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3RGČNRYiQt

1D� WRPWR� PtVWČ� E\FK� FKWČOD� SRGČNRYDW� VYpPX� ãNROLWHOL� 0JU�� 5REHUWX�

ýHUQpPX�� 3K�'��� NWHUê� PČ� EČKHP� PpKR� VWXGLD� WUSČOLYČ� YHGO�� SRVN\WRYDO� PL�

FHQQp�SĜLSRPtQN\�D�SĜHGHYãtP�YåG\�YČĜLO�Y Pp�YČGHFNp�VFKRSQRVWL��7DNp�E\FK�

FKWČOD�SRGČNRYDW�YãHP�þOHQĤP�/DERUDWRĜH�SUR�VWXGLXP�NUDQLRIDFLiOQt�evoluce a 

vývoje ]D� SRVN\WQXWt� Y]RUNĤ�� ]DXþHQt� Y práci s grafickými programy a 

konstruktivní kritiku. V QHSRVOHGQt� ĜDGČ� SDWĜt� YHONê� GtN�mým URGLþĤP�� NWHĜt�PL�

VYRX� EH]PH]QRX� SRGSRURX� XPRåĖXMt� VWXGRYDW� D� WDNp�PpPX� SĜtWHOL� -DNXERYL��

NWHUê�]D�PQRX�VWRMt�SĜL�YãHP, GR�þHKR�VH�YUKQX.
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Abstrakt

3ĜHGPČWHP� WpWR� VWXGLH� MVRX� SĜtGDWQp� YQČMãt� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\� ODUHY�

REUDWORYFĤ��=D�~þHOHP�PH]LGUXKRYpKR�SRURYQiQt�WČFKWR�VWUXNWXU�byla studována 

vývojová morfoJHQH]H�YQČMãtFK� åDEHU�X�ELFKLUD�GUXKX�Polypterus senegalus a 

axolotla druhu Ambystoma mexicanum D� YêYRM� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW� X�

SLVNRĜH�GUXKX�Misgurnus fossilis. K SRSViQt�YQČMãtFK�DVSHNWĤ�YêYRMH�SRVORXåLO\�

snímky ze skenovacího elektronového mikroskRSX�� SUR� VOHGRYiQt� YQLWĜQt�

PRUIRORJLH� D� SRFKRSHQt� WNiĖRYpKR� NRQWH[WX�� YH� NWHUpP� MHGQRWOLYp� UHVSLUDþQt�

VWUXNWXU\� Y]QLNDMt�� E\O\� SRXåLW\� NODVLFNp� KLVWRORJLFNp� ĜH]\� D� NU\RĜH]\�

s LPXQRKLVWRFKHPLFNêP� ]QDþHQtP�� 0i data odhalila�� åH� YQČMãt� UHVSLUDþQt�

VWUXNWXU\� WČFKWR� WĜt� GUXKĤ� MVRX� SRNDåGp� IRUPRYiQ\� MLQêP� ]SĤVREHP�� 7\WR� WĜL�

]SĤVRE\�MVHP�SRSVDOD�MDNR�RGOLãQp�YêYRMRYp�PyG\�MHMLFKå�YêYRMRYi�G\QDPLND�MH�

SRNDåGp� WYRĜHQD� RGOLãQRX� HPEU\RQiOQt� YUVWYRX�� =DWtPFR� X� SLVNRĜH� VH� YQČMãt�

žaberní filamenta vyvíjejí jako jednoduché SURWDåHQp� YêEČåN\� HNWRGHUPX�� X�

D[RORWOD� MVRX� YQČMãt� åiEU\� JHQHURYiQ\� DNWLYLWRX�PH]RGHUPX� WYRĜtFtKR� VYDO\� D�

mesenchymu neurální lišty, který dá vznik rozsáhlé pojivové tkáni vyztužující 

YQČMãt�åiEU\��8 ELFKLUD�E\OR�SĜHNYDSLYČ�RGKDOHQR�� åH�YUVWYRX� ]RGSRYČGQou za 

UDQp� IRUPRYiQt� YQČMãtFK� åDEHU� MH� Y WRPWR� SĜtSDGČ� ODWHUiOQČ� H[SDQGXMtFt

faryngeální entoderm; tento ]SĤVRE� Y]QLNX� SUDYGČSRGREQČ� ~]FH� VRXYLVt� VH�

VSHFLILFNêP� PyGHP� JDVWUXODFH� QDOH]HQêP� X� ELFKLUD�� =MLãWČQp� UR]GtO\� MVRX�

diskutovány z hlediska odlišností ePEU\RQiOQtKR� YêYRMH� X� MHGQRWOLYêFK� GUXKĤ�

(vzhledem k MHMLFK�I\ORJHQHWLFNp�Y]GiOHQRVWL���WNiĖRYpKR�NRQWH[WX�Y GREČ�Y]QLNX�

D� UR]GtOQČ� þDVQp� SRWĜHE\� IXQNþQRVWL� SĜtGDWQp� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\�� 1D� ]iYČU�

SĜHGVWDYXML� UĤ]Qp�� Y GQHãQt� GREČ� GLVNXWRYDQp�� NRQFHSW\� KRPRlogie s cílem 

Y\MHYLW� MDNê� W\S� GDW� MH� QH]E\WQê� SUR� NRQHþQp� SRVRX]HQt� KRPRORJLH� PQRX�

VWXGRYDQêFK�YQČMãtFK�UHVSLUDþQtFK�VWUXNWXU�QDSĜtþ�VNXSLQRX�$QDPQLD��

.OtþRYi�VORYD�

YQČMãt� åiEU\�� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD�� IDU\QJRJHQH]H�� ODUYiOQt� GêFKiQt��

evoluce, homologLH��ELFKLU�VHQHJDOVNê��SLVNRĜ�SUXKRYDQê��Dxolotl mexický
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Abstract

This study is focused on external respiratory structures of vertebrate 

larvae. Developmental morphogenesis of the external gills of Senegal bichir 

(Polypterus senegalus) and Mexican axolotl (Ambystoma mexicanum) was 

examined together with development of external gill filaments of weather loach 

(Misgurnus fossilis). Scanning electron microscopy was used to describe 

external aspects of developmental formation of outer gill structures and classic 

histology and cryosections with imunohistochemical staining helped to 

understand internal morphology and developing tissue context. My data 

revealed that external respiratory structures are in each species formed by 

dissimilar developmental modes which can clearly be characterized by tissue-

specific formation. Whereas external gill filaments of weather loach were found 

to develop as simple filamentous prolongations of outer ectoderm, in the 

Mexican axolotl instead, major components of external gill formation seem to be 

mesenchyme of neural crest and mesoderm origin, which differentiate into 

extensive connective tissue and muscles, respectively. In the Senegal bichir, 

interestingly, the lateral expansion of the pharyngeal endoderm was found to be 

responsible for the early formation of the external gills and this mode of 

formation is probably derived from the specific mode of bichir gastrulation. 

These differences are discussed with respect to specific embryonic 

development, specific tissue context and different timing and need of 

functionality of particular structures of each species. Finally several concepts of 

homology that are widely discussed today are introduced, to manifest what kind 

of data is necessary for final assessment of homology of external respiratory 

structures across lower vertebrates.

Key words

external gills, external gill filaments, pharyngogenesis, larval respiration, 

evolution, homology,  Senegal bichir, Mexican axolotl, weather loach
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1 Úvod

/DUY\�REUDWORYFĤ�RGMDNåLYD�SĜLWDKRYDO\�SR]RUQRVW�HYROXþQtFK�ELRORJĤ��DĢ�

už pro obrovskou diverzitu svých forem, nebo naopak fascinující podobnost 

DGDSWLYQtFK� VWUXNWXU� X� I\ORJHQHWLFN\� Y]GiOHQêFK� GUXKĤ�� 2ED� W\WR� SURWLFKĤGQp�

WUHQG\� MHGQR]QDþQČ� Y\SRYtGDMt� R� WRP�� åH� ODUYiOQt� VWiGLD� D� MHMLFK� ]QDN\� MVRX�

VDPRVWDWQRX� RGSRYČGt� QD� VHOHNþQt� WODN\�� NWHUp� SĤVREt� RGGČOHQČ� MDN� QD�

GRVSČOFH�� WDN�SUiYČ� L�QD� MHKR� ODUYX� �+DUW������; Duellman & Trueb, 1986). Za 

jeden z DGDSWLYQtFK� ]QDNĤ� ODUHY�� Y\YLQXWêFK� Y reakci na podmínky okolního 

SURVWĜHGt��O]H�SRYDåRYDW�L�YQČMãt�åiEU\�

1D�SUYQt�SRKOHG�QiV�XSRXWi�YHONi�SRGREQRVW�YQČMãtFK�åDEHU��REMHYXMtFtFK�

se YHVPČV� X� YãHFK� VNXSLQ� REUDWORYFĤ�� PDMtFtFK� YRGQt� ODUYX�� 7\SLFNêPL� D�

QHM]QiPČMãtPL� QRVLWHO\� YQČMãtFK� åDEHU� MVRX� RERMåLYHOQtFL� �$PSKLELD��� QiSDGQČ�

SRGREQp�UHVSLUDþQt�VWUXNWXU\ mají ale i bahníci (Dipnoi) a také VNXSLQD�ELFKLUĤ�

(Polypteriformes) (Goodrich, 1909; Goodrich, 1958; Gegenbaur, 1878, Rauther 

������ :LW]PDQQ�� ������� SDWĜtFt� PH]L� SDSUVNRSORXWYp� U\E\� �3DWWHUVRQ�� ����;

Gardiner et al., 2005��� 3ĜHV� ]QDORVW� SRYUFKRYp� PRUIRORJLH� D� ]iNODGQt� VWDYE\�

hotových, finálních struktur (Schmalhausen,1968; Budgett, 1901; Budgett, 

����F��.HUU���������VH�QLNG\�QHSRGDĜLOR�YQČMãt�åiEU\�SĜHVYČGþLYČ�KRPRORJL]RYDW�

(Witzmann, 2004). +ODYQtP� GĤYRGHP� MH� QHH[LVWHQFH� GRNODGĤ� �UHFHQWQtFK� þL�

fosilních), které by naVYČGþRYDO\�WRPX� všechQ\�WĜL skupin\�PDMtFt�YQČMãt�åiEU\��

]GČGLO\�W\WR struktury od VSROHþQpKR�SĜHGND��NWHUê�MH�PČO. Další odlišnosti hrající 

proti teorii homologie, kdy za homologické považujeme stejné struktury mající 

VWHMQRX� IXQNFL� X� UĤ]QêFK� RUