonalnim
vyvoji probiha odpfedu dozadu (v souladu s dife-
renciaci somitll), zakladaji se nejdfive predni nefro-
ny a nejpozdéji nefrony zadni (obr. 106). Nephroto-
my jsou umistény na kazdé strané téla dorzalné od
coelomové dutiny a z toho vyplyva i jejich fixace
k dorzalni sténé télni dutiny, vné peritonea. Rany
embryonalni vyvoj naznaduje, Ze u primitivnich fo-
rem byl moZna jesté tubulus spojen s coelomovou
dutinou. Hypoteticky Ize rovnéz pfripustit, Ze u pri-
mitivnich forem ustil kazdy nefron individualné na
povrch téla (podobné jako u metanefridii). Protoze
v8ak svalstvo boCnich ¢asti téla, které je derivatem
myotomu, expandovalo ventralnim smérem a izolo-
valo tak nefrony od povrchu téla, doslo ke spojeni
usti tubull jednotlivych nefron v jediny podélny
vyvod zvany Wolfflv vyvod (ductus Wolffi), ktery se

pred vyusténim z téla spojoval s obdobnym vyvo-
dem nefrond druhé strany téla v jediny. Toto spoje-
ni se nachazi bud’ v kloace, nebo v jeji bezpro-
stfedni blizkosti.

Bé&hem embryonalniho vyvoje se tento typ ledvin
zaklada tak, Ze se nefrony zacinaji diferencovat na
prednim konci série nephrotomu a s postupnym pfi-
davanim dalSich nefron(l usti jejich tubult spolu po-
stupné splyvaji ve Wolffliv vyvod (proto tento primi-
tivni mocovod sméruje dozadu). Takto utvareny typ
ledviny se nazyva holonephros (protoZe se zde za-
chovava uplny pocet nefrond) a vyskytuje se u ra-
nych stadii kruhoustych a kupodivu i u Gervorl
(obr. 107).

Z tohoto primitivniho typu ledviny postupné vzni-
kaly typy odvozené. V prvni fazi predni nefrony, tvo-
fici dohromady tzv. pronephros, zaCaly degenero-
vat; to se projevuje jiz u dospélych kruhoustych.
Zbyvajici usek se jako celek nazyva opisthonephros
(protoZe zahrnuje soubor nefront, které tvorily zad-
ni ¢ast holonephros). Opisthonephros jiz postrada
segmentalni usporadani nefron( (vyjimkou jsou kru-
housti, kde se jeSté uchovalo). VSichni Celistnatci
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Obr. 107 Schematické znazornéni riiznych typt ledvin obrat-
lovct pri pohledu z dorzalni strany, hlavovy konec téla sméfu-
je nahoru. S vyjimkou pronephros jsou vSechny ostatni typy
znazornény jen pravou polovinou (srovnej obr. 106 a 108).
Podle Romera a Parsonse (1977).

maiji opisthonephros tvofeno velkym mnoZstvim ne-
fronu (mnohem vétS§im, nez byl pavodni podet
nephrotomu). ProtoZe predni ¢ast opisthonephros
byla u samcl nahrazena varlaty, ktera se do négj
zaclenila (viz dale), stal se z plvodniho Wolffova
vyvodu chamovod (trubice odvadegjici z varlat po-
hlavni buriky) a moCovod pro odvod moce z opistho-
nephros se konstituoval druhotné. Nicméné opistho-
nephros si u vodnich &elistnatcll je$té zachovava
protahly tvar. U obojZivelnik(l jsou vSak jiz ledviny
vyvinuty v kompaktné&jSi podobé a produkce moci se
koncentruje do té casti, ktera je homologicka se
zadnimi segmenty pGvodniho holonephros. Je v8ak
nutné podotknout, Ze u larvalnich stadii ryb (Oste-
ichthyes) a obojZivelnik(i pronephros persistuje po-
mérné dlouho jako tzv. hlavova ledvina; aZz do do-
spélosti se v3ak zachovava u nékterych Teleostei.
Vysvétleni existence hlavové ledviny spodiva v tom,
Ze nephrotomy se zakladaji i v hlavovém mesoder-
mu (viz str. 73 a obr. 95) a nejvice dopredu lezici
nephrotomy s vylu€ovaci funkci (a tvofici soucCast
pronephros) patfi 8. a 9. hlavovému somitu. Jesté
vice vpfredu leZici nephrotomy (tedy nephrotomy
prednich hlavovych somit) maji uzky vztah k brzli-
ku (thymus), tedy organu s lymfocytopoetickou
funkci (viz téz str. 117), jehoz vétsi ¢ast vznika z en-
todermu 3.-6. Zaberni Stérbiny a ktery si (alespor
v embryogenezi) zachovava rovnéz segmentarni
usporadani.
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U amniot tyto trendy dosahly maxima a Ize je dob-
fe sledovat v embryonalnim vyvoji. | u nich se v ra-
nych stadiich zaklada té€sné za hlavou (v budoucim
krénim uUseku) kratka fada rudimentarnich nephro-
tomu (rudimentarni povaha spociva napt. v tom, Ze
nejsou vyvinuty glomeruly), které odpovidaji pro-
nephros. Zaklada se i rudimentarni Wolffliv kanal.
Toto je vSak jen velmi pomijiva epizoda v embryo-
genezi ledvin amniot, protoze predni nefrony zaci-
naji mizet jiz v dobé, kdy zadni nefrony této rudi-
mentarni série pronephros nejsou jesté vyvinuty.
Nicméné nefrony postupné vznikaji i smérem doza-
du od urovné zahy degenerujici pronephros a jejich
soubor funguje jako ledviny po znacnou dobu em-
bryonalniho vyvoje jak u plazii a ptak({i (mohou per-
sistovat aZ do doby riizné& dlouho po opusténi vajec-
nych oball), tak i u savcl. Tyto embryonalni ledviny
se nazyvaji mesonephros. Maji jeSté segmentalni
usporadani (zpoCatku na kazdy t&lni segment pripa-
da jeden nefron; obr. 108) a u savcu zasahuji aZz do
lumbalni ¢asti téla. Teprve pozdéji se pocet nefront
zvySuje.

S

pronephros

e

ductus Wolffi

mesonephros
_moZovy méchy#

(metanephros) ureter

Obr. 108 Rané embryonalni stadium vyvoje ledviny u ¢lovéka
ilustrované na podélném fezu zarodkem celkové délky 5-6 mm.
Podle Brause, z Grodzinského a kol. (1976).

Poté co se diferencovaly zadni nefrony mesone-
phros, dochazi k postupné degeneraci pfednich ne-
frond mesonephros. JiZz v prenatalnich stadiich se
na né u samcu zadinaji napojovat varlata (viz dale).
Tubuli a Wolffiv kanal se v8ak zachovavaji, i kdyz
ziskavaji jinou funkci. Zadni ¢ast embryonalni ne-
frogenni tkané jiz neni segmentovana a postupné
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vytvari sféricky kompaktni organ, ktery slouzi u do-
spélych amniot jako definitivni ledvina, metaneph-
ros. K odvodu modci se vytvari zcela nova trubice,
tzv. moCovod (ureter). Je zajimavé, Ze moCovod se
zaklada jako vychlipka Wolffova kanalu, roste smé-
rem dopfedu a teprve sekundarné se spojuje s ustim
tubulll. Mo&ovod se uvnitt ledviny savcl rozsifuje do
tzv. ledvinové panvicky (pelvis renalis), ktera miize
byt ¢lenéna na ledvinové kalichy (calices renales).
V téchto prostorach se shromazduje moc. Ledvinu
savcu Ize makroskopicky rozli§it na povrchovou kiru
(cortex), ktera obsahuje nefrony v€etné proximalnich
tubull, a drert (medulla), ktera je paprscité Zihana
(do podoby tzv. dfenovych pyramid), protoZze v ni
centripetalné probihaji vyvodné mocové cesty.

Vyvodné mocové cesty jsou v nejjednodusSim
pripadé reprezentovany Wolffovym vyvodem. U téch
obratlovc, kde se predni ¢ast opisthonephros podi-
li na formovani samc¢iho pohlavniho organu, je moc¢
z ledviny (tzn. zadni €asti opisthonephros) odvadé-
na zvlastni trubici, paralelni s pavodnim Wolffovym
vyvodem. AvSak u nékterych dvojdysSnych a primitiv-
nich paprskoploutvych (ale také u nékterych obojzi-
velnikd) je Wolffiiv vyvod jedinym, ktery odvadi jak
mod¢, tak i pohlavni buriky. Postupné& (u amniot) se
vSak diferencoval oddéleny modovod (viz vyse),
C¢imZ se mocové a pohlavni vyvodné cesty oddéglily.
Mocovod se pred svym ustim vétSinou rozsifuje do
podoby mocového méchyfe (vesica urinaria), kde
se moC pred vylouCenim mimo télo akumuluje; to
umoziiuje periodické vymé&Sovani mo€i a rovnéz
resorpci vody. U primitivnich paprskoploutvych ryb
je vyvinuto podobné zafizeni pfed ustim splynu-
lych Wolffovych vyvodu. U pokrocilych Actinoptery-
gii (Teleostei) vS8ak mocCovy méchyf vznika jako
vychlipka kloaky a stejné tak tomu je u suchozem-
skych tetrapod( s vyjimkou savcu, u nichZ je kloa-
ka znacné redukovana (viz dale str. 84) a méchyr
je opétovné soucasti vnéjsich mocovych vyvod.
U tady plaz(i a témé&F u vSech ptakd mocovy mé-
chyr zanikl a mo€ se shromazduje v kloace (kde se
misi s produkty travici soustavy; odtud jeji kaSovi-
ta konsistence).

Z predchoziho vykladu je zfejmé, Ze pronephros,
mesonephros a metanephros jsou evolu¢né i onto-
geneticky postupné vznikajicimi (pfipadné zanikaji-
cimi) ¢astmi plvodni ledviny zvané holonephros,
které Ize odlisit podle jejich funkce, a neni to tedy
vyvojova sekvence zcela rliznych organ(. DulezZité
rovnéz je, Ze ledvina ryb a obojZivelniki neni homo-
logon mesonephros amniot, nybrz homologon opist-
honephros, i kdyZ se nékdy (napf. u obojzivelnik()
mohou sekundarné vyvinout mocovody nezavisle
na puvodnim Wolffové vyvodu.

>-a* <t vE e -
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Pohlavni organy

Obratlovci jsou s vyjimkou nékolika malo partenoge-
netickych druht plaz(i a anomalnich jedincl (funké&-
ni hermafroditismus; viz dale) gonochoristé, tzn. Ize
u nich odliSit samci a samici pohlavi nejen co se ty-
¢e pohlavnich organu, ale &asto také podle Fady
dal8ich morfologickych znak(. RozmnoZovaci or-
gany (gonady) produkuji samc&i a samici pohlavni
buiky. V raném embryondalnim vyvoji se samci go-
nady (varlata, testes) i samici gonady (vajeCniky,
ovaria) zakladaji z morfologicky indiferentniho za-
kladu a stejné plati i o jejich vyvodech. V pribéhu
embryogeneze se vSak tyto zaklady u obou pohlavi
morfologicky diferencuiji, pficemz se vSechny struk-
tury zakladaji i u opacného pohlavi (obr. 109), ale
zUstavaji zde v rudimentarnim stavu. Indiferentni
stadium sexualniho vyvoje muiZe nékdy pretrvavat
az do dospélosti a projevuje se v tom, Ze odlisné
okrsky jediné gonady produkuji jak samdi, tak i sa-
mici pohlavni buiky, coz se oznaCuje jako funkeni
hermafroditismus (juvenilni kruhousti, nékteré ryby,
vzacné oboijzivelnici). Diferenciace gonad nastava
v normalné probihajici ontogenezi az v dobé&, kdy
coelomové dutiny jsou dobfe vyvinuty a ostatni or-
ganové soustavy jsou jiz zaloZeny. Gonady vznikaji
z paru pohlavnich list, které probihaji podélné pfi
dorzalni sténé coelomové dutiny lateralné od dponu
mesenteria a medialné od zakladl ledvin (obr. 110).
Zakladem gonad je zarodecny epithel téchto Ilist
a mesodermalni vystelka coelomu.

VajeC€niky (ovaria) jsou parové struktury nejCas-
t€ji ovalného tvaru, které periodicky méni svoji funk-
ci a tim i morfologii (napt. velikost). U kruhoustych
a nékterych ryb mohou splyvat v jediny neparovy or-

genitain! hrboll <2
genitaln! tasa ~22~

rané nediferencované stadium

glans penis

anus

rané stadium diferenciace
Zenskych pohlavnich organd

rané stadium diferenciace
muzskych pohlavnich organ

Obr. 109 Postupna morfologicka diferenciace vnéjSich po-
hlavnich organt ¢lovéka. Podle Wildera, ze Smithe (1960).
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gan. Uvoliuji se z ngj vajiCka, ktera se dostavaji do
coelomové dutiny a u kruhoustych se dostavaji ge-
nitdalnfm pérem (gonoporus) mimo télo. Tento
systém se v zasadé zachovava i u Celistnatcll (také
zde se vajitka uvoliiuji z vajecniki do coelomové
dutiny; vyjimkou jsou ryby, kde v dasledku velkého
mnozstvi produkovanych vajicek by hrozilo nebez-
peci, Ze budou masové unikat do coelomové dutiny,
a proto jsou vajeCniky pfimo napojeny na vejcovo-
dy), zde jsou ale vajicka zachycovana nalevkou (in-
fundibulum) do primitivnino vejcovodu (oviductus,
resp. Mullerova trubice). Tento vejcovod embryonal-
né vznika z dorzolateralni stény coelomu a mize
byt k nému fixovan specialnim zavésem (mesovari-
um), ktery je rovnéz derivatem coelomové stény.
B&Zi paralelné s Wolffovym vyvodem. U Zralok
a ocasatych obojZivelnik vznika Mullerova trubice
podélnym rozstépenim Wolffova vyvodu a stejny
embryonalni plvod Mullerovy trubice Ize predpokla-
dat také u dalSich skupin primitivnich &elistnatc(,
kde je reprezentovana postranni vétvi Wolffova
vyvodu. Naproti tomu u vétSiny suchozemskych te-

Obr. 110 P¥iény fez lidskym zarodkem celkové délky 7 mm. Je
patrné, Ze zaklad ledviny a medialné od ni umisténé gonady
je na zadni (tedy pQvodné dorzalni) sténé coelomové dutiny.
Podle Arreye, z Romera a Parsonse (1977).

testis

Obr. 111 Schematické zna-
zornéni vztahu vyluCovaci
a pohlavni soustavy u riiz-
nych skupin obratlovcd.
Znazornéna je pouze pra-
va strana (srovnej obr.
107). Podle Romera a Par-
sonse (1977).
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trapodu vznika vejcovod odlisné, jako zahyb coelo-
mového epithelu, nicméné jeho embryonalni navaz-
nost na Wolffllv vyvod se da predpokladat, i kdyz je
v embryogenezi jiz znaCné zastrena.

U nékterych obratlovcl se vejcovod mize dife-
rencovat v rGzné specializované useky, ve kterych
se napr. zadrZuji vajicka v pfipadé ovoviviparie ne-
bo kde se vyluCuji pridatné ochranné vajecné obaly.
U amniot se tak rozliSuje vlastni vejcovod (tuba ute-
rina), kterym sestupuje vajicko, od specializované
svalnaté Casti, ktera se nazyva déloha (uterus).
U primitivnich amniot a dokonce nékterych savcl
(viz obr. 650) je déloha vyvinuta na kazdém vejco-
vodu (uterus duplex), u pokrocilejSich vSak délohy
obou stran spolu navzajem splyvaji (uterus sim-
plex). Zde se shromazduji vejce pred vykladenim
a u zivorodych plaz( (napf. u vymrelych ichthyosau-
rll) a savcl se zde vyvijela i vyvijeji embrya. Distal-
ni ¢ast pavodni Mullerovy chodby se nazyva pochva
(vagina); muZe byt bud’ parova, nebo jednolita a vy-
ustuje bud’ do kloaky, nebo pfimo na povrch téla
(u savcl, kde je kloaka rudimentarni a zachovana
jen v podobé tzv. urogenitalniho sinu). Je to organ
slouZici pro pfijem penisu, a ma tak vyznam pfi
vnitrnim oplozeni. Mullerova chodba se zaklada
v indiferentnim stadiu pohlavniho vyvoje i u samcu,
v dospélosti se v8ak u nich zachovava jen vyjimec-
né (napf. u nékterych obojZivelniki nebo dvojdys-
nych). Nahodné uvolnéni oplozeného vajicka mimo
infundibulum (tedy do coelomu bf¥iSni dutiny; jedna
se v podstaté o poruchu implantace) muze zpusobit
jev oznaCovany u Clovéka jako mimodélozni t€ho-
tenstvi.

Varlata (lat. testes, sing. testis; fec. sing. orchis)
jsou rovnéz paroveé organy ovalného tvaru. U kruho-
ustych splyvaji v neparovy medianni organ zcela
izolovany od ledvin (obr. 111) a pohlavni buriky jsou
podobné jako u samic uvoliiovany do coelomové
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dutiny, odkud se dostavaji na povrch téla genitalnim
porem. Varlata u vétSiny obratlovct si i v dospélosti
zachovavaji pudvodni umisténi na dorzalni strané
coelomové dutiny, u vétSiny savcl vSak klesaji na
ventralni stranu coelomové dutiny (v mensi mife to
plati i 0 vajeCnicich) a mohou byt definitivné umisté-
na v mimotélni vychlipce bfisni dutiny, v tzv. Sourku
(scrotum). Tento proces (viz obr. 653) se oznacduje
jako sestup varlat (descensus testiculorum) a postu-
puje po trase vymezené zahybem mesenteria (gu-
bernaculum). U mnoha druht savcu zlstava i v do-
spélosti spojeni mezi bfiSni dutinou a dutinou
Sourku oteviené (tzv. inguinalni kanal) a timto ka-
nalkem mohou byt varlata v periodach inaktivity za-
tahovana do bfisni dutiny (k tomu slouzi m. cremas-
ter). Cesty pro odvod samdcich pohlavnich bunék
jsou v8ak vZdy uzaviené, a tudiz od coelomové du-
tiny oddélené. Bylo jiZz feCeno v souvislosti s vyluo-
vaci soustavou, Ze tyto cesty vznikaji modifikaci
primitivniho mo€ovodu, tedy Wolffova vyvodu. Em-
bryonalni zaklad varlat je lokalizovan medialné od
predniho konce opisthonephros a po degeneraci
nefron( této ¢asti ledviny byly semenotvorné kanal-
Ky varlete (tubuli seminiferi) napojeny na rezidualni
tubuly a jejich prostfednictvim na Wolffiv vyvod.
Semenotvorné kanalky se v3ak jesté predtim spoju-
ji v jediny centralni kanalek nebo (u ptakl a savci)
v pleteri kanalkli oznaGovanou jako rete testis (rete
Halleri). Odtud v3ak prechazeji mnozstvim paralel-
nich tubull zvanych ductuli efferentes do Wolffova
vyvodu. Tento vyvod slouzi tedy u amniot jako cha-
movod (ductus deferens). Proximalni usek Wolffova
vyvodu je vS8ak u paryb a savcll sto¢en do mnoha
klicek, které ve svém souhrnu vytvareji t€leso zvané
nadvarle (epididymis), prikladajici se k povrchu var-
lete. Do distalni ¢asti chamovodu Usti u savcu pri-
datné Zlazy, které se podileji na vzniku spermatu:
semenné vacCky (vesiculae seminales), prostata
a Cowperovy Zlazy. Chamovod usti do mocové tru-
bice (urethra) a prostfednictvim ni na povrch téla;
u ryb je toto vyusténi na tzv. papilla urogenitalis,
u obratlovcd s vnitfnim oplozenim na kopula¢nim
organu.

Samd&i kopulaéni organy mohou byt rGzného pu-
vodu: u paryb (Chondrichthyes) a vyhynulych pan-
citnatych (Placodermi) to jsou vybé&zky bfiSnich
ploutvi, které jsou zpevnény do podoby paru tyci-
nek, na jejichz povrchu je vytvofen kozni zahyb, kte-
rym je sperma dopravovano do kloaky samice.
Podobny organ maze byt u nékterych paprskoplout-
vych ryb, kde vznika modifikaci fitni ploutve (gono-
podium). U plazli (obr. 112) slouZzi jako kopula&ni or-
gan parovy hemipenis, coZ jsou kapsovité zahyby
stény kloaky, které mohou byt v disledku kavernos-
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dorzalni smér kraniaini smér ?

moc&ovy méchyi Kloaka otvor motové trubice
~— anus
urethra glans
chamovod A corpus cavernosum

sulcus spermaticus

%~ kranialni smér 1‘ dorzalni smér glans

uroveri fezu
na obrazku vpravo —1

urethra

corpus spongiosum

corpus cavernosum

e G
._’J‘ﬁz-;—/ corpus cavernosum
preputium E corpus spongiosum

Obr. 112 Samé&i kopulaéni organ u plazd (zelva, A - fez v me-
dianni roving, B - pohled z ventralni strany), primitivnich sav-
cl (C - medianni fez, D - pficny fez) a placentalnich savcl
(E - medianni fez). Podle Smithe (1960).

niho prekrveni vychlipeny mimo télo. Podobné fun-
guje penis savcl; u samic se vyviji jeho rudimentar-
ni homologon v podobé erektilniho Gtvaru zvaného
clitoris.

Bylo jiz nékolikrat zminéno, Ze urogenitalni cesty
(a rovnéz travici trakt) v fadé pripadd nevychazeji
na povrch téla pfimo a samostatné, nybrZz usti nej-
prve do spolecné dutiny zvané kloaka (cloaca zna-
mena lat. stoka) a teprve tato dutina se otevira jedi-
nym otvorem (tedy spole€nym otvorem pro vSechny
tfi zminéné soustavy) na povrch téla. Embryonalné
se zaklada jako vychlipka travici trubice (tedy ento-
dermu), proti niz se zvnéjsku vchlipuje ektoderm
v podobé proctodea, pficemz po urCitou dobu mezi
obé&ma ¢astmi existuje oddélujici membrana (obdo-
ba oropharyngealni membrany, ktera oddéluje sto-
modeum od entodermalniho stfeva; viz str. 111).
Kloaka je tudiZz dvojiho plvodu, entodermalniho
a ektodermalniho. U obratlovcll je samoziejmé
umisténa v prostoru tésné za pletencem panevnim,
v oblasti vyusténi stfeva.

Je pozoruhodné, Ze u primitivnich vodnich Celist-
natcll neni pfitomnost dobfe vyvinuté kloaky pravi-
dlem. Napfiklad z recentnich kruhoustych je dobre
vyvinuta u sliznatek, kde vS8echny tfi systémy usti na
povrch téla jejim prostfednictvim, zatimco u mihuli
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je usti stfeva samostatné a vyvody vylu€ovaci sou-
stavy a gonoporus jsou na urogenitalni papile, ktera
je od analniho otvoru oddélena. U Zraloku, ktefi re-
prezentuji nejprimitivnéjSi recentni Celistnatce, je
kloaka dokonce opatfena svalovym svéracem; kro-
meé stfeva se do ni oteviraji parové mocovody,
u samcl parové chamovody a u samic parové vej-
covody. Naproti tomu u chimér (které jsou se Zralo-
ky fazeny do stejné skupiny) kloaka chybi a pfislus-
né systémy usti na povrch téla oddélené. U vodnich
Celistnatcu je kloaka dobre vyvinuta u dvojdysnych,
ale chybi u paprskoploutvych. Pozoruhodna situace
je u latimerie, kde samci maji dobte vyvinutou kloaku,
u samic je vSak spolecny vyvod jen pro urogenitalni
soustavu (urogenitalni sinus, nékdy povaZovany za
rudimentarni kloaku; viz téZ situace u embryonal-
nich stadii savcl, popsana na str. 368), zatimco
stfevo vyustuje oddélené. Je otazkou, jaka byla si-
tuace u devonskych lalokoploutvych ze skupiny Rhi-
pidistia, ktefijsou povazovani za ancestralni linii, ze
které vznikly vSechny skupiny recentnich tetrapodu.
U recentnich obojZivelnik(l a plazi (a vS8ech amniot)
je totiz kloaka dobre vyvinuta (viz obr. 651), navic
doplnéna o mocovy méchyt. U obojzivelnikd je mo-
covy méchyf embryonalné derivatem stény kloaky,
u plazll a savcu je pozlistatkem allantois (viz str. 242
a nize). U ptakd mo&ovy méchyr (s vyjimkou pStro-
stl) chybi a nahrazuje jej bursa Fabricii.

Organy ektodermainiho pivodu
Pokozka

Mezi organy ektodermalniho plivodu patfi u obratlov-
cl (ale i v8ech ostatnich mnohobuné&&nych Zivodi-
chll) predevsim pokoZzka (epidermis). V jejich buri-
kach je pigment melanin, jehoz rlizné koncentrace
zplsobuji zbarveni v riznych odstinech Sedi a hné-
di. Mnohem rliznorodg;jsi zbarveni kiiZe je vSak da-
no specialnimi bunkami uloZzenymi ve Skafe a bylo
zjisténo, Ze i buiiky s melaninem v epidermis maji
svlij pavod ve Skare.

ProtoZe b&hem neustalého procesu vymény bu-
nék v epidermis mohou nékteré burky ziskat sekre-
torickou funkci, Ize mezi jeji derivaty pocitat celou
fadu typU jednobunéénych Zlaz kruhoustych, ryb
a larev obojzivelnikd, vétSinou produkujicich sliz,
chranici klzi pfed maceraci a vyschnutim. Nékteré
jednobunécné Zlazy ryb se modifikovaly do podoby
svételnych organ(l, produkujicich svétlo. U nékte-
rych typu se na tomto procesu podileji fosforescent-
ni bakterie, Zijici v t&chto Zlazach symbioticky, u ji-
nych jde o slozity chemicky proces, na kterém se
podili sekret Zlazy. Je zajimavé, Ze u nékterych ryb
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se jako pridatné zafizeni vyvinulo jakési tmavé po-
zadi, které produkované svétlo odrazi, a proti nému
prihledna vrstva, ktera jako ¢ocka svétlo koncentru-
je a tim zesiluje. U obojZivelnik( tvori sekretorické
buriky vicebun&tné Zlazy tvaru hruskovité alveoly
s tenkym kanalkovym vyvodem. Produkt téchto Zlaz
je vétSinou sliz poskytujici mechanickou ochranu,
u obojZivelnik miZe byt v§ak navic produkt Zlaz je-
dovaty, €imz ziskava obrannou funkci (napt. paroti-
dalni Zlazy ropuchovitych nebo nékterych salaman-
drid(). Zlazy se sekretorickou funkci se zachovaly
i u suchozemskych obratlovcu. U jestérl jsou to na-
pf. Zlazy na spodni strané stehen nebo u aligatoru
pri spodni Eelisti. U ptaku Ize do této kategorie zara-
dit uropygialni Zlazu, umisténou na dorzalni strané
pygostylu, u savcl tzv. mazové Zlazy (glandulae
sebaceae) pri korincich chlupt, potni Zlazy (glandu-
lae sudoriparae), podilejici se na thermoregulaci,
a mlécné Zlazy (glandulae mammae), které vznikly
pfeménou potnich Zlaz; mlétné Zlazy vS8ak mohou
mit pomérné odliSnou strukturu (srv. napt. ptakofit-
ni, va€natci, placentalové).

Derivaty keratinové vrstvy epidermis jsou velmi
riznorodé. Nejjednodussi jsou lokalni zesileni této
vrstvy, ¢imz vznikaji rdzné rohovité hrbolky (napft.
na kazi ropuchy, kuriky). Na prvni pohled podobné
jsou rizné mozoly, ty v8ak zahrnuji i podkladovou
vrstvu Skary. U plazi vznikaji z kompaktni rohovité
vrstvy Supiny nebo destiCky (které nelze zaménovat
s produkty endesmalni osifikace, k niz dochazi ve
Skare). ProtoZze se v ¢estiné i v jinych jazycich tyto
terminy (Supiny, destiCky) pouZivaji i pro derivaty
Skary, oznacCuji se zminéné derivaty epidermis jako
epidermalni Supiny (obr. 113). U plazl pokryvaji ce-
I€ télo (obr. 114) vCetné lebky nebo napt. u Zelv po-
vrch krunyre. U ptakd a savcll se vétSinou zcela re-

epidermaini Supina

osteoderm
(kosténa destitka)

Obr. 113 Ruzné druhy epidermalnich Supin plaztd. Dole epi-
dermalni Supina doplnéna podlozni kosténou destickou, vzni-
kajici endesmalni osifikaci ve Skare. Podle Boase, z Romera
a Parsonse (1977).
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Obr. 114 Zbytky zrohovatélé kize na ocase po opakovaném
svlékani u chrestySe (nahofe medianni fez). Podle Czermaka
a Rietschela, z Grodzinského a kol. (1976).

plakody N. V
Y

______

Zaberni S$térbiny

Obr. 115 Zjednodu8ené znazornéni polohy dorzolateralnich
plakod (neuroplakod) a epibranchialnich plakod u embrya pri-
mitivniho vodniho obratlovce. Z neuroplakod vznikaji napf.
smyslové organy hlavy (nebo alesporni jejich ¢asti, napr. cocka
oka) a ganglia hlavovych nerv(i. Podle Balinského (1975).

_ sluchova plakoda

) sluchova
( plakoda

kofen B
dorzalni
aorty

Obr. 116 Ctyfti stadia vyvoje vnitiniho ucha vchlipenim epider-
malni sluchové plakody dokumentovana na lidském zarodku.
Podle Streetera (1942, 1945).
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dukovaly, s vyjimkou rohovitého pokryvu zobaku
(stejné je tomu u Zelv) a Supin na bé&haku ptakd a na
ocase nékterych drobnych savcud. Stejny pivod maji
drapy, nehty (které jsou rozSifenymi drapy), kopyta
suchozemskych tetrapod® a rohovity pokryv vybéz-
kil kosti ¢elni (zvanych os cornu) u sudokopytnik;
tento rohovity pokryv se nazyva roh a neni nikdy od-
vrhovan ani se nevétvi. Naproti tomu paroh je kost
(je tedy mesodermalniho ptvodu), ktera je periodic-
Ky odvrhovana (diky vrstvé kostnich bunék zvanych
osteoklasty) a pouze v ranych stadiich vyvoje paro-
hu je kryta modifikovanou kazi (li¢im). ,Roh™ noso-
rozcl je sice derivatem epidermis, na rozdil od pra-
vého rohu sudokopytnikli je vytvofen splynutim
dlouze chlupovitych epidermalnich papil. Derivatem
epidermis je rovnéz ¢ast ptaciho pera (viz str. 327).

Epidermalni plakody a jejich derivaty

Z embryonalniho ektodermu v8ak vznikaji mnohem
v8im to jsou zvlastni destiCkovita zesileni povrcho-
vého epithelu, tzv. epidermalni plakody (obr. 115).
Z nich se zakladaji ganglia hlavovych nerv(l (proto
se oznacCuji téZ jako neuroplakody), oCni CocCky,
vpredu na hlavé ¢ichové vacky, v zadnim useku hla-
vové &asti sluchové vagky (obr. 116). Casti epider-
mis priléhajici ke sluchovym vackim rovnéz zesiluji
a z téchto plakod se vytvareji organy postranni smy-
slové ¢ary. U vodnich obratlovcll (v&etné larev oboj-
zivelnik(l a dokonce také u dospélych obojZivelniki
permanentné Zijicich ve vodé, napt. Xenopus) jsou
tyto organy usporadané v liniich na povrchu dermal-
nich kosti lebky, na postkranialni ¢asti téla bézi
v podobég jediné linie na bocich az k ocasni ploutvi.
V8echny organy tohoto lateralniho sensorického
systému maji bez ohledu na svoji definitivni pozici
(napf. na koreni ocasu) embryonalni pivod z neu-
roplakod pfiléhajicich ke sluchové plakodé (plakodé
sluchového vacku) a od té pak migruji do mist své-
ho definitivniho umisténi.

Neuralni lista a jeji derivaty

Poté co se b&hem embryondlniho stadia neuruly
kompletné& uzavie neuralni trubice a co se nad ni
uzaviou i obé epidermalni fasy (obr. 117), se v pro-
storu mezi neuralni trubici a povrchovym ektoder-
malnim epithelem nachazi ur€ité mnoZstvi volnych
bunék, které maji pavod v okrajich neuralni plotén-
ky, pozdgji v hrané uzavirajiciho se neuralniho za-
hybu (obr. 118). Tato bunéfna masa se nazyva neu-
ralni lista. Zprvu je to medialné uloZeny a do stran
nepravidelné vybihajici horizontalni pruh, pozdéji se
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neuralni
ploténka

\
neurdlni zahyb

/

/ 4 heuroporus

Obr. 117 Neurula ¢olka pfi pohledu z dorzalni strany. Hlavovy
konec sméfuje nahoru. Podle Glaesnera (1925).

Obr. 118 Vznik neuralni trubice vchlipenim a naslednym uza-
vienim neuralni ploténky u obojzivelnikd. Buriky neuralni listy
jsou vyznaceny Cerné. Podle Balinského (1975).

rozdéli na levou a pravou ¢ast. Poté zacnou buiiky
neuralni listy migrovat ventralnim smérem, pricemz
vytvareji dobre rozliSitelné proudy (obr. 119, bar.
pril. obr. 3), vyhybajici se zakladim smyslovych or-
ganl, Zabernim vackim apod. Tyto proudy jsou
zvlaSté mohutné v hlavové oblasti, zatimco v trupo-
vé Gasti embrya jsou méné vyvinuté. Nékteré z téch-
to proudu vrustaji do prostoru mezi epidermis a me-
soderm, jiné pronikaji do prostoru mezi neuralni
trubici a medialni ¢ast somiti (sklerotom) ventral-
nim smérem az na uroven dorzalni aorty a dale az
na ventralni stranu téla. AvSak pouze Cast jich do-
spéje do této oblasti, znatné mnoZstvi jich zlstane
podél této migracni cesty. ProtoZe velky pocet téch-
to bunék se pretvafi v chromatofory, Ize jejich mi-
graci pomérné dobre sledovat podle pigmentovych
stop (proto u ryb a obojZivelniki Ize nalézt napfr.
pigmentované peritoneum). Kromé& pigmentovych
bunék se v8ak buriky neuralni listy v predni &asti
embrya (ve sloupcich mesodermu oddélujicich
vznikajici Zaberni Stérbiny) pretvareji ve vazivové
buriky primordia budouciho visceralniho endoskele-
tu lebky (tedy skeletu Zabernich oblouku; obr. 120).
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branchialni ¢ast

sluchovy vatek
hyoidni ¢ast

mandibularni ¢ast

2., 3., 4. xaberni oblouk

1. Zaberni oblouk
sluchovy vatek
hyoidni oblouk

mandibularni
oblouk

2., 3., 4. zaberni oblouk

1. Zaberni oblouk
sluchovy vatek

hyoidni oblouk

premandibularni tast

premandibularni ¢ast
Obr. 119 Migrace bunék neuralni listy s vyznacenim struktur,
které z nich vzniknou v hlavové €asti dospélého Zivocicha.
Pohled na embryo ocasatého obojZivelnika pfi pohledu z pra-
vé strany (hlavovy konec sméfuje vpravo). Podle Stonea
(1926).

1. obratel
otické pouzdro

palatoquadratum

trabecula cranii

1. az 4. aberni

Meckellv element oblouk

(mandibulare) hyoidnf oblouk

basibranchiale 2
Obr. 120 Lebka larvy ocasatého obojZivelnika s vyznacenim

Casti, které vznikaji z neuralni liSty (teCkované) a ze somitic-
kého mesodermu (bile). Podle Stonea (1926).

Proud bunék pdvodem z neurdlni listy tésné za
okem dava vznik palatoquadratu a v distalni Casti
mandibulare, dalsi proud se pretvari v hyoidni ob-
louk atd. Je pozoruhodné, zZe timto zplisobem (tedy
jako derivat neurdlni liSty) vznikaji i praechordalia
(trabeculae cranii), ktera tedy patfi vyvojové k visce-



ralnimu skeletu, i kdyZ jsou funkéné zacClenéna do
mozkovny (tedy neurokrania; Kuratani a kol. 1997).
Kromé viscerokrania se viak neuralni lista také po-
dili na vzniku embryonalnich zaklad( zubl (odon-
toblastt), Skary (a tudiz i jejich derivatd v podobé
dermalnich kosti) v licni ¢asti hlavy, ¢asti ganglii V.,
VIL, IX. a X. hlavového nervu a ganglii dorzalnich
korend miSnich nervi, ¢aste¢né i na vzniku perifer-
ni nervové soustavy, mozkovych plen a v menSi
mife i nékterych dalSich struktur (napf. dfené& nad-
ledvin). Bunky neuralni listy jsou jen ¢aste€né pre-
determinovany k urcité (skeletogenni Ci jiné) vyvojo-
vé funkci. Z valné €asti (nikoliv vSak zcela) je tato
jejich funkce indukovana okolnim prostfedim (napf.
prednim usekem travici trubice).

Visceralni endokranium (bar. pfil. obr. 5) se za-
klada z puvodné nediferencovanych Zabernich ob-
loukll (arcus branchiales), z nichz kazdy je primarné
sloZen ze samostatnych element(i zvanych branchi-
alia (obr. 121). Dorzalni par slouzi k fixaci oblouku
na neuralni endokranium, a protoze je tento par nad
urovni travici trubice, nazyvaji se tyto elementy pha-
ryngobranchialia. To, které sméfuje podle stény
neurokrania dorzalng, se nazyva suprapharyngo-
branchiale, druhé, opirajici se o ventralni stranu
neurokrania, se oznacCuje jako infrapharyngobran-
chiale. Obé& navazuji svymi ventralnimi konci na epi-
branchiale, to dale na ceratobranchiale a hypobran-

suprapharyngobranchiale
neurocranium

infrapharyngobranchiale

epibranchiale

zaberni
paprsky

hypobranchiale b hial
dentalni destiéky ceratobranchiale

basibranchiale

Obr. 121 Zakladni ¢lenéni Zabemiho oblouku a topograficky
vztah Zaberniho oblouku vidi neuralnimu endokraniu. Po-
zmeénéno podle Bjerringa (1977), z Rocka (1985a).
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chiale; posledni z nich se na ventralni strané kloubi
se stejnojmennym elementem protéjsi strany. Za-
timco dorzalné je vzajemny odstup Zabernich ob-
louki (a tedy velikost Zaberni Stérbiny) udrzovan
mistem jejich fixace na neurokranium, slouZzi vent-
ralné ke stejnému ucCelu tyCinka postavena mezi
sousedni Zaberni oblouky v medianni roviné. Ozna-
Cuje se jako basibranchiale*; basibranchialia sama
jsou v8ak mesodermalniho puvodu. Cely oblouk ne-
ni stavén vertikalné ve frontalni roving, nybrz epi-
branchialia jsou uklon&na mirné posteroventralné
a naopak ceratobranchialia (a tim i hypobranchialia)
od mista svého kloubeni s epibranchialii jsou uklo-

neuralni endocranlum
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Obr. 122 Schéma znazorfiujici modifikace viscerokrania bé-
hem evoluce obratlovcl. Srafované jsou zndzornény derivaty
Zabernich obloukul, které zlistaly ve stadiu chrupavky. Cas-
te€né podle Remaneho, Storcha a Welsche (1976).

* Tato terminologie se pouziva rovnéz ve své ziednodusené
podobé, kdy misto celého slovniho zakladu ,branchiale” se
pouZiva jen pfipony ,,-ale” (tedy pharyngeale, epale, ceratale,
hypale, basale). Tim, Ze se do téchto nazv(i zahrne jako za-
klad navic oznaCeni prislusného oblouku (tedy terminalni,
premandibulami, hyoidni atd.), Ize oznaeni stru€nou formou
jesteé zpresnit: napf. epibranchiale mandibularnino oblouku je
epimandibulare, ceratobranchiale hyoidniho oblouku cerato-
hyale.
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néna mirné anteroventralné. Epibranchialia a cera-
tobranchialia se tedy pfi bo¢nim pohledu stykaji pod
ur¢itym uhlem, coz byla dulezita predispozice pro
vznik Celistniho kloubu.

Plvodni hypoteticka forma méla zaberni oblouky
v plném pocCtu (odpovidajicim deviti metameram;
viz 167 obr. 95, 97) a stavéné podle uvedeného
schématu (obr. 122). Tento stav se jen s mirnymi
obménami zachoval u kruhoustych (nejen recent-
nich, ale i paleozoickych), u nichz se vytvofilo ustni
ustroji na zcela jiném funk&nim principu nez u &e-
listnatych obratlovcll. Vznik Celisti (viz téZ str. 142)
byl podminén rozsahlou prestavbou viscerokrania
v oblasti prednich tfi obloukd. Prvni oblouk (zvany
terminalni, protoZze se nachazi na prfednim konci
hlavy) ¢asteCné (svrchnimi elementy) pfirostl k bazi
Cichového pouzdra, z vétSi Casti zcela zmizel. Epi-
branchialia druhého (premandibularniho) a tretiho
(mandibularnino) oblouku srostla prostfednictvim
tenké kosténé laminy zvané vinculum do podoby
Utvaru zvaného palatoquadratum. Obé epibranchia-
lia se na palatoquadratu primitivnich lalokoplout-
vych i paprskoploutvych ryb zachovavaji jako zesi-
lené Casti zvané pars autopalatina (epibranchiale
druhého oblouku) a pars pterygoquadrata (epibran-
chiale tretiho oblouku). Spodni ¢ast druhého oblou-
ku zanikla, ze spodni Casti tfetiho oblouku se za-
chovalo ceratobranchiale, které je oznaCovano jako
mandibulare, resp. Meckelova chrupavka (u sucho-
zemskych tetrapodu; u ryb je tento element jesté
osifikovan, a proto neni vhodné jej oznacovat jako
chrupavku). Hypobranchiale Celistniho oblouku se
nékdy - napf. u larev obojZivelnik(i - zachovava ja-
ko izolovana osifikace na distalnim konci mandibu-
lare a oznaCuje se jako mentomandibulare.

Palatoquadratum a mandibulare se u vSech
obratlovel s vyjimkou savcl G€astni na stavbé
¢elistniho kloubu, a proto z divodd funkéné mecha-
nickych zlstavaji kloubni ¢asti t&chto elementd osi-
fikované i u obojzivelnik(l a vy$8ich tetrapodu. Osifi-
kovana ¢ast palatoquadrata se nazyva quadratum,
osifikovana ¢ast mandibulare se oznaCuje jako arti-
culare. U savcll se z téchto dvou drobnych osifikaci
stavaji pravdépodobné sluchové klistky; z articulare
kladivko (malleus), z quadrata kovadlinka (incus);
tento nazor v3ak neni pfijiman jednoznacné (viz téz
kap. Vznik sav€ich znak(, str. 364). Palatoquadra-
tum se fixuje k neurokraniu nékolika zplsoby: toto
spojeni mlize byt pouze pomoci elastickych vazl
a pak se nazyva streptostylie. Casto se vak pfipo-
juje i prostfednictvim horni ¢asti nasledujiciho, tedy
hyoidniho oblouku a toto spojeni se nazyva hyostyl-
ni. Jestlize se palatoquadratum pfipojuje k neuro-
kraniu pfimo (vpredu) i prostfednictvim hyoidniho
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oblouku (vzadu), nazyva se toto spojeni amfistylie.
Né&ktefi obratlovci (napf. chiméry) maji palatoqua-
dratum pevné srostlé s neurokraniem a toto spojeni
se oznacuje jako holostylie (viz str. 158).

U primarné vodnich obratlovct zlistava za Celist-
nim obloukem tada funk&nich Zabernich obloukd,
které v8ak u suchozemskych tetrapodu mohou byt
v souvislosti s pfechodem k plicnimu dychani riz-
nym zpuisobem pozménény. U obojzivelnikd (s vy-
jimkou Zab, u nichZ se na vzniku sluchové kustky
podili i zadni ¢ast palatoquadrata) se epibranchiale
hyoidniho oblouku (oznaCované jako hyomandibu-
lare) pretvari na sluchovou kistku (columella auhs),
ktera je nékdy oznacCovana jako stapes, protoze je
s touto sluchovou klstkou savcli homologicka.
Spodni ¢ast hyoidniho oblouku, cely dalSi oblouk
a basibranchiale mezi nimi se u suchozemskych te-
trapodu pretvofilo v jazylku (hyoideum), pficemz ba-
sibranchiale tvofi centralni ¢ast zvanou télo jazylky
(corpus hyoidei), zbytek hyoidniho a cely prvni post-
hyoidni oblouk se méni na predni a zadni rohy ja-
zylky (cornua anteriores, cornua posteriores). DalSi
posthyoidni oblouky se silné redukuji a davaji vznik
dal8im strukturam (vznika z nich napf. processus
styloideus savcll). Je$té nedavno v literature trado-
vana informace, Ze zadni branchialni oblouky daly
vznik hrtanovym chrupavkam (cartilago arytenoi-
dea, cartilago cricoidea a u savcl chrupavce §titné,
cartilago thyreoidea) a Ze tyto struktury tedy patfi
vyvojové k viscerokraniu, patrné neni spravna, pro-
toze se zjistilo, Zze v3echny vznikaji z mesodermu
(Kuratani a kol. 1997).

Centralni nervovy systém

Z embryonalniho neuroektodermu vznika u obratlov-
ct (ale také u larvalnich plasténct a v naznaku
i u polostrunatcu, jak to bylo uvedeno vyse) také
podstatna ¢ast centralni nervové soustavy. U obrat-
lovcl jeji hlavova ¢ast zbytriuje v dlsledku kumula-
ce neuralni hmoty ve sméru prevladajiciho pohybu
do podoby mozku. U dospélych Ize mozek rozdélit
do péti ¢asti (obr. 123C): vpredu je telencephalon
(tzn. koncovy mozek nebo také druhotny predni mo-
zek, protoze nazev ,predni mozek" je rezervovan
pro embryonalni strukturu; viz dale), za nim dien-
cephalon (mezimozek), mesencephalon (stfedni
mozek), metencephalon (zadni mozek) a na pre-
chodu mozku a michy je myelencephalon (resp.
medulla oblongata, prodlouzena micha). Toto Clené-
ni je v8ak do znacné miry umélé, protoze nékteré
Casti navzajem strukturalné i funk&né splyvaji. V ra-
né embryogenezi se tyto Casti zakladaji ze dvou
celk(l (obr. 123A). Predni se nazyva archencepha-



ARCHENCEPHALON plica encephali

ventralis DEUTEROENCEPHALON
.

MESENCEPHALON RHOMBENCEPHALON

PROSENCEPHALON

rostréini prolongace ! METENCEPHALON
—— i
1

MESENCEPHALON

epiphysis

DIENCEPHALON

TELENCEPHALO
C !
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(rostralni prolongace mozku). Podle Jarvika (1980).
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lon a vznika pfed uarovni predniho konce chordy,
zadni se nazyva deuteroencephalon a zaklada se
nad prednim usekem chordy; oba jsou navzajem od-
déleny hlubokym ventralnim zahybem zvanym plica
encephali ventralis. U pokrocilejSiho embrya Ize jiz
rozeznat tfi ¢asti (obr. 123B): prosencephalon (pred-
ni mozek), vznikajici z predni ¢asti, mesencephalon
a rhombencephalon, vznikajici ze zadni ¢asti. Pro-
toZe chorda b&hem ontogeneze zanika a rovnéz
zminény zahyb (plica encephali) méni v dlsledku
disproporéniho ristu mozku svoji polohu, je vhod-
néjSi uZivat pro identifikaci ptvodnich embryonal-
nich ¢asti mozku polohu kfiZzeni zrakovych drah,
tzv. chiasma opticum. Jeho poloha oznacuje u rané-
ho embrya pfedni konec neuralni ploténky a az k to-
muto kfizeni zasahuje archenteron a chorda. Jinymi
slovy, chiasma opticum podava informaci o plivod-
nim (jak v embryondlnim, tak i evolu€nim smyslu
slova) prednim konci embrya. Proto Ize ¢ast mozku,
ktera odtud zasahuje smérem dozadu, povaZzovat
za derivat pdvodni neuralni trubice (oznaduje se ja-
ko medularni ¢ast, podle nazvu michy - medulla,
a Cast smérujici dopredu (vzniklou b&hem evoluce
z urovné bezlebedénych k obratlovclim) jako preme-
dularni ¢ast (obr. 124). Proces, kterym vznikla tato
predni €ast, se oznacuje jako rostralni prolongace.

Obr. 124 Schematické c&lenéni mozku
obratlovct na premedularni a medularni
¢ast, s vyznacenim rostraini prolongace
(usek, o ktery se prodlouZil mozek bé-
hem evoluce z prevertebratni urovné na
aroven obratlovct). Medularni ¢ast moz-
ku odpovida svym rozsahem pfednimu
useku neuralni trubice bezlebetnych.
Podle Jarvika (1980).
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Premedularni ¢ast mozku tedy zahrnuje ty ¢asti,
které se vyvinuly az pfi prechodu z prevertebratni
urovné k obratlovcim, a jsou tudiZ vyvinuty jen
u obratlovcu. Patfi sem ¢ast mozku se zrakovymi
centry, ktera se vyvinula v prvni fazi rostralni prolon-
gace, a Cast s Cichovymi centry. Zrakové organy
vznikaji ¢astecné jako vychlipka lateralni stény di-
encephala; tato Cast zahrnuje zrakovy poharek, ze
kterého se wvyviji retina (sitnice), nervus opticus
(zrakovy nerv, II. hlavovy nerv) a tractus opticus (je
to usek zrakového nervu, ktery je zanoren do stény
mozku). U v8ech obratlovcl(l s vyjimkou savcl v8ak
vlakna nekonci v diencephalu, ale po kfiZeni na ba-
zi mozku v chiasma opticum pokracuji smérem na-
horu a dozadu do primarnich zrakovych center,
umisténych v dorzalni Casti mesencephala, v Casti
zvané tectum opticum (obr. 125). Na povrchu moz-
ku se tato zrakova centra manifestuji jako par zra-
kovych lalok( (lobi optici; obr. 126); zvliasté dobre
jsou tyto laloky z pochopitelnych divodd vyvinuty
u ptakd, ale také u primitivnich vodnich Gelistnatc(l

nervus olfactorius (I) —
bulbus olfactorius

/ zrakovy poharek
/ \
/

A / telen-

retina
|
i glomerulus
\

Vellin mitralni
¥ |\ buriky

N\ H

4. komora —~ — — —\.

Obr. 126 Schéma mozku pri pohledu z dorzalni strany s vy-
znacenim Cichovych drah a kfiZeni zrakovych a kladkovych
(n. trochlearis) nerv(i. Podle Kapperse a kol. (1960).
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(napt. Zralok(). Do tekta v8ak prichazeji rovnéz ner-
vové drahy z michy, z Cichového organu (via dien-
cephalon), z cerebella a dalSich. Tektum je tedy
u primitivnich obratlovcli dulezitym centrem, kam
prichazeji smyslové podnéty z nejriznéjSich casti
téla a je na né odtud vydavana motoricka odpovéd.
U vysSich obratlovcl je tato funkce tekta nahrazena
vyvojem center v mozkovych hemisférach (viz dale).
Kromé vyusténi zrakovych nervl Ize v dience-
phalu odliit jeho zesilené lateralni stény, které ve
své Sedé hmoté obsahuji fadu dualezitych mozko-
vych jader. Tato ¢ast se nazyva thalamus (protoze
pfipomina loZe - coz je lat. nazev pro thalamus - na
kterém spodivaji obé mozkové hemisféry). Strecha
diencephala se nazyva epithalamus a jeho baze hy-
pothalamus. Epithalamus je tenka vrstva, ktera neni
tvofena nervovymi bufikami, ale z vétSi €asti do plo-
chy rozestfenou cévni pleteni nazyvanou plexus
chorioideus anterior, resp. téla chorioidea anterior;
slouZi k vymeéné& cerebrospinalni tekutiny. Tato ple-
tenl pokraCuje dopfedu az na strop telencephala.
Stfecha diencephala je vyrazné& zprohybana vné
i smérem dovnitf. Hranici mezi diencephalem a te-
lencephalem tvofi vchlipeni tély smé&rem dovnitf,
tzv. velim transversum. Vné se téla vychlipuje tfemi
vackovitymi vybézky. Predni, neparovy se oznaduje
jako parafyza (paraphysis), a protoze je tésné pred
velim transversum, naleZi topograficky jiz do oblas-
ti telencephala. Za parafyzou nasleduje tzv. neuro-
epifyza, ktera ma funkci fotoreceptoru a ma po obou
stranach evidentni vztah k dobre odliSitelnému jad-
ru Sedé hmoty, které se nazyva nucleus habenulae.
Toto t&lisko tvori shluk ganglii, kterymi prochazeji Ci-
chové drahy mezi hemisférami a mozkovym kme-
nem. Neuroepifyza je Casto rozdélena na dvé Casti
(ne v8ak vZdy; napt. u Zralokl, chimér a dvojdys-
nych je nerozdélena) zvané pinealni a parapinealni
organ; v souvislosti se svétloCivnou funkci se emb-
ryonalné zakladaji (podobné jako o€i) v podobé po-
harkovitych ttvar(i, avSak lisi se velikosti (pinealni
je vétsi) a zpravidla rovné&Zz asymetrickou pozici.
V této souvislosti je nutné zddlraznit, Ze v tzv. pine-
alnim otvoru - ,treti oko" - ve stfeSe lebe&ni mlze
byt umistén bud’ pinealni (Actinopterygii), nebo pa-
rapinealni organ (zaby, napt. Xenopus, plazi).
Zesilena spodni ¢ast hypothalamu se u vodnich
Celistnatci manifestuje vyrazné prominujicimi lobi
inferiores, u obojzivelnik( a plazt jako lobi laterales.
Hypothalamus obsahuje rovnéz €ichova centra (je-
ho ¢ast prominujici do nitra mozku zvana tuber cine-
reum) a u savcl polokulovita téliska zvana corpora
mammilaria, ktera pfiléhaji zezadu k bazi hypofyzy.
Tato téliska (a rovnéz prevazna c¢ast hypothalamu)
je centrem autonomni inervace téla (je zde napf.
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centrum regulace télesné teploty u plaz(, ptakd
a savcl). Na spodni ¢asti diencephala je vyvinut
podvések mozkovy (hypofyza, resp. hypophysis ce-
rebri), ktery je z&asti tvofen vyb&zkem baze dien-
cephala, tzv. infundibulem, z€asti ma jiny plvod;
jedna se o Zlazu s vnitfni sekreci.

Vlastni thalamus (tedy lateralni stény diencepha-
la) Ize rozliSit na ventralni, motorickou ¢ast a dorzal-
ni, sensorickou ¢ast. Motoricka ¢ast je koordinac-
nim centrem drah vedoucich od bazalnich ganglii
hemisfér (viz nize) do mozkového kmene. Dorzalni
Cast je pokraCovanim sensorickych oblasti uloZe-
nych v dorzalni sténé mesencephala (tzn. v tektu).
Thalamus ma u niZSich obratlovcl pouze maly vy-
znam, ale jeho uloha vzrista v souvislosti s rozvo-
jem asociatnich center mozkovych hemisfér. Morfo-
logicky se to projevuje vznikem prevodnich jader
v dorzalni €asti thalamu, ktery tak po dosazeni urov-
né savcll prebira dosavadni funkci tekta. Znamena
to, Ze u savcl vSechny somatické podnéty (s vyjim-
kou cCichovych) prichazeji do mozkovych hemisfér
pres dorzalni ¢ast thalamu. Vyznamnou soucasti
thalamu savc( je corpus geniculatum laterale, kde
u této skupiny obratlovct konéi tractus opticus;
u savcl tedy predstavuje primarni zrakové centrum.
Corpus geniculatum mediale je morfologicky podob-
né télisko, kudy v8ak pouze prochazeji sluchové
drahy mezi sluchovym organem a hemisférami.
Corpora geniculata se nékdy souhrnné oznacuiji ja-
ko metathalamus. Kromé& nich je vSak v thalamu tzv.
ventralni nucleus, kterym prochazeji sensitivni vliak-
na z téla do kdry hemisfér. VSechny vyjmenované
struktury thalamu jsou samozifejmé vyvinuty po
obou stranach diencephala, takZe jsou parové.
U savcll je diencephalon zcela prekryty mozkovymi
hemisférami telencephala.

Druha faze rostralni prolongace se projevila na
v8ech Castech mozku, které leZi pred urovni predni
stény embryonalniho prosencephala; tato predni
sténa se zachovava jako lamina terminalis. Telen-
cephalon roste v ontogenezi smé&rem dopfedu po
obou stranach této laminy, ¢imz se vytvareji dvé vy-
duté, které jsou dorzalné spojeny spolecnym epithe-
lialnfm stropem zvanym téla chorioidea anterior, pfri-
chazejicim sem z oblasti diencephala. U vétSiny
obratlovcl se silné dorzalni a boc&ni stény vyduti
staceji dovnitf a dold (inverze), ¢imz se vytvareji tru-
bicovité utvary zvané hemisféry (obr. 127). U Acti-
nopterygii se naopak zesilené stény vytaceji vné
a dolu (everze). V obou pfipadech vSak telencepha-
lon expanduje pred urovein lamina terminalis. Na
predni strané telencephala se vychlipuje z kazdé
hemisféry bulbus olfactorius (hemisféra a bulbus
jsou pritom dobfe oddéleny), ktery se sklada z mit-
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ralnich bunék. Lze jej tedy povaZzovat za nejpfednéj-
Si Cast telencephala a jeho relativni velikost indikuje
vyznam Cichu pro daného ZivoCicha. AvSak u tady
obratlovcu je bulbus od telencephala oddélen sil-
nym pruhem obsahujicim neurity mitralnich bunék
(sekundarni Cichova vlakna; viz obr. 126). Tato Cast
se nazyva tractus olfactorius. Naopak mezi bulbus
olfactorius a €ichovym organem se tahnou neurity
primarnich smyslovych bunék Cichového epithelu
(fila olfactoria). Jejich souhrn se nazyva nervus ol-
factorius. P¥i¢inou, pro¢ je u nékterych obratlovcu
vyvinut tractus olfactorius a u jinych pouze &ichovy
nerv, je pravdépodobné posun Cichového organu do
rostra, tedy do znacné vzdalenosti pred predni okraj
mozkovych hemisfér. Na nejjednodussi udrovni
u vodnich ¢elistnatc(l vétSina téchto Sichovych drah
prochazi ventralné do visceralnich center hypotha-
lamu a dorzalné do nuclei habenulae v epithalamu,
pfipadné dale do tekta; hemisféry nejsou tudiz
funkéné ani strukturalné c&lenény. U obojzivelniki
v8ak lIze jiz rozeznat tfi Casti, kam pfichazeji podné-
ty z Cichového organu. Ventralné je to oblast bazal-
nich ganglii (z nichZz u savcl vznika corpus stria-
tum); tato ¢ast se v evoluci obratlovcli postupné
zanoruje do centra hemisfér. U obojzivelnikl je je-
jich hlavni funkci pfenaSet Cichové podnéty do tha-
lamu a tegmenta.

Obr. 127 Dvé stadia embryonalniho vyvoje mozkovych hemi-
sfér u Glovéka. Sipky znazortiuji smér rlistu. Z Borovanského
akol. (1976).

Seda hmota (substantia grisea) v&ech &asti he-
misfér s vyjimkou bazalnich ganglii se postupné ku-
muluje na povrchu (obr. 128), ¢imz se vytvafi moz-
kova kiira (cortex, resp. pallium). U obojZivelniku je
tento material jeSté z vétsSi Casti uvnitf hemisfér,
aviak na povrch prominuje v podobé& vodorovného
pruhu na jejich lateralnich sténach. Tento pruh kury
se nazyva palaeopallium a ponechava si pavodni
souvislost s Cichem. V dorzalni a medialni ¢asti he-
misfér lezi archipallium (z néhoZ u savcl posléze
vznika tzv. hippocampus). U vSech suchozemskych
tetrapodu je to misto, kudy prochazeji cichové dra-
hy a kromé toho odtud vychazeji nervova vlakna do
hypothalamu; u savcu Ize jejich svazek dobie mor-
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fologicky odli8it a oznacCuje se jako fornix cerebri.
U Actinopterygii, kde hemisféry vznikaji everzi (viz
vySe), je situace ponékud odlisna a Seda hmota se
dostava naopak doll a dovnit?, takze je vétSinou ku-
mulovana na bazi hemisfer. ProtoZe tato Cast obsa-
huje i bazalni ganglia, nelze ji povaZzovat za ,Cisté"
pallium. Dorzalni strana hemisfer je naproti tomu
tvofena pouze tenkou vrstvou vaziva, které neobsa-
huje nervové bunky. U amniot pokraCuji trendy po-
zorované jiZz u obojZivelnik(i, tzn. kumulace Sedé
hmoty na povrchu hemisfer a presun bazalnich
ganglii do jejich nitra (na dno mozkovych komor).
Ptaci zlstavaji priblizné na urovni primitivnich plazi,
tzn. je zde zachovano v omezené mife palaeopal-
lium a na jeho ukor ponékud expanduje archipalli-
um. Vyrazny rozvoj vSak prodélava oblast bazalnich
ganglii, ktera jsou makroskopicky odliSitelna jako
tzv. corpus striatum, vypliujici vétSinu hemisfer.
U ptakll je dorzalné od této masy bunék a vliaken
uloZeno tzv. hyperstriatum, coz je sidlo paméti,

substantla alba

primitivni Celistnatec

ventriculus

obojZivelnik

€ o

primitivni plaz

pokrogily plaz
substantia grisea:

palaeopallium
m]]]] archipallium
. . neopallium
5y bazalni
S Z4 gangtia

\\—
primitivni savec
hippocampus

\ TRA
fissura rhinalis pokrodily savec

Obr. 128 Evoluce struktury hemisfer telencephala. V levém
sloupci jsou pficné fezy levymi hemisférami, vpravo pohled
na mozek z levé strany (telencephalon je zvyraznén silngjsi
¢arou). Dobre je patrna expanze neopallia a jeho posun na
povrch hemisfer. Podle Romera (1970) a McFarlanda a kol.

(1979), z Rocka (1985a).
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a tim i schopnosti ucit se (na rozdil od savcl, kde je
za podobné schopnosti zodpovédna mozkova k-
ra). Podobné zvétSena bazalni ganglia jsou i u Tele-
ostei (zde se nazyvaji epistriatum).

JiZz u nékterych pokrocilych plazll Ize mezi palae-
opalliem a archipalliem rozeznat na povrchu hemi-
sfer malou oblast $edé kury, kterd se oznacuje jako
neopallium (resp. neocortex). Cela evoluce savcl je
pak charakterizovana postupné vzrlstajicim struk-
turalnim i funkEnim vyznamem této ¢asti mozkové
klry, ktera tak zatlaCovala palaeopallium na bazi
hemisfer (pod horizontalni ryhu zvanou fissura rhi-
nalis; diivodem tohoto oznacenije, Ze oddéluje ¢ast
povrchu hemisfer souvisejicich s ¢ichem - tedy pa-
laeopallium - od Casti, ktera jiz s Cichem nema nic
spoletného, tedy neopallia). Podobné na dorzalni
strané hemisfer je archipallium zvrasnéno a postup-
né zatlaCovano na vnitfni stranu, kde se zachovava
jako tzv. hippocampus (protoZze svoji spiralovitou
podobou ponékud pripomina morského konika). Ar-
chipallium (v podobé hippocampu) a palaeopallium
zlistavaji nakonec zachovany jako pomérné mala
cast hemisfer zvana lobus pyriformis. Corpus stria-
tum (plvodni bazalni ganglia) zlstava zachovano
a tvori duleZité prevodni centrum, kterym prochaze-
ji mozkové drahy. Vychazeji z nich hojna nervova
vlakna do neopallia, ale s tim, jak neopallium po-
vytvorily pfimé drahy mezi kirou hemisfer a mozko-
vym kmenem, které se oznacuji jako pyramidové
drahy. Neurony neopallia kazdé hemisféry jsou spo-
jeny navzajem, ale kromé toho jejich neurity pfecha-
zeji do protilehlé hemisféry v tzv. predni komisufre
(commissura anterior). Tato komisura je vytvorena
u vSech obratlovcl a neni spojena s existenci neo-
pallia; kromé ni se v8ak u placentalnich savcli vyvinu-
la dal&i komisura ozna€ovana jako corpus callosum.
Expanze neopallia zpulsobila vyrazné zvétSovani
hemisfer, které nakonec prekryvaji ostatni Casti
mozku. Kromé toho v omezeném prostoru mozkov-
ny do8lo ke zvrasnéni (gyrifikaci) mozkové kiry, tzn.
vzniku lalok( (lobi) a brazd (gyri). RGzné okrsky neo-
pallia maji riznou funkci, nékteré prevazné motoric-
kou, jiné spiSe sensorickou. Je zfejmé, Ze mozkové
hemisféry plivodné souvisely pouze s ¢Cichem, ale
postupné se z nich stalo dlleZité asociacni centrum.

Medularni ast mozku zahrnuje ty Casti, které by-
ly vyvinuty jiz u predkd obratlovet, anatomicky od-
povidajicich bezlebe€nym (bez ohledu na to, zda
mame na mysli larvalni, i adultni stadium). U obrat-
lovcll se sem pocita stredni mozek (mesencepha-
lon), zadni mozek (metencephalon) a prodlouzena
micha (myelencephalon, resp. medulla oblongata).

Bylo jiz feCeno, Ze oba zrakové nervy se kfizi v chi-
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asma opticum, které lezi na pfedni hranici mesen-
cephala. V dorzalni €asti tohoto useku mozku je je-
ho strop vyrazné zesileny a nazyva se tectum. Jsou
zde uloZena vyznamna asociac€ni centra (zejména
u primitivnich &elistnatcli a obojzivelnikl), ale s roz-
vojem hemisfér béhem evoluce pokrocilejSich ob-
ratlovcl se jejich vyznam zmen$oval a presouval se
do prednich ¢asti mozku (pallia). Po stranach jsou
stény mesencephala slabsi a nazyvaji se tegmen-
tum. V tektu vSech obratlovci mimo savce jsou ulo-
Zena zrakova centra, ktera Ize na povrchu odlisit ja-
ko vyrazné lobi optici. Pfichazeji sem rovnéz drahy
z Gichovych organ(l (pres asocia¢ni centra v dien-
cephalu), ze sluchovych organt a organ( postranni
smyslové linie a z celého téla. Pavodné (u primitiv-
nich vodnich obratlovct) v8echny tyto drahy pro-
chazely ventralni ¢asti tekta, avSak u obojZivelniki
a plazG se vyvinuly motorické drahy, které vedou
primo z tekta k zadni ¢asti mozku a do michy. U niz-
Sich obratlovcl je tudiZz tektum jednou z nejdlezi-
tgj8ich &asti mozku, zodpovédnou za pohybovou
aktivitu. U savcll vSak byla velka ¢ast téchto funkci
presunuta do mozkovych hemisfér, véetné zrako-
vych drah, které pfechazeji pouze do thalamu (tedy
soucasti diencephala) a odtud dopfedu do hemi-
sfér. Jen nepatrna ¢ast vlaken zrakového nervu za-
biha do tekta. U savcu se proto tektum méni v rudi-
mentarni strukturu nazyvanou vzhledem ke svému
tvaru Ctverohrboli (corpora quadrigemina). Jejich
predni par (colliculi superiores) si ponechal funkci
centra zrakovych reflexi a Ize jej povazovat za
zbytky lobi optici nizSich obratlovc(i. U obojZivelni-
kil se kromé toho se vznikem schopnosti registro-
vat akustické podnéty diferencoval jesté jeden par
podobnych lalokd, colliculi inferiores, které jsou
evolu¢nim novotvarem. Se zdokonalovanim sluchu
(napf. u nékterych savc() tyto struktury znacné
zmohutnely a postupné se ménily na prevodni
centra sluchovych drah, vedoucich do mozkovych
hemisfér.

Naproti tomu tegmentum reprezentuje oblast
predniho ukon&eni motorickych drah z michy. P¥i-
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chazeji sem vSak rovnéz vlakna z diencephala, tek-
ta a dalSich ¢asti mozku, takZe funguje jako koordi-
nacni centrum, odkud prechazeji impulsy do moto-
rickych jader zadni ¢asti mozku.

U savcl jsou pti bazi a po stranach mesence-
phala vyvinuta tzv. crura cerebri, coZ jsou svazky
nervovych vlaken, které se makroskopicky jevi jako
bila hmota. Pfichazeji od mozkovych hemisfér (tedy
od telencephala) a probihaji podél tegmenta a dale
pres prodlouZzenou michu do hrbetni michy. Tato
vlakna reprezentuji pyramidové drahy (viz vyse)
a jsou druhotnou pfistavbou, ktera se priklada ke
sténé mesencephala.

Za mesencephalem je dalsi starobyla ¢ast moz-
ku zvana zadni mozek (metencephalon). U nékte-
rych obratlovcl se manifestuje vyrazné prominujict
vyduti, ktera se oznaduje jako mozeCek (cerebel-
lum; obr. 129). Je to dlleZité koordina¢ni a regulac-
ni centrum smyslovych podnétd spojenych s pohy-
bovou aktivitou ZivoCicha a vnimanim pozice téla
v prostoru. MozeCek je zodpovédny za reflexivni
udrZzovani rovnovahy a navic - zvlasté u savcl - je
regulacnim centrem svalové aktivity. Impulsy pro tu-
to aktivitu vS8ak u vysSich savcli prichazeji z kary
mozkovych hemisfér, u primitivn&jSich forem z tek-
ta. Informace o pozici v prostoru se pfijimaji z tzv.
akusticko-lateralniho systému, ktery leZi bezpro-
stfedné& pod mozeckem, avsak jiz v prodlouzené mi-
Se. Do tohoto systému pfrichazeji podnéty ze slu-
chového organu uloZzeného ve vnitfnim uchu
a u vodnich obratlovc(l ze soustavy neuromastt po-
stranni smyslové linie. MozeCek se sklada ze dvou
Casti: hlavni je neparové corpus cerebelli a par tzv.
lateralnich ouSek, auhculae laterales, resp. flocculi
(sing. flocculus). Tato ,ou$ka" vznikaji v ontogenezi
vzdy dfive nez t€lo mozeCku, a jsou proto povaZzo-
vana za evolu¢né starobylou ¢ast, zatimco télo mo-
zeCku je evoluéné novéjSi formace. Télo mozecCku je
u kruhoustych a obojzivelnikd vyvinuto pouze nepa-
trné, av8ak u vSech vodnich &elistnatc ma podobu
vacku prominujiciho nad dorzalni povrch metence-
phala. Je zajimavé, Ze na podélném fezu se tento

centralni jadro moze&ku

oblast akusticko-lateralniho
systému

Obr. 129 Schéma nervovych spojeni ce-
rebella. PferuSovanou &arou jsou zna-
zornéna spojeni, ktera se vyvinula az
u savcu. Podle Romera a Parsonse
(1977).
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vacek jevi svoji dutinou jako invaginace (u primitiv-
nich paprskoploutvych, napf. Polypterus, Acipen-
ser), zatimco u vétSiny modernich ryb a amniot ne-
pochybné vznikl evaginaci. V obou pfipadech se
vSak jeho baze vyrazné vyklenuje ze stropu Ctvrié
mozkové komory (viz dale); pfedni sténa tohoto vy-
klenuti se nazyva valvula cerebelli. U savcl je cor-
pus cerebelli tvofen z vétsi ¢asti zbytnélou klrou,
ktera je tvorena zC€asti Sedou hmotou, obsahujici
mozeckova jadra (na povrchu), z&asti bilou hmotou,
obsahujici nervova vlakna (uvnitf), a morfologicky je
usporadana do podoby dvou hemisfér. Celek se te-
dy strukturalné ponékud podoba hemisféram telen-
cephala. Kdra cerebella je stratifikovana do nékolika
vrstev, pficemZ ve vné&jsi vrstvé jsou uloZzeny velké
kapkovité buriky (Purkynovy buriky), jejichz dendrity
se bohaté vétvi smérem k povrchu cerebella, zatim-
co z baze buiky vychazi neurit, ktery zasahuje
k buiikam hlubSich vrstev.

U téch obratlovcli, kde je mozeCek dulezitym
centrem a mohutné prominuje (vzhledem k expanzi
kliry s mozeckovymi jadry) z dorzalni strany meten-
cephala, se v souvislosti s tim vyvinuly také svazky
motorickych vliaken, ktera se makroskopicky jevi ja-
ko bilda hmota. Tak je tomu napt. u savcl, kde jsou
tyto drahy morfologicky usporadany do podoby tfi
parQ valcovitych struktur oznacovanych jako pedun-
culi cerebellares. Prostfednictvim nich je mozeCek
spojen s prodlouzenou michou (pedunculi cerebel-
lares inferiores), s Varolovym mostem (pedunculi
cerebellares medii, resp. brachia pontis) a s mesen-

95

cephalem prostfednictvim pedunculi cerebellares
superiores (resp. brachia conjuctiva).

Pfechodnou ¢asti mezi mozkem a michou je pro-
dlouzend micha (myelencephalon, resp. medulla
oblongata), ktera se stavebné jiz znatné podoba
htbetni miSe, ale na druhé strané sem pfichazi fada
dulezitych struktur z metencephala a dokonce z me-
sencephala. Cely tento usek mozku (oznaceny na
obr. 124 jako medularni ¢ast) je tedy do znacné mi-
ry jednolitym celkem, z néhoz vybihaji hlavové ner-
vy. EvoluCné predstavuje nejstarobylejsi ¢ast moz-
ku (vyjimkou je v8ak cerebellum, coz je evolu¢ni
nadstavba vznikla pozdé&ji a souvisejici se zplso-
bem Zivota). Jsou zde uloZena dllezita jadra, ktera
jsou v podobé sloupcll Sedé hmoty uloZena navza-
jem oddélené v lateralnich sténach. Tyto sloupce
Sedé hmoty pfichazeji z hibetni michy a u primitiv-
nich obratlovc(l pokracuji az na uUrovern predniho
konce struny hibetni (obr. 130). Somaticky motoric-
ky sloupec (SM) probiha ve ventralni ¢asti az k bazi
infundibula (tzv. tuberculum posterius). Somaticky
sensitivni sloupec (SS), ktery je naopak uloZen dor-
zalné, zasahuje priblizné na stejnou uroven. Rov-
néZ visceralni motoricky sloupec (VM) a visceralni
sensitivni sloupec (VS) maiji priblizné stejny rozsah
(k chiasma opticum). U pokrodilejSich obratlovct se
tyto sloupce rozpadly na kratSi useky zvané jadra
(nuclei). Dulezitou skute¢nosti je, Ze z medularni
Casti mozku odstupuji vS8echny hlavové nervy, které
jsou homologické s miSnimi nervy (tedy s vyjimkou
prvniho, zvaného cCichovy nerv, ktery je svazkem
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vlaken Cichového epithelu, a druhého, zrakového,
ktery je vychlipkou diencephala). O hlavovych ner-
vech bude pojednano nize. Z téchto jader vychaze-
ji tedy v8echny hlavové nervy z vyjimkou zminénych
dvou. Tak napfiklad u savcli se somaticky motoricky
sloupec rozpadl na nékolik drobnych jader uloze-
nych ve stfednim mozku a v pfedni ¢asti prodlouze-
né michy, odkud vybihaji nervy ovladajici okohybné
svaly (n. oculomotorius - Il a n. trochlearis - V)
a n. hypoglossus - Xll. Svalstvo ovladajici piivodné
Zaberni oblouky je inervovano z visceralnich moto-
rickych jader, ktera vznikla rozpadem visceralniho
motorického sloupce. Jedna se o n. trigeminus -V,
n. facialis - VII, n. glossopharyngeus - IX a n. vagus
- X; jadro posledné uvedeného nervu se nazyva
nucleus ambiguus.

U primitivnich vodnich obratlovcll je dorzalné od
somatického sensitivniho sloupce registrujiciho
podnéty z rliznych &asti téla vyvinut jesté zviastni
okrsek, tzv. oblast akusticko-lateralniho systému.
Jak jeho nazev napovida, prfivadi podnéty od slu-
chového organu umisténého ve vnitfrnim uchu a od
systému postranni smyslové linie. Podobny okrsek
se vyvinul pro registraci podnét( z chutovych bu-
nék. Neni to v8ak nic prekvapivého, protoze vSech-
ny tyto smyslové organy se skladaji ze strukturné
velmi podobnych prvk(. Jsou to poharkovité Gtvary
sloZené ze smyslovych a podplrnych bunék, vzni-
kajici embryonalné z epidermalnich plakod.

U savcl se velké mnozstvi vlaken spojujicich
mozecek s ostatnimi ¢astmi mozku p¥i bazi prodlou-
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Obr. 131 Schéma usporadani dutin v mozku obratlovce. Po-
dle Gardnera, z Romera a Parsonse (1977).
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Zené michy kfizi, coz se projevuje jako vyrazny
Utvar zvany Varoliv most (pons Varoli). U nizSich
obratlovcll je zde pouze vice ¢i méné zesilena vrst-
va bilé hmoty. Strop prodlouzené michy je u v8ech
obratlovcli tvofen komplikovanou pleteni krevnich
kapilar, uloZenou v tenké vrstvé vaziva, ktera se na-
zyva plexus chorioideus postehor; tato ¢ast tedy ne-
ni tvofena nervovou hmotou, vznika z mesodermu
a jeji funkce je stejna jako v pripadé predniho plexu,
tedy produkce mozkomidni tekutiny.

ProtoZze mozek neni nic jiného nez zbytnéla pred-
ni ¢ast nervové trubice, je pochopitelné, Ze uvnitf je
vytvoren systém dutin zvanych komory (ventriculi,
sing. ventriculus). Tyto dutiny pfirozené navazuji na
miSni kanal (obr. 131) a jsou vyplnény mozkomis-
nim mokem (liquor cerebrospinalis), ktery - jak jiZ
bylo feCeno-je produkovan v kapilarnich pletenich,
jez tvori strop nékterych ¢asti mozku. V obou moz-
kovych hemisférach je po jedné komore (ventriculus
lateralis); tyto dvé komory jsou spojeny se tfeti ko-
morou (ventriculus tertius) uvnitf diencephala.
U niZ8ich obratlovct je dobfe vyvinuta komora i ve
stfednim mozku, avSak u amniot je prostorng&;si jen
v rané embryogenezi, pozdgji se redukuje do podo-
by uzkého kanalku mezi tfeti a Ctvrtou komorou zva-
ného aquaeductus Sylvii. Uvnitf prodlouzené michy
je Ctvrta komora (ventriculus quartus). Tato komora
se postupné zuZuje a prechazi v misSni kanal. Stény
komor jsou tvofeny nervovou tkani; vyjimkou je stre-
cha c&tvrté komory a oblast spojeni diencephala
s hemisférami, kde jsou vytvoreny pouze kapilarni
pletené v tenké vazivové vrstvé (téla chorioidea,
resp. plexus chorioideus anterior et posterior), smé-
rem do komory vystlané pouze tenkou epithelialni
vystelkou, ependymem. U savcl je &tvrta komora
spojena se subarachnoidalnim prostorem (viz nize,
obaly mozku) jednim &i vice otvory (medianni fora-
men Magendii, dalSi mohou byt po stranach). U sav-
cl cerebrospinalni mok v dutinach centralni nervo-
vé soustavy nepatrné cirkuluje.

Centralni nervovy systém je na povrchu obklo-
pen tenkymi vrstvami pojiva zvanymi pleny (menin-
ges, sing. meninx; obr. 132). Embryonalné vznikaji
z mesodermu, a nejsou tedy vyvojové soucasti ner-
vové soustavy. U primitivnich vodnich obratlovcl je

Obr. 132 Schematické znazornéni oballl
centralni nervové soustavy u obratlovc(.
Podle Smithe (1960).
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vyvinuta pouze jedina vnéjsi tenka plena (ectome-
ninx), avSak u obojzivelnik(l, plazt a ptakd se z ni
vytvorila vnéjsi vrstva, tzv. tvrda plena mozkova (di-
ra mater), pod niz je vSak dalSi vrstva (leptome-
ninx), ktera se u savct rozdélila na vnéjsi list zvany
pavucnice (arachnoidea), ktery ma vzhled pavuciny
(odtud nazev) a je prakticky bez cév, a na vnitrni list
zvany pia mater, ktery je prostoupen cévami a prilé-
ha tésné k mozku a miSe. Zminé&né spojeni Ctvrté
komory mozkové vede do prostoru mezi arachnoi-
deou a pia mater, ktery se nazyva cavum subarach-
noideale. Vznik nékolika vrstev mozkovych plen se
dava do souvislosti s prechodem obratlovcl na
Sous.

Hlavové nervy

Z mozku vychazeji hlavové nervy. S vyjimkou prv-
nich dvou (Cichovy a zrakovy) jsou vSechny ostatni
svou strukturou, funkci a astené svym embryonal-
nim plvodem odvozené od miSnich nervi. Ganglia
mi8nich nerv( se vSak kompletné tvori z bunék neu-
ralni listy, zatimco ganglia hlavovych nerv(i se tvori
jak z bunék neuralni listy, tak také z epidermalnich
plakod. U niZ8ich obratlovc( jsou tyto plakody uspo-
fadany do dvou fad (viz obr. 115): horni fada se na-
zyva dorzolateralni (neuroplakody) a z plakod této

dorzélni svaly — .
trupu

Obr. 133 Schéma misnich nerva a jejich
perifernich zakonc&eni. Detailngjsi vy-
svétleni v textu. Podle Bjerringa (1977),
zJarvika(1980).
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fady vznikaji ganglia V., VIL, IX. a X. hlavového ner-
vu, spodni fada se nazyva epibranchialni a vznikaji
z ni ganglia ostatnich hlavovych nerv(.

Pro objasnéni struktury a usporadani hlavovych
nervl je nutné nejdrive znat strukturu michy a mis-
nich nerv(, nebot’ z tohoto stavu hlavové nervy bé-
hem evoluce obratlovctl vznikly. Micha (pro odliseni
od prodlouZzené michy se nékdy oznaCuje jako
hfbetni micha, medulla spinalis) je trubice uloZena
v patefnim kandalu obratld, jejiz zakladni stavba je
stejna jako u mozku (ktery z ni vznikl): uprostred je
tenky misni kanal, okolo ngjZ je uloZzena Seda hmo-
ta (substantia grisea, tvofena neurony), vné bila
hmota (substantia alba, tvofena vybézky neurond,
tedy nervovymi vlakny). Z michy (obr. 133) vycha-
zeji midni (spinalni) nervy, v kazdé metamere vZdy
jeden par. Misni nerv kazdé strany vychazi z michy
dvéma koreny, dorzalnim a ventralnim (v anatomii
Clovéka v souvislosti se vzpfimenou pozici téla
oznacované jako predni a zadni). Ventralni koren
(radix ventralis) opousti michu na jejim ventrolate-
ralnim povrchu a spojuje se v urCité vzdalenosti
s dorzalnim kofenem. Dorzalni koren (radix dorsa-
lis) v8ak na rozdil od ventralniho se pfed spojenim
obou korenu roz8ifuje v napadné spinalni ganglion.
U vétSiny obratlovcl je toto ganglion uloZeno v neu-
ralnim kanalu patefe. Poté se miSni nerv Stépi do
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rizného poctu vétvi (rami), z nichZ nejdlleZit&jsi je
mohutny ramus dorsalis, jehoZ vlakna bé&Zi k dorzal-
ni ¢asti axialniho svalstva a k povrchovym partiim
dorzalni ¢asti t€la, a podobny ramus ventralis, ktery
vede k hypaxialnimu svalstvu trupu a k povrchovym
partiim ventralni ¢asti téla. V plvodnim stavu obé
vétve obsahovaly jak aferentni (dostfediva), tak efe-
rentni (odstfedivd) nervova vlakna, avSak béhem
evoluce obratlovcll postupné dorzalni vétev ziska-
la prevazné aferentni funkci a ventraini vétev pre-
vazné eferentni funkci. Toto pravidelné metamerni
usporadani je poruSeno pouze v oblastech konCe-
lis a plexus lumbosacralis), nékdy spojené se zbyt-
nénim michy v odpovidajicim useku (,druhy mozek™
u velkych dinosaur(l). Jak aferentni, tak eferentni
nervy mohou byt rozdéleny do dvou druh(, oznaco-
vanych jako somatické a visceralni. Somaticka vlak-
na inervuji svalstvo a povrchové ¢asti téla, visceral-
ni vlakna inervuji vnitfni organy. Toto Clenéni Ize
kombinovat, ¢imZ se oznaceni funkce nervu zpres-
fuje. Somaticka aferentni (resp. sensitivni, dostfe-
diva) vlakna (SS na obr. 134) privadéji podnéty z kii-
Ze a smyslovych zakonCeni ve svalech a Slachach
(exteroceptivni a proprioceptivni vlakna). Visceralni
aferentni (resp. sensitivni, dostfediva) viakna (VS
na obr. 134) pfivadéji podnéty ze smyslovych za-
konc&eni v travici trubici a v ostatnich vnitfnich orga-
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nech (interoceptivnivlakna). Na druhé strané soma-
ticka eferentni (resp. motoricka, odstrediva) vlakna
(SM na obr. 134) vedou k pfi¢né pruhovanym sva-
IGm trupu a kondetin. Visceralni eferentni (resp. mo-
toricka, odstrediva) viakna (VM na obr. 134) ovliviiu-
ji svaly travici trubice, Zabernich obloukd (v hlavové
Casti; viz dale) a hladké svalstvo (napf. cév a nékte-
rych Zlaz). V kazdém miSnim nervu jsou tyto Ctyfi
druhy vlaken: oba druhy aferentnich v dorzalnim ko-
feni a oba druhy eferentnich ve ventralnim koreni
(viz obr. 133). Toto usporadani je v té Casti miSniho
nervu, ktera je uloZzena v patefnim kanalu. Po vystu-
pu z paterniho kanalu se v8ak mi3ni nervy §tépi na
ramus dorsalis (k dorzalnim svallim trupu a ke k(zi)
a ramus ventralis (k ventralnim svalim trupu a ke
kliZi); obé vétve obsahuji somaticka vlakna. Kromé
toho v8ak od nich ventralné odstupuje ramus com-
municans s visceralnimi vlakny, ktera jsou soucasti
vegetativniho (autonomniho) systému (viz niZe).
Popsané usporadani zaloZzené na situaci u vysSich
obratlovci se nepochybné vyvijelo z primitivniho
stavu, ktery se zachoval u bezlebeCnych a kruho-
ustych. V obou té&chto pripadech dorzalni a ventral-
ni vétev reprezentuji zcela oddélené nervy, pricemz
ventralni vede vylu€né somaticka eferentni vliakna,
zatimco dorzalni ostatni tfi zbyvajici druhy.
Visceralni motoricka vlakna vybihaji ventralni
vétvi (zvanou na obr. 133 ramus communicans) do
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Obr. 134 Schéma hlavovych nenv
v Urovni stfedni €asti prodlouZené michy
ajejich perifernich zakonc¢eni. Detailngjsi
vysvétleni v textu. Podle Bjerringa (1977),
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specialnich vegetativnich ganglii (tato ganglia vzni-
kaji z bunék neuralni listy) a odtud ke sténé travici
trubice a k dal8im organim. Tento systém se nazyva
vegetativni (resp. autonomni, protoZe je nezavisly
na vali). Je to patrné ona &ast nervové soustavy, kte-
ra vznikla z nervové pletené vytvorené u polostru-
natcll a ostnokoZcll v okoli travici trubice a u Zahav-
cu v okoli lacky. | kdyZ se tento systém oznacuje za
autonomni, neni na centralni nervové soustavé upl-
né nezavisly, protoZe dostrediva i odstrediva spoje-
ni vegetativniho systému zprostfedkovava micha
a dokonce i mozek (resp. centra uloZena v hypotha-
lamu).

Jak je patrné z obr. 134, vedou z mozku (tedy
v hlavové ¢asti) v ramci hlavovych nerv(, o kterych
bude pojednano nize, specialni odstrfedivé visceral-
ni drahy k priéné pruhovanym svalim Zabernich ob-
loukl. V trupové Gasti odsttediva visceralni vlakna
inervuji zlazy, hladké svaly (Utrob, kiZze a cév)
a svalstvo srdecni. Na rozdil od hlavovych a mis-
nich nervil vedoucich motorické impulsy k pficné
pruhovanym svallim se autonomni nervy neskladaji
ve svém pribéhu z vybézku (axonu) jediné nervové
bunky, nybrz minimalné ze dvou (u nizSich obratlov-
cu) Gi z fetézce vice neuront (u vy$Sich obratlovcl),
priCemz spojeni je tvofeno navaznosti axonu pred-
chazejiciho neuronu pfimo na dalSi neuron v fe-
tézci. Tyto neurony tvofi ¢asto shluky oznaCované
jako autonomni &i vegetativni ganglia (viz obr. 133).
Prvni neuron autonomnich drah leZi jeSté v miSe
a oznaduje se jako pregangliovy; ve svém prabé&hu
je opatfen myelinovou pochvou, a proto se tato
vlakna jevi jako bila. KonCi kontaktnim rozvétve-
nim na nervovych burikach autonomnich ganglii
a teprve tyto buiky vysilaji vlakna (postradajici
myelinovou pochvu, a jsou tudiz Sedava) k cilové-
mu organu. Tato vlakna se oznacuji jako postgang-
liova; v postgangliovém useku muZe byt vlioZeno
vétsi mnozstvi neurond. Bylo jiZz zminéno vySe, Ze
autonomni ganglia a postgangliové neurony jsou
plvodem z neuralni liSty, podobné jako ganglia spi-
nalnich nervi.

Visceralni aferentni vlakna vedou impulsy od
vnitfnich organu, cév atd. do michy a mozku speci-
alnimi visceralnimi nervy nebo jednim z hlavovych
nervl (n. vagus, ktery prochazi az do zadni oblasti
coelomu; viz dale).

Predchazejici popis miSnich nervli byl nezbytny
pro pochopeni struktury hlavovych (kranialnich)
nerv(l (obr. 135). Obecné se oznacuji fimskymi Ci
arabskymi Cislicemi. Bylo v3ak jiz feCeno, Ze prvni
z celé série, zvany €ichovy (I, resp. nervus olfactori-
us, je tvoren vlakny primarnich smyslovych bunék
Cichového epithelu, pfichazejicimi z ¢ichového or-
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ganu. Ma tedy sensitivni funkci a embryonalné vzni-
ka z epidermalni plakody. Neni to vS8ak nerv v pra-
vém slova smyslu, protoZze zminéna viakna netvori
kompaktni svazek (mélo by se spiSe mluvit o vé&tsim
poctu &ichovych nervil). Druhy hlavovy nerv, zvany
zrakovy (ll, resp. nervus opticus, obsahuje eferentni
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Obr. 135 Schéma usporadani hlavovych nerv(i v primitivnim
stadiu evoluce obratlovc(l (A) a z tohoto stavu vzniklé uspora-
dani ventralnich hlavovych nervi (B) a dorzalnich hlavovych
nervi (C). Pro orientaci jsou zakresleny Zaberni Stérbiny
a statoakusticky organ. Podle Bjerringa (1977).

Zkratky: nd - dorzalni kofeny; n. oc. - n. occipitalis; r. al. - ra-
mus alveolaris n. faciali; n. ra. - n. rarus; nv - ventralni kore-
ny; r. ab. - ramus abdominalis n. vagi; r. bo. - ramus basioti-
cus n. abducentis; r.hm. - ramus hyomandibularis n. faciali;
r.m. 1, r. m. 2 - vétve n. oculomotorii k okohybnym sval(im
prvni, resp. druhé metamery; r. md. - ramus mandibularis
n. trigemini; r. mx. - ramus maxillaris n. trigemini; r. ob. - orbi-
talni vétev n. abducentis; r. oph. - ramus ophthalmicus n. tri-
gemini; r. pal. - ramus palatinus n. faciali; r. ph. glos. - ramus
pharyngeus n. glossopharyngei; r. pot. glos., r. prt. glos. -vét-
ve n. glossopharyngei; r. pro. - ramus profundus n. trigemini;
v. gl. - rudimentarni ganglia.
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vlakna gangliovych bunék ze sitnice oka. Ma tedy
rovnéz sensitivni funkci. Protoze vSak sitnice je vy-
klenuta ¢ast stény mozku, Ize zrakovy nerv povazo-
vat spiSe za vnitrocerebralni trakt nez za skuteCny
nerv. Oba nervy Ize zahrnout (spolu s Vlil. hlavovym
nervem) do skupiny specializovanych smyslovych
hlavovych nervu.

Ostatni hlavové nervy (s vyjimkou zminéného
n. Vlil) jsou modifikovanymi miSnimi nervy, cozZ je
tim vice zfejmé, Cim vice se postupuje dozadu.
Predni jsou modifikovany nejvice, protoze se v této
oblasti vytvorily Celisti a dalSi organy, které porusily
plvodni stejnorodou segmentaci hlavy. Druhou vy-
znamnou skutecnosti je, Ze pocinaje tfetim vycha-
zeji vS8echny hlavové nervy z medularni ¢asti moz-
ku, tedy starobylé €asti mozku, ktera byla az béhem
evoluce obratlovcll doplnéna o ¢asti vzniklé rostral-
ni prolongaci (viz vy8e). V8echny tyto hlavové nervy
maji v zasadé stejnou strukturu jako miSni nervy -
odstupuji dvéma koreny, vytvareji ganglia a po spo-
jeni v jediny kmen se znovu §tépi na dorzalni a vent-
ralni vétev. Ventralni koreny hlavovych nerva (resp.
ventralni hlavové nervy), pokud jsou zachovany
(napf. oculomotorius, trochlearis, abducens, hypo-
glossus), obsahuji somaticka motoricka vlakna (srv.
obr. 134) vedouci ke svalim hlavy (pivodem z hla-
vovych myotomu). Podobné jako ventralni koreny
misnich nervi nemaji ganglion. Shrnuji se tedy do
skupiny ventralnich hlavovych nerv(. Dorzalni kore-
ny (resp. dorzalni hlavové nervy) obsahuji sensitiv-
ni vlakna (jak somaticka, tak visceralni) a rovnéz
visceralni motoricka vlakna inervujici oblast zaber
(svaly vzniklé z hypodermu, resp. mesodermu late-
ralni desti¢ky). Podobné jako dorzalni kofeny mis-
nich nervi jsou zbytnélé v ganglion. Jejich motoric-
ké neurony vznikaji jako derivaty neuralni trubice,
sensitivni neurony z bunék neuralni listy. Nékdy se
oznacuji jako skupina dorzalnich, resp. Zabernich
(branchialnich) hlavovych nerv.

Treti hlavovy nerv se nazyva okohybny (lll), resp.
nervus oculomotorius. Obsahuje vétSinou somatic-
k& motoricka vlakna inervujici Ctyfi ze Sesti okohyb-
nych svalll (m. rectus superior, m. rectus antehor,
m. rectus inferior a m. obliquus inferior). Tento nerv
vznikl splynutim ventralnich nervi prvni a druhé
metamery (r. m. 1 ar. m. 2 na obr. 135B). Samozrej-
meépatri do skupiny ventralnich hlavovych nerv(.

Ctvrty hlavovy nerv se nazyva kladkovy (IV),
resp. nervus trochlearis. Obsahuje rovnéz somatic-
ka motoricka vlakna inervujici jeden okohybny sval
(m. obliquus superior). Vznikl z ventralniho nervu
plvodné inervujiciho myotom tfeti metamery. Ma
velmi neobvykly priibéh, protoze jeho vlakna se je$-
té uvnitf mesencephala kfizi a vychazeji na opacné
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stran& mozku (viz obr. 126). Patfi rovnéz do skupiny
ventralnich hlavovych nervi.

Paty hlavovy nerv se nazyva trojklany (V), resp.
nervus trigeminus. U primitivnich vodnich Celist-
natcli existuje v podobé& &tyf vétvi, které vybihaji
ze spoleéného ganglia (ganglion Gasseri). Dvé
horni vétve se nazyvaji ramus profundus (r. pro. na
obr. 135C), uloZeny hloubgji, a ramus ophthalmicus
(r. oph. na obr. 135C), uloZeny pfi povrchu. Obé ty-
to vétve obsahuji vylutné sensitivni vidakna a u sav-
cl splyvaji v jedinou vétev, ktera nese oznaceni ner-
vus ophthalmicus profundus. Dvé spodni vétve se
nazyvaji ramus maxillaris (r. mx. na obr. 135C), kte-
ry obsahuje sensitivni viakna, a ramus mandibularis
(r. md. na obr. 135C), obsahuijici jak sensitivni, tak
motoricka vlakna, ktera inervuiji Celistmi svaly. Trige-
minus vznikl splynutim dorzalnich nervu tfi prednich
metamer.

V této souvislosti je tfeba se zminit i nenapad-
ném n. terminalis (oznaCovaném také jako 0. nerv),
ktery se nazyva podle své polohy, protoZze podobné
jako Cichovy nerv bézi od epithelu Cichového orga-
nu paralelné s Cichovym nervem (I) do diencephala.
Nema vSak s Gichem a s ¢ichovym nervem viibec
nic spolecného (bylo totiz prokazano, Ze vznika
z bunék neuralni listy, zatimco olfactorius je puvo-
dem z Cichové plakody); pouze pfenasi z Cichového
epithelu podnéty jiné nez chemoreceptorické pova-
hy (ma tudiz sensorickou funkci) a ¢astecné i afe-
rentni impulsy z cév. Vyskytuje se u v8ech obratlov-
cu s vyjimkou kruhoustych a ptakud; u Clovéka se
vyskytuje jen v rané embryogenezi. Je pravdépo-
dobné plvodem z dorzalniho nervu prvni metame-
ry, jehoz dalSi ¢asti byly vzaty do trojklaného nervu.
Jinymi slovy, terminalis a trigeminus maji pravdépo-
dobné& spolecny puvod a patfi do soustavy Zaber-
nich hlavovych nerv(.

Sesty hlavovy nerv se nazyva odtahovaci (VI),
resp. nervus abducens. Obsahuje somaticka moto-
ricka vlakna a inervuje m. rectus posterior, ktery je
derivatem myotomu Ctvrté metamery. Patfi tudiZz do
skupiny ventralnich hlavovych nerv(.

Sedmy hlavovy nerv se nazyva licni (VII), resp.
nervus facialis. Jeho znaCnou Cast tvofi visceralni
sensitivni vliakna pfichazejici od stény dutiny ustni
a hiltanu, ale také motoricka vlakna inervujici Zlazy
a hladké svalstvo. Nejvétsi ast jsou vS8ak motoricka
vlakna inervujici svaly zabernich oblouk(, které
vznikaji z lateralni desticCky mesodermu hlavové
Casti. Je to dorzalni nerv Ctvrté metamery. Jeho zad-
ni ¢ast (inervujici oblast za spiraculem) inervuje
vétev nazyvana r. hyomandibularis, ktera bézi vent-
ralnim smérem podél hyomandibuly. Od né&j se od-
St€puje r. hyoideus (pokracujici ventralné podél ele-
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mentu hyoidniho oblouku) a r. mandibularis, ktery
bézi k Celistnimu kloubu a ke spodni Celisti. Vnitfni
vétev r. mandibularis se nazyva chorda tympani
a prochazi oblasti stfredniho ucha. Predni vétev ob-
sahuje prevazné visceralni sensitivni viakna a nazy-
va se r. palatinus. Facialis patfi do soustavy Zaber-
nich hlavovych nervu.

Osmy hlavovy nerv se nazyva sluchovy a rov-
novazny (VIIl), resp. nervus vestibulocochlearis
(statoacusticus). Prichazi do mozku (dorzalni ¢as-
ti prodlouZené michy) z vnitfniho ucha. U vy8Sich
obratlovcu jej tvori dvé vétve: pars vestibularis,
ktera je tvofena vlakny pfichazejicimi od blanitého
labyrintu a pfedstavuje rovnovaznou c&ast nervu,
a pars cochlearis, ktera vede vlakna od slucho-
vych bunék Cortiho ustroji a predstavuje slucho-

vou Cast nervu. Statoakusticky nerv patfi do stej-
né skupiny jako Cichovy a zrakovy, tzn. do skupiny
specializovanych smyslovych hlavovych nervd.
U primitivnich vodnich obratlovct je s timto ner-
vem jeSté Gzce spojena inervace neuromast(, te-
dy organd postranni smyslové linie. Tyto nervy bé-
Zi v blizkosti statoakustického nervu a zabihaji
rovhéZz do prodlouzené michy. Jsou obvykle vy-
vinuty ve dvou parech: pfedni pfichazi od rozvét-
vené postranni smyslové linie hlavy, zadni par od
postranni smyslové linie téla (jeho vlakna zde sply-
vaji s bloudivym nervem). Nervové buiky téchto
nervll (statoakustického a lateralni smyslové linie)
vznikaji z epidermalnich plakod, nikoliv jako u vét-
Siny dalSich hlavovych nerv( z volnych bunék ne-
ural ni liSty.

ulomotorius
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Obr. 136 Schéma struktury hlavovych
nervl u Clovéka s uvedenim pfibliznych
oblasti inervace. Sensitivni vlakna zna-
zornéna plnou ¢arou, motoricka preruso-
vanou ¢arou. Podle Nettera (1953).
Oznaceni typl nervovych vidken: aut. -
autonomni eferentni; SM - somaticka
motoricka; SS - somaticka sensitivni;
sSS - specialni somaticka sensitivni; VS
- visceralni sensitivni; sVM - specialni
visceralni motoricka; sVS - specialni vis-
ceralni sensitivni.
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Devaty hlavovy nerv se nazyva jazykohitanovy
(IX), resp. nervus glossopharyngeus. Podobné jako
facialis obsahuje pét typ( vlaken: somaticka sensi-
tivni (privadéji podnéty z kizZe), visceralni sensitivni
(podnéty ze stén hltanu), specialni aferentni viakna
od chutovych poharkd jazyka, visceralni eferentni
vlakna (prevadsjici stimuly do Zlaz a hladkého sval-
stva) a motoricka vldkna branchialnich svali pavo-
dem z hlavového mesodermu. Inervuje tedy prevaz-
né zadni &ast ustni dutiny (u suchozemskych
tetrapodl zadni ¢ast jazyka) a hltan (odtud nazev).
Vznikl z dorzalniho nervu paté metamery. Patfi do
skupiny Zabernich hlavovych nerva.

Desaty hlavovy nerv se nazyva bloudivy (X),
resp. nervus vagus (nékdy také pneumogastricus).
Topograficky zasahuje do velmi odlehlych €asti téla
(aZ do zadni €asti coelomové dutiny), a protozZe jeho
brisni vétev (ramus abdominalis) pfevazné zajistuje
visceralni inervaci (sliznice hltanu i vSech dalSich
organu vzniklych z travici trubice, chutovych pohar-
kli, zabernich svald, svall srdce), probiha mezi nej-
raznéjSimi organy uvnitf téla (proto ,bloudivy™).
Vznikl nepochybné& splynutim nékolika dorzalnich
nerv(l. Patfi do skupiny Zabernich hlavovych nerva.
Bylo jiz feCeno, Ze jsou na n&j napojena sensitivni
vlakna systému postranni smyslové linie a také
vlakna parasympatiku.

U amniot (obr. 136) jsou v tylni oblasti vyvinuty
jesté dalSi hlavové nervy. Je to tzv. pfidatny nerv
(XI), resp. n. accessorius, ktery vede prevazné mo-
toricka vlakna, jez byla u primitivngjSich obratlovcl
soucasti bloudivého nervu. VSechny tyto okcipitalni
nervy jsou homologni s ventralnimi kofeny misnich
nervll a patfi tedy do skupiny ventralnich hlavovych
nerv(l. Dva az tfi tyto okcipitalni nervy mohou navza-
jem splynout, &imZ u pokrocilejSich obratlovcli vzni-
resp. hypoglossus, zajistujici motorickou inervaci
svall jazyka (pavodem z hypobranchidlnich sval().

Periferni nervovy systém

Mozek a micha (oboji je souCast nervové trubice,
ktera je derivatem neuroektodermu) tvofi centralni
nervovy systém. Zbyvajici ¢ast nervové soustavy se
shrnuje pod nazev periferni nervovy systém. Tento
termin je Cisté deskriptivni, zaloZzeny na topografii.
Pokud v8ak sledujeme plivod perifernino systému
z hlediska embryologie, dojdeme k zavéru, Ze se
sklada ze tfi riznych komponent. Do prvni kategorie
patfi ventralni kofeny miSnich nervlil a jejich ekvi-
valenty ve skupiné hlavovych nerv(, které vznikaji
jako vybézky motorickych neuront michy (pfipo-
merme si, Ze vedou vétSinou somaticka eferentni

vlakna ke svallm trupu). Vznikaji embryonalné z vy-
bé&zkli motorickych neurond uloZenych ve ventral-
nich sloupcich michy, a jsou tedy derivatem neuro-
ektodermu, stejné jako centralni nervovy systém.

Do druhé kategorie patfi spinalni ganglia na dor-
zalnich kofenech mi8nich nervll a eferentni vlakna
sensitivnich neuroblastl, ktera vedou dorzalnimi
kofeny do michy (a samoziejmé jejich ekvivalenty
v oblasti hlavovych nerv(l). Tato ¢ast nervového
systému se zaklada z volnych bunék neuralni listy.
U primitivnich obratlovct (dospéli kruhodusti a larval-
ni stadia vodnich Gelistnatcll) jsou vSak aferentni
neurony jesté umistény v dorzalni ¢asti neuralni tru-
bice. Stejny ptvod (tedy z bun&k neuralni listy) ma-
ji vegetativni ganglia a samoziejmé vSechny nervy,
které z dorzalnich a vegetativnich ganglii vybihaji.

Do treti kategorie patfi viakna perifernich nervi
vedoucich vzruchy ze smyslovych organu, které
vznikly z epidermalnich plakod. Sem patfi somatic-
ka aferentni viakna, tedy cichovy nerv, statoakustic-
ky nerv (vCetné vldken prichazejicich prostfednic-
tvim n. vagus) a ganglia licniho a trojklaného nervu
(v pfipadé téchto poslednich dvou to neni nahoda,
nebot’ i tyto nervy vedou vzruchy z oblasti, do kte-
rych u primitivhich vodnich obratlovc(i zasahovala
sit’ postranni smyslové cary).

Smyslové organy

S nervovou soustavou Uzce souviseji jak funkéné,
tak vyvojové smyslové organy. ProtoZe vétSina pod-
nétd prichazi z vnéjSiho prostredi, jsou smyslové
buriky a smyslové organy vétSinou derivatem vnéj-
Siho zarodecného listu (ektodermu). Vyjimkou jsou
proprioreceptory, které registruji podnéty z vnitfnich
organu. Od receptord vedou podnéty k dalSimu
zpracovani v nervové soustavé sensitivni (dostredi-
va, aferentni) nervova vlakna. Rada jednoduchych
receptor se zachovala rovnéz u evolu¢né pokrodi-
lych obratlovcl. Jsou to napf. jednoduché geore-
ceptory (smyslové organy, kterymi ZivoCich vnima
svoji polohu).

U obratlovcl jsou georeceptory vyvinuty jako par
organu (na kazdé strané téla jeden) v podobé blani-
tého labyrintu, umisténého v sluchovém pouzdru
lebky. Neni tvofen jednoduchou statocystou, nybrz
- jak nazev napovida - sloZit&jSi soustavou kanall
a vackl, tvoricich pospolu uzavienou dutinu vyplné-
nou tekutinou, ktera se vtomto pfipadé oznacuje ja-
ko endolymfa. U &elistnatct je blanity labyrint tvoren
dvéma vacky zvanymi utriculus a sacculus, z nichZz
vybiha tenka trubice zvana ductus endolymphaticus
az do schranky lebec€ni, kde se roz8ifuje po obou
stranach neuralni trubice (pod dura mater) v riizné
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Obr. 137 Schéma stavby obrveneho hiebene zvaného crista
ampullaris, reaguijiciho na pohyb tekutiny v polokruhovych ka-
nalcich blanitého labyrintu savce (vlevo), a stavby smyslové-
ho epithelu v makulach vacku blanitého labyrintu savce (vpra-
vo). Podle Nettera (1953).

objemny Saccus endolymphaticus. V kazdém vac-
ku je rozsahly okrsek obrveneho smyslového epi-
thelu (obr. 137), ktery vznika z epidermalnich pla-
kod, stejné jako neuromasty postranni smyslové
Gary (viz dale), a je tudiz ektodermalniho plvodu.
Z baze tohoto epithelu vybihaji specialni sensitivni
vlakna Vlil. hlavového nervu (n. vestibulocochlea-
ris). Tyto okrsky smyslového epithelu se nazyvaji
macula utriculi (je na bazi vacku) a macula sacculi
(ktera se nachazi na svislé medialni sténé vacku).
Z béaze sacculu vybiha tfeti vaCek zvany lagena, na
jehoz vnitfni sténé je vytvofena macula lagenae.
V prvnich dvou vaccich a Casto také v lagené jsou
vytvoreny statolity v podobé konkreci uhliCitanu va-
penatého. Nazyvaji se otolity (resp. statoconia)
a funguiji stejné jako statolity u bezobratlych. U pa-
prskoploutvych ryb vypliiuje otolit prakticky celou
dutinu sacculu a jeho tvar je charakteristicky nejen
pro rody, ale i pro druhy, takZze se Casto pouZiva
v systematice ryb. Utriculus, sacculus a v mensi
mite i lagena informuiji Zivoc€icha o jeho poloze, po-
dobné jako statocysty bezobratlych. K registraci
pohybu a jeho zmén (co se tye sméru a zrychleni)
slouZi vSak polokruhové kanalky (ductus semicircu-
lares). U &elistnatcl jsou t¥i (obr. 138 dole) a vybi-
haji dorzalné z utriculu, s nimZ jsou na obou svych
koncich spojeny. Kazdy z t&chto kanalk( bé&zi v ro-
ving, ktera je vic¢i ostatnim dvéma kolma. Oznacu-
ji se jako predni vertikalni (ductus semicircularis
anterior), zadni vertikalni (ductus semicircularis po-
sterior) a lateralni horizontalni (ductus semicircula-
ris lateralis). Kazdy z téchto kanalk(i je na jednom
konci mirné rozSiten. Toto rozS8ifeni se nazyva am-
pulla a uvnitf ma na sténé prominujici hfeben obr-
veneho smyslového epithelu zvaného crista ampul-

laris. Konce brv tohoto epithelu jsou navzajem sle-
peny vrstvou gelu, takze se pohybuji jako jeden ce-
lek. Z pozice jednotlivych kanalk( je zfejmé, Ze re-
gistruji zmény pohybu té&la Zivolicha ve vSech
smérech. V kanalcich nejsou vyvinuty otolity, proto-
Ze draZzdéni smyslového epithelu zplsobuje jiZz sam
pohyb endolymfy.

Je nutné zdlraznit, Ze u mihuli a jejich vymrelych
pribuznych Osteostraci jsou vyvinuty pouze dva po-
lokruhové kanalky (obr. 138 nahote), vybihajici dor-
zalné ze zvlastniho systému uvnitf obrvenych vac-
ki, a u sliznatek je tento kanal dokonce pouze
jeden. Zrejmé je to primitivni stav, protoZe u paryb
(Chondrichthyes) jsou utriculus a sacculus vytvore-
ny pouze v naznacich, jako vychlipky doposud spo-
leCné dutiny.

Funkce endolymfatického vaku nebyla jesté plné
objasnéna. U Zralokl se otevira na dorzalni strané
hlavy, a ma tak spojeni s vng&jSim prostfedim.
U mnoha forem Osteichthyes a zvla§té u obojZivel-
nikll dokonce obsahuje vapnitou substanci a oba
vaky zasahuji podél michy v patefnim kanalu az do
sakralni oblasti.

ductus semicircularis posterior

ampulla

posterior ductus endolymphaticus

ductus semicircularis
anterior

ampulla
anterior

utriculus

sacculus
lagena

ductus semicircularis
anterior

ampulia fateralis
ductus
semicircularis

ampulia anterior
P posterior

ductus
semicircularis
lateralis

ampulla posterior

otolit v utriculu

otolit v lagend

otolit v sacculu

Obr. 138 Blanity labyrint mihule (nahote) a zastupce Teleostei
(dole). Podle Weicherta, Adamse a Eddyho, ze Smithe (1960).
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Od principu obrveneho smyslového epithelu re-
gistrujiciho podnéty z vnéjsSiho prostredi je odvozen
i systém postranni smyslové ¢ary vodnich obratlov-
ch (vCetné larev obojzivelnikd). Jako receptory zde
slouzi opét shluky obrvenych bunék, podobnych
t&m, které jsou na crista ampullaris (viz obr. 137).
Nazyvaji se neuromasty. Mohou byt roztrouSeny
izolované po povrchu téla, ale predevSim jsou sou-
stfedény do kanalkl ¢i Zlabk( na povrchu hlavy
a trupu (u recentnich kruhoustych vSak nejsou umis-
tény v kanalcich, nybrz v fadach izolovanych jamek).
Hlavni sloZzkou tohoto systému je postranni smyslo-
va linie (,postranni ¢ara"), ktera bé&zi horizontalné
po stranach trupu, na hlavé se sloZité vétvi. Hlavo-
vé vétve se oznacluji podle své topografické pozice
(infraorbitalni, supraorbitalni, mandibularni apod.).
Protoze se v jejich blizkosti zakladaji osifikacni
centra dermalnich kosti, jsou tyto vétve dulezitym
voditkem pfi homologizaci kosti lebky. Kanalky jsou
vétSinou zanofeny pod povrch kosti Ci Supin (obr.
139) a na povrch téla usti pouze izolovanymi otv(r-
Ky (proto se v anglicky psané literatufe nazyvaji ,la-
teral line organs” nebo ,pit-lines”, v Ceské literature
se nékdy oznacuji jako ,proudovy organ”). Neuro-
masty vznikaji z epidermalnich plakod; v hlavové
oblasti se tak zakladaji neuromasty a jejich sensitiv-
ni inervace naleZejici V. a VIl. hlavovému nervu.
Rovn&Z v trupové cCasti se neuromasty zakladaji
z plakod, stejné tak jako sensitivni viakna zahrnuta
do X. hlavového nervu.

Postranni smyslova linie zastupovala u primarné
vodnich obratlovct sluch (néktefi z nich nepochybné
mohou timto systémem registrovat i zvukové kmity
prichazejici prostrfednictvim vodniho prostredi, takze
mohou ,slySet", pfestoze specialni sluchovy organ
jesté nemaji). Pri prechodu obratlovcll na sou$§ se
v3ak sluchovy organ vyvinul pomérné jednoduse ex-
panzi lageny. U suchozemskych obratlovc( funguje
rovnéZ na principu mechanoreceptoru a ma také
stejny embryonalni pavod (viz obr. 116) a inervaci.

otvor na povrch téla
podéiny kanalek

epidermis
neuromast

sensitivni vlakna n. vagi

sensitivni vlakna n. vagi
Obr. 139 Schéma postranni smyslové ¢ary v podélném fezu.
Sipka oznacuje hlavovy konec téla. Podle Goodriche, ze
Smithe (1960).

ProtoZze samoziejmé i rovnovazny organ vznikl z me-
chanoreceptoru, maji sluchovy a rovnovazny organ
velmi Uzkou topografickou souvislost. Statoakusticky
organ jako celek lze povaZovat za C€ast postranni
smyslové linie zanofené hluboko pod povrch téla.

U suchozemskych obratlovct se lagena postup-
né prodluZovala (obr. 140) a uvnitf se (vedle rudi-
mentarni macula lagenae) vytvofilo policko obrve-
neho smyslového epithelu oznaCovaného jako
papilla basilaris. Je to receptor vibraci prenasenych
z vnéjSiho prostfedi do vnitfniho ucha prostfednic-
tvim organt stfedniho ucha (viz nize). U plazu
a ptakd se lagena postupné natolik prodlouzila, Ze
se z ni stala tenka a dlouha trubice (vyplnéna sa-
mozrejmé endolymfou), ktera se u savcu hlemyzdo-
vité stodila, a proto se nazyva blanity hlemyzd’ (duc-
tus cochlearis, resp. scala media). Papilla basilaris
je u savcu vytvorena v podobé zesileného pruhu
obrveneho smyslového epithelu, probihajiciho po

lagena
(= cochlea) Y

Obr. 140 Blanity labyrint Zaby (vlevo), ptaka (uprostfed) a sav-
ce (vpravo). Je patrna postupna expanze lageny béhem evo-
luce od Urovné obojzivelniki k savclim. Z Romera a Parson-
se(1977).

accus endolymphaticus
dura mater

scala tympani

Obr. 141 UloZeni statoakustického organu savce ve slucho-
vém pouzdru lebky a schéma perilymfatického prostoru. Po-
dle de Burleta, z Borovanského a kol. (1976).
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celé délce hlemyzdé. Nazyva se Cortiho organ
a dorzalné jej prekryva rosolovita membrana (ob-
dobna jako v pfipadé mechanoreceptorl v utriculu
a sacculu; viz obr. 137) zvana membrana tectoria.
Blanity hlemyzd’ jako celek nepfiléha tésné ke kost-
ni sténé sluchového pouzdra, nybrz je uloZen v du-
ting, ktera je vyplnéna tekutinou zvanou perilymfa
(obr. 141). Zminéna dutina (perilymfaticka dutina)
zhruba odpovida tvaru hlemyzdé, av8ak proximalné
(tedy v prostoru baze puvodni lageny) vybiha do
prostorngjsi dutiny. ProtoZe tato €ast komunikuje
otvorem zvanym foramen ovale s prostorem mimo
sluchové pouzdro lebky (se stfedou$ni dutinou),
oznacuje se jako vestibulum. Vibrace jsou prenase-
ny sluchovou kustkou do foramen ovale a odtud do
perilymfatického prostoru, a tedy do perilymfy, ktera
jej vypliuje. Z perilymfy se prenaSeji na smyslovy
epithel Cortiho organu pres jeho tenkou bazalni
membranu a rozkmitaji jeho obrvené bunky. Peri-
lymfaticky prostor u obojZivelnikl vybiha na opatné
strané od vestibula (tedy pfi vrcholu lageny) mimo
sluchové pouzdro otvorem zvanym foramen peri-
lymphaticum do mozkovny, kde se vytvari saccus
perilymphaticus. Blanity hlemyzd’ rozdéluje okolni
perilymfaticky prostor na dvé etaze: svrchni se na-
zyva scala vestibuli, protoZe zasahuje aZz k foramen
ovale, spodni se nazyva scala tympani a vyustuje
mimo sluchové pouzdro (obr. 142).

Sluchové pouzdro - a tedy ani foramen ovale -
nezasahuje pfimo na povrch lebky, nybrz je od to-
hoto povrchu oddéleno prostorem, ve kterém jsou

Cortiho
organ

Obr. 142 Pricny fez blanitym hlemyzdém
a perilymfatickymi dutinami u savc(.
Podle Blooma a Fawcetta, z Romera
a Parsonse (1977).

uloZeny zZaberni oblouky a na povrchu je vrstva kos-
ti dermalniho exokrania. Je zfejmé, Ze se pfi pre-
chodu obratlovcl na sou$ musel vytvorit systém,
ktery by prevadél vibrace z vnéjSiho prostredi pres
tyto periferni vrstvy do vnitfrniho ucha. Tento systém
vznikl modifikaci elementl kosterni vyztuhy Zaber-
nich obloukt (branchialii) a jejich pfesunem do rudi-
mentarni zaberni Stérbiny mezi Celistnim a hyoid-
nim obloukem a pravdépodobné také modifikaci
dermalni kosti, ktera leZela nad touto oblasti na po-
vrchu lebky. Vzniklo tak stfedni ucho (obr. 143).
Bylo jiz naznaCeno v souvislosti s evoluci vis-
cerokrania, Ze epibranchiale hyoidniho oblouku
(hyomandibulare) bylo u rybovitych obratlovci
mohutnym elementem, ktery se svym proximalnim
koncem opiral o foramen ovale, distalné byl v kon-
taktu s palatoquadratem. Smérem k povrchu lebky
vybihala hyomandibula v nevyrazny vybé&zek (pro-
cessus opercularis), ktery zespodu podpiral dermal-
ni kost operculare. Tento vybéZek postupné promi-
noval, zatimco distalni Cast hyomandibuly, ktera
byla pdvodné v kontaktu s ventralnimi elementy
hyoidniho oblouku, se redukovala. Hyomandibula
tak zcela zménila své proporce a zaroven ziskala
polohu kolmou k povrchu téla. Vznikla tak sluchova
klistka (columella auris). Je pozoruhodné, Ze u zZab
se na stavbé sluchové kilstky podili i vnéjsi chru-
pavcita €ast (pars externa plectri), ktera vznika z pa-
latoquadrata (tedy mandibularniho oblouku), stejné
jako chrupavcity prstenec, uvnitf néhoZ je napnut
sluchovy bubinek (membrana tympani). U Zab

n. cochlearis
(= pars cochlearis VIIl)

bazalni membrana
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kladivko
(malleus)

kovadlinka
(incus)
timinek
- .- (stapes)
~ bubinek

Eustachova trubice

<
stfedni ucho

(a pravdépodobné i u nékterych primitivnich paleo-
zoickych obojzivelnikl) je tedy sluchova kustka slo-
zeného plvodu. Naproti tomu u ocasatych obojzi-
velnikd sluchovy bubinek zcela chybi a columella je
rudimentarni. Vibrace z vnéjSiho prostredi se pfiva-
déji do vnitfniho ucha prostfednictvim drobného
svalu m. opercularis, ktery se jednim koncem upina
do tésného okoli foramen ovale, druhym koncem na
lopatku. Podnéty z vngjSiho prostredi se tudiz re-
gistruji prostfednictvim predni konCetiny, pletence
lopatkového a zminéného svalu. K t€mto dvéma
prikladdm je nutné dodat, Ze u plaz(i se sluchova
klistka vytvorila rovnéz zcela zvlastnim zptsobem,
takZe je zfejmé, Ze i kdyZ je columella v zasadé vy-
tvofena na bazi hyomandibuly, nejsou to zcela ho-
mologicke struktury.

Bylo jiz také feCeno, Ze columella je uloZena
v byvalé duting rudimentarni Zaberni 5térbiny mezi
mandibularnim a hyoidnim obloukem a Ze tato Stér-
bina se tudiZz zménila na dutinu stfedniho ucha.
Smérem k povrchu hlavy je vétSinou uzaviena bu-
binkem, smérem do hltanu v8ak zUstava komunika-
ce v podobé Eustachovy trubice (tuba Eustachii) za-
chovana.

U savcu se k puvodni sluchové kilistce (columel-
la, stapes, resp. tfrminek) pfidruzily jesté dvé dalsi,
zvané kladivko (malleus) a kovadlinka (incus). Tfmi-

Obr. 143 Zakladni rozdily
ve stavbé stfedniho ucha
ilustrované na pfticnych fe-
zech oblasti sluchového
pouzdra na pravé strané
téla pfi pohledu zezadu.
A - primitivni vodni Celist-
natec, B - obojZivelnik, C -
primitivni plaz, D - savec.
Podle Romera(1970).

columella
(=stapes)

quadratum
(=incus)
¥~ articulare
N (= malleus)

nek si podrzel svoji plivodni pozici kistky priléhajici
k foramen ovale, kladivko naopak pfriléha ke slucho-
vému bubinku a kovadlinka se vklada mezi né. Ob-
vykle se tyto dvé sluchové kustky odvozuji (viz téz
str. 89) z articulare (malleus) a quadrata (incus).
U savcl se vytvorila jeSté dalSi struktura spojena
s prijmem vibraci z vnéjSiho prostredi, tzv. vnéjsi
ucho, které se sklada z vnéjSiho zvukovodu (mea-
tus acusticus externus) a rtzné prominujiciho a po-
hyblivého boltce, ktery umoziiuje zjistit smér zvuko-
vého zdroje.

Chut'ové receptory u obratlovct se oznadcuji jako
chutové poharky. Jsou zanoreny pod povrch ektoder-
malniho epithelu, podobné jako vSechny chemore-
ceptory (obr. 144). Teprve u suchozemskych obrat-
lovcll se chutové poharky soustredily do Ustni dutiny
(jejiz vystelka je rovnéz derivatem ektodermu). Pokud
se chutové poharky soustfedily do urc€itych morfolo-
gicky vymezenych okrskd (napf. na jazyku), oznaduji
se tato poliCka jako chut'ové papily.

Na podobném principu, i kdyZ ne v podobé ostre
izolovanych soubor( smyslovych bunék, je stavén
¢ichovy epithel obratlovcl. Jsou to v podstaté opét
chemoreceptory v podobé& bipolarnich smyslovych
bunék (obr. 145), umisténych riizné husté v podpur-
ném epithelu (a v pfipadé suchozemskych obratlov-
cl prostoupeném i mukosnimi burikami). Tyto buri-
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plastova burika por

povrchovy

epithel smyslova

burika

spoleéné
viakno
smyslovych

pojivova ___ bunék

tkan

Obr. 144 Stavba chutového poharku obratlovcli. Podle riiz-
nych autord.

podpima

mukosni
buriky

nervové
vlakno

Obr. 145 Stavba ¢ichového epithelu suchozemského obrat-
lovce. Mukosni buriky produkuiji sekret zvih€uijici Cichoveé sliz-
nice. Podle rliznych autort.

ky jsou na vné&jSim konci opatfeny chomackem brv
(Cichové vlasky). Smyslové buriky cCichového epi-
thelu se vyrazné& l1iSi od smyslovych bunék vSech
ostatnich smyslovych organ(i obratlovct tim, Ze je-
jich vlakna vedou (via bulbus olfactorius) pfimo do
mozku (u bezobratlych to v8ak neni nijak neobvy-
kié). U vodnich obratlovcli pfijima &ichovy epithel
chemické podnéty z vody, u suchozemskych ze
vzduchu. V obou pfipadech je ale zanofen pod po-
vrch téla (s vyjimkou obojZivelnik(i ze skupiny Gym-
nophiona, kde je umistén na tykadlovitych vybéz-
cich), takZe kryje st&ny vacka &i kanalka. Cichovy
organ obratlovcl embryonalné vznika podobné jako
sluchovy organ, tedy vchlipenim epidermalni plako-
dy. U vétSiny vodnich ¢elistnatcli je to par slepych
vackl umisténych na prednim konci hlavy (u Zralo-
k@i na spodni strané rostra; obr. 146). Plivodné mél
kazdy vacek jediny otvor na povrch (nozdra, resp.
naris externa), postupné se vsak tento otvor rozdélil
kozni fasou (u Zralok() nebo i dal8imi strukturami,
jako napt. svaly a dokonce i kosti (u Osteichthyes),
na inhalacni a exhalacni (par prednich a zadnich
nozder). Toto usporadani umoziuje trvalé proudéni
vody okolo chemoreceptoru. Podobné jako u zaber
a plic je i Cichovy epithel zvrasnén do Cetnych zahy-

bu, které zvétSuji jeho uc€innou plochu. Je nutné
poznamenat, Ze dospéli kruhousti maji pouze jediny
medianné umistény vacek (u sliznatek ma sekun-
darné vytvorenou komunikaci s hltanem, pravdépo-
dobné v souvislosti s parazitickym zplisobem Zivo-
ta), ktery se v8ak embryonalné& zaklada jako parovy.

U devonskych lalokoploutvych ryb skupiny Rhipi-
distia se v8ak jako u jediné skupiny vodnich &elist-
natcll vytvorila komunikace ¢ichového vacku s ustni
dutinou, ktera se nazyva choana (,vnitfni nozdra™).
Obycejné se vznik choany vyklada jako dusledek
presunu zadni nozdry pres okraj Celisti na ustni pat-
ro (€emuz by napovidalo, Ze je umisténa vzdy v tés-
ném sousedstvi Svu mezi premaxilou a maxilou; viz
obr. 336), av8ak je to pouze hypotéza bez paleonto-
logickych a embryonalnich dikaz(i. Naopak skutec-
nost, Zze u nékterych zastupcll téchto devonskych
ryb byly kromé& choan zjistény i oba pary vnégjSich
nozder, naznacuje, Zze choany by mohly byt povaZzo-
vany za zbytky Zzaberni Stérbiny (podobné jako
Eustachova trubice v pfipadé postmandibularni
§térbiny). Choana je tedy u suchozemskych obrat-
lovcl exhalagnim otvorem Gichového organu, noz-
dra inhala&nim.

Choana byla dulezitou predispozici pro pfechod
obratlovctl na sous, a proto se tento systém pocho-

dutina astni

[AS

N P .
. \:; '\ ‘}
/ . : - 3 A

Cichovy vacek
choana

tichovy organ

dutina astni

vomeronasalni
organ

dutina Nstni

Obr. 146 Schéma stavby a pozice ¢ichového organu. A- sta-
dium u Zralok(l (a v principu u v8ech primitivnich vodnich
obratlovcl s vyjimkou lalokoploutvych ryb skupiny Rhipidi-
stia), B - stadium u lalokoploutvych ryb skupiny Rhipidistia,
C - stadium u obojzivelnikd, D - stadium u je$térd a had(. Po-
dle Neala a Randa, ze Smithe (1960).
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pitelné zachoval i u suchozemskych obratlovcu.
| zde je vSak Cichovy epithel v rizné mife zvras-
nén, pricemz zahyby mohou byt vyztuzeny rizny-
mi vybézky a listami vybihajicimi ze stén Cichového
pouzdra lebky (tyto Casti kosti nesou nazvy jako
konchy, turbinalia apod.). Nasledkem toho se v ka-
nalu mezi vnéjSi nozdrou a choanou vytvorila fada
zahybt a vyklenkl, kam vdechovany proud vzdu-
chu pfimo nezasahuje, a kde je tudiz €ichovy epithel
redukovan. V jednom z lateralnich zahyb( se vSak
zachoval epithel s chemoreceptory a tento zahyb se
posléze (u jeStér(l a hadd) zcela odskrtil od hlavniho
kanalu, ponechal si vdak komunikaci s ustni duti-
nou. Tato dutina s chemoreceptorickym epithelem
se nazyva vomeronasalni (resp. Jacobson(v) or-
gan. U jinych skupin plaz( (napr. Zelv, krokodyl()
vSak zlstava na stadiu pouhého vyklenku ve sténé
kanalu mezi nozdrou a choanou. Jeho hlavni funkci
je prilem chemickych podnétt z dutiny ustni (tedy ni-
koliv od vnéjSi nozdry), a to bud’ pfimo, nebo pro-
stfednictvim jazyka; u had( se totiz rozeklana Spicka
jazyka vklada pfi jeho zataZeni do tésného soused-
stvi otvor(l vomeronasalniho organu. Vomeronasal-
ni organ by tedy bylo mozné povazovat za organ
chuti, av8ak jeho plvod je v &ichovém epithelu.
Svédci to o tom, jak si jsou chut'ové a cCichové che-
moreceptory strukturné i plvodem blizké.

V souvislosti s mozkem jiZz byla zminka o vzniku
oka, které se tvofri v prevazné ¢asti z neuroektoder-
mu, CasteCné z epidermalnich plakod. Ve stavbé
oka se v8ak vyrazné uplatfiuje rovnéz mesenchym
mesodermalniho plvodu. Prvnim naznakem vyvije-
jiciho se oka je lateralni vychlipka na kazdé strané
prosencephala, ktera na konci zbytfiuje v o€ni va-
¢ek (obr. 147). Cely tento utvar roste proti sténé hla-
vy, az dosahne ektodermu; pritom v8ak stale z(ista-
va spojen s mozkem dutou stopkou. Zahy se vSak

oéni

o&nl poharek

£ pigmentova vrstva
Tl
;- prosencephalon

b vrstva fotoreceptori
”
7

vatkovity
zéklad
€olky  figsura chorioidea

otni stopka c

otni chorioidea

jamka

Obr. 147 Embryonalni vyvoj oka obratlovc(i. Podle Areye,
z Romera(1970).

vnéjsi sténa vacku zacne vchlipovat do jeho nitra,
¢imz vznika ocni poharek, jehoz stény jsou zdvoje-
né. Na ventralni stran& poharku i stopky zlstava po
urCitou dobu Stérbina zvana fissura chorioidea, kte-
rou prichazeji do vyvijejicino se oka krevni cévy. Je
to embryonalni utvar, ktery v urcitém stadiu vyvoje
oka zanika (zachovava se vSak u dospélych ryb).
Vnitfni vrstva poharku se pretvari ve vrstvu fotore-
ceptord a podpurnych bunék zvanou sitnice (retina),
vngjsi list se méni v pigmentovou reflexni vrstvu sit-
nice, tzv. tapetdm nigram. Okrsek ektodermu v Grov-
ni vyvijejiciho se poharku zesiluje do podoby epider-
malni plakody, ktera se zatne do ocniho poharku
vchlipovat. Vznika tak zaklad ¢ocky (lens), ktery se
zahy zcela odSkrti od povrchového ektodermu a za-
nofi se do vacku. Na povrchu ocni bulvy se posléze
diferencuji pochvy z mesodermalniho mesenchymu;
je to cévnatka (chorioidea) a rovné&z €ast duhovky.
Zcela na povrchu je oCni bulva kryta bélimou (scie-
ra), kterd je rovnéz mesodermalniho plvodu.

Sciera je u primitivnich vodnich ¢elistnatcli a su-
chozemskych tetrapod(l s vyjimkou savcll a moder-
nich skupin obojZivelnikll tvorena kosti (jsou to
drobné ploché kosti skladajici sklerotikalni prste-
nec; tyto kosti vznikaji z chrupavky a jsou homolog-
ni s Cichovym a sluchovym pouzdrem lebky; viz str.
58 a obr. 68). U recentnich kruhoustych a savcu se
v8ak osifikacni proces zablokoval (podobné jako na
jinych ¢astech lebky), takZze o€ni pouzdro je tvofeno
pouze vazivem. U v8ech dospélych obratlovcu scie-
ra prirQista v podpovrchovych ¢astech ke kizi a pre-
chodny pruh tenké klize se nazyva spojivka (con-
junctivae Vpredu je sciera prahledna (jeji refrakéni
index je stejny jako u vody) a nazyva se rohovka
(cornea).

Vnitfni z obou mesodermalnich vrstev oka se na-
zyva cévnatka (chorioidea), protoZze obsahuje hus-
tou pleten krevnich kapilar. Navic je pigmentovana,
takZe absorbuje dopadajici svétlo. U mnoha nejriiz-
né&jSich typla obratlovcll se pfi povrchu této vrstvy
vyvinula dalsi, zvanda tapetlim lucidum, ktera svétlo
odrazi (bézné se vyskytuje u Selem). Je zaloZena
na fyzikalnich vlastnostech pojivovych viaken nebo
vlaknitych krystal guaninu; oboji odrazi svételné
paprsky. Vpredu chorioidea prechazi na hranu pa-
vodniho o¢niho poharku a vytvareji spolu duhovku
(iris). Duhovka tvori okraj otvoru, kterym do oka pfi-
chazi svétlo; tento otvor se nazyva zornice (pupilla).
Duhovka je vyrazné pigmentovana a obsahuje tzv.
vnitfni svaly oka. Tyto svaly jsou bud’ pficné pruho-
vané (plazi, ptaci), nebo hladké (obojzivelnici, sav-
ci), nebo jsou pfitomny oba typy (napf. u krokodyld).
SlouZi k tomu, aby zvétSovaly &i zmenSovaly pri-
meér zornice, a tim regulovaly mnoZstvi pfichazejici-
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x~ XAt o i H . ciliamni sval (origo)
ho svetl:it dq 0,k%'vU _nocnlch obratlovcl je zornice Meibomovy nebo ,i,c;ge,ovy citideni sval (Insorce)
v podobé svislé Stérbiny. Hazy {oRjunctiva
Vlastni svétloGivna vrstva oka je sitnice (retina), otni vicko
ktera vznika z embryonalniho o¢niho poharku. PU- zrakovy

vodni dvé vrstvy vSak u dospélého Zivocicha splyva-
ji dohromady, pfi¢emz vnégjsi je rudimentarni a ob-
sahuje pouze pigmenty, smyslovou funkci ma pouze
vnitfni list (pars optica retinae). Jeho vnéjsi Cast,
tésné pod zminénou pigmentovou vrstvou, se skla-
da z tydinek a &ipku, které predstavuji vlastni fotore-
ceptory. To je pripad typického oka u savc(; u jinych
obratlovcu v8ak nejsou oba typy fotoreceptor( takto
dobre rozliSiteIné. Sensitivni dendrity téchto bunék
smeéruji vné, tedy k cévnatce (a tudiz i k vnéjsi pig-
mentoveé vrstvé sitnice). Pod touto vrstvou je zona,
ve které jsou uloZzena bunééna jadra fotoreceptord.
Pod ni Ize odlisit je5té jednu podobnou vrstvu, coZ
je vrstva jader bipolarnich bunék, a pod ni vrstvu
gangliovych bunék; vSechny tyto vrstvy prenaseji
vzruchy od fotoreceptort k viaknm zrakového ner-
vu. Z uvedeného je patrno, Ze fotoreceptory sméfu-
ji k periferni pigmentové vrstvé a Ze jde tedy o pri-
pad inverzni sitnice.

V oku savcu maiji ty€inky a &ipky rozdilnou funk-
ci: obecné vzato Cipky zajistuji ostré vidéni a vnima-
ni barev, zatimco tyCinky pouze rozmazané a nezre-
telné vidéni a vnimani pouze ¢ernobilych kontrastu.
ProtozZe Cipky jsou kumulovany do centralni oblasti
sitnice a tyCinky spiSe na periferii, je centralni oblast
(area centralis, resp. u ¢lovéka macula lutea*) ob-
lasti nejostrejsino vidéni. Uprostred této skvrny ma-
Ze byt prohluberi (fovea centralis). U ptak( a rovnéz
u nékterych plaz( jsou pfitomny dvé takové oblasti
ostrého vidéni; jedna smérfuje v ose vidéni do stra-
ny, druha v ose vidéni dopredu, coz u ptakd zdoko-
naluje vidéni pri letu. Nervova vlakna gangliovych
bunék se sbihaji po vnitfnim povrchu sitnice do po-
meérné malého okrsku, v némz se zanoruji a jako
jednotny svazek prorazeji sitnici na vnéjsi stranu
oka, kde pokracuji jako zrakovy nerv (obr. 148).
V misté, kde je sitnice takto poruSena, samozrejmé
chybgji fotoreceptory, a proto zde vznika tzv. slepa
skvrna.

Z ektodermu epidermalni plakody vznika CoCka
(lens), jejimZ ucelem je lom svételnych paprski pri-
chazejicich do oka, a tim zaostfovani obrazu vznika-
jiciho na sitnici. Mezi ¢ockou a rohovkou je predni
komora ocni, mezi ¢oCkou a duhovkou je mala zad-
ni komora o¢ni. Obé jsou vyplnény Cirou tekutinou

» Cesky ekvivalent nazvu macula lutea je ,Zluta skvrna™; Zlu-
tou se v8ak jevi pouze u mrtvoly, za Ziva je naopak o néco Cer-
vengjsi nez okoli.

j‘( zavésny ligament

ciliarni vybézek

l

duhovka
zomice
{pupllla

fovea
centralis

epidermis
rohovka (comea) ™ < pochva nervu
s
pfedni komora o&ni L ' . rti)éllcijma (sclera)
chorioidea

zadni komora o¢ni
sensitivni vrstva
plgmentova vrstva
. isensitivni vrstva
retina i
i, pigmentovavrstva

Obr. 148 Obecna stavba oka obratlovce. Podle Smithe
(1960).

retina i

odlisnou od sklivce; uvnitf oka je pak dutina vypIné-
na sklivcem. Zaostrovani (akomodace) oka se dgje
zménou vzdalenosti CoCky od sitnice a zmé&nou jeji-
ho tvaru (obr. 149); oboji méni ohniskovou vzdale-
nost. U suchozemskych obratlovct dopliiuje funkci
CoCky rohovka, a proto je CoCka pomérné plocha.
U vodnich obratlovct je vSak ¢ocka jedinou soudas-
ti oka, ktera zajistuje akomodaci, a proto je kulovita
a navic umisténa pomérné daleko pred sitnici.
U kruhoustych neni fixovana k ostatnim ¢astem oka
a akomodace se dé&je pouhymi zménami tlaku v pred-
ni a zadni komore oka, pricemz tvar CoCky se ne-
méni. U celistnatcl je v8ak Gocka zavéSena na
prstenci radialné usporadanych svalovych vlaken,
tzv. ciliarnim télisku (resp. ciliarnim svalu, ktery je
ektodermalniho plvodu, nebot’ vznika z bunék neu-
ralni listy), které k CoCce prichazi od spojeného
predniho okraje sitnice a cévnatky. Akomodace se
v8ak stale déje posunovanim CoCky smérem do
predni komory ocCni, nikoliv zménou jejiho tvaru
(CocCka je rigidni, tuhy atvar). U amniot se naproti to-
mu akomodace dg&je predevsim zménou tvaru €oc-
ky, pficemz hlavni ulohu zde ma ciliarni sval.

Do komory oka mohou prominovat rizné utvary,
které maji vyznam pfi vyzZivé oka, mozna v8ak také
pro zvySeni ostrosti vidéni. Je to napf. processus
falciformis u ryb skupiny Teleostei a papilarni kuzel
u plazl (u ptak( modifikovany v tzv. hfebinek, resp.
pecten; obr. 149 vlevo).

K vnéjSimu povrchu oka se pfipojuji pfidatné or-
gany oka. Jsou to okohybné svaly (viz str. 75 a obr.
98) a u suchozemskych obratlovcl oc€ni vicka (za-
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chrupaviith destitka
bélimy

duhovka

rohovka
skierotikdini prstensc

sklerotikalni prstenec
bélima

Meibomovy mazové Hazy pars palpebralis sizni 2lazy

pars orbitalis

sizni 2laza m2urky slzni Zlazy

slzni vatek

Obr. 150 Pridatné Zlazy sav&iho oka a ductus nasolacrimalis.
Z Grodzinského a kol. (1976).

hyby kiZe chranici oko pred mechanickym pos§ko-
zenim a vyschnutim). U ptak( a mnoha plaztd (ne
vSak napr. u krokodyl() je vyvinuta jesté tenka du-
plikatura prahledné kiZe zvana mzurka (resp. mem-
brana nicticans); je fixovana k prednimu (resp. me-
dialnimu) koutku oka. Né&ktefi plazi maji o¢ni vicka
srostla a prahledna. Vihkost oka suchozemskych
obratlovcl zajistuji slzni Zlazy (resp. glandulae lacri-
males; obr. 150). Slzy zaroveni pohybem vi¢ek po-
vrch oka omyvaji. Ponékud odliSna je Harderova
Zlaza, ktera produkuje olejovitou substanci. V této
souvislosti je nutné se zminit o kanalku, ktery spoju-
je oko s nosni dutinou. Nazyva se slzovod (ductus
nasolacrimalis) a odvadi prebyte€né slzy.
Fotosensitivhimi organy obratlovcli mohou byt
i rizné vackovité vychlipeniny z dorzalni strany dien-
cephala, konkrétné z jeji ¢asti oznaCované jako epi-
thalamus. Zakladem je neuroepifyza. Obvykle se Cle-
ni se dvé casti, parapinealni a pinealni. Nejsou
umistény v medianni roviné a jen jedna z nich promi-

Obr. 149 Svisly fez okem sovy (vlevo)
a mechanismus akomodace oka u ptakl
(vpravo). Dolni polovina pravého obraz-
ku znazorfiuje klidové stadium, horni po-
lovina stav pfi akomodaci (viz smrstény
ciliarni sval). Podle Grodzinského a kol.
(1976).

ciliarni
sval

nuje na povrch lebky v tzv. pinealnim otvoru. Ten je
umistén bud’ mezi frontalii, nebo mezi parietalii, pfi-
¢em? tato variabilita souvisi s odliSnou velikosti moz-
ku a lebec¢ni schranky u rliznych skupin obratlovca.

U nékterych hadu (chfestysi) se vyvinuly special-
ni thermoreceptory, kterymi jsou schopni vnimat té-
lesnou teplotu své kofisti na vzdalenost jednoho az
dvou metrd. Jsou umistény v jamkach nad svrchni
Celisti a maji podobu vacku vystlanych bohaté pro-
krvenou tkani s pocetnymi nervovymi zakon&enimi.
Tato zakonCeni registruji podnéty z jemné blanky,
ktera se teplem rozpina.

Organy entodermalniho ptavodu

Travici soustava

Po prehledu organi mesodermalniho a ektodermal-
niho plvodu zbyvaji organy, které vznikaji z embryo-
nalniho prvostfeva, a jsou tedy entodermalniho pu-
vodu. Patfi k nim vétsi ¢ast travici trubice, ktera
vznika v ranych stadiich embryogeneze vchlipenim
ektodermu (gastrulaci), ale takto vznikla dutina usti
stale na povrch téla otvorem zvanym prvousta (bla-
stoporus). Podobné jako u vétSiny ostatnich druho-
ustych se blastoporus brzy uzavira a stfevo se na
tomto konci prolamuje navenek novym otvorem,
ktery za¢ne fungovat jako anus. U nékterych ocasa-
tych obojzivelnik(l se v8ak anus vyviji pfimo z bla-
stoporu. Na protilehlém konci prvostfeva (u obrat-
lovcl subterminalné, na jeho ventralni stranég; viz
obr. 95, 97) se prolamuje jiny otvor, kterym je pfiji-
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mana potrava, a proto se vSeobecné nazyva otvor
ustni (proto druhodusti, Deuterostomia). Presngji
fe€eno, jedna se o prolomeni pfepazky mezi pred-
nim koncem prvostfeva a proti nému se vchlipujici
Casti ektodermu, z néhoz vznika stomodeum, tedy
0 vznik spojeni mezi prvostfevem a stomodeem.
Vlastni ustni otvor je pak vyusténim stomodea na
povrch téla. Vznik ustniho otvoru prorazenim pre-
pazky (oropharyngeale membrana) mezi stomode-
em a prvostfevem je davan do souvislosti se vzni-
kem hlavy (kumulace neuralni hmoty do podoby
mozku, vznik smyslovych organd souvisejicich s ori-
entaci a pohybem) v duisledku jednosmérného ak-
tivniho pohybu.

U obratlovct je dutina ustni pouhym roz8ifenym
prostorem, ktery bez morfologicky vyrazné hranice
prechazi v hltan (pharynx). Tato hranice je vSak mar-
kantni z embryologického hlediska, protoze ustni du-
tina vznika (podobné jako v pfipadé velké vétsSiny
bezobratlych) vchlipenim ektodermu (stomodeum),
zatimco hltan jiz vznika z predni ¢asti embryonalni-
ho stfeva (archenteron), a je tedy entodermalniho
plvodu. Obé struktury smétuji proti sobég, i kdyz se
pomeérné dlouho mezi nimi udrZuje prepazka v podo-
bé zminéné oropharyngeale membrany. Membrana
pozdsji perforuje a ustni dutina ziskava spojeni se

Rathkeho vaCek (zékiad hypotyzy) Z4klad Eichového pouzdra

Rathkeho vatek

proctodeum kruhoust
> Zraloci, ryby
stomodeum obratiovci s choanami
t
zaklad Eichového pouzdra

Obr. 151 Vlevo schéma embrya obojzivelnika s vyznaCenim
pozice budouciho ¢ichového pouzdra a Rathkeho vacku viici
stomodeu. Vpravo schéma ustni dutiny s vyzna&enim jejiho
rozsahu u riiznych skupin obratlovc(. Podle Romera a Par-
sonse (1977).

Obr. 152 Vievo podélny fez predni casti
téla raného stadia larvy mihule, vpravo
nahore hlavova ¢ast larvy mihule v mirné
pokrocilejSim stadiu, vpravo dole hlavo-
va Cast dospélé mihule. Za pozornost
stoji posun zakladd Cichového organu
a hypofyzy z t&€sného sousedstvi embry-
onalniho stomodea na dorzalni stranu
hlavy. Podle Goodriche, z Romera a Par-
sonse (1977).

Cichovy vacek l

Rathkeho vatek

stfevem. Tento proces je korelovan s dosazenym
stupném traveni Zloutkového vaku. Epithelialni vy-
stelku obou C€asti nelze histologicky rozlisit, presto-
Ze je v prvnim p¥ipadé derivatem ektodermu a v dru-
hém derivatem entodermu.

Zatimco zadni hranice ustni dutiny je konstantni
a odpovida hranici mezi embryonalnim ektodermem
a entodermem, predni hranice je znacné variabilni,
COZ souvisi s tim, Ze sliznice dutiny ustni kontinual-
né prechazi v epidermis kiZze. Podle embryonalnich
struktur, které topograficky souviseji s ustni dutinou,
Ize dolozit, Ze ustni dutina se v evoluci obratlovcl
zvétSovala (obr. 151). Jednou z téchto topograficky
dilezitych struktur jsou dvé vedle sebe lezici epi-
dermalni plakody, které jsou umistény pod embryo-
nalnim prednim mozkem (prosencephalon) a které
se mohou zanofit do okolniho stropu stomodea, tak-
Ze tvori zesilené dno jamek. Je to zaklad Cichovych
pouzder. Dale dovnitf se na stropu stomodea vytva-
i dal8i vackovity zahyb, tzv. Rathkeho vacek, ktery
se pozdéji uzavira a izoluje od stomodea. Epithel
uzavieny uvnitf tohoto vacku dava pozdgji vznik
¢asti hypofyzy. U dospélych Zralok( a paprskoplout-
vych ryb lezi Cichova pouzdra, ktera maji dva otvory
(inhalaCni a exhalacni), vné dutiny ustni, zatimco
Rathkeho vacek lezi uvnitf. Obé struktury jsou tedy
od sebe oddéleny vznikajici horni Celisti, kterou Ize
povazovat za vnéjSi hranici ustni dutiny. U laloko-
ploutvych ryb a suchozemskych tetrapodt se dutina
ustni zvétsila, v dudsledku ¢€ehoz jsou Cichova
pouzdra nad predni &asti dutiny ustni a oblouk
svrchni &elisti probiha pod nimi. Druhy par otvort
(exhalacni) se posunul do predni €asti dutiny ustni
a vytvoril choany, zatimco inhalaéni par zlistal vné.
Naproti tomu u kruhoustych ma ustni dutina mensi
rozsah. Larva mihule ma zaklady €ichového organu
a Rathkeho vacCek také na ventralni strané hlavy,
av8ak vné stomodea (obr. 152). BEhem ontogeneze

neurdini trubice

stfavo
endostyl jicen se Zabernimi vatky

Lichovy vadek
mozek
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se obé struktury posunuji dopfedu na rostralni ko-
nec hlavy a posléze a7z na jeji dorzalni stranu, tzn.
do znacné vzdalenosti od ustni dutiny.

Strop dutiny ustni se nazyva ustni patro. Protoze
jeho podstatou jsou dermalni kosti, je tato struktura
soucCasti lebky (exokrania). JelikoZz u pokroc€ilych
obratlovct je vSak Ustni patro dotvofeno slizni¢ni fa-
sou, ktera s nim tvofi jednotny funk&ni celek, musi
byt zminéno i v souvislosti s Ustni dutinou. U primi-
tivnich obratlovc(i je kosténé Ustni patro (palatum
durum) tvoreno bazi neurokrania. Oznacduje se jako
primarni ustni patro a je bud’ kompletni, nebo (u la-
lokoploutvych ryb a primitivnich tetrapod() perforo-
vano choanami. Takto utvarena dutina ustni je tedy
u obratlovcll s choanami nejen soudcasti travici sou-
stavy, ale rovnéZz soucasti cest dychacich, protoze
slouzi k pfrijimani potravy i k dychani. Je evidentni,
Ze zejména u suchozemskych obratlovcl je tento
stav z funk&niho hlediska nevyhovujici. Proto se
v ustni dutiné vytvorila jesté jedna kosténa prepaz-
ka, ktera oddéluje dutinu ustni od dychacich cest.
Oznaduje se jako sekundarni ustni patro (obr. 153).
Vznika z horizontalnich li§t na premaxilach, maxi-
lach a palatinech (viz téz kap. Vznik druhotného ust-
niho patra) a tento vy&et odpovida rovnéz evoluni
posloupnosti, protoze sekundarni ustni patro ex-
pandovalo v ustni dutiné odpfedu dozadu. Zaroven

primérni ustni patro

sekundarni Ustni patro

I primarni Gstni patro
sekundarni ustni patro

primarni
ustni
sekundéarni ustni patro patro

sekundarni ustni patro primarni ustni patro

Obr. 153 RuUzné stupné vyvoje sekundarniho Ustniho patra
u savcovitych plaz(i a savct (vlievo dole). Sipky znazorriuiji
pribéh dychacich cest. Vpravo riizné stupné vyvoje sekun-
darniho ustniho patra na schematickych frontalnich fezech
lebkou obojZivelnika (nahote), plaza (uprostfed) a savce (do-
le). Podle Romera (1970) a Smithe (1960), z Roctka (1985a).

se vSak rozSifovalo od stran smérem k medianni li-
nii. Tento stav se u savcu rekapituluje v patologic-
kych pripadech jako rizné formy rozStépu ustniho
patra. Zadni okraj kosténého patra dopliuje pohyb-
liva slizniCni duplikatura zvana mékké ustni patro
(palatum molle), ktera uzavird dychaci cesty vidi
nosohltanu.

Jazyk (lingua) je dlleZitym organem ustni dutiny,
ktery vznikl pri pfechodu obratlovcl na sous$ ze sva-
I baze dutiny ustni (viz str. 74). SlouZi prevazné
k transportu potravy dutinou ustni; u vodnich obrat-
lovcll je tento transport mnohem jednodussi, proto-
Ze potrava je nadnaSena vodnim prostfedim. Svaly
jazyka se upinaji prevazné na skelet jazylky a na
spodni Celist.

Dalsim duleZitym organem ustni dutiny je chrup
(dentice), ktery u rybovitych obratlovct slouZi k fixa-
ci, paralyzovani, pfipadné k jednoduchému porco-
vani potravy, u obratlovc( s diferencovanou dentici
k porcovani a mélnéni potravy. Byla jiz o ném zmin-
ka vySe.

Ustni dutinou potrava bud’ pouze nezménéna
prochazi (v pfipadé polykani celé potravy), nebo je
v ni mélnéna (u obratlovcl s diferencovanym chru-
pem). V tomto druhém pripadé je potrava zaroven
promichana se sekretem slinnych zlaz, které se né-
kterymi svymi sloZzkami (napf. enzymem ptyalinem)
podileji na inicialnich fazich traveni. U nizSich tetra-
podl slouZi vymeésky slinnych Zlaz pouze k usnad-
néni transportu potravy travici trubici do Zaludku.
O tom, Ze tomu tak skute¢né je, svédci skuteCnost,
Ze napf. u vodnich ptak( a u savcl, ktefi se vratili
k vodnimu zplsobu Zivota, se slinné Zlazy znacné
zredukovaly. U nékterych obojZivelnikii a plazl se
slinné Zlazy mohly modifikovat v tom smyslu, Ze
produkuji jed, ktery kofist paralyzuje.

Za ustni dutinou nasleduje usek travici trubice
(obr. 154) nazyvany hltan (pharynx), ktery je u pri-
marné vodnich obratlovcl perforovan Zabernimi
Stérbinami, a slouZi tudiZ nejen k transportu potravy,
ale i k dychani. V dusledku této dvoji funkce se
v ném vytvorily rlizné vyrlstky, které u forem Zivi-
cich se planktonem slouZi k separaci potravnich
Castic od proudu vody ur&eného k dychani. Mezi ta-
kové separacni mechanismy mlZeme pocitat i en-
dostyl primitivnich strunatct, ktery se ve své plvod-
ni funkci zachoval u larev mihuli. Sou€asti hltanu je
nosohltan (nasopharynx), zbytek spole¢ného pri-
béhu travici soustavy a dychacich cest zachovany
u suchozemskych tetrapod(l s druhotnym Ustnim
patrem. Obé soustavy se zde kfizi (dychaci cesty
jsou uloZzeny nad dutinou ustni, ale ventralné od jic-
nu), coz predstavuje evolucni limit pro dalSi expanzi
sekundarniho ustniho patra.
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Obr. 154 Schéma embryonalni travici sou- dvanactnik - siinivka bfigni
stavy suchozemského obratlovce v ko-
necném stadiu traveni Zloutkového vaku.
Z Romera a Parsonse (1977).
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Jicen (Oesophagus) je svalova trubice, skladajici
se z vnitfni vrstvy sliznice a z vné&jsi vrstvy svall.
Potrava vétSinou jicnem jen prochazi, pouze vyji-
mecné se jicen podili na shromazdovani nebo predt-
raveni potravy (napf. vole u ptaku).

Zaludek (lat. ventriculus, fec. gaster) je rozsitena
Cast travici trubice, ktera se vyvinula v souvislosti
s periodicitou v prijimani potravy. Chybi totiz u téch
strunatcll (napf. kopinatc(, kruhoustych), ktefi pfiji-
maji potravu neustale, a naopak dobfe je vyvinuty
tam, kde je potrava pfijimana ve vétSich mnoZzstvich
a periodicky (napt. u dravych forem). Topograficky
a funk€né jej Ize Clenit na tfi Casti: Cast priléhajici
k usti jicnu, tzv. Ceslo (cardia), hlavni rozSifenou
Cast (fundus) a oblast vyusténi do stfeva, tzv. vrat-
nik (pylorus). V Zaludku probiha traveni chemické
(v diisledku sekrece pepsinu, ktery $tépi bilkoviny,
a kyseliny chlorovodikové, ktera vytvari kyselé pro-
stfedi pfiznivé pro Cinnost pepsinu) a traveni me-
chanické (peristaltickymi pohyby, jejichz efektiv-
nost je €asto zvySovana spolykanymi anorganickymi
predméty, tzv. gastrolity). Jednotlivé €asti Zaludku
mohou byt v souvislosti s typem potravy rdznym
zpGsobem potlaeny nebo naopak zvyraznény,
obecné Ize v8ak fici, Ze specializace na rostlinnou
potravu (obsahuijici hiife stravitelnou celulézu) méla
za nasledek prodlouZeni travici trubice a zvyrazné-
ni funk&ni specializace (a tim i morfologické diferen-
ciace) jejich jednotlivych useku. Platito pro vSechny
typy obratlovci, jak vodni, tak i suchozemské. Mezi
nejvyrazngjsi priklady funk&niho a morfologického
¢lenéni zaludku Ize uvést Zaludek prezvykavcu (viz
str.413-414).

Stfevo (intestinum) je &asti travici trubice, kde
jsou vstfebavany Ziviny, avSak i zde jesté probiha
traveni. Absorpce Zivin je usnadnéna zvrasnénim
sliznice stfeva tzv. stfevnimi klky (villi). Ke stejnému
uCelu slouzi spiralni fasa (napr. ve strevé Zraloka)
a koneckoncl i prosté prodlouzeni stfeva, které
Casto mnohonasobné presahuje délku dutiny brisni
(napf u pulct Zab). Stfevo miZe &€asto vybihat ve

Zloutkovy vak

moéovy méchyt

slepé vybézky (,slepa stfeva"), které rovnéz slouzi
ke zvétSeni absorpeni plochy stfeva. Koncovy oddil
stfeva, ktery embryonalné vznika vchlipenim ekto-
dermu (proctodeum) - podobné jako dutina ustni
(stomodeum) - se nazyva konecnik (rectum). Do je-
ho distéalni ¢asti mohou ustit vyvody mocopohlavnich
organ(l a pak se tato ¢ast nazyva kloaka. Vyvod tra-
vici trubice na povrch téla se nazyva fit’ (anus).

S travicim traktem funk¢né i embryologicky souvi-
seji dva organy, jatra (hepar) a slinivka bfisni (pan-
créas). Oba vznikaji vychlipenim a naslednym odskr-
cenim z entodermu embryonalni travici trubice; jatra
z jeji ventralni Casti, slinivka briSni z dorzalni Casti.
Evolu€né primarni funkci jater je sekrece. Produkt
sekretorickych bunék jater (ZIu€) se odvadi do zasob-
niho vacku zvaného Zlu¢nik (vesica fellea) a odtud do
stfeva. Sekundarni funkcijater v8ak je depozice latek
ziskanych pfi traveni a jejich uvolfiovani do krevniho
obéhu v pfipadé metabolické potfeby. Jatra Chond-
richthyes obsahuji enormni mnozstvi tuku, takze mo-
hou slouZit jako hydrostaticky organ. ProtoZe jatra
ziskavaji, zpracovavaji a uvoliiuji latky do metabolis-
mu, museji mit Uzké napojeni na cévni ob&h. Meta-
bolicka funkce jater se u savct morfologicky manife-
stuje v podobé mikroskopickych jaternich lalGgku,
coz jsou hranolovité utvary sloZzené z jaterniho pa-
renchymu; ve sténach hranoll probihaji interlobular-
niarterie, stfredem hranolu centralni véna.

Slinivka bfisni je Zlaza produkujici enzymy, které
se podileji na traveni; kromé toho vSak ve Zlazovém
parenchymu exokrinni tkané jsou rozptyleny ostrav-
ky endokrinni tkané zvané Langerhansovy ostrivky.
Slinivka je obvykle morfologicky dobre odliSitelna;
u ryb se v3ak sklada z difuzni a morfologicky blize
nedefinovatelné tkané.

Dychaci organy

Hltanova Cast travici trubice slouZi u vodnich obrat-
lovcl k dychani. Voda je nasavana do ustni dutiny
stfidavym otviranim a zaviranim Ustniho otvoru
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a zabernich S8térbin (pfipadné skrelového otvoru,
jestlize jsou Zaberni oblouky v suboperkularnim pro-
storu a kryty skielemi), v dlsledku ¢ehoZ vznika
v dutiné astni a hltanu stfidavé podtlak (pfi nasava-
ni) a pretlak (pfi vypuzovani). Voda je z hltanu vypu-
zovana zabernimi Stérbinami, které (jak jiz bylo uve-
deno, str. 33) usti bud’ jednotlivé pfimo na povrch
téla, nebo do oZaberniho prostoru pod operkularni
sérii dermalnich kosti. Nékterym rybam vSak staci
proud vody, ktery vznika pfi lokomoci.

Vlastni vyména plyn(i probiha v Zabrach (bran-
chiae), coZ jsou bohaté cévné zasobené okrsky ten-
kosténné povrchové sliznice, lokalizované plivodné
na sténé Zabernich Stérbin nebo na povrchu ele-
menth vyztuZujicich stény Zabernich §térbin. Pre-
pazky oddélujici Zaberni §térbiny jsou vyztuzeny Za-
bernimi oblouky (arcus branchiales; viz obr. 121).
Zaberni $térbiny vznikaji embryonaln& jako fada
vacku, které se vychlipuji z lateralni stény prvostre-
va v useku budouciho hltanu; tato €ast je tedy ento-
dermalniho plvodu. ZvétSuji se a b&hem svého
rastu smérem k povrchu téla prorazeji mesoderm.
Proti nim rostou obdobné invaginace povrchového
ektodermu, s nimiZz nasledné splynou. Povrch Za-
berni Stérbiny je tedy derivatem entodermu a ekto-
dermu. Zaberni oblouky (tvofené primarn& en-
chondralni kosti a skladajici se z tfady elementt)
jsou derivatem neuralni listy. Do pfepazek mezi jed-
notlivymi Zabernimi oblouky zasahuji u embrya vy-
bé&Zzky coelomu, které sice v dospélosti zanikaji, ale
z jejichz stén vznika zaberni svalstvo. Probihaji zde
rovnéz cévy (aa. branchiales afferentes a aa. bran-
chiales efferentes), které k zabram pfrivadeéji odkys-
licenou krev a odvadéji okysli¢enou, a nervy. Vlast-
ni zabry se u celistnatcl vytvareji z ektodermalni
Casti stén zabernich Stérbin, avS8ak u kruhoustych
vznikaji z entodermu (viz str. 33 a obr. 23).

Kosterni vyztuha zaber se sklada z element
Zabernich oblouk(l, na né nasedajicich a do dutiny
ustni smértujicich Zabernich tyCinek a Zabernich pa-
prskd smérfujicich lateralné. Tenkosténny Zaberni
epithel je bohaté zvrasnén do podoby paralelnich
lamel. Jestlize jsou zabry umistény jak na rostral-
nim, tak i na kaudalnim povrchu Zaberni prepazky,
oznacuji se jako holobranchiae. Jestlize jsou Zabry
jen na jednom povrchu (rostralnim nebo kaudal-
nim), oznacuji se jako hemibranchiae.

U kruhoustych a Chondrichthyes komunikuji Za-
berni §té€rbiny s vnéjSim prostfedim jednotlivé. U Ce-
listnatcl je Zaberni $térbina mezi Celistnim a jazyl-
kovym obloukem €asto redukovana, nenese Zabry
a nazyva se spiraculum. Zachovava si v8ak plvod-
ni cévni a nervové zasobeni a u nékterych Zralokl
se zde mohou sekundarné vytvofrit Zabry, které jsou

v8ak novotvarem; nazyvaji se pseudobranchiae.
U Osteichthyes se vytvari pohyblivy kryt z dermal-
nich kosti (skfele), ktery jednak chrani zabry, jednak
se svymi pohyby podili na vzbuzovani proudu vody
pri dychani.

Vngjsi Zabry larev dvojdySnych a nasadcoplout-
vych ryb {Polypterus) a larev obojzivelnik(i se zakla-
daji na vybéZcich nékterého z elementt Zaberniho
oblouku nebo na rudimentech nékterého z nich (bar.
pril. obr. 5). ProtoZe u pulct Zab slouzi zabry i jako
filtraCni zafizeni pro ziskavani potravy, mohou byt
zabry rlznym zplsobem morfologicky uzptsobeny.
U neotenickych obojZivelnik(l jsou Zabry na rudi-
mentech Zabernich obloukl, které se nemetamorfo-
valy v jazylku (tzv. hyobranchialni aparat).

U suchozemskych obratlovcll je vzduch ur¢eny
k dychani nasavan vnéjSimi nozdrami (sing, naris
externa), které jsou homologické s pfednim parem
vnéjsSich nozder u ryb (viz obr. 275). U lalokoplout-
vych ryb a suchozemskych tetrapod(l jsou ve stropu
predni €asti ustni dutiny vytvofeny vnitfni nozdry
(sing, naris interna, resp. choana), kterymi se dosta-
va do ustni dutiny voda (u lalokoploutvych ryb) nebo
vzduch (u suchozemskych tetrapod() i pfi uzavie-
ném ustnim otvoru. V dalSim pribéhu jsou u obrat-
lovcu, ktefi nemaji vytvorené sekundarni ustni pat-
ro, dychaci cesty totoZné s prib&hem travici trubice.
U obratlovct se sekundarnim ustnim patrem se tato
spolecna &ast zredukovala na usek nosohltanu, kde
se pribéh dychacich cest kfizi s pribéhem tra-
vici trubice (v rozsahu ustni dutiny jsou dychaci
cesty umistény dorzalné, za nosohltanem ventralng).
Smérem dopredu je tato ¢ast uzaviratelna pohybli-
vou slizni€ni fasou zvanou mékké patro (viz vyse),
smérem dozadu (do dychaci trubice zvané pridus-
nice, resp. trachea) uzaviratelnym otvorem zvanym
glottis (zaklopka se nazyva epiglottis). V tésném
sousedstvi glottis se dychaci trubice ponékud rozsi-
fuje a u savcu je zde umistén hlasovy organ, tvore-
ny soustavou svalll a chrupavek, zvany larynx. Pr(-
dudnice se &tépi na prudusky (bronchi) a ty dale na
pradusinky (bronchioli), které jsou jiz uvnit? plic. Hla-
sovy organ ptaka (syrinx) je umistén v bifurkaci pru-
dusnice, nema tedy stejnou lokalizaci jako larynx
savcl.

Skutec¢nost, Ze pradusnice je umisténa ventralné
od hltanu, je zplisobena tim, Ze plice lalokoplout-
vych ryb a suchozemskych tetrapod( vznikaji em-
bryonalné jako ventralni vychlipka hltanu (obr. 155).
Podobna struktura vznika u paprskoploutvych ryb
v podobé plynového méchyre, ktery se v8ak vychli-
puje z dorzalni strany travici trubice a navic postra-
da jakoukoliv funkci souvisejici s dychanim, protoZe
slouzi vylu€né jako hydrostaticky organ.
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Obr. 155 Pohled na predni ¢ast travici trubice embrya savce
(Cloveék) z ventralni (vlevo) a lateralni strany (vpravo) se za-
kladem plic a Zabernich Stérbin. Podle Areye, z Romera
a Parsonse (1977).

2aludek

Plice (pulmo) jsou vakovity, primarné parovy or-
gan (jedina plice je napr. u hadu), jehoZ vnitfni pro-
stor je ¢lenén septy do podoby komdrek (alveoli).
Septa zvétSuji povrch, pres ktery dochazi k vymeéné
plynt. U rlznych skupin obratlovct je tato vnitini
stavba rizné komplikovana (napf. u obojZivelnikl je
pomérné jednoducha, protoZe Cast plic je vyplnéna
jednolitou a nec¢lenénou dutinou, u savcll je naopak
v podobé drobnych a hustych houbovitych alveol).
Nasavani a vypuzovani vzduchu z plic nastava pu-
sobenim pohybl spodiny dutiny Ustni, rozsifovanim
a zuZovanim zeberniho ko8e, pfipadné u savcl ¢in-
nosti svalu oznaCovaného jako branice (diaphrag-
ma). U ptaku jsou plice relativné malé, avSak efek-
tivnost dychani je zvySovana tzv. plicnimi vaky (viz
str. 331).

Zlazy s vnitini sekreci

Morfologickou charakteristiku obratlovcl je nutné
jesté doplnit zminkou o Zlazach s vnitfni sekreci,
které jsou ve vétsiné pripadl sloZeného plvodu.
Obecné Ize Tici, Ze jednotlivé funkce ZivociSného or-
ganismu jsou koordinovany nejen nervovou sousta-
vou, kde vzruchy probihaji usmérnéné v siti nervo-
vych vlaken, ale také prostfednictvim chemickych
latek, které jsou produkovany uvnitf té€la a volné se
zde Sifi (nejCastéji tekutinami ob&hového systému).
Chemicka komunikace je mnohem pomalejsi nez
komunikace nervovou soustavou a je rovnéz méné
cilena. Chemicky prenos vzruchu je patrné evoluc¢-
né starobylejSi, protoZze se s nim setkavame jiz
u hub, kde morfologicky diferencovana nervova
soustava jesté chybi. Jestlize je v8ak nervova sou-
stava vyvinuta, pak se ob& soustavy uzce dopliuji
a ovliviiuji. To je patrné napt. z toho, Ze produkovat
chemické latky mohou i nervové burnky, které tak

ovliviiuji aktivitu jinych bunék (tyto chemické pro-
dukty neuron(l se nazyvaji neurotransmitery). Jinou
kategorii chemickych latek produkovanych uvnitf or-
ganismu za ucelem prenosu informace jsou hormo-
ny. Mohou byt produkovany specialnimi burikami
nervové soustavy (i kdyZz ne vZzdy dobre odliSitelny-
mi od bé&Znych neuront), tzv. neurosekretorickymi
burikami, pfiCemZz se oznacuji jako neurohormony,
nebo specialnimi organy, které se oznacuji jako Zla-
zy s vnitfni sekreci (endokrinni Zlazy). Uginek hor-
monu zavisi na specifickych molekulach, které jsou
jimi ovliviiovany. Napfiklad chromatofory, ovliviiujici
zbarveni, jsou citlivé jen vi&i ur€itym hormonutm.
Hormony v38ak nejsou urCeny pouze k okamzité re-
akci organismu, nybrZz ovliviiuji predevdim dlouho-
dobé procesy, jako rust, pohlavni dospivani, nastup
sezonniho obdobi reprodukce, kladeni vajec a do-
konce i regeneraci ztracenych &asti.

infundibulum

Rathkeho
vatek

tfeti komora neurohypofyza

?:::’tzmorzﬁ centraini dutina
adenohypofyza | 8térbina mezl
(pars distalis) obéma Eastmi

hypofyzy

G

Obr. 156 Schéma embryonalniho vyvoje hypofyzy savce. De-
rivaty mozku jsou znazornény svislym Srafovanim. Pars inter-
media adenohypofyzy je vyznaCena ¢erné. Podle Turnéra
aBagnara(1976).

Obdobné uzké propojeni nervové soustavy a en-
dokrinnich Zlaz (nejen funk&né, ale i anatomicky)
existuje rovnéz u obratlovcl. Typickym prikladem je
hypofyza (obr. 156), resp. podvések mozkovy (hy-
pophysis cerebri). ACkoliv je to morfologicky jednoli-
ty organ, vznika ze dvou zcela odlisnych &asti, které
maji rozdilné funkce. Zadni ¢ast zvana neurohypo-
fyza je vychlipkou baze diencephala (hypothalamu),
t&sné za chiasma opticum, a je tedy soucasti staro-
bylé medularni ¢asti mozku (viz obr. 124). Vlastni
vychlipka stény mozku (obsahujici vybézek treti
mozkové komory) se nazyva infundibulum a jeji
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ventralni ¢ast, obsahujici neurohemalni organ, se
nazyva lobus nervosus (resp. pars nervosa). Nékdy
(v pfipadé Elasmobranchii a Actinopterygii) se ze
zadni stény infundibula vychlipuje bohat& cévné za-
sobeny Saccus vasculosus (viz nize).

Predni Cast hypofyzy se nazyva adenohypofyza
a je tvofena masou sekretorickych bunék, uloZe-
nych v fidkém vazivu. Sklada se ze tfi ¢asti: ventral-
ni pars distalis, ve stopce hypofyzy je pars tuberalis
a s neurohypofyzou sousedi pars intermedia. Em-
bryonalné vznika z tzv. Rathkeho vacku (srv. str.
111), ktery se tvori vchlipenim ektodermu dorzalni
stény stomodea. Spojeni adenohypofyzy s ustni du-
tinou se u nékterych primitivnich forem (napf. bichi-
fi, lalokoploutvé ryby) zachovava az do dospélosti
v podobeg tzv. hypofyzalniho kanalku (ductus bucco-
hypophysalis), ktery malym otvorem prorazi para-
sphenoid. ProtoZe zaklad neurohypofyzy u embryi
zralokl je zieteln& parovy a rovnéZz adenohypofyza
se zaklada jako parovy organ, je pravdépodobné,
7e hypofyza jako celek byla plivodné parova.

Neurohypofyza funguje u tetrapodd nasledujici-
cim zplsobem. Neurosekretorické burky jsou ulo-
Zeny v hypothalamu (neurohypofyza sama Zzadné
hormony neprodukuje), kde tvori par dobre odlisitel-
nych jader zvanych nuclei supraoptici (divodem
tohoto oznaceni je, Ze jsou uloZena nad chiasma
opticum). Druha oblast hypothalamu s jadry neuro-
sekretorickych bunék je za infundibulem; tato jadra
se oznacluji jako nuclei paraventriculi. Hormonalni
produkty téchto bunék jsou privadény do neurohy-
pofyzy (konkrétné& do lobus nervosus) axony, které
konci v neurohemalnich organech, odkud jsou hor-
mony prevadény do krve. Cinnost adenohypofyzy je
kontrolovana z mozku a cela hypofyza rovnéz ostat-
nimi endokrinnimi Zlazami, protoZze k ni zasahuji
vétve a. carotis interna (obr. 157).

Popsana stavba hypofyzy reprezentuje savce, te-
dy nejpokrocilejsi skupinu obratlovc(l, avdak u kruho-
Ustych je jesté vyvinuta mnohem jednoduseji. Obé
Casti jsou napr. jesté zietelné oddéleny a neurohypo-
fyza je na celém povrchu (tedy i v prostoru, kde se obé
Casti k sobé prikladaji) kryta mozkovymi plenami
a hustou cévni pleteni (obdobou plexus chorioideus
mozku). U tady primitivnich &elistnatci vybiha tato
pletefi do podoby saccus vasculosus, ktery je viak
postupné v evoluci obratlovct redukovan, a s nim se
ztraci i pleten, ktera plivodné obé &asti hypofyzy déli-
la. Tuto puvodni pleteri vSak nelze zamérovat se
zvlastnim vratnicovym obéhem adenohypofyzy. Né-
které arterie tohoto systému v prostoru pred infundi-
bulem prochazeji bazi diencephala, kde tvori primarni
plexus, a spolu se svazky axon( neurosekretorickych
bunék supraoptickych jader podmiriuji elevaci, ktera
se vychlipuje z ventralni stény mozku t€sné pred ade-
nohypofyzou. Pfedpoklada se, Ze se zde do krve uvol-
nuji neurotransmitery, které jsou pak krvi odvadény
k sekretorickym burikam adenohypofyzy.

Evoluénim predchidcem hypofyzy je patrné tzv.
neuralni Zlaza dospélych plasténcu, ktera komuni-
kuje s dorzalni stranou hltanového useku travici tru-
bice a lezi pobliz jednoduchého nervového ganglia.

Zlazy s vnitfni sekreci vznikaji u obratlovctd rov-
néz ze stén vacku, které se vchlipuji do stény emb-
ryonalniho hltanu a které se pozd&ji spojuji s ob-
dobnymi invaginacemi z vné&jSi strany, aby daly
vznik Zabernim Stérbinam (srv. obr. 22). AvSak u su-
chozemskych tetrapod(l se Zaberni $térbiny v do-
spélosti na povrch téla neprolamuji a ze stén zmi-
nénych vackl se odskrcenim vytvareji organy, které
s dychanim nemaji nic spole¢ného (obr. 158). Mezi
jinym to jsou tzv. pfristitné Zlazy (glandulae parathy-
reoideae), které vznikaji ze tfetino a Ctvrtého Zaber-
niho vacku za Celistmi (tedy ve skuteCnosti v oblasti

neurosekretorické buitky hypothalamu (nuclei supraoptici vlevo, nuclei paraventriculi vpravo)

cévni pletefi
ve sténé
hypothalamu

chiasma opticum r
arterialni zasobeni
Ww*#  hypothalamu
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a. carotis interna %”’m
o W"/’)Wﬂwmu 2R
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pars distalis . gl J T
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cévni pletefi v adenohypofyze

A
6~ lobus nervosus

lobus nervosus
- {neurohemaini organ)
A

- ZiIni odvod z hypofyzy

Obr. 157 Anatomické vztahy hypothalamu
a hypofyzy. Neurohypofyza (resp. lobus
nervosus) je zasobovana z neurosekreto-
rickych bunék kumulovanych v nuclei sup-
raoptici a paraventriculi; tyto neurohormo-
ny jsou odvadény Ziinym recistém, které
se spojuje s Zilnym fecistém, jimZ jsou od-
vadény hormony z adenohypofyzy. Vratni-
covy obéh adenohypofyzy se sklada ze
dvou Casti: jedna je na spodni strané hy-
pothalamu (primarni plexus), druha v ade-
nohypofyze (sekundarni plexus). Privod
krve je z a. carotis interna. Podle Turnéra
a Bagnara(1976).

arterialni zasobeni
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Obr. 158 Schematické znazornéni vyvoje
organtl vznikajicich ze stén vychlipek na
levé €asti hitanu (dutina hitanu je vytec-
kovana). A - Chondrichthyes, B - Oste-
ichthyes, C - Caudata, D - Anura, E -
Lepidosauria, F - Aves, G - Carnivora,
H - Insectivora. Zkratky: pt - pristitné
Zazy, th - brzlik. Rimské d&islice oznau-
ji poradi Zabernich oblouku za Gelistmi.
Pro orientaci zakreslena rovnéz §&titna
Zlaza. Podle Maurera, z Grodzinského
akol. (1976).
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6. a 7. hlavové metamery; srovnej obr. 95, 97) u sav-
cl, u primitivnich amniot je o jeden par (rostralnim
smérem) vic. Jejich hormonalni produkty nemaji nic
spoleCného se S§titnou Zlazou; nazev vznikl podle
toho, Ze u Clovéka se obé pristitné Zlazy ke S&titné
Zlaze ze stran tésné pfimykaji. Je logicke, Ze
u obratlovcl dychajicich Zabrami pfistitné Zzlazy
vyvinuty nejsou; tzv. Stanniova téliska u ryb jsou de-
rivatem nephrotom(l predni ¢asti hlavového meso-
dermu a nemaji endokrinni funkci. MoZnou endo-

Obr. 159 Ontogeneticky vy-
voj 8titné Zlazy a dalSich or-
gant vznikajicich z epithelu
Zabernich vychlipek u Clo-
véka. Vlevo horizontalni fez
hitanem embrya, vpravo si-
tuace u dospélého Cloveka.
Cislice oznaduiji poradi Za-
bernich Stérbin za Celistmi
(prvni je spiraculum, které
se v definitivnim stavu méni
u suchozemskych tetrapo-
du na dutinu stfedniho ucha
a Eustachowu trubici). Podle
Cunninghama, z Borovan-
ského a kol. (1976).

krinni funkci u vodnich Gelistnatcu a obojZivelnik(l
mohou mit tzv. ultimobranchialni téliska, ktera vzni-
kaji ze sté&n posledni Zaberni §térbiny zplsobem,
ktery se velmi podoba vzniku pfistitnych Zlaz. Pro-
dukuji kalcitonin, ktery snizuje hladinu vapniku v kr-
vi a podporuje jeho ukladani do kosti.

Velmi podobnym zplsobem se ze stény hltanu
zaklada &titna Zlaza (glandula thyreoidea), na rozdil
od predchozich se v3ak vyskytuje u vSech obratlov-
cl (v&etné vodnich) a vznika jako neparova vychlip-

.
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ka z ventralni stény hiltanu (obr. 159). Nasledné se
vacek od hltanu odSkrcuje a uzavira; u vodnich Ce-
listnatc( zUstava v Urovni hltanu, u suchozemskych
tetrapodi ponékud migruje dozadu, takZe je nako-
nec umistén ventralné od pradusek. Zlaza se sklada
z pocetnych vacka (folikuld), které jsou navzajem
spojeny fidkym vazivem. Vacky jsou vyplnény kolo-
idni tekutinou, do niZ se z epithelu v jeho sténach
vyluCuje hormon thyroxin a trijodthyronin. Evoluc-
nim predchidcem s&titné Zlazy jsou obrvené ryhy na
sté&nach hltanu u plasténcl a kopinatcli zvané endo-
styl (viz str. 31). Je to organ slouzici k separaci
potravnich Castic z proudu vody smérfujiciho k Za-
bernim Stérbinam a k naslednému transportu do
dalSich usekl travici trubice. Pro usnadnéni této
funkce produkuje obrveny epithel hypobranchialni
ryhy endostylu sekret, ktery potravni astice slepu-
je. Obsahuje rovnéZ jod, a i kdyZz se chemické slo-
Zeni tohoto produktu od hormon0 stitné Zlazy lisi,
neni pochyb o tom, Ze oba organy jsou homologic-
ké. Tento nazor podporuje skutecnost, Zze u larev
kruhoustych je hypobranchialni ryha utvafena po-
dobné jako u kopinatct (viz obr. 152 vpravo naho-
fe), u dospélych se v8ak v zadni Casti prohlubuje
a vytvari vacek, ktery znacné& prominuje z ventralni
stény hltanu. Na podporu homologie mezi endosty-
lem a §titnou Zlazou se uvadi rovnéz skuteCnost, Ze
v klinické praxi je mozné podavat hormony S§titné
Zlazy ustng, zatimco hormony ostatnich endokrin-
nich Zlaz jsou v takovém pfipadé rozkladany Zalu-
decnimi Stavami.

DlleZitou Zlazou s vnitfni sekreci je slinivka bfis-
ni (pancréas), ktera je sice Zlazou traviciho traktu
(viz str. 113), ale obsahuje rovné&z ostriivky tkané
produkujici hormony insulin a glukagon. Tyto ost-
rivky endokrinni tkané se nazyvaji Langerhansovy
ostriivky a staly se soucasti pankreatu az sekundar-
né, nebot’ u kruhoustych se endokrinni buriky pan-
kreatu jesté vyskytuji pfimo ve sténé travici trubice
a u nékterych vodnich &elistnatc tvofi dokonce
zvlastni organ, ktery je jesté zcela od slinivky bfisni
oddélen.

Na kranialni p6l ledvin nasedaji tzv. nadledviny
(glandulae suprarenales). Tato endokrinni Zlaza je
slozena z kliry a drfeng, odliSujicich se vyvojové,
funkéné i histologickou stavbou. Kira se vyviji
z coelomového epithelu, a je tedy mesodermalniho
plvodu. Naproti tomu dfer vznika z bunék neuralni
listy a jeji histogeneze uzce souvisi s vyvojem auto-
nomnich ganglii. Podobné jako v pfipadé Langer-
hansovych ostriivkdl jsou u primitivnich obratlovc(
(napt. zralokl) tyto ¢asti jesté zcela oddéleny. U Os-
teichthyes kura zcela chybi. V primitivnim stavu by-
ly tkdné nadledvin usporadany jesté segmentarné

(coz nepochybné souvisi se zpusobem zakladani
ledviny), teprve u amniot doSlo ke kumulaci pfi
kranialnim konci ledvin. Obg& ¢€asti maji endokrinni
funkci: klira (cortex) produkuje kortikoidy (nazev na-
znacuije jejich puvod), které umoZziuji organismu vy-
rovnavat se s dlouhodobym stresem, dref (medulla)
produkuje adrenalin a noradrenalin, které se uvol-
fuji v relativné velkych mnoZstvich a mobilizuji t€lo
ke kratkodobym reakcim.

U ryb (zvlasté skupiny Teleostei) se wvyvinul
zvlaStni organ s vnitfni sekreci pfi ocasni ¢asti mi-
chy, tzv. urofyza (obr. 160). Je strukturalni i funk¢ni
obdobou neurohypofyzy. V miSe jsou totiZz neurose-
kretorické bunky, jejichz axony vytvareji pfi jejim
ventralnim povrchu shluky vackovitych neurohemal-
nich organtd. Soubor téchto vackd Ize rozlisit pou-
hym okem jako mirné zdufeni michy. Predpoklada
se, Ze produkt téchto neurosekretorickych bunék re-
guluje koncentraci soli v krvi.

ependym vystylajici
dutinu michy &

axony odvadéjici
neurohormony *,
N

neurohemaini
zakondeni

Obr. 160 Zadni tisek michy thore se zesilenim tvorenym neu-
rosekretorickymi burikami a jejich vyvody, které v souhrnu tvo-
fi urofyzu. Povrch michy je znédzornén, jako by byl priihledny.
Podle Enamiho, z Romera a Parsonse (1977).

Pohlavni Zlazy jsou rovnéz dllezitymi Zzlazami
s vnitfni sekreci, které kromé tvorby pohlavnich bu-
nék produkuji také rozmnoZovaci hormony. Tyto
hormony stimuluji nejen vyvoj pohlavnich organd,
ale také vSech druhotnych pohlavnich znakd, véet-
né takovych, jako je napt. pefi Ci srst. Kromé toho
samici rozmnozovaci hormon savcu relaxin také na-
pr. uvolfiuje tkan symfyzy obou stydkych kosti, ¢imz
se usnadnuje porod mladat. Je pozoruhodné, ze
nedavno byl identifikovan rovnéz u tak primitivnich
strunatc(, jakymi jsou plasténci.

Specialni hormon melatonin je produkovan neu-
roepifyzou (viz str. 91), a to zvlastnimi burfikami zva-
nymi pinealocyty. Ovliviiuje barvoménu.
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Obéhova soustava

Obéhovy systém obratlovcll je posledni vyznamnou
organovou soustavou, kterou je nutné uvést pfi cha-
rakteristice obratlovcl. Je to systém dutin a trubic
vzniklych pfemé&nou coelomu, aje tedy de facto me-
sodermalniho plvodu. Ackoliv se samoziejmé na
paleontologickém materialu nezachovava, ma vel-
kou vypovédni hodnotu pro studium evoluce, nebot’
se v jeho ontogenetickém vyvoji detailné rekapitulu-
ji uplynula stadia (nejlépe je to vidét na vyvoji arteri-
alnich obloukl nebo na konstituci zilniho systému
savcl). Na rozdil od bezobratlych a kopinatcl, kdy
se alespon Cast soustavy volné otevira do coelomu,
je ob&hovy systém obratlovct vZdy uzavieny a od
zbytku coelomové dutiny izolovany. V takové sou-
stavé krev nikdy nepfichazi do pfimého kontaktu
s tkdanémi. Obratlovci maji obéhovou soustavu tvo-
fenou svalovou pumpou zvanou srdce (cor), z né-
hoZ je krev tlaCena systémem cév oznacovanych ja-
ko tepny (arteriae) az do terminalnich kapilar, kde
latky difunduiji z krve pres jejich stény do intersticial-
ni tkanové tekutiny (nebo naopak), a krev se opét
vraci k srdci systémem cév, které se nazyvaji Zily
(venae). Z toho je patrné, Ze Zily vétSinou vedou
krev odkyslicenou, tepny vétSinou krev okyslienou
(vyjimkou jsou privodné a odvodné cévy plic). Tento
jednoduchy obéh je komplikovan organy (napr. jat-
ra, slinivka bfisni), pres které se krev vraci do srdce
a v nichz se cévy §tépi do drobnych vétvicek a opét
spojuji do centralniho FecCisté; vytvari se tak vratni-
covy obéh. Uzavieny cévni obéh vSak jesté neni vy-
vinut u primitivnich strunatct; napt. u kopinatce jsou
sice vyvinuty v centru ob&hového systému tepny
i Zily, avSak na periferii téla se krev dostava do pfi-
mého kontaktu s tkdanémi a rovnéz v Zabernich pre-
pazkach proudi krev volné v hemocoelu.

Obéhovy systém obratlovct je v zasadé totozny
se systémem bezlebecnych (viz obr. 19), ktery Ize
povaZzovat za vychozi obecné schéma platné
u v8ech strunatcl, s tim rozdilem, Ze u kopinatcl se
jesté CasteCné zachovava hemocoel a Ze nemaji
centralni srdce. Tento systém je v podstaté tvoren
jednoduchym tepennym rozvodem okyslicené krve
ze zaber do trupu a do hlavy, zatimco odkysli¢ena
sestava (1) z prednich a zadnich kardinalnich Zzil
(spojujicich se ve venae cardinales communes), (2)
ze Zil jaterniho vratnicového ob&hu. Oba tyto systé-

* Nazev vznikl z fec. aer=vzduch a térein = obsahovati, pro-
toZe pii pitvé jsou tepny prazdné a zachovavaji si svij tvar;
stfedovéci anatomové se proto domnivali, Ze rozvadgji po té-
le vzduch.

my usti do zZilného splavu, odkud je krev vedena je-
dinou cévou (aorta ventralis) opét do zaber. Systém
kardinalnich Zil se v evoluci obratlovcll podstatné
modifikoval, ale zaklada se v embryogenezi viech
vy88ich obratlovcu, véetné savcl (viz nize).

U rybovitych obratlovcli, dychajicich Zabrami
(obr. 161), je krev vytlaovana ze srdce, které je tvo-
feno sinusovité zakfivenou trubici, rozdélenou na
predsin (atrium) a komoru (ventriculus). Na komoru
navazuje svalnaty conus arteriosus, na néjz jesté
muze navazovat tenkosténny bulbus arteriosus. Ko-
mora a conus maji stény tvofené relativné mohut-
nou svalovinou, jejiz kontrakce pumpuji krev do
ventralni aorty. Aby se pri téchto kontrakcich krev
nevracela do predsinég, je mezi obéma uvnitf pohyb-
liva chlopefi a navic srdce je esovité zakfivené
(predsiin se dorzalné nasunula nad komoru). Z vent-
ralni aorty odstupuji po stranach arteriae afferentes,
které vedou krev do zaber; v kazdém Zabernim ob-
louku je jedina. V Zabrach se vétvi do sité vlasecnic,
kde se krev okysliCuje. Vlasetnice s okyslicenou kr-
vi se opét sdruzuji do mohutngjSich FecCist' zvanych
arteriae efferentes, které se vS8ak sbiraji ze dvou
sousednich Zabernich obloukll a a7 poté splyvaji
v jedinou arterii, ktera dorzalné usti do podélné pro-
bihajicich dvou kofen( dorzalni aorty (aorta dorsa-
lis). A. afferens a a. efferens spolu tvofijeden arteri-
alni oblouk. U vodnich ¢elistnatcl se z predposledni
odvodné arterie zaber odstépuje jesté a. hypobran-
chialis, ktera bézi dozadu a zasobuje okyslic¢enou
krvi oblast srdce. A. carotis externa, vznikajici em-
bryonalné z predni €asti aorta ventralis, se posunu-
la dorzalnég, takZe u ryb odstupuje od odvodnych Za-
bernich arterii (coZ je nezbytné, protoZze ma vést
okysli¢enou krev), Stépi se na dvé vétve a zasobuje
oblast spodni Celisti.

Bylo jiz feCeno v souvislosti s vyvojem viscero-
krania (viz vySe, str. 89), Ze u obratlovcl bez &elisti
(obr. 162,163) byl plivodni pocet Zabernich oblouku
relativné vysoky (osm, popf. devét). Se vznikem Ce-
listi se predni Zaberni oblouky silné modifikovaly
a jejich arterialni slozka zanikla. Proto u vodnich Ce-
listnatc je maximaln& Sest arterialnich obloukd
(napf. u Zralok(), ale prvni z téchto zachovanych
(postmandibularnich) oblouki je rudimentarni a ru-
dimentarni je rovnéz Zaberni §té€rbina (spiraculum),
ktera lezi za timto artehalnim obloukem. U paprsko-
ploutvych ryb doSlo k redukci spiracula a v souvis-
losti s tim i k redukci zminéného rudimentarniho
prespirakularniho arterialniho oblouku.

Zajimava situace nastala poté, co néktefi obrat-
lovci zacali dychat atmosféricky kyslik plicemi nebo
modifikovanym plynovym méchyfem (obr. 164,165).
U dvojdySnych vede do tohoto plynového méchyre,
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a. mesenterica anterior

v, cardinalis anterior
a, carotis intema v. cardinalis communis

{= ductus Cuvieri)

aortalni oblouky
JAN

v. cardinalis posterior  /

Obr. 161 Zakladni schéma
obé&hového systemu primi-
tivniho Celistnatce (Zralok).
Cerné jsou vyznadeny cévy,
které vedou odkysli¢enou
krev. Srovnej situaci u ko-

a. mesenterica posterior

/

a. caudalis

~/ /AR /ARV,
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Obr. 162 Schematické znazornéni redukce Zabernich tepen
a zmén ve stavbé srdce béhem evoluce obratlovctl (dorzalni
pohled). Cislice oznacuji poradi arterialnich obloukul. Podle
Bjerringa (1977) a Goodriche (1958), z Rocka (1985a).

koteny aorty
@eli&m aorta dorsalis
N\

v. portae hepatis

pinatce na obr. 19. Podle
Kardonga(1995).

a. iliaca

v. abdominalis lateralis

funguijiciho jako doplfikovy dychaci organ (vedle za-
ber), odbocka z odvodné arterie (a. efferens) po-
sledniho, tedy osmého arterialniho oblouku. Jinymi
slovy, krev vedouci do plic je jiz okyslicena, protoze
prosla Zabrami, a plicni dychani tuto krev jen doda-
tecné obohacuje kyslikem. Primarni dileZitost za-
ber pfi dychani u rodu Protopterus je zdlraznéna
skutec€nosti, Ze je zachovano pét arterialnich oblou-
kd, av8ak dva z nich prochazeji Zabrami bez toho,
Ze by se vétvily do sité Zabernich kapilar. U rodu
Neoceratodus se vSak zachovaly jen Ctyfi posledni
arterialni oblouky, podobné jako u pokrodilych Tele-
ostei. Tato variabilita v utvareni arterialnich oblouki
Dipnoi potvrzuje skute€nost, Ze ,plicni" dychani u nich
vzniklo pomé&rné nedavno, az ve tretihorach.
Naproti tomu u obojZivelnikl je redukce arterial-
nich oblouk(l konstantni a cévni zasobeni plic je od-
li5sné od dvojdy3nych. Pfedni arterialni oblouky se
zakladaji jen u ranych stadii larev a u dospélych mi-
zi. Zachovava se jen doprfedu béZici a. carotis ex-
terna, kterd ma sv(j pivod v predni ¢asti aorta vent-
ralis. U dospélych ocasatych obojzivelnik( jsou Ctyfi
arterialni oblouky, které jsou nevétvené, protoze
u nich uz Zabry zanikly. U larev a neotenickych fo-
rem jsou vné&jSi Zabry cévné zasobovany periferni
zaberni pleteni, ktera vznika jen d&astec¢né z hlav-
nich kmen( arterialnich obloukd. U dospélych zab
zanikl i v poradi posledni arterialni oblouk a zacho-
vava se jen jeho baze (tedy ¢ast odstupujici od aor-
ta ventralis). Redukce arteridlnich oblouk( v souvis-
losti s pfrechodem k dychani atmosférického kysliku
se projevila i na redukci nékterych usek(l kofenl
dorzalni aorty (mezi 5. a 6. obloukem; tento Usek se
nazyva ductus caroticus). P¥i¢inou byla bezpochyby
potfeba zasobovat krvi oblast hlavy, a tak do3lo k to-
mu, Ze koreny dorzalni aorty vedou krev pouze do
téla, zatimco 5. arterialni oblouk se stal pfivodnym
kmenem pro a. carotis interna. Cast ventralni aorty,
ktera vede krev do a. carotis externa a a. carotis in-
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a. carotis interna

Obr. 163 Schéma aortal-

a. branchialis efferens

aorta dorsalis

nich oblouku a cévniho za- - .

sobeni predniho konce hla-
vy u kruhoustych (mihule).
Poradi zabernich oblouk
je vyjadreno fimskymi Cisli-

a. velaris —~ (} O
a. carotis externa

cemi. Predni konec hlavy

sméfuje vievo. Podle Kar- ~ *brnchiatieaterens AN L b

donga(1995).

Obr. 164 Schematické znazornéni utva-
feni arterialnich Zabernich oblouku u rdiz-
nych skupin obratlovc( pfi pohledu z levé
strany. A reprezentuje vychozi stadium.
Cd = ductus caroticus. Podle Romera
a Parsonse (1977), modifikovano.
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a. carotis externa

a. carotis externa

terna, se jeSté pred odstépenim 5. arterialniho ob-
louku nazyva a. carotis communis. Je nutné pfipo-
menout, Ze tyto derivaty ptvodni ventralni aorty a 5.
arterialnino oblouku vedou jiz okysliCenou krev, pre-
stoZe plvodné (u obratlovct dychajicich Zabrami)
vedly krev odkysli¢enou. Ductus caroticus se v do-
spélosti zachovava vyjime&né& u nékterych ocasa-
tych obojzivelnikl, pravidelné vSak u &ervor(l a do-
konce u nékterych plazli (Zelvy, jeStérky, hadi).

U v8ech dospélych zastupcli amniot sedmy arte-
rialni oblouk zanikl (v jejich embryonalnim vyvoji se
vSak zaklada), a v disledku toho Glohu hlavni tepny,
vedouci okysli€enou krev do téla, prevzal Sesty ob-
louk. Baze osmého oblouku se u dospélych jedinct
zachovava jako kofen a. pulmonalis. JelikoZ jsou
v8ak plice v embryonalnim stavu nefunk&ni, proudi
krev z baze osmého oblouku pfimo ke kofeni dor-

5
_gd.

ot
e e S e

PLAZ

{2elva,

jedtér, had)

. carotis extema

€ 78 5
&, carotis interna

6 (levy)

zalni aorty drobnou arterii, ktera se nazyva ductus
arteriosus (resp. Botalliho spojka, ductus Botalli). Je
to rudiment zbyvajici ¢asti osmeého arterialnino ob-
louku; jako funk&ni se zachovava u dospélych oca-
satych obojZivelnikl a ¢ervord, u haterie a u nékte-
rych Zelv, v ostatnich pfipadech se uzavira pfi
prvnim nadechnuti vzduchu plicemi, protoZe jinak
by se misila krev odkyslicena s okyslicenou. Po-
sledni vyrazna redukce postihla nakonec i Sesty ar-
terialni oblouk, takze u ptakd se zachovava jen jeho
prava vétev, zatimco u savcu (ktefi vznikli ze zcela
jiné fylogenetické linie amniot) se zachovava leva
vétev (viz obr. 165).

Soucasné s redukci a modifikaci arterialnich ob-
louk(l v dusledku pfechodu od Zaberniho dychani
k dychani plicemi se ménila i stavba srdce. U vod-
nich obratlovc( to je pouhd zalomena trubice (obr.
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neotenitti ocasati

obojzivelnici \

ocasati

néktefi ocasati
obojzivelnici

modemi kostnaté
ryby

vychozi stadium
telistnateu

Zilny splav

piedsif (atrium) o
(sinus venosus)

tepenny nasadec
(conus arteriosus

paleozoitti obojZivelnici
ze skupiny Labyrinthodontia

vena cardinalis
communis
(ductus Cuvieri)

Obr. 165 Zmény v podtu a usporadani
aortalnich obloukl béhem fylogeneze Ce-
listnatcli (ve stejném pohledu jako na obr.
162). Rimske &islice oznaduiji plvodni po-
Ffadi Zabernich oblouk( pred vznikem &e-
listi (srovnej obr. 163). Podle Kardonga
(1995).

primitivni plazi

vena
cardinalis
communis
{ductus
Cuvieri)

m —— vena

hepatica

aorta
ventralis conus
arteriosus

komora

Obr. 166 Vlevo schéma srdce vodnich obratlovcd, vpravo medianni fez srdcem Zraloka. Na levém schématu je Zilny splav po-
otocen z plvodné horizontalni do vertikalni polohy, takZe se jevi jako pfi pohledu shora. Podle Smithe (1960) a Grodzinského

akol. (1976).
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166), ktera pfijima prostfednictvim Zilného splavu
odkysliCenou krev z celého téla, v€etné hlavové
Casti. Krev prichazi do predsing, ktera je (podobné
jako zilny splav a cely zilni systém) tenkosténna,
aby byl krvi pfritékajici pouze diky podtlaku v srdci
kladen co nejmensi odpor. Komora a conus arterio-
sus maji naproti tomu stény tvofené mohutnymi svaly,
jejichz kontrakcemi je odkysliCena krev pumpovana
do ventralni aorty a zaber. U primitivnich obratlovcu
existovalo srdce v podobé& pfimé trubice, ale po-
stupné se tato trubice ve svislé roviné esovité zakfi-
vila, takZe predsin se dostala znacné dopredu a nad
komoru. DoSlo k tomu proto, aby se zaSkrcenim
prichodu mezi predsfhi a komorou zamezilo zpét-
nému toku krve. U ryb jsou sice ve sténach predsiné
chlopifovite vybéZzky (sinaurikularni chlopné mezi
Zilnym splavem a predsini a atrioventrikularni chlop-
né mezi predsini a komorou), které usmérnuji tok
krve smérem do komory, a celé srdce se stahuje pe-
ristaltickymi kontrakcemi (tzn. Ze stah zacina na jed-
nom konci a v podobé& viny pfechazi na protilehly
konec), ale oboji bylo zfejmé nedostatecné.

U obratlovc( dychajicich plicemi doSlo k zasadni
zméné tohoto schématu (obr. 167), protoze vedle
odkyslicené krve se do srdce dostava z plic i krev
okyslicena. Je privadéna plicnimi zilami (venae pul-
monales) do predsing. Aby se predeSlo miSeni od-
kyslicené krve (privadéné pres Zilny splav) a okysli-
¢ené krve (privadéné plicnimi Zzilami), zacCal se
vnitfni prostor srdce Clenit prepazkami. Tyto prepaz-

vena pulmonalis

leva pfedsin

arteria pulmonalis

arteriosus
aorta ventralis

Obr. 167 Schéma stavby
srdce suchozemskych obrat-
lovcl, znazorfiujici postup-
né oddélovani okyslicené
a odkysli¢ené krve po vzni-
ku plicniho ob&hu. Vlevo na-
hote (A) obojZivelnik, vpravo
nahote (B) plaz, dole (C) en-
dothermni obratlovec (ptak,
savec). Stejny pohled jako
na obr. 166. Podle Smithe
(1960).

arteriae
pulmonales

Ky se nejprve zaCaly vytvaret v predsini, ktera se
rozdélila na pravou predsin (atrium dextrum, kam
prichazi z téla odkysli€ena krev) a levou predsin
(atrium sinistrum, kam pfrichazi z plic krev okysliCe-
na). Ktomu doslo u obojZivelnikd; u recentnich oca-
satych je tato prepazka vyvinuta jen €astecné, u zab
(a samozrejmé& u v8ech plazl, ptak( a savcu) je
predsin rozdélena kompletné. Je zfejmé, Ze u oboj-
Zivelnikl jesté dochazi k miSeni krve v komore,
a proto je jejich dychani malo efektivni (této skutec-
nosti se pfipisuje i jejich pomaly pohyb). V tomto
ohledu je dychani a ob&hovy systém obojzivelniki
méné dokonaly nez u ryb, protoZe u vodnich obrat-
lovcl je do téla (a do hlavy) hnana vyluéné okysliGe-
na krev, ktera se nikde nemisi s odkyslicenou. Nic-
méné v srdci primitivnich tetrapodu doslo jesté
k jedné upravé, k rozdéleni conus arteriosus podél-
nou prepazkou. Zrejmé se nejedna o zafizeni k od-
déleni okyslicené a odkyslicené krve (ta se jiz pro-
michala v komore), ale spiSe o nasmé&rovani krve
do a. pulmonalis na jedné strané a do ventralni aor-
ty na strané druhé. Cely tento proces vyustil do sta-
dia, kdy koreny téchto cév byly bezprostfedné a na-
vzajem samostatné napojeny na rozdéleny conus
arteriosus a ten se pozdgji rozdélil i navenek (v trun-
cus pulmonalis a truncus arteriosus). A. pulmonalis
se tak zcela oddélila od zbytku ventralni aorty. Lze
predpokladat, Ze korfeny a. pulmonalis a ventralni
aorty u plazli, ptakd a savcu jsou homologni s conus
arteriosus u ryb a obojzivelnik(l. Pokud se tyce Zzil-

"7 vena vena pulmonalis

hepatica

vena

postcava arteriaini oblouky

NS

truncus pulmonalis

vena
praecava

lava komora

prﬁva komora

v. pulmonalis
vena

leva ptedsin praecava

prava ptedsin
roSTEe vena
postcava

vena

leva komora praecava

“pravé komora
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ného splavu, zachovava si jesté svlj puavodni vy-
znam prostoru, kde se pred vstupem do srdce shro-
maZduje odkysliCena krev, nicméné oproti Zilnému
splavu u ryb jiz ztratil na velikosti. Lze spekulovat
0 jeho vyznamu pfi kompenzaci tlaku okolniho vod-
niho prostfedi, protoZe se vyrazné zmensil u sucho-
zemskych obratlovc(; tuto hypotézu podporuje exi-
stence drobné cévni pletené zvané rete mirabilis
u vodnich savcl, coZ je soustava prfimych spojek
mezi velkymi arteriemi a vénami kompenzujici tlak
okolni vody pfi rychlém potapéni. Sinus venosus
ma v8ak kromé své mechanické funkce shromaz-
dovani krve pred vstupem do srdce i vyznam pfi ini-
ciaci srde¢nich kontrakci. Tuto funkci si u ptakl
a savcl podrZela ¢ast stény pravé predsing, takze
se Ize domnivat, Ze se jedna o rudimentarni homo-
logon Zilného splavu.

U amniot se srdce dale zdokonalilo ve smérech,
které byly naznaceny jiz u obojZivelnik(. Sinus ve-
nosus se dale redukoval, takze u plaz(l je reprezen-
tovan jen drobnou komdrkou pred vstupem do pra-
vé predsing. Vyznamnym znakem je pokrocila
separace komory na pravou a levou ¢ast, i kdyZ pre-
pazka jes$té neni Uplna. Pouze u krokodyll je sep-
tum kompletni. Kofen ventralni aorty je rozdélen na
dvé ¢asti, pricemz jak truncus pulmonalis, tak levy
aortalni oblouk navazuji na pravou komoru (aby se
predesSlo tomu, Ze by do levého oblouku a tim do té-
la proudila odkyslicena krev z pravé komory, je
u krokodyll vyvinut systém chlopni, ktery komunika-
ci s pravou komorou blokuje a otevira se jen pfi
stresovych situacich; krev se do levého oblouku pfi-
vadi zvlastnim otvorem zvanym foramen Panizzae
Z kofene pravého aortalniho oblouku, v misté jejich

ductus

(Botalli)

aorta dorsalis

OBOJZIVELNIK SAVEC

prava pfedsin
leva pfedsin

v. pulmonalis

kfiZzeni, které je jiZ mimo srdce). Plicni arterie si
naproti tomu zachovavaji spoleCny kofen (truncus
pulmonalis), ktery navazuje na pravou komoru
(obr. 168).

U ptakud a savcll doSlo oproti plaziim jen k relativ-
né malym zmé&nam a v3echny jsou v podstaté vyvr-
cholenim trend(l, které probihaly jiz u nizSich tetra-
podl. NejvyznamnéjSi z nich je kompletni oddé&leni
levé a pravé komory, €imZ se zcela oddélil obéh od-
kyslicené a okyslitené krve. DalSi zmény souviseji
s jednostrannou redukci 6. arterialniho oblouku.
U ptak( se redukoval na levé strané, a proto truncus
arteriosus prechazi pouze v jediny (pravy) aortalni
oblouk. ProtozZe je u nich zachovan truncus pulmo-
nalis, spoleCny kofen obou plicnich arterii, opousté-
ji ob& komory pouze dvé trubice. U savcl je situace
obdobna, odliSuje se pouze zrcadlovym usporada-
nim aortalniho oblouku (zachovava se levy).

Cévni zasobeni hlavy vyplyva z modifikace pred-
nich arterialnich oblouk(l a prednich ¢asti kofenu
dorzalni aorty. U vodnich obratlovcd, ktefi dychaji
Zabrami, béZi kofeny dorzalni aorty dopfedu podél
lateralnich stén mozkovny; ventralné k nim pricha-
zeji od zaber aa. efferentes. U obratlovcl, ktefi dy-
chaji plicemi, se predni usek této cévy nazyva a. ca-
rotis interna. U ryb z ni smé&rem Kk licni oblasti
a horni Celisti odstupuje a. orbitalis a vzapéti nato
(pfed urovni hypofyzy) prostupuje bazi lebky do
mozkovny, kde predstavuje hlavni cévni zasobeni
mozku. Uvnitf mozkovny z ni jesté odstupuje arterie
zasobujici oko. A. carotis externa se u ryb odstépu-
je od a. efferens nejprednéjSiho zachovaného arte-
rialniho oblouku a smérfuje ke spodni Celisti (proto
se u ryb nazyva rovnéz a. lingualis). U suchozem-

a. subclavia |
anterior ;

KROKODYL

Obr. 168 Schéma priibéhu odkysli¢ené krve (plna ¢ara) a krve okyslicené (preruSovana ¢ara) srdcem. Pohled z ventralni stra-

ny. Podle Goodriche (1919), z Romera a Parsonse (1977).
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skych tetrapodu jsou krkavice v zasadé zachovany
jako u ryb, pficemz a. carotis interna bé&zi dorzalné
a dopredu k oblasti stfedniho ucha a vzapéti nato
vstupuje do mozkovny; predtim v8ak z ni odstupuje
velka a. stapedialis, ktera zasobuje vnéjsi ¢asti hla-
vy a svrchni Celisti. Je homologicka s a. orbitalis
u ryb. U savcl se tato situace je$té mirné modifiko-
vala, protoZe a. carotis externa expandovala do ob-
lasti plvodné zasobované a. stapedialis; dochazi
k tomu v disledku redukce a nasledné nedostatec-
nosti a. stapedialis, a a. carotis externa proto pre-
vzala jeji funkci. A. carotis externa zasobuje jazyk
a krcni oblast.

Cévni zasobeni téla (obr. 169) je zajistovano dor-
zalni aortou (aorta dorsalis), ktera vpredu vznika
z parovych kofenu, zahy se v8ak spojuje v jediny
kmen, ktery bé&Zi pod patefi (nebo pod chordou,
jestlize obratlova centra nejsou vyvinuta) aZz k oca-
su, kde pokraCuje jako arteria caudalis. Dorzalni
aorta vydava ventralnim smérem (1) neparové me-
dianni vétve: a. coeliaca, zasobuijici oblast Zaludku
a jater, pricemz u primitivnich obratlovcu jich je vét-

aorta ventralis

vena
j cardinalis
anterior,

jugularis

vena

_vena _
fl cardinalis
posterior

vena sub-

arteria

caudalis
vena

caudalis

NIZSi OBRATLOVCI

aorta ventralis

3¢ vena

§i poCet, a a. mesenterica, ktera zasobuje stény
stfeva, (2) parové ventrolateralni vétve k urogenital-
nimu systému a (3) parové lateralni vétve do vngj-
gich ¢asti téla (svall, kize a michy) a do koncetin.
Tyto posledné uvedené somatické arterie maji u pri-
mitivnich obratlovcll segmentalni usporadani (od-
stupuji od dorzalni aorty v myoseptech), ale postup-
né se navzajem propojily podélnymi spojkami,
pripadné lokalné redukovaly, takZze se jejich seg-
mentalni usporadani porusSilo. Pokud se tyCe cévni-
ho zasobeni koncetin, je derivatem segmentalnich
somatickych arterii odstupujicich od dorzalni aorty.
Se vznikem koncetin (ploutvi a koncetin suchozem-
skych tetrapodu) jedna z téchto plvodné serialné
uniformnich arterii zmohutnela, a ziskala tak funkci
hlavniho kmene vedouciho krev do koncetiny. V pfi-
padé predni koncetiny je to a. subclavia, ktera od-
stupuje na kazdé strané od neparové casti dorzalni
aorty (u ocasatych obojzivelniki), od parovych ko-
fend dorzalni aorty (Zaby), od zachované pravé vét-
ve 6. arterialniho oblouku (ptaci) nebo u savcl od
zachované levé vétve 6. arterialniho oblouku, pfi-

arteria

vena g carotis

cardinalis

vena
jugularis
interna

srdce

vena
subclavia hepatica
vena
cardinalis

¥ communis
B (ductus Cuvieri),

cardinalis
posterior

vena
portae

aorta
dorsalis

vena cava
inferior aorta

ledvina dorsalis

vena
portae
renalis

KROKODYL SAVEC

Obr. 169 Schéma prabéhu hlavnich cév télniho obéhu pfi pohledu z dorzalni strany. Tepny jsou vyznaceny $rafované, Zily Ger-
né. Je patrné, jak se pravidelné usporadani kardinalnich Zil u nizSich obratlovcli prerusilo v disledku vzniku vratnicového obg-
hu ledvin a dolni duté Zily. Podle Grodzinského a kol. (1976).
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¢emZ prava a. subclavia odstupuje od rudimentu
pravé vétve tohoto oblouku. U krokodyl( a. subcla-
via odstupuje jesté vice vpredu, takZze ma spolec-
nou bazi s a. carotis interna (viz obr. 168). V dalSim
pribéhu (pri vstupu do koncetiny) se a. subclavia
nazyva a. axillaris (zasobuje proximalni ¢ast konce-
tiny) a dale a. brachialis (zasobujici distalni Cast
koncetiny). V zadni konceting je podobné usporada-
ni: proximalni tsek se nazyva u savcl a. iliaca, vy-
bihajici mimo pletenec panevni pred kosti kycelni;
u primitivnich obratlovc vSak vybiha aZz za iliem,
a nazyva se proto a. ischiadica. V dal8im pribéhu
se u suchozemskych tetrapodd nazyva a. femoralis
(oblast stehna), a. poplitea (oblast kolena) a a. pe-
ronea.

Zilni soustava odvadi ze vech uvedenych oblas-
ti odkyslicenou krev do srdce (jedinou vyjimkou je
plicni Zila, ktera privadi krev okysli€enou). Lze ji roz-
deélit na nékolik Casti: (i) jaterni systém, (2) systém
vznikly z primitivnich venae cardinales a (3) plicni
systém.

Jaterni obéh ma u vSech obratlovcli (a rovnéz
bezlebeCnych) stejné zakladni schéma. Sklada se
z Zil, které sbiraji krev ze sliznice a stény stfeva
a odvadéji ji k metabolickému zpracovani do jater.
Krev je v této Casti obohacena Zivinami vstrebany-
mi stfevni sliznici. Hlavni Zila, ktera pfinasi tuto
krev do jater, se nazyva vratnice (véna portae). Ta
se v jatrech &leni na drobné venae interlobulares
a ty se rozpadaji na Cetné jaterni sinusoidy, probi-
hajici mezi tramci jaternich bunék. Z téch se krev
sbira do véna centralis, ktera probiha v ose jaterni-
ho lalicku. Postupnym spojovanim vnitrojaternino
Zilného systému vznikaji venae hepaticae, které od-
vadéji krev k srdci, do néhoz vstupuji bud’ pres duc-

v. cardinalis anterior -._.
sinus venosus

tus Cuvieri (= venae cardinales communes) a Zzilny
splav (u nizSich obratlovcl), nebo pres proximalni
usek véna cava posterior.

Hlavni objem odkysli¢ené krve z téla (mimo vnit?-
ni organy) a z hlavy se sbira do systému venae car-
dinales, které se u evolu¢né pokrocileSich obratlov-
ct modifikuji do systému predni a zadni duté Zzily
(i kdyZ i u nich se v embryonalnim vyvoji venae car-
dinales zakladaiji; obr. 170). JiZ u bezlebe€nych (viz
obr. 19) bézi ze zadni Casti t€la po stranach dorzal-
ni aorty (tedy v prostoru nad coelomovou dutinou,
tésné pod chordou) par mohutnych Zil zvanych ve-
nae cardinales posteriores. Vznikaji z prstence oko-
lo analniho otvoru (tzv. commissura iliaca), kam pfri-
chazi véna caudalis z ocasni Casti téla a véna
subintestinalis od stfeva. Smérem dopfedu zasahu-
ji na aroven sinus venosus. Od hlavové Casti pfi-
chazi par podobnych Zil zvanych venae cardinales
anteriores; u bezlebetnych vznikaji dorzalné od hl-
tanu perforovaného Zabernimi $té&rbinami, u embryi
obratlovct lateralné od vznikajiciho neurokrania.
V urovni srdce se spojuji s w. cardinales posterio-
res a v misté tohoto spojeni vznika kratka parova
céva, ktera z obou stran pfivadi krev do Zilného
splavu. Tato spojka se nazyva v. cardinalis commu-
nis (resp. ductus Cuvieri). U kruhoustych je vyvinu-
ta pouze na pravé strané, leva vyvinuta neni. Toto
schéma (nepocCitame-li vznik vratnicového obé&hu
ledvin; viz nize) Ize pozorovat u bezlebe&nych, pa-
ryb a u paprskoploutvych ryb. U vy8Sich obratlovc(
vCetné Clovéka se zaklada pouze v ranych embryo-
nalnich stadiich, v dospélosti se modifikuje.

U vysSich obratlovct (s vyjimkou savcl) se v. car-
dinalis anterior zaklada hluboko v orbité v krevnim
sinu, ktery sbira odkyslicenou krev z celé predni

v. jugularis

v. cardinalis anterior
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v. sub-
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Obr. 170 Schéma znazorfiujici vyvoj zadni duté Zily ze zadnich kardinalnich Zil béhem embryogeneze u ¢lovéka. Homologicke
Useky jsou znazornény stejnym typem Srafovani. W. cardinales posteriores a jejich derivaty jsou znazornény ¢erné. Podle

McClura a Butlera, z Borovanského a kol. (1976).
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Casti hlavy. Poté probiha smé&rem dozadu podél
neurokrania az k jeho otické oblasti a dale dozadu,
kde se vléva do ductus Cuvieri. ProtoZe ductus Cu-
vieri je zahrnut do pfivodniho kmene v. cardinalis
anterior a v dasledku toho probiha v predozadnim
smeéru, usti do v. cardinalis anterior i v. subclavia,
ktera privadi krev z predni kon&etiny. U savcl (a do
urCité miry i u ptakd a krokodyl() zanikl sbérny
systém v orbité a vytvofil se jiny, v mozkovné. V du-
sledku toho zanikl i pfedni usek v. cardinalis anteri-
or. V. mozkovné se krev sbira do v. jugularis interna,
ktera se v krcni oblasti spojuje s v. jugularis externa,
ktera sbira krev z vné&jSich partii hlavy. Po vzajem-
ném spojeni se tato Zila nazyva v. jugularis commu-
nis. K ni se pfipojuje v. subclavia a od tohoto usti az
po usti do srdce se tento mohutny Zilny tok nazyva
v. cava anterior. U savcu jsou tedy vSechny jmeno-
vané Zily po vystupu z mozkovny homologické s wv.
cardinales anteriores, s vyjimkou jejich predni Casti,
ktera zanikla a byla nahrazena intrakranialnim Zil-
nim systémem. Av8ak u vétSiny savcl (ale také
u ptakl) terminalni ¢ast tohoto systému byla pred
vstupem do srdce modifikovana tim, Ze mezi obéma
Zilnimi kmeny vznikla anastomoéza, ktera odvadi
v8echnu krev z levé kardinalni vény do pravé, a le-
va véna v tomto useku zanikla. Proto je u dospélého
Clovéka vyvinuta pouze jedina véna cava superior.
U kruhoustych je systém v. cardinalis posterior
identicky se schématem popsanym u bezlebed&-
nych. U primitivnich elistnatct je v principu rovnéz
totoZzny, komplikovany pouze vznikem vratnicového
obéhu ledvin. Krev z ocasu a zadni ¢asti trupu se to-
tiz nevraci pfimo do srdce, ale w. cardinales poste-
riores se v blizkosti ledvin vétvi do sité kapilar, které
se po prostupu ledvinou sbiraji do cévy, ktera se
opét napojuje na plvodni v. cardinalis posterior; tou
je posléze odvedena do ductus Cuvieri a do srdce.
U obojzivelnik(l se vytvari z jedné vétve odbodujici
z v. hepatica a zasahuijici az k pravé v. cardinalis po-
sterior spojka mezi obéma cévami, takze krev nyni
mUze proudit z pravé v. cardinalis posterior touto

spojkou do v. hepatica a dale do srdce. Protoze ved-
le toho probihal je5té dalSi proces, totiz vzajemné
spojeni obou cév odvadgjicich krev z ledvin, mize
krev z levé strany prechazet na pravou a zminénou
spojkou pres v. hepatica se také dostavat pfimo do
srdce. U ocasatych obojZivelnik(i se krev dostava
do srdce jesté prostfednictvim w. cardinales poste-
riores na obou stranach, u zZab a vSech vy3Sich
obratlovcl se toto spojenijiz prerusSilo a krev proudi
do srdce vyhradné novou cestou, ktera se nazyva
v. cava posterior. Zbytky v. cardinalis posterior se
zachovavaji jako velmi variabilni rudimenty zvané
v. azygos (v pfipadé, Ze se zachovavaji na obou
stranach, coZ je napf. u Clovéka, nazyva se druha
v. hemiazygos). V embryogenezi pokrocilych obrat-
lovcl se rekapituluji vSechny vyznamné etapy vzni-
ku zadni duté Zily (viz obr. 170).

V souvislosti se vznikem ledvin se objevily dalSi
dvé Zily, které persistuji od stadia primitivnich obrat-
lovct (Chondrichthyes) az k savciim, kde se vSak
zakladaji jen v rané embryogenezi: jsou to w. sub-
cardinales, odvadsjici krev z vratnicového systému
ledvin, a w. supracardinales, které vytvareji spojku
mezi v. portae renalis a v. cardinalis posterior, ¢imz
postupné vylu€uji ledviny z vratnicového ob&hu. Vy-
sledkem je, Ze vratnicovy obéh ledvin zanika, takze
se u savcl zachovava pouze v. renalis; v. portae re-
nalis zanikla. Ze zbytk( v. suprarenalis pravé strany
vznikl nejdistalngjSi segment zadni duté Zily.

Venae pulmonales vedou okysliCenou krev z plic
do srdce. Chybégji samozfejmé& u primitivnich vod-
nich obratlovci. U ryb dychajicich pomoci plovaci-
ho méchyre (napt. bichir) se tyto Zily napojuji na wv.
hepaticae a okysliCena krev, kterou privadeéji, se tak
misi s odkysli¢enou, ktera prichazi z jater. U dvoj-
dySnych a v8ech tetrapod( se vSak okysli¢ena krev,
kterou plicni Zily pfivadegji, vléva pfimo do levé sr-
decCni predsiné a misi se odkyslicenou (pokud neni
vytvofeno kompletni septum) az v srdci. Definitivni
rozdéleni srdce u ptakd a savcu pak kompletné od-
délilo plicni obéh od somatického obéhu.

Evoluéni pokrok obratlovcu - kost, hlava, neuralni liSta

Z predchazejici charakteristiky vyplyva, Ze obratlov-
ci se od vSech protovertebratnich forem [iSi pfitom-
nosti kostni tkané, ktera vznika z rdznych zakladi,
a to jak embryologicky (mesoderm i ektoderm), tak
histologicky (vazivo, chrupavka, svalovina). Teprve
v navaznosti na existenci kostni tkané se objevil dal-
8i charakteristicky rys obratlovci, lebka (viz obr.
171), jejiz vznik je spojen s rostralni prolongaci, ke

které doSlo béhem evoluce z protovertebratni trov-
né. Béhem evoluce z protovertebratni urovné také
doslo ke vzniku neuralni listy a k definitivnimu uza-
vieni ob&hového systému do cév. Vznik obratle (po-
dle kterého maji obratlovci své jméno) je naproti to-
mu znakem, ktery je v poradi dlleZitosti az na méné
dllezitém misté, nebot’ vznikl az béhem existence
obratlovcll. Obratel v8ak osifikuje ze sklerotomu
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(skeletogenni Casti somitického mesodermu), ktery
je rovnéz vyvinut pouze u obratlovc(.

Kostni tkan patfi mezi charakteristické znaky
obratlovcll a jeji vznik doprovazel a charakterizoval
jednu z nejvétSich makroevoluCnich zmén ve vyvoji
ZivoGigné tiSe. U recentnich obratlovc( probiha osi-
fikace dvojim zpusobem: 1. Osifikace z vaziva (en-
desmalni, desmogenni), kterou vznikaji kryci kosti
lebky (desmocranium, dermatocranium) a nékteré
kosti pletence lopatkového suchozemskych obrat-
loved, které jsou jejich derivaty. 2. Osifikace z chru-
pavky (enchondralni, chondrogenni), kterou vznika-
ji vnitfni Casti lebky (chondrocranium) a vSechny
kosti postkranialniho skeletu, s vyjimkou zminénych
kosti pletence lopatkového. Oba tyto zplsoby jsou
zavislé na ¢innosti kostnich bunék (osteoblast(l, os-
teocytll a osteoklastl). U nejstarSich obratlovcl
vSak kost tyto buriky je$t€ postradala (v zakladni
hmoté kostni se nezachovaly charakteristické dutin-
ky, tzv. lakuny), a proto se tento typ nazyva kost
acelularni. Kromeé toho v8ak osifikace probiha v nej-
rdznéjsich mékkych tkanich, napr. ve Slachach (pta-
ci), svalech (os marsupii vacnatcli apod.). Os penis
(baculum netopyr(l) je navzdory svému nazvu kalci-
fikované vazivo.

Kostni tkan je vyluénym znakem obratlovcl, ale
vyskytuje se u nich v celé fadé rliznych modifikaci,
které jsou Casto v rozporu s predpokladanou funkci
a potvrzuji spiSe predpoklad, Ze se jedna o strukturu
Uzce navazujici na metabolismus (viz napf. rozdily
v histologicke strukture kosti ektothermnich a endo-
thermnich obratlovc(). Navic se u ranych obratlov-
cl nevyskytuje ve své definitivni podobé, nybrZ jako
kost acelularni, bez ucasti kostnich bunék (viz
obr. 72, 73). Exoskelet (tedy kostra, ktera embryo-
nalné vznika v subepidermalnim vazivu) téchto ra-
nych obratlovcl se znacné podobéa exoskeletu ost-
nokozcll, ktery je rovnéZz mesodermalniho puvodu.
Podobné jako u obratlovcli se sklada ze dvou slo-
Zek, organické (stroma) a anorganické (stereom).
Z hlediska morfologie je exoskelet retikularni struk-
tura, ktera vznika tak, Ze jiz v po€ateCnim stadiu je-
ho vyvoje se v jeho burikach (sklerocytech) zaklada
jeden krystal uhliCitanu vapenatého (kalcitu), ktery
roste a brzy vyplni cely buné&ny prostor (s vyjimkou
jadra). Jadro se rozdéli a obé dcefina jadra se roze-
stoupi; protoZe v3ak krystal se jako nezZiva hmota
délit nemuze, nedojde ani k rozdéleni buriky, a tim
vznika soubuni (syncytium). Krystal se rozrista vy-
béZky do podoby komplikované retikularni struktury
nebo miiZe tuto strukturu vytvaret v disledku spoje-
ni s vybézky krystalu sousedniho soubuni. Organic-
kou sloZzkou pronikaji tekutiny obsahujici vyzivhé
latky a organicka slozka mZe rovnéz aktivné plso-

bit pfi reparaci poSkozené kostry. | kdyz se tato
struktura vzdalené morfologicky podoba strukture
houbovité kosti (spongiosa), zasadni rozdil je v che-
mickém sloZeni: zatimco u ostnokozcl je vylug-
nym materidlem uhliitan vapenaty, u obratlovc( je
to fosforeCnan vapenaty v podobé& hydroxyapatitu.
Skelet ostnokoZcll prirlista apozici na povrchu jed-
notlivych elementd, ale nékteré buriky skeletu maji
schopnost kalcitové krystaly rozpoustét a skelet tak
Castecné remodelovat. Pozoruhodnou okolnosti je
i to, Ze struktura skeletu ostnokoZcl se muZe pfi-
zpusobovat sméru prevladajicich sil, coz ma za na-
sledek vznik izostatickych linii, podobné jako ve
spongidze kosti savcl.

Jestlize se nyni podivame na strukturu acelularni
kosti nejstarSich obratlovcll, vynikne na prvni po-
hled podobnost mezi retikularni strukturou stereo-
mu a vaskularnim aspidinem (viz obr. 72). Dutiny
vypliiovala organicka slozka obsahujici télni tekuti-
ny, které rozvadgji po téle Ziviny a kyslik. Je vSeo-
becné znamo, Ze prava kost je vazana na cévni
systém bez ohledu na to, zda se jedna o kost en-
chondralni, nebo endesmalni (Haversovy systémy
se zakladaji okolo kapilar, osifikacni centra dermal-
nich kosti kondenzuji rovnéz v okoli cév). Kostni
bunky a krevni buriky proto pravdépodobné vznikly
z volnych bunék pojivovych tkani; spoleCnou vlast-
nosti fady z nich je morfologicka a fyziologicka mno-
hotvarnost a schopnost ménit se na jiné typy bunék
(osteoblasty -» osteocyty -> osteoklasty; rovnéz le-
ukocyty a fibroblasty se mohou ménit na jiné typy
bunék). Ke spolutiGasti kostnich bunék na osifikaci
dosSlo v8ak aZ v ordoviku Ci siluru.

Se vznikem kosti moZna souviseji i dalSi skutec-
nosti, napfiklad Ze osifikacni centra dermalni kosti
vodnich obratlovcll se vzdy zakladaji v bezprostred-
ni blizkosti postranni smyslové linie. Larvy vétSiny
druhoustych jsou obrveny a brvy maji zfetelné sen-
sorickou (smyslovou) a motorickou (pohybovou)
funkci. V této souvislosti je dlleZité, Zze smyslové re-
ceptory vétsiny obratlovct jsou modifikovanymi obr-
venymi burikami. Tomuto plvodnimu stavu se nejvi-
ce blizi mechanoreceptory postranni smyslové linie.
AvSak recentni kruhousti, paryby a primitivni Oste-
ichthyes maji v systému postranni linie je$té dalSi
typ modifikovanych obrvenych receptord, tzv. elekt-
roreceptory, které jsou schopny registrovat slaba
elektricka pole. Soudé podle jejich vyskytu u dnes-
nich obratlovcl, museli s nejvétsi pravdépodobnos-
ti mit tento typ bunék i nejstarSi obratlovci. Vnitfni
povrch kanalk(l postranni linie byl pokryt materialem
blizkym skloviné (hydroxyapatit vyluCovany na siti
kolagennich vlaken) a tento material pravdépodob-
né usnadinoval elektrorecepci. Souvislost s mecha-
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noreceptory mize mit i plivod chrupavky, ktera se li-
Si od kosti tim, Ze do systému kolagennich viaken
se vyluCuiji proteoglycidy, nikoliv hydroxyapatit. Tyto
latky umoZiiujici pruznost jsou histochemicky po-
dobné materialu, ktery navzajem spojuje mechano-
receptivni neuromasty. Je tudiz mozné, Ze jedna ze
zakladnich stavebnich latek chrupavky méla plvod-
né funkci mechanorecepce.

Obratlovci se lisi od vSech ostatnich strunatcl
a potencialnich predkd z okruhu druhoustych tim,
Ze to jsou pohyblivi predatofi. V souvislosti s aktiv-
nim pohybem vznikla proto u nich bilateralni sou-
meérnost téla, musela se zvysit intenzita metabolis-
mu a vznikla rovnéZz nova strukturni jednotka téla
obratlovce, hlava. V hlavé se kumulovaly velmi
dulezité funkce, spojené s vyhledavanim, pfijima-
nim a zpracovanim potravy. Proto zde jsou umis-
tény smyslové organy (Cich, zrak, sluch, rozvétveny
systém sensorickych linii), nejdllezitgjSi ast CNS
(mozek), ustni otvor, Celisti. Se zvySenim efektivity
metabolismu souviseji specializace tykajici se vy-
mény plynli a jejich rozvodu v téle. Proto je v hla-
vové Casti primarné umistén také Zaberni aparat
a srdce. Nékteré z téchto organd jiz nepochybné
existovaly u predkud obratlovcu, pfi vzniku obratlov-
cu se v8ak zdokonalily ¢i zmohutnély, pripadné po-
zménily. Vét3ina z nich v3ak vznikla jako zcela nové
struktury. Napfiklad smyslové organy na urovnich,
které jsou primitivngjSi nez obratlovci, nejsou nikdy
parové a jsou pouze jednodude stavéné, hltanovy
skelet je tvofen pouze kolagenem nebo chitinem,
proud vody je vzbuzovan &innosti brv, nikoliv svald,
Zabry jsou tvofeny celym povrchem a pod nim prou-
di krev v hemocoelu, zatimco u obratlovcu je to uza-
vieny obéh v siti kapilar, arterialni oblouky jsou bez
svalll, vyztuZené pouze kolagennimi viakny, trans-
port potravy v travici trubici se déje brvami, nikoliv
svalovymi stahy apod.

Podivame-li se na predni ¢ast téla kopinatcl ja-
kozto nejblizSich pribuznych obratlovcd, vidime, Ze
se navzdory povrchnim podobnostem (nervova tru-
bice, segmentované svalstvo v nesegmentovaném
trupu, struna hrbetni, perforovany hitan) liSi v néko-
lika vyznamnych znacich, z nichZz nékteré byly pra-
vé zminény: (1) zZaberni §térbiny jsou u obratlovcu
vyztuzeny kosti ¢i chrupavkou, u kopinatcli pouze
kolagennim vazivem; (2) proud vody se vzbuzuje
¢innosti Zaberniho svalstva, u kopinatc brvami; (3)
diferencované Zabry jsou zasobovany arterialnimi
oblouky (aferentni a eferentni arterie), coz oboji
u kopinatcll v této podobé chybi a krev proudi otev-
fenym hemocoelem; (4) myotomy axialniho sval-
stva jsou usporadany v symetrickych parech, u ko-
pinatct stranové alternuji; (5) chorda zasahuje

u obratlovcl pouze k chiasma opticum a nedosahu-
je k prednimu konci hlavy, zatimco u kopinatct za-
sahuje jak chorda, tak i neuralni trubice az do pred-
niho konce téla; (6) rostralni ¢ast embrya je zahnuta
ventralné, u kopinatce pfima; (7) obratlovci maji neu-
ralni listu, kopinatci nikoliv.

Vznik hlavy lze dobfe sledovat embryologicky
a rovnéz na paleontologickém materialu. Pfi sledo-
nalniho stadia ve stadiu neuruly. Z ektodermu (resp.
jeho ¢asti zvané neurektoderm) se v tomto stadiu
embryogeneze vyviji centralni nervova soustava
(mozek, micha) a neuralni lista (a jeji derivaty),
i kdyZ pavod neurdlni listy je stale diskutovan (ekto-
derm, neurektoderm, oboji?). Migrujici buriky neu-
ralni listy a plakod se nazyvaji ektomesenchym,
s prisludnymi upresriujicimi adjektivy (pro uplnost je
v8ak nutné uvést, Ze existuji rovnéz migrujici buriky
plivodem z mesodermu, které se nazyvaji meso-
mesenchym, a podobné& migrujici buriky plvodem
z entodermu se nazyvaji endomesenchym). Meso-
derm kopinatct a obratlovcll vznika ze stejného
zékladu (odStépenim ze stény prvostifeva), avSak
v detailech odliSnym zptisobem (viz str. 28). Vysled-
kem je struna hrbetni (z embryonalniho chordame-
sodermu) a organy vznikajici z coelomu a jeho stén
(pavodem z parachordalniho mesodermu, resp. hy-
podermu). Vpredu dosahuje chordamesoderm az
k prednimu konci téla. Zplsob vzniku mesodermu
je povazovan za jeden z rozdili mezi kopinatci
a obratlovci (zatimco u kopinatct se odSkrcuje pfi-
mo od stfeva v podobé kontinualniho zahybu, ktery
se pozdéji segmentuje do podoby izolovanych vac-
kli, které spolu stranové alternuji, u obratlovct do-
chazi nejprve k od3krceni chordamesodermu od
stfeva a teprve nasledné k oddéleni parachordal-
niho mesodermu, coZ zajiStuje prisnou symetrii).
Chorda dosahuje u obratlovcli k chiasma opticum;
tam, kam chorda jiZz nezasahuje, je vyvinuta ,pre-
chordalni desticka", jakysi rudiment meso- a ento-
dermalni tkané&, coz je podle nékterych autort v di-
sledku hlavové flexury atrofovana (rudimentarni)
predni ¢ast chordy.

Ve prospéch nazoru, Ze chorda plvodné (u pri-
mitivnich obratlovc(l) zasahovala na pfedni konec
téla jako u kopinatct, mluvi nasledujici fakta: (1)
u Zralokd embryonalni chorda v podobé& chordame-
sodermu pokracuje pred hypofyzu a podobné je to-
mu u larvalnich ocasatych obojzivelnik(i a mihuli;
(2) kultivaci ¢asti ,prechordalni desticky” Ize vyvolat
stejné procesy, které formuji chordu; (3) chordame-
soderm ma schopnost indukovat vznik neuralni tru-
bice; stejnou schopnost ma prechordalni desticka,
ktera indukuje vznik archencephala.
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Proti nazoru, Ze hlava obratlovcl vznikla z pred-
ni ¢asti téla kopinatcl tim, Ze se predni ¢ast struny
htbetni redukovala do podoby prechordalni plotén-
ky, byl vysloven protichtdny nazor, ktery interpretu-
je v8echny cCasti hlavy, které jsou pred urovni pred-
niho konce chordy a jejichZ kosterni vyztuha vznika
z bunék neuralni listy, jako novou Cast lebky, ktera
vznikla aZz u obratlovcl. Opira se o skute¢nost, ze
rozdily ve strukture hlavy obratlovcl a kopinatct se
vétSinou tykaji utvard, které vznikaji ze tfi embryo-
nalnich tkanovych struktur: (a) hypodermu (tzn. la-
teralni destiCky, tedy ventralni, nesegmentované
Casti mesodermu), (b) z neuralni listy a (c) z epider-
malnich plakod. Je vhodné zdiraznit, Zze vSechny
tyto utvary se podileji na dychani a pfijmu potravy,
tedy funkcich, které byly zminé&ny vySe v souvislosti
s priCinami vzniku hlavy.

Z epidermalnich plakod (tedy ze segmentalné
usporadanych zesileni ektodermu v hlavové &asti
téla) se vyvijeji smyslové organy. Plakody se zakla-
daji ve dvou sériich po kazdé strané hlavy, dorzolate-
ralni a ventrolateralni. Dorzolateralni je velmi blizko
neuralni list€ (a rovnéz velmi blizko neuroektoder-
mu neuralni ploténky) a z téchto plakod se tvofi spe-
cialni smyslové organy a mozna rovnéz adenohypo-
fyza (viz v8ak niZze). Ventralni série plakod je
umisténa tésné& pfi Zabernich vaccich a vznikaji
z nich sensoricka ganglia hlavovych nerv(, ktera
inervuji chutové organy. Neuralni liSta je vyluCnym
znakem obratlovcll a podili se rovnéz na vzniku né-
kterych smyslovych organu, ale kromé toho také na
vzniku Zaberniho skeletu a dalSich struktur. Po urci-
tou ¢&ast embryonalniho vyvoje je soucasti vznikajici
neuralni trubice, poté se vSak jeji buriky separuiji

neurainf

neuraini

a migruji do prostoru tésné pod ektodermem a od-
tud do nejriizngjSich, av8ak presné& uréenych &asti
téla. Neuralni lista primarné vznika po celé délce té-
la (v€etné ocasu), zatimco plakody primarné jen
v jeho hlavové Casti. Plakody a neuralni lista jsou si
topograficky a pravdépodobné i evolu¢né velmi bliz-
ké. Oboji je primarné derivatem ektodermu, oboji
muZe migrovat, tvorit sensorické neurony a special-
ni smyslové organy. Navic oboji produkuji nebo
indukuji produkci mimobunéénych polysacharidd. Lisi
se jen v tom, Ze pouze plakody tvofi smyslové recep-
tory a pouze neuralni lista tvofi motorické neurony.

Tyto shody a rozdily naznaCuji, Z2e by obé
embryonalni tkané (plakody a neuralni lista) mohly
byt paralelnimi derivaty spole¢ného predchlidce, ze
kterého u predkd obratlovc(l vznikaly sensorické, in-
tegracni a motorické tkané. Podle Ganse a North-
cutta (1983) tuto roli ma epidermalni nervova ple-
ten, ktera se i u bezobratlych kondenzuje v stfedni
dorzalni linii, ma tendenci se vchlipovat a kumulovat
v hlavové &asti (pouze u plasténcu je tato centrali-
zace mozna druhotné redukovana nebo se vibec
nevyvinula). Je nutné ovSem pfipomenout (str. 34),
Ze u ostatnich druhoustych neni vyvinuta pouze je-
dina epidermalni nervova pleten, nybrz také perivis-
ceralni pleten, ktera je evolu¢né starsi (vyskytuje se
jiz u primitivnich metazoi, napf. Zahavc(; obr. 25);
na druhou stranu se v8ak pripousti, Ze i zde mohou
byt neurony vyluéné ektodermalnino plvodu a zZe
tedy musely v rané embryogenezi do stény stfeva
migrovat. Schopnost migrace je tedy vlastnost, kte-
rou mGzeme pozorovat nejen u bunék neuralni listy
a u plakod, ale v rané embryogenezi bezobratlych
i u bunék nervové soustavy.

sssmsmeme Micha
’

chorda

endocranium

visceréinf
endocranium

visceraini

VISCEROCRANIUM NEUROCRANIUM

exocranium q o, N

Obr. 171 Zakladni ¢lenéni lebky obratlovce. Neurocranium chrani mozek, viscerocranium tvofi vyztuhy Zabernich Stérbin. Obé
tyto €asti jsou tvoreny jednak vnitfnimi strukturami, vyvijejicimi se z vaziva pres chrupavku k terminalnimu stadiu, jimz je kost
(nazyvané proto chondrocranium nebo podle své polohy endocranium), jednak vné&jSimi strukturami, vyvijejicimi se osifikaci
primo z vaziva, tedy bez mezistadia chrupavky (dermatocranium, resp. exocranium). Visceralni endocranium vznika konden-
zaci migrujicich bunék neuralni listy, Cichové a sluchové pouzdro invaginaci epidermalnich plakod, ostatni ¢asti lebky (véetné
oc¢niho pouzdra) vznikaji ze somitického mesodermu (exocranium je osifikace ve Skare, ktera je na lebce derivatem neuralni
liSty, tylni Cast lebky vznika podobné jako obratle ze sklerotomu). Lebka je tedy funk&né, histologicky i embryonalné slozitym

utvarem. Podle Rocka (1985a).



EVOLUCESTRUNATCU 6

131

Vyraznym rozdilem mezi obratlovci a jejich pfed-
ky (nebo recentnimi preZilci téchto ancestralnich
stadii) je hlavova kostra, tedy lebka (obr. 171). Je
tvofena chrupavkou a kalcifikovanymi tkanémi (en-
chondralni a endesmalni kosti, dentinem a sklovi-
nou). Bylo jiZ uvedeno, Ze chorda u obratlovcli ne-
zasahuje az do predniho konce téla, ale pouze do
urovné fenestra basicranialis (= fenestra hypophy-
seos), resp. chiasma opticum. Lebka vznika embryo-
nalné z zabernich obloukl (tedy derivatd neuralni
listy), z pokryvnych elementd (kosti vznikajicich osi-
fikaci ve 8kare, kterd je v ¢astech lebky pfiléhajicich
k viscerokranialnim elementim rovné&Zz derivatem
neurdlni listy, v ostatnich Castech lebky derivatem
dermatomu, tedy somitického mesodermu), splynu-
tim obratlt (tedy ze sklerotomu, rovnéz somitického
mesodermu) a z pouzder smyslovych organt (chond-
rifikovanych Ci osifikovanych; o jejich embryonalnim
plvodu se stale vedou diskuse). Je nutné zvlasté
zdUraznit, Ze preoticka ¢ast lebky (aZz po chiasma
opticum) je v€etné endesmalnich elementd deriva-
tem neuralni listy (Kuratani a kol. 1997). Zde tedy
neuralni lista prevzala funkci mesodermu. Pfedni
Cast hlavy je tedy moZné chapat jako jakysi ,dopl-
nék" téla kopinatc.

Segmentace hlavového mesodermu je vyvinuta
stejné jako na postkranialni ¢asti téla a jeji rekon-
strukce v zadni Casti lebky necini potize jiz proto, Ze
se zde zachovavaji (at’v dospélosti nebo v embryo-
genezi) Zaberni oblouky. Pfedni ¢ast lebky, ktera je
tvofena vylutné pozménénymi elementy viscero-
krania, ma v8ak segmentaci znatné poruSenou. Zda
se, ze mesodermalni Casti zdédéné po prevertebra-
tech zlstaly segmentovany, ale premandibulami
Cast viscerokrania a zejména pridané Casti (napfr.

derivaty plakod, smyslové organy a nasledné i kap-
suly) segmentovany jiZ tak ptisné nejsou. Cichové
a zrakové pouzdro jsou ,vystréeny” pred plvodni
segmentovanou ¢ast lebky (viz bar. pfil. obr. 2, 3).

Pro ur€eni rozsahu a struktury nové ¢asti lebky je
vhodné pouZit nervovou soustavu, ktera je evolucné
velmi konzervativni. Mozek vy$8ich obratlovcl je si-
ce v dospélém stavu tvorfen péti astmi (telencepha-
lon, diencephalon, mesencephalon, metencephalon
a myelencephalon, resp. medulla oblongata), ale
bylo jiz uvedeno (str. 89), Ze toto Clenénije do znac-
né miry umeélé. Prirozengjsi je délit mozek s ohle-
dem na jeho evoluéni pavod na dvé ¢asti: kaudalni,
miSni a predni, premedulami. Obé& jsou navzajem
oddéleny kfizenim zrakovych nerv(i (chiasma opti-
cum), embryonalné vznikajicim na prednim konci
neuralni desticky, ktera dosahuje aZz na predni
konec téla embrya, podobné jako archenteron,
chordamesoderm a somiticky mesoderm. Chiasma
opticum je tedy dulezity topograficky ukazatel na-
znacujici pozici pfedniho konce téla u protoverteb-
ratnich stadii. Po obou stranach rostralniho konce
chordamesodermu se vytvareji dva nejpfedné;jsi so-
mity (pfedpokladany terminalni a premandibulami)
a jejich sklerotomy vytvareji nejvice vpredu leZici
mesodermalni ¢asti. Odtud smérem doprfedu je
centralni ¢ast lebky tvorena bufikami neuralni listy.
Z toho vyplyva, Ze prodlouZeni mozku (ale i dalSich
souvisejicich struktur, jako neurokrania, hyobran-
chialniho skeletu) pred tuto droven (tzv. rostralni
prolongace) je nadstavba, ke které doSlo pfi vzniku
obratlovcl nebo bé&hem jejich rané evoluce. V ram-
ci této rostralni prolongace vznikly zrakové organy
(oCi a komplex neuroepifyzy), telencephalon a Ci-
chové organy.

Nejstarsi paleontologicky dolozeni obratlovci

Nalezy interpretované jako nejstarsi fosilni doklady
strunatct jsou reprezentovany Zivocichy podobnymi
kopinatclim. Pochazeji z burgesskych bridlic (stfed-
ni kambrium, -525 mil. let), odkud rovnéz pochazi
ZivocCich povaZovany za nejstarSiho obratlovce; ne-
byl doposud formalné& popsan a v literature je proto
oznaCovan katalogovym cCislem U.S.N.M. 198612.
Mél &tihlé, uhorovité télo délky 6,5 cm a v hlavové
Casti slozitou tyCinkovitou strukturu, pfipominajici
lebecni skelet larvy mihule (minohy) v ranych stadi-
ich metamorfézy (obr. 172, 173). Ackoliv rekon-
strukce této struktury se nepochybné opirala o le-
becni skelet kruhoustych, Ize bez vétSich pochyb
rozeznat napfriklad sluchové pouzdro (Simonetta

a Insom 1993, Insom a kol. 1995). Postkranialni
Cast téla je zfeteln& segmentovana, priCemz seg-
menty pravé a levé strany spolu alternuji (exemplar
je zachovan v dorzoventralni poloze), podobné jako
je tomu u kopinatce. Na zadnim konci Ize rovnéz ro-
zeznat fadu paprskud vyztuzujicich ploutevni lem ne-
bo ocasni ploutviCku. Zadnim usekem téla probiha
podélna struktura, kterou lze povaZovat za vypli
stfeva. Chorda ani segmentovany skelet nebyly roz-
poznany.

Vedle toho v8ak byla nedavno publikovana pred-
bézna zprava o nalezu dvou rdznych typla kruho-
ustych ze spodniho kambria lokality Ccheng-tiang
v jizni Cin& (Shu a kol. 1999), ktera stratigrafické
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&ichové pouzdro
tichové pouzdro
trabecula cranl orbitAlni
chrupavka
trabecula cranii /

sluchové
pouzdro

B branchlalni
chrupavky

zhklady neurdinich oblouku

otické

tichové Pouzdro

pistovitA chrupavka
vyztuzujici jazyk

Zaberni

2abami Stérbiny

skelet

rozpéti obratlovct ponékud posouva. Jedna forma
se podoba mihuli, druha upomina spiSe na sliznatky.

Celkové se tedy zda, Ze by tyto drobné uhorovité
formy opravdu mohly pfimo navazovat na larvalni
strunatce, ze kterych se na jedné strané mohli vyvi-

Obr. 172 Lebecni skelet predpokladaného obratlovce z bur-
gesskych bridlic (stf. kambrium, -525 mil. let) exemplare
U.S.N.M. 198612 (A) a jeho rekonstrukce pfti pohledu z vent-
ralni (B) a levé strany (C). Podle Simonetty a Insoma (1993).

orbiaInt  g1,chové pouzdro

Zichové pouzdro C“’“p\“‘“ \

trabecula cranii
C branchiainl chrupavky

Obr. 173 Hlavovy skelet mihule. Neuro-
K kranium je omezeno jen na predni Cast
hlavy, zatimco Zaberni skelet zasahuje
daleko dozadu. Podle Kardonga (1995).

prekardialni
chrupavka

nout kopinatci a preZzit jako ,Zivouci fosilie” az do
dnesni doby, na druhé strané postupnou osifikaci
i ZivoCichové s masivnim krunyfem tvorenym acelu-
larni kosti. Tyto formy jsou vSak doloZeny az z pozd-
niho kambria (Repetski 1978).

Kruhousti

Systém:
(podle Stensioho
1958)

Nadtfida: Kruhousti, syn. bez¢elistni (Cyclostomata, syn. Agnatha) (svrch, kambrium - récent)
Ttida: Pteraspidomorphi (svrch, kambrium - récent)
Podtiida: Heterostraci (svrch, kambrium - svrch, devon)

Rad: Arandaspida (svrch, kambrium - sti. ordovik)

Rad:
Réd:
Réd:
Réd:
Réd:
Réd:
Rad:

Astraspida (sti. ordovik)

Eriptychiida (stf. ordovik)

Cyathaspida (svrch, silur - sp. devon)

Pteraspida (svrch, silur - sp. devon)

Drepanaspida (syn. Psammosteida) (svrch, silur - svrch, devon)
Cardipeltida (sp. devon)

Amphiaspida (sp. devon)

Podtiida: Myxinoidea (sliznatky) (?svrch. karbon - récent)
Tiida: Cephalaspidomorphi (sp. silur - récent)
Podtiida: Osteostraci (svrch, silur - svrch, devon)
Réd: Anaspida (stf. silur - svrch, devon)
Réd: Cephalaspida (svrch, silur - svrch, devon)
Rad: Galeaspida (sp. silur - sp. devon)
Podttida: Petromyzontida (mihule) (sp. karbon - récent)
Incertae sedis: Thelodonti (sp. silur - st¥. devon)
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Diagnoza: Obratlovci bez parovych ploutvi, které by byly homologické s ploutvemi Celistnatcti; recentni kruhousti maji v ery-
throcytech misto hemoglobinu erythrocruorin (Insom a kol. 1995); zZabry se vyvijeji z entodermu a jsou umistény na vnitfni stra-
né zabernich obloukdi; neurokranium vznika z epidermdlnich plakod, branchidlni skelet z neurdlni listy (pfestoze néktefi autofi
vyslovili nazor, Zze neurdlni liSta kruhoustych neprodukuje skeletogenni materidl; napf. Newth 1951, Insom a kol. 1995; srv. v§ak
Langille a Hall 1988, Horigome a kol. 1999); ¢ichovy organ se zaklad4d v embryogenezi jako parovy, teprve pozdé&ji splyva v jediny
neparovy, ale ¢ichové nervy a bulbus olfactorius ziistdvaji parové; vyvod Cichového organu splyva se zdkladem hypofyzy (embryo-
nalnim Rathkeho vackem) v jediny nasohypofyzélni kanalek, resp. otvor (,,vnéjsi nozdra"); chybi plynovy méchyf; ve vnitinim
uchu jsou jen dva polokruhové kanalky.

Pozndmka: Systém kruhoustych je velmi neustdleny; alternativou k uvedenému systému podle Stensiého (1958) muze byt napft.
systém podle Novické (1983), ktery bere v iivahu i materiél ze siluru a devonu Ruska a umoziiuje porovnat, v kterych skupindch
zustava systém relativné stabilni a v kterych naopak nebylo dosazeno jednotného nézoru.

laterdini
statoakustické

Obr. 174 Vlevo piedni Cést téla Hemicyc- . A
laspis murchisoni ze spodniho devonu Fe s BN dorzaini
Velké Britdnie pii pohledu z dorzélni { statoakustické |
strany, vpravo dole pohled z ventralni pole
strany na stejnou ¢ast téla u druhu Hirella
(Micraspis) gracias, vpravo nahofte pric¢ny
fez hlavovym krunytem u Mimetaspis ho-
eli ze spodniho devonu Spicberk. Podle 5 :

Stensiého (1927,1932) a Heintze (1939).  Ploutevni vybdzek laterdini desticky

SkuteCnosti, Ze se u kruhoustych - na rozdil od
Celistnatcli - vyvijeji Zabry z entodermu, priklada
velky vyznam Bjerring (1984). Domniva se, Ze
k oddéleni linie vedouci ke vzniku bezlebenych
a entobranchidtnich (maji Zabry ptivodem z ento-
dermu, a umisténé proto na vnitini strané zaber-
nich oblouktl) kruhoustych od linie smé&fujici
k ektobranchiatnim cCelistnatciim (maji Zabry ekto-
dermdélniho plivodu, a umisténé proto na vné&jsi
strané Zabernich obloukii) doslo jiz na rané pre-
chordatni urovni. Kruhousti (= bezcelistni) a Ce-
listnatci by tedy neméli byt povazovani za sukce-
sivni stadia jediné vyvojové linie. K tomuto
problému se vyjadfila fada autorii, z nichz néktefi
(Mallatt 1984) povazuji u obou skupin za homolo-
gické naopak zabry a za analogické povazuji za-
berni oblouky. Jini (napf. Herigome a kol. 1999)
E) OYaZUJ ! Z,a SkuPlnu’v kt.e ra se VYVIJ elil nezavisle n,a Obr. 175 Strop orobranchidlni dutiny u Nectaspis areolata ze
Celistnatcich, alespon sliznatky, i kdyz k tomuto za- spodniho devonu Spicberk. Ustni dutina je pouze mald &ist
véru dosli studiem jiHS"Ch struktur. vpiedu pted tzv. pti¢nou velarni liStou (srovnej situaci u kopi-

Nejstarsi paleozoi¢ti kruhousti méli télo kryto natce; obr. 50). Dobfe jsou patrné pfi¢né listy vedouci proud
hlavohrudnim krunyfem (proto se v minulosti shr- V(’)dy k Zabernim étérbi‘nén} (jejiich spo@nl’ okraj je odpreparo-
novali pod spole¢ny nazev Ostracodermi), ktery byl ‘llfvn spolu s dnem dutiny dstni; srovnej obr. 174 vpravo dole).

. fedni par prominujicich polokouli odpovidd orbitdm, zadni
bud kompaktni (obr. 174), nebo tvofeny n€kolika pér jsou sluchovéa pouzdra. Otvory v zadni &4sti slouZily k pro-
vétsSimi deskami, nebo byli pokryti véetn€ hlavy stupujicnu a dorzéln{ aorty. Podle Stensiého (1964).
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drobnymi Supinkami (napf. Arandaspida, Thelo-
donti). Postkranidlni ¢4st téla byla kryta kosoctve-
reCnymi Supinami nebo protahlymi deskami ze stej-
ného materidlu jako krunyf. Ocasni ploutev byla
bud hypocerkni (vedle ichthyosaurli jediny dalsi
pifipad u obratlovcil), nebo soumérnd a zastavala
funkci hlavniho pohybového orgdnu. Stabilitu téla
zajisfovaly lateroventralni hrany nebo vyristky,
které vSak byly jen lokdlnim zmohutnénim téchto
hran, nikoliv homologické s parovymi ploutvemi
Celistnatc. Formy, které filtrovaly potravu z detri-
tu na moiském dné¢, mély hlavohrudni $tit dorzo-
ventralné zplostély a ustni otvor na spodni strané
hlavy; otvor ustil do ustni dutiny (obr. 175), ktera
komunikovala s vnéj§im prostiedim Zabernimi
Sté€rbinami. V dstni dutiné byly potravni Castice se-
parovany zvlastnim zafizenim podobnym endosty-
lu kopinatce a smé€rovany do travici trubice. Proud
vody byl vypuzovan z uUstni dutiny zdvihem jejiho

ocnice

lateralni statoakustické pole

Obr. 177 Vylitek orobranchidlni dutiny u Cephalaspis signala
reprezentujici negativni otisk stropu dutiny ustni a kandlky,
kterymi prostupovaly cévy a nervy. Podle Stensioho (1964).

dorzalni statoakustické pole

dna pfi uzavieném ustnim otvoru skrze Zaberni
$térbiny, coZ zajisfovalo okysliCovani krve. Volng
plovouci formy mély ustni otvor umistén terminal-
né ¢i subtermindlné. U nékterych rodl, napiiklad
Cephalaspis (Osteostraci), je zndma i vnitini
struktura lebky (obr. 177). Uprostfed byla central-
ni dutina tvofend pfednim a zadnim parovym
oddilem (obr. 175, 178). K pfednimu parovému
oddilu vedly kanélky z orbit, takZe zde byla nepo-
chybné umisténa ¢ast mozku se zrakovymi centry.
Zadni parovy oddil byl spojen postupné se vétvici
siti drobnych kanalki s povrchem krunyie v okrs-
cich, kde nebyl kompaktni, nybrz kryt desticCkami
navzijem spojenymi mékkou tkani. Tento elastic-
ky systém povrchovych desticek byl schopen re-
gistrovat zachvévy vodniho prostiedi a predavat je
prostiednictvim nervi do zadni parové casti moz-
ku, kde bylo umisténo centrum statoakustického
vnimani.

Obr. 176 Hlavovy stit Kiaer-
aspis auchenaspidoides ze
spodniho devonu Spicberk
pii pohledu z dorzélni stra-
ny (vlevo) a na pfi¢ném fe-
zu (vpravo). Statoakusticka
pole byla kryta mozaikou
drobnych kosténych desti-
¢ek zavéSenych ve vazivu,
takze celek mohl registro-
vat kmity vodniho prostfe-
di; ze sluchového pouzdra
k nim vedly bohaté vétvené
kandlky pro cévy a nervy
(srovnej obr. 178). Z Jarvika
(1965).

lebe&ni schranka
(mozkovna)

dutina astni

Obr. 178 Rekonstrukce sluchovych kapsul (zadni par vyduti),
ocnic (pfedni par vyduti) a kandlkd privadéjicich cévy a nervy
ke statoakustickym polim na povrchu hlavového S$titu z vylitku
lebecnich dutin u Kiaeraspis auchenaspidoid.es (spodni devon
Spicberk). Podle Stensiého (1927,1964).
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Funkce krunyie je doposud nejasna. Dermdalni
acelularni kost, ktera krunyf tvofi, neni kompakt-
ni tkdn, nybrZ je bohaté prostoupena dutinami
a dokonce vykazuje naznaky remodelace. Byla to
proto evidentné ziva tkan, ucastnici se metabolis-
mu. Axialni skelet byl jen nepatrné osifikovan, coz
dokazuje nezaSkrcend struna hibetni.

ProtoZe recentni kruhousti (mihule a sliznatky)
nemaji plovaci méchyt (stejné¢ tak jako Chond-

richthyes), lze predpokladat, Ze chybél i u paleo-
zoickych kruhoustych.

Zda kruhousti s krunyfem byli pfevazné sladko-
vodni ¢i moisti zZivoCichové, je doposud predmé-
tem diskuse. Nejlépe zachované typy (Pteraspido-
morphi) pochdazeji z marinnich sedimentt lokalit
v arktické Kanadé. Na sladkovodni prostiedi se
vétSinou usuzuje v pfipadech, kde nebylo mozné
prokédzat marinni plivod sedimentl.

Pteraspidomorphi

Heterostraci jsou skupinou, jejiz zastupci méli hlavu
a trup uzaviené v kosténém panciii, ktery vSak ne-
byl kompaktni jako u skupiny Osteostraci, nybrz
¢lenén do mensich celkli. Na rozdil od skupiny
Osteostraci byly jednotlivé Zaberni otvory skryty
uvniti pancife a ustily do peribranchialniho pro-
storu, ktery se oteviral vné¢ spoleCnym otvorem (na
kazdé strané téla jednim). Endoskelet (tedy ta
Cést, kterd vznikd z chrupavky) neni zachovdn.
Ustni otvor byl umistén subtermindlné (bylo-li vy-
tvofeno kratké rostrum) nebo termindlné a vent-
ralné byl lemovan ordlnimi destickami. Samotné
hrany ustniho otvoru byly pokryty jemnymi zoub-
kovitymi utvary. OCi byly umistény po stranach
hlavy. Pozice ustniho otvoru a oci spolu s torpédo-
vitym tvarem hlavohrudniho krunyfe naznacuji, Ze
to byly formy aktivné plovouci (nektonické). Na
vnéjsi strané pancife nebyly nalezeny zadné stopy
po vnéjsich nozdrich (i kdyz dutiny v pfedni ¢asti
pancife naznacuji, Zze Cichovy orgdn byl parovy),
takze se predpoklada, Ze ustily do ustni dutiny. Na
dorzalni strané¢ pancife byl medidnni pinedlni
otvor. Mozek byl stavén velmi jednoduse, s dlou-
hou medularni ¢asti a bez odliSeného telencepha-
la. Kostény labyrint naznacuje, Ze byly vyvinuty
pouze dva polokruhové kanalky (viz str. 103). Po-
stranni smyslova ¢dra byla velmi dobie vyvinuta
jako systém kandlkd ve stfedni, vaskuldrni vrstvé
pancife.

Zadni ¢ast trupu a ocas byly kryty Supinami ¢i
deskami, které na dorzalni strané a na spodni stra-
né ocasu vybihaly do podoby kylu, a podobné kyly

Obr. 179 Céstetnd rekonstrukce téla
Arandaspis ze spodniho ordoviku Austra-
lie na zakladé otiskdl Supin. Jde o zastupce e
skupiny Arandaspida, do které je fazen e
i rod Anatolepis, nejstarsi nepochybny -
obratlovec. Podle Ritchieho a Gilbert- R

Tomlisona (1977), z Carrolla (1993). AR S

byly také na ventrolaterdlni strané trupu. Hlavnim
lokomo¢nim organem byla ocasni ploutev (kryta
vzdy jen drobnymi Supinami, aby byla dostate¢né
elastickd), parové ploutve chybély a stabilitu udr-
zovaly pouze zminéné ventrolateralni kyly. Ocasni
ploutev u nékterych forem vyvolava dojem, Ze by-
la hypocerkni (nap¥. Pferaspis), neni vSak diikaz
o tom, ze chorda sméfovala do spodniho laloku.
Celé zachované kostry obvykle nepiesahuji délku
30 cm (jsou vSak znamy druhy dosahujici az 1,5 m;
Moy-Thomas a Miles 1971).

Kostni pancii byl tvofen kosti, jejiz povrchova
vrstva obsahovala tubuldrni dentin na povrchu vy-
bihajici v rtizné tvarované hrbolky (napi. Astra-
spis; viz obr. 180) nebo listy. Pod ni byla vrstva ace-
lularni kosti protkand systémem vakuol, ktera se
nazyva vaskularni aspidin, a na vnitini strané vrst-
va ze stejného materialu, avSak v podobé kom-
paktnich lamel (lamelarni aspidin). Ve vakuoldch
patrné proudila tekutina, ktera podobné jako krev
pozdéjSich obratlovctl kost vyZivovala (zde je ziej-
me evolucni pocatek tzkého topografického vzta-
hu mezi pozici cév a osifikanimi centry krycich
kosti a mozna i vysvétleni krvetvorné funkce kost-
ni tkané nebo jejich derivatd). U nékterych forem
byla na povrchu nesouvisld vrstva tubuldrniho
dentinu v podobé¢ izolovanych hrbolkil; mezi nimi
byla vrstva zvlastniho lamelarniho a vysoce mine-
ralizovaného materidlu zvaného hyaloin, ktery ne-
byl pfekryt dentinem (viz obr. 73). Tato zvlastni
stavba exoskeletu by mohla piinést vysvétleni, jak
se krunyfe téchto zivoCichti mohly zvétSovat

dorzalm deska

branchialni desticky
tein Supiny

otnice

i

\.
ventralni deska
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(Smith a kol. 1996). U nékterych forem ¥ddu Dre-
panaspida byly v aspidinu zjiStény dutinky inter-
pretované jako kostni lakuny, a povazované tedy
za dikaz, ze pancif byl tvofen - alespon ¢aste¢né -
pravou kosti s kostnimi bunikami. Jini paleontolo-
gové (Orvig 1967) vSak interpretuji tyto dutinky
jako kanalky, v nichz probihala kolagenni vldkna.
Je vhodné pfipomenout, Ze aspidin se vétS§inou po-
vazuje za evoluéni predstupen pravé Kkosti.

R4d Arandaspida zahrnuje nejstarsiho nepo-
chybného obratlovce (Repetski 1978; viz téz Rocek
1985a, prii. obr. 2). Drobné ulomky (0,05-2 mm)
pokryvného krunyie, které maji histologickou
stavbu krunyfe stejnou jako v celistvosti zachova-
né exemplafe popsané jako Anatolepis z ordoviku
Spicberk, byly nalezeny v sedimentech svrchniho
kambria (formace Deadwood z Wyomingu v USA).
Do skupiny Arandaspida patii také rod Aranda-
spis (obr. 179), ktery byl nalezen ve stfednéordo-
vickych sedimentech severni Australie, a rod Saca-
bambaspis z pozdniho ordoviku Bolivie, ktery je
zachovan v podobé artikulovanych jedinci (Gag-
nier a kol. 1986).

dorzaini deska tvolena polygondinimi Supinaml

Obr. 180 Nahote Astraspis desiderata ze stfedniho ordoviku
Severni Ameriky pii pohledu na hlavovou ¢ést z dorzélni stra-
ny. Celkova délka stitu (az k pfedpoklddanému ustnimu otvo-
ru) priblizné 10 cm. Vlevo dole detailni pohled na dentinové
hrbolky Astraspis desiderata, vpravo dentinové hrbolky Pycna-
spis splendens (sttedni ordovik, Severni Amerika). Nahote po-
dle Tarloa, z Moy-Thomase a Milese (1971), dole podle Orviga
(1958,1967).

Kromé& nalezu Anatolepis ve svrchnim kambriu
USA jsou vsak vSichni ostatni Heterostraci znami
az od nejspodnéjsiho stiedniho ordoviku (Austra-
lie, Spicberky). To naznacuje, Ze nejstarsi obratlovci
se vyvijeli jen velmi pomalu (stratigrafické rozpéti
rodu Anatolepis je asi 40 mil. let) a méli bezpochy-
by kosmopolitni rozsifeni.

Astraspida (jediny rod Astraspis; obr. 180)
a Eriptychiida (jediny rod Eriptychius) jsou znami
jen podle izolovanych destiCek (které se vyrazné
histologicky lisi, proto jsou tyto rody klasifikovany
do oddélenych skupin). Obé& skupiny jsou doloze-
ny pouze ze stfedniho ordoviku (nepodlitame-li
pochybny rod Tesseraspis ze spodniho devonu).

Poté je paleontologicky zdznam Heterostraci
pierusen az do nejspodnéjSiho svrchniho siluru.
Nalezy ze svrchniho siluru a devonu pochéazeji
z USA, Kanady, gpicberk, Velké Britanie, Némec-
ka, Polska a Pobalti. Cyathaspida jsou prvnimi
z téchto postordovickych Heterostraci. Jejich cha-
rakteristickym rysem je, Ze pancif je tvofen pouze
malym poctem desek (vétSinou neparovou dorzal-
ni a ventralni, které po stranach spojuji branchial-
ni). Rozriznili se do fady typt, které se lisi nejen
celkovym vzhledem, ale i strukturou povrchové
vrstvy pancite. Typickymi zdstupci jsou napf. Ang-
laspis (obr. 181) a Torpedaspis (obr. 182). Do této
skupiny patii rovnéz Athenaegis ze svrchniho silu-
ru Kanady, ktery je nejstarSim zastupcem Hete-
rostraci zachovanym v podob¢ kompletniho skele-
tu (Soehn a Wilson 1990).

Pteraspida jsou zndmi pouze ze spodniho devo-
nu, s vyjimkou jediného rodu Psephaspis, ktery
pfezil do stfedniho devonu. Od piislusnikt skupi-
ny Cyathaspida se lisi tim, Ze se desky jejich panci-

vndjdl zaberni otvor

dorzaini deska

branchidini deska

Obr. 181 Anglaspis heinizi (Pteraspidomorphi, Heterostraci,
Cyathaspida) ze spodniho devonu Spicberk. Celkova délka pfi-
blizné 6 cm. Podle Kiaera (1932).

Obr. 182 Torpedaspis elongata (Pteraspidomorphi, Heterostra-
ci, Cyathaspida) ze svrchniho siluru Kanady. Podle Broada
a Dineleye (1973).
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Obr. 183 Pteraspis rostrata (Pteraspido-
morphi, Heterostraci, Pteraspida) ze spod-
niho devonu Velké Britanie. Celkova délka
priblizné 23 cm. Podle Whitea (1935).

fe zvétSovaly apozi¢nim rustem v dobie odliSitel-
nych okrajovych pfirtstkovych zdénach, a vétSim
poctem desek (jedna z nich napf. tvoii rostrum;
rovnéz lateralni branchidlni deska je doplnéna
dal8i, tzv. kornudlni deskou, kterd miuze vybihat do
strany jako horizontalni kyl). Dorzalni deska
(v kolmém pohledu ma podobu disku) vybihala
v mohutny trn. Branchidlni otvor (rovnéz vzdy je-
diny po kazdé strané€ pancife) sméiuje dozadu,
takze proud vody z néj vypuzovany mohl pomahat
pii dopfedném pohybu. Trupova Cast téla je kryta
drobnymi Supinami. NejznaméjSim piedstavitelem
je znac¢né tvarov€ variabilni Preraspis (obr. 183)
a Doryaspis (obr. 184).

Obecnym trendem v evoluci skupiny Hetero-
straci byl evidentné rozpad pancife, ptivodné sloze-
ného z malého poc¢tu pomérné velkych desek. U za-
stupct skupiny Drepanaspida tento trend vrcholi,
coZ je patrné z toho, ze pocCet desek sice zistava
stejny jako u evolu¢né ptivodnéjsi skupiny Pteraspi-
da, desky jsou vSak relativné malé a navzdjem od-
déleny poli drobnych polygonalnich Supin zvanych
tesserae. U nékterych druht rodu Psammolepis
a Psammosteus se tyto Supiny nachdazeji i uvniti hra-
nic dorzdlniho a ventralniho disku, coz dokazuje,
jak se tyto velké desky pii okrajich rozpadaly na
drobné Supiny. Drepanaspida pfezili az do konce
pozdniho devonu, pak vsak z fosilniho zaznamu na-
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Obr. 184 Doryaspis sp. (Pteraspidomorphi, Heterostraci, Pte-
raspida) ze spodniho devonu Spicberk. Celkova délka témér
17 cm. Podle Heintze, z Moy-Thomase a Milese (1971).
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hle mizeji. Jsou tudiz poslednimi znamymi zastupci
skupiny Heterostraci. Nejznaméj$imi drepanaspidy
je nominatni rod Drepanaspis ze spodniho devonu
(obr. 185), ktery ma ustni otvor sméfujici dorzalné
a patrn¢ sbiral potravu z hladiny.

Ke skupiné Heterostraci vSak patfi rod Cardi-
peltis (Cardipeltida) ze spodniho devonu USA,
charakteristicky velkym dorzalnim diskem, do né-
hoz je na kazdé strané hluboce zaklinén branchial-
ni otvor shora pfekryty drobnymi destickami. Je to
natolik aberantni forma, Ze pro ni byl vytvoien
zvlastni fad. Podobné zvlastni skupinou jsou Am-
phiaspida, kam jsou fazeny formy popsané ze
spodniho a stfedniho devonu Sibife. Jejich spolec-
nym znakem je, Ze pancif je s vyjimkou nékolika
drobnych desticek jednolity, dorzoventralné zplos-
tély a zaberni otvory jsou na jeho dorzalni strané.
Krom¢ toho vSak maji pfed orbitami jesté zvlastni
otvory, o jejichz funkci zatim panuji pouze dohady.
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branchidinf otvor
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Obr. 185 Drepanaspis gemuendensis (Pteraspidomorphi, Hete-
rostraci, Drepanaspida) ze spodniho devonu Némecka. Celko-
va délka ptiblizné 28 cm. Podle Grosse (1963).

O plivodu recentnich sliznatek ze skupiny He-
terostraci se diskutuje jiz od roku 1927, kdy Stensio
poprvé poukdzal na vyrazné rozdily mezi obéma
skupinami recentnich kruhoustych (tedy sliznatka-
mi a mihulemi) na jedné strané a podobnostmi
téchto recentnich skupin s paleozoickymi Heterost-
raci, resp. Osteostraci na strané druhé. Shod mezi
mihulemi a Osteostraci je celd fada a v posledni do-
b¢ byly nalezeny mihule ve spodnim karbonu, které
nesou jeSté nepochybné znaky Osteostraci (napfr.
zbytky ploutevnich paprskil; viz niZze). Shod mezi
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sliznatkami a Heterostraci je mén¢, ale rovnéz do-
kazuji fylogenetickou ndvaznost téchto skupin.
Shody lIze spatifovat napiiklad v jediném zabernim
otvoru na kazdé strané téla, v preandlnim neparo-
vém ploutevnim lemu (chybi u mihuli), ve stavbé
blanitého labyrintu, ve vyusténi nasohypofyzalniho
kanalku na ventralni strané lebky apod.

Ndlezy fosilnich sliznatek jsou vzacné a ne zcela
jednoznacné. Jde napi. o Myxinikela Siroka ze svich-
niho karbonu Mazon Creek (Bardack 1991).

Pro uplnost zde budiz pfipomenuto, Ze i kono-
dontové zoubky (viz vySe) jsou nékdy interpreto-
vany jako doklady existence sliznatek (Krejsa
a kol. 1990, Aldridge a Donoghue 1998).

Cephalaspidomorphi

Cephalaspidomorphi se objevuji ve fosilnim zdzna-
mu pozdéji nez Pteraspidomorphi, az ve spodnim
siluru. N¢které z téchto forem jsou anatomicky
prostudovany velmi podrobné (napf. Hemicyclas-
pis). Pfesto vsak fylogenetické vztahy v ramci této
tiidy (zejména vztah mezi fddy Anaspida a Cepha-
laspida) jsou zna¢né nevyjasnéné. Obecné lze pii-
slusniky této tfidy charakterizovat jedinou vné&jsi
neparovou nozdrou, kterd je podobné jako u do-
spélych mihuli umisténa na dorzalni stran¢ hlavy,
a fadou branchialnich otvorti po obou stranich té-
la, které komunikuji s vnéjSim prostiedim kazdy
zvla§t (neni tedy vytvofena peribranchidlni duti-
na). Spole¢nym znakem je rovnéz to, ze vn&jsi vy-
vod Cichového organu ma spojeni s hypofyzou
(proto se nazyva nasohypofyzalni kandl) a usti na
dorzalni povrch lebky spole¢né zminénou noz-
drou.
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Obr. 186 Birkenia elegans (Cephalaspidomorphi, Osteostraci,
Anaspida) ze svrchniho siluru Skotska. Hlavovy konec téla. Po-
dle Heintze (1958), z Jarvika (1980).
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Obr. 187 Pharyngolepis oblongus (Cephalaspidomorphi, Osteo-
straci, Anaspida) ze svrchniho siluru Norska. Celkova délka té-
la ptiblizné 22 cm. Podle Ritchieho (1964).

R4d Anaspida zahrnuje jak formy s dobfe vyvi-
nutym pancifem, tak i formy, kterym pancii chybél.
Birkenia (obr. 186) ze svrchniho siluru Skotska
a podobny Pharyngolepis (obr. 187) méli télo po-
kryté rizné velkymi Supinami a desti¢kami. Za po-
zornost stoji, ze Pharyngolepis mél v oblasti Ustni
dutiny zvlastni kost tvaru pismene T, kterd se nékdy
interpretuje jako element vyztuzujici jazyk. Napro-
ti tomu rody Jamoytius (obr. 188), Lasanius a Ende-
iolepis (obr. 189) a nejnovéji nalezeny stiednéde-
vonsky rod Cornovichthys (Newman a Trewin
2001) ocividné nemély dermdlni exoskelet a jejich
télo bylo bez pancife nebo kryté pouze drobnymi
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Obr. 188 Jamoytius kerwoodi (Cephalaspidomorphi, Osteo-
straci, Anaspida) ze svrchniho siluru Skotska. Nahote celkova
rekonstrukce téla, dole rekonstruované vnitini Casti lebky
a branchidlniho aparatu. Celkova délka téla pfiblizné¢ 18 cm.
Podle Ritchicho (1968).

"
oz T

I//’ -~ b

.
Ry branchlalni otvory
10 . "

‘,;l,/ Htni ploutev ventrolateraini picutevni lem

Obr. 189 Endeiolepis aneri (Cephalaspidomorphi, Osteostraci,
Anaspida) z nejspodnéjsiho svrchniho devonu Kanady. Podle
Stensiého (1964).
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Obr. 190 Hardistiella mon-
tanensis ze spodniho karbo-
nu Montany, USA, nejstarsi
paleontologicky doklad mi-
huli, zachovany jako otisk
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vaného zivoCicha, je 1épe
zachovano levé oko, méné
zietelné pravé oko). Podle
Janviera a Lunda (1983).

Supinami. Tyto formy lze bez problému navazat na
spodnokarbonské mihule. Nejstarsi fosilni zdznam
mihuli (Petromyzontida) je Hardistiella montanen-
sis (obr. 190) ze spodniho karbonu lokality Bear
Gulch v Montané, USA (Janvier a Lund 1983). Mé-
la jesté zietelnou hypocerkni ocasni ploutev a dtile-
zité je, ze fitni ploutev jes§té byla vyztuZena rudi-
mentarnim endoskeletem z ploutevnich paprski,
coz je u mihuli ojedinély piipad, protoze u vSech
ostatnich se jedna o ploutevni lem vytvofeny pouze
kozni duplikaturou. Ve srovnani s recentnimi mihu-
lemi je branchialni oblast velmi kratka. Je mozné, Ze
druhy z obou exemplait nalezenych na stejné loka-
lit¢ (Lund a Janvier 1986) je larva.

Jediny dalsi nalez fosilni mihule je Mayomyzon
pieckoensis (obr. 191). Je o né€co mladsi (svrchni
karbon zndmé lokality Mazon Creek v Illinois,
USA) (Bardack a Zangerl 1968, 1971). Celkovéa
délka této mihule dosahovala asi 6,5 cm a byli na-
lezeni jak dospéli, tak i subadultnijedinci. T¢lo by-
lo thotovité, s nepieruSenym dorzilnim a ventral-
nim ploutevnim lemem (dorzélni byl v§ak oddélen
od ocasni ploutve hlubokym zafezem). Podobné

sluchové pouzdro

nasohypofyzalni

trévicl trakt

jatra
krshové chrupavka

vyztudujicl Gstni
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2aberni térbiny
vyztuha jazyka
Obr. 191 Mayomyzon pieckoensis (Cephalaspidomorphi, Pet-

romyzontida) ze svrchniho karbonu USA. Délka zobrazeného
useku téla ptiblizné 17 mm. Podle Bardacka a Zangerla (1968).

jako u recentnich mihuli chybély parové ploutve
a jakékoliv Supiny a dermalni skelet. Je zajimavé,
Ze ani u tohoto, ani u pfedeslého rodu (Hardistiel-
la) se nezachovala zadna stopa po ustni pfisavce,
a je tudiz mozné, ze ustni ustroji bylo vyvinuto
v podobé jednoduchého kruhového zihybu, tak
jak je tomu u metamorfujici minohy. Dobie se
vSak zachovala kruhovita (anularni) chrupavka
vyztuzujici ustni otvor. Pfed urovni o¢i je na dor-
zalni stran¢ lebky jedina medidnni nozdra (vyvod
nasohypofyzalniho kanalku).

Do pozdnékarbonské fauny z Mazon Creek pat-
i1 1 Gilpichthys a Pipiscius zangerli (Bardack a Ri-
chardson 1977). Taxonomicka ptislusnost obou fo-
rem je dosti nejistd. U posledné jmenovaného se
vSak zachovala ustni prisavka.

Problém vyvstavd s rodem Birkenia, Ctenopleu-
ron, Pharyngolepis a nékterymi dal$imi, které jsou
sdruzovany do celedi Birkeniidae (Elliott in Car-
roll 1993). U fady forem lze nalézt zietelné stopy
zachovaného endoskeletu (resp. endokrania).
Ocasni ploutev byla hypocerkni, u silurskych a de-
vonskych forem vyztuzend ploutevnimi paprsky.
Horni lalok ocasni ploutve byl vzdy lépe vyvinut
nez spodni lalok, do kterého smérovala chorda.

Cephalaspida jsou zfetelné odlisni v tom, Ze je-
jich predni cast téla byla kryta kompaktnim kru-
nyfem (u Cephalaspis gigas dosahuje pies 30 cm
délky), ktery obsahoval struktury endoskeletu.
K zadnimu okraji hlavohrudniho Stitu se kloubil
par pohyblivych ploutevnich vybé&zkl, které vsak
nejsou homologni s prsnimi ploutvemi Celistnatcti,
i kdyz se tak nékdy oznacuji. Na dorzalnim povr-
chu §titu (viz obr. 174 vlevo) byly orbity, ve kterych
je Casto zachovan sklerotikalni prstenec. Mezi ni-
mi je pinedlni otvor, ktery je Casto umistén na
zvlastni destiCce, spojujici obé orbity (pinedlni de-
sticka). Pfed pinedlnim otvorem je vyusténi naso-

v

hypofyzalniho kandlku (,,vnéj§i nozdra"). Za pine-
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alnim otvorem je dorzalni statoakustické pole,
kryté polygonalnimi destickami. Podobnéa pole le-
muji laterdlni okraje $titu (lateralni statoakusticka
pole), nemusi to vSak byt pravidlem u vSech zi-
stupcli (obr. 192). Po povrchu §titu probihaji sen-
sorické linie. Ventrdlni Cast Stitu je tvofena oro-
branchidlni dutinou (viz obr. 174 vpravo nahofte,
175). Tato dutina byla cela piekryta pohyblivou
spodinou dutiny ustni, tvofenou dermalnimi de-
stiCkami zavéSenymi ve vazivu (viz obr. 174 vpravo
dole). Na stropé této dutiny byly vyvinuty pri¢né
listy sméfujici k zabernim otvortim; podle jejich
polohy rozliSoval Stensié podskupiny Orthobran-
chiata, Oligobranchiata a Nectaspiformes. Zadni
¢ast trupu je kryta kosténymi deskami nebo drob-
nymi Supinami. Ve vSech ostatnich rysech se Ce-
phalaspida shoduji s Anaspida.

Cephalaspida jsou taxonomicky velmi diverzifi-
kovanou skupinou (napf. u rodu Cephalaspis je
znamo pies 90 druhti, 50 z nich bylo nalezeno na
Spicberkach; Janvier 1977). Typickymi predstavi-

Obr. 192 Alapis macrotuberculata (Cephalaspidomorphi, Osteo-
straci, Cephalaspida) ze svrchniho devonu vychodni Kanady.
Podle Orviga, z Jarvika (1980).
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Obr. 193 Dva blizce ptibuzni zdstupci skupiny Osteostraci. Na-
hote Hirella (= Aceraspis) robusta ze spodniho devonu Norska;
celkova délka téla pfiblizné 17 cm. Dole Hemicydaspis mur-
chisoni ze spodniho devonu Velké Britdnie; celkovd délka téla
piiblizné 22 cm. Podle Heintze (1939) a Stensioho (1964).

teli jsou napi. rody Cephalaspis, Hemicydaspis
(obr. 193 dole) a Aceraspis (obr. 193 nahofte).
O zplisobu Zivota téchto vodnich obratlovci se Zzi-
vé diskutuje, zejména v souvislosti s posterolate-
ralnimi vybézky hlavového Stitu a ploutevnimi vy-
bézky. Protoze geologicky starSi formy mély Stit
s vybézky a ploutevni piivésky se objevily az

statoakustické pole

statoakustické pole

ventrolatersini lita

Obr. 194 Srovnani hlavohrudnich §titd dvou primitivnich zi-
stupcil skupiny Osteostraci. Nahote Tremataspis sp., dole Dart-
muthia, oba ze svrchniho siluru Spicberk. Dorzoventrdlné
zplostély Stit se ziejmé vyvinul z torpédovitého tvaru se zaber-
nimi $térbinami po strandch. Podle Stensioho (1964).

| \  stomodeum

. Rathkeho vychlipka
ziklad tichového

orgénu (spidermdini plakoda)

vnéj$i nozdra

Obr. 195 Nahote dvé stadia vyvoje larvy recentni mihule (Per-
romyzon) dokumentujici pfesun ,,vnéjsi nozdry" (komunikace
do cichového orgidnu) a hypofyzilniho kandlku (ptvodem
z Rathkeho vychlipky v dorzdlni sténé stomodea) na dorzalni
stranu hlavy a splynuti jejich vyvod do jednoho otvoru (proto
je nazev vnéjsi nozdra v uvozovkach). Dole podélny fez hlavo-
hrudnim Stitem devonského cephalaspida, kde oba organy jsou
uloZeny v jediném otvoru, i kdyz jsou predpoklddané jesté sa-
mostatné. Zakladni topografické vztahy recentnich mihuli
a devonskych Cephalaspidomorphi jsou vsak stejné. Podle
Stensioho (1964) a Jarvika (1980).
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u geologicky mladsich forem, soudi se, Ze $tit se bé-
hem evoluce téchto kruhoustych redukoval ajeho
zadni rigidni vyb&zky byly postupné nahrazeny
pohyblivymi  privésky. Vznik dorzoventralné
zplostélého S§titu a pfesun zZabernich Stérbin na je-
ho ventralni povrch lze dedukovat ze srovnani ro-
da Tremataspis a Dartmuthia (obr. 194). Nejstarsi
zastupci jsou znami ze svrchniho siluru, posledni
z nejspodnéj$iho svrchniho devonu Kanady (Es-
cuminaspis).

Nasohypofyzalni komplex (obr. 195) je jednim
z dutlezitych znakt, které spojuji Cephalaspido-
morphi (nejen pouze Anaspida) s mihulemi. V ra-
né embryogenezi mihuli se zvl4sf zaklddd nepéaro-
vy Rathkeho vacek (z dorzalni stény stomodea,
proti bazi mozku) a oddélené od néj z parové Ci-
chové plakody umisténé pied stomodeem se za-
klada cichovy organ. B€hem ontogeneze vsak vy-
vody obou struktur casteéné splyvaji, parovy
¢ichovy organ se stidva neparovym a zminény vy-
vod (,,vnéjsi nozdra") se piesunuje na dorzalni
povrch hlavy. U vSech Cephalaspidomorphi (na
rozdil od Pteraspidomorphi) je vyvod nasohypofy-
zélniho kanalku umistén rovnéz na dorzalni strané
lebky, pfed trovni orbit.

S
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cephalaspid mihule

Obr. 196 Srovnani inervace zaber (vyznaceno ¢erné) u devon-
ského cephalaspida (vlevo) a recentni mihule (vpravo). Podle
Janviera, z Jarvika (1980).

oblast sluchovié

pinealni om&p oblast lateralni

&lni

pinedini orgén yslové linle

sekundami ¢ichova vidkna

Infundibulum madulla oblongata

tegmentum

Obr. 197 Nahote zdkladni stavba mozku mihule (Lampetra)
s vyzna¢enim hlavnich drah. Dole (pro srovndni ve stejné po-
mérné velikosti) vylitek mozkovny zastupce rodu Mimetaspis
(Cephalaspidomorphi, Osteostraci, Cephalaspida) ze spodniho
devonu Spicberk. Podle Niewenhuise (1977) a Stensioho
(1927).

Rovnéz nervova soustava vykazuje fadu shod-
nych znakl (fada paleozoickych forem je detailné
prostudovana, v¢etné vnitinich struktur; obr. 196,
197).

Ponékud aberantni skupinou jsou Galeaspida,
ktefi se podobaji skupiné Osteostraci tim, ze méli
masivni hlavohrudni pancif a dobfe osifikovany
lebe¢ni endoskelet. M¢Eli vSak i v dospélosti parovy
¢ichovy organ (ktery byl jako u ostatnich kruho-
ustych spojen s nepdrovym hypofyzilnim kandl-
kem). Ventralni strana pancife byla stavéna stejné
jako u Osteostraci (tzn. méla spodinu dutiny tstni
tvofenou mozaikou drobnych dermadlnich desti-
¢ek). Na dorzalnim povrchu byl jeden velky nepa-
rovy otvor neznamé funkce, ktery byl diive chyb-
né povazovan za ustni. Skute¢ny ustni otvor vSak
byl vzdy umistén na spodni strané krunyie. Cha-
rakteristickym rysem rovnéz je, Zze chybél pinealni
otvor. Ocasni ploutev byla na rozdil od Osteostra-
ci hypocerkni. Pfedstaviteli skupiny jsou rody
Polybranchiaspis a Galeaspis. Néktefi autofi pova-
Zuji tuto skupinu za podobné nejistého systematic-
kého postaveni, jako jsou Thelodonti.

Thelodonti

Bezcelistni vodni obratlovci ze skupiny Thelodon-
ti (syn. Coelolepida) jsou zndmi ze spodniho siluru
az stfedniho devonu pfedevSim na zdkladé cha-
rakteristickych Supin, které jsou na povrchu kryty

7 M2

dentinem, pod nimz je kostni ¢ast s velkou dutinou
(obr. 198). Bazélni ¢4st Supiny byla tvofena acelu-
larni kosti. Vzdcnéjsi jsou ndlezy celych jedincu
(napft. rody Logania, obr. 199; Thelodus, Lanarkia,



EVOLUCESTRUNATCU?7

dhefiové dutinky

Obr. 198 Podélny fez Supinami dvou zastupct skupiny Thelo-
donti. Vlevo Thelodus parvidens, vpravo Katoporus rhizoides.
Povrch je tvofen tubuldrnim dentinem, baze aceluldrnim aspi-
dinem. Dentinové kanélky zasahuji do dienové dutiny, ktera je
bud jednolita (vlevo), nebo mnohocetné (vpravo). Podle Gros-
se, z Moy-Thomase a Milese (1971).

Obr. 199 Logania scotica (= Thelodus scoticus) (Thelodonti) ze
svrchniho siluru Skotska. Otisk téla v dorzalnim pohledu. Po-
dle novych nalezti (Wilson a Caldwell 1993) méli tito Zivoci-
chové télo vysoké a ocasni ploutev hluboce vystiizenou. Celko-
va délka téla pfiblizné 15 cm. Podle Traquaira (1905).

Phlebolepis, obr. 200; a Turinid). Vnéj$Sim vzhle-
dem si byli velmi podobni a podle téchto nalezi je
ziejmé, Ze celé télo bylo ponékud dorzoventrdlné
zplostélé (zvlasté predni Cast), kryto zminénymi
drobnymi Supinami a ze méli hypocerkni ploutev,
protahly ventrolaterdlni lem a fadu izolovanych

Obr. 200 Phlebolepis elegans (Thelodonti) ze svrchniho siluru
Spicberk. Celkova délka pfiblizné 8 cm. Podle Ritchieho
(1968).

branchidlnich otvort. Ustni otvor byl umistén ter-
minalné. ProtoZe thelodonty nelze dobfe zaradit
ani pod Cephalapsidomorphi, ani pod Pteraspido-
morphi, fadi se provizorné jako zvlastni skupina
nejistého postaveni.

Wilson a Caldwell (1993) objevili v siluru a ve
spodnim devonu Kanady zvlastni rybovité obrat-
lovce bez Celisti a parovych ploutvi, se symetric-
kou, vidlicovité tvarovanou ocasni ploutvi a s télem
krytym thelodontnimi Supinami. Ackoliv se vSeo-
becné predpoklada, ze bezlelistni obratlovci ne-
maji vyvinut zaludek (protoze svoji potravu filtruji
a protoZze ze stejného divodu chybi i mihulim
a sliznatkam), tato skupina Zivo¢ichti méla zaludek
zfetelné odliSen od ostatnich Casti travici trubice.
Diferenciace zaludku tedy ocividné predchazela
vzniku Celisti a naznacuje, Ze tito ryboviti obrat-
lovei mohli byt dravci. Titiz autofi ustavili pozd¢&ji
pro tyto bezcelistnaté obratlovce s thelodontnimi
Supinami zvlastni taxon na urovni fadu (Furcacau-
diformes), ktery povazuji za sesterskou skupinu
vSech Celistnatcti (Wilson a Caldwell 1998); pies-
néjsi by v8ak bylo konstatovani, Ze je to skupina
s nejvétsim poctem morfologickych podobnosti
s Celistnatci.

Vznik Celisti a parovych koncCetin

Z paleontologického zaznamu Ize vyvozovat, Ze
nejstarSi obratlovci neméli Celisti a potravu patrné
filtrovali at’ uz z detritu na dné, nebo ve vodé volné
plovouci (plankton Ci nekton), nebo - jak Ize soudit
z polohy ustniho otvoru u nékterych z nich - dokon-
ce z hladiny. Jejich ustni ustroji nebylo jednoduché;
byl to nejspiSe systém chrupavek Ci kosti, které
umoZiiovaly nasavani potravy (mohla k tomu slouZit
podélné uloZzena ,pistovita” chrupavka, podobné ja-
ko u recentnich mihuli), a systém vyztuzujici ustni
otvor a umoziujici jej uzavirat (u recentnich mihuli
k tomu slouZi kruhovitd, tzv. anularni chrupavka).
Tento stav panoval pomérné dlouhou dobu, az do
raného siluru (tedy priblizné 130 mil. let), kdy se ob-
jevili prvni obratlovci s Celistnim aparatem.

Ze srovnavaci anatomie vyplyva, Ze endokranial-
ni vyztuha Celisti (tedy palatoquadratum svrchni ¢e-

listi a mandibulare, resp. Meckel(iv element spodni
Celisti) je tvorena modifikovanymi ¢astmi zZabernich
oblouk( (viz obr. 121 ). Dilkazem je embryonalni pd-
vod z materidlu pochéazejiciho z neuroektodermu
neurdlni listy, tedy stejny plvod jako u vSech Zaber-
nich oblouk(l (viz obr. 120). Hlavni ¢ast Celisti po-
chazi ze Zaberniho oblouku, ktery je v poradi tfeti
a nazyva se Celistni, resp. mandibularni (alternativ-
ni nazor z posledni doby viz Mallatt 1996). Nicméné
paleontologicka i embryologicka data dokladaji, ze
svrchni ¢ast, tedy palatoquadratum, vznika nejen
z epibranchiale &elistniho (tedy tfetiho) oblouku, ale
také z epibranchiale predcelistniho (tedy druhého)
oblouku. Lze to ilustrovat situaci u devonskych Ce-
listnatcll, napt. Nesides schmidti (obr. 201) a Eusthe-
nopteron foordi (obr. 202), kde jsou oba elementy
bud’ jesté zcela izolované, nebo v rlizné mire sply-
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Obr. 201 Endokranialni elementy vyztu-
Zujici svrchni Celist u devonskeé laloko-
ploutvé ryby Nesides schmidti (Coela-
canthiformes). Epibranchialia druhého
a tfetiho Zaberniho oblouku byla jesté
zcela oddélena, netvofila palatoquadra-
tum a ze strany ustni dutiny byla vyztu-
Zena pouze dermalni kosti (entopterygo-
id). Kloubni pfipojeni mandibulare (tzn.
Celistni kloub) bylo na ventralnim konci
pars pterygoquadrata (tedy na misté p(-

vodniho kloubem' mezi epimandibulare  PARS AUTOPALATINA

*odXall

aceratomandibulare). U suchozemskych ~ epibranchiale pf

tetrapod to bude jediny zachovany osifi-
kovany okrsek palatoquadrata, nazyvany
kost Ctvercova (quadratum). Podle Bjer-
ringa(1977).

PARS PTERYGOQUADRATA
[t}

PARS AUTOPALATINA

m
Lelistni kioub

Obr. 202 Palatoquadratum juvenilniho jedince devonskeé lalo-
koploutvé ryby Eusthenopteron foordi(Osteolepiformes). Obé
Casti palatoquadrata jsou jesté dobre odliSitelné, spojuje je
nepravidelny pruh tenké kosti zvany vinculum. U dospélych
jedinct vinculum zcela vypliiuje prostor mezi obéma ¢astmi
palatoquadrata. Podle Bjerringa (1977).

nuly do jediného Utvaru zvaného palatoquadratum
(RoCek 1993). U primitivnich suchozemskych tetra-
podd nelze evoluci palatoquadrata sledovat na pa-
leontologickém materialu vzhledem k tomu, Ze s vy-
jimkou quadrata z(stava celé palatoquadratum ve
stadiu chrupavky. Nicméng je zfejmé, Ze napt. u do-
spélych Zab je pars pterygoquadrata zachovana
v plivodni pozici pod sluchovym pouzdrem, zatimco
vlastni vyztuhu svrchni Celisti tvofi pars autopalati-
na, kteraje dlouhou a Stihlou vyztuhou pfi lateralnim
okraji orbity (viz obr. 413).

Spodni cCelist se embryonalné zaklada méné
komplikovanym zplsobem. Tvofri ji ceratobranchia-
le Gelistniho oblouku, které se u vodnich ¢elistnatcl
(kde je zachovano v osifikovaném stavu) nazyva
mandibulare, u suchozemskych obratlovcll se v8ak
osifikaCni proces zastavuje ve stadiu chrupavky
(s vyjimkou okrsku pfiléhajiciho k Celistnimu kloubu,
ktery z funkénich dlivoda stale osifikuje a nazyva se
articulare), a proto se oznacCuje nazvem Meckelova

tniho (1I) oblouku

PARS PTERYGOQUADRATA

entopterygoid epibranchlale Zelistniho (Ill) oblouku

chrupavka. U primitivnich tetrapodi (obojzivelnik()
se na jejim ventralnim konci zachovava jesté hypo-
branchiale v podobé zvlaStniho elementu zvaného
mentomandibulare, ktery v8ak miZe splyvat s okol-
nimi dermalnimi kostmi (vétSinou s dentale).

Vznik Celisti byl tedy velmi dalezitym evolu¢nim
krokem, ktery umoZznil pfechod k dravému zplsobu
Zivota. Dokumentuje to cela fada primitivnich Celist-
natcu, at’jiz jsou to Placodermi, Acanthodii, Chond-
richthyes nebo Osteichthyes. Celisti se vyvijely
soucCasné se zuby, které byly fixovany bud' na der-
malnich kostech exokrania (maxila, premaxila, den-
tale, coronoidy), nebo - a to v pfipadé Chondricht-
hyes, kde dermalni osifikace zanikla - pfimo na
palatoquadratu a mandibulare, které byly inkrusto-
vany anorganickymi solemi (histologicky se tento
material oznaCuje jako kalcifikovana chrupavka).

Zaroven s Celistmi vznikly i parové koncetiny.
V minulosti bylo formulovano nékolik teorii o vzniku
parovych koncetin. Dnes se vSeobecné pfijima na-
zor, Ze parové ploutve vznikly rozpadem puavodné
celistvého ploutevniho lemu na ventrolateralni stra-
né téla (metapleury, proto ,metapleurova” teorie).
U trnoploutvych jsou vmezerené pary trnG pozu-
statkem pavodni celistvé metapleury a v tomto
ohledu jsou trnoploutvi primitivngjsi nez kterakoliv
jind skupina paleozoickych &elistnatci. Metapleu-
rovou teorii podporuji nejen paleontologické diika-
zy v podobé trnoploutvych, ale i embryologické za-
sahy, kterymi Ize napriklad u larev obojzivelniku
uméle vyvolat vznik vmezerenych par( koncéetin na
mistech plGvodni metapleury (viz obr. 81). Rovnéz
embryonalni Wolffova lista (viz obr. 84) je dikazem
plvodu parovych kongetin z kontinualniho ploutev-
niho lemu. Siroka baze prsnich ploutvi Chondricht-
hyes (uniserialniho archipterygia) metapleurovou
teorii rovnéz potvrzuje.
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Kolonizace souse rostlinami
a devonska radiace

Je znamo, Ze v pozdnim ordoviku postihlo Zemi rozsahlé zalednéni, coz se nepochybné muselo projevit
i na rozs8ifeni prvnich obratlovci, piestoZe to byli patrné z valné vétSiny mofisti zivoCichové. V raném de-
vonu se viak globaln€ znacné oteplilo a klima - alespofi v nékterych oblastech - se zménilo na tropické.
Casovy rozdil mezi uvedenym zalednénim a oteplenim do tirovné tropického klimatu byl relativné krat-
ky - pfiblizné 30 miliont let.

Paleontologicky zdznam dokldda, Ze v pozdnim siluru a v raném devonu se poprvé objevily na sousi
rostliny. Nejdfive to byly ziejmé& drobné formy podobné mechorostiim, pozdéji - kdyZ se vyvinula pod-
plrna a vodiva pletiva - i rostliny vétS§ich rozmérd. Prvni cévnaté rostliny jsou doloZeny z doby pied 420
mil. let a fadi se do skupiny Rhyniophyta (Psilophyta). Nejprimitivnéjsi byl rod Cooksonia z pocatku
svrchniho siluru (Edwards a Feehan 1980) s charakteristickymi dichotomickymi vétvemi a terminalnimi
sporangii. Podobnou primitivni suchozemskou rostlinou je Aglaephyton major z raného devonu. B€hem
relativné velmi kratké doby se z téchto primitivnich rostlin vyvinula celd fada dalSich, rovnéz patiicich
do skupiny Rhyniophyta, které dominova<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>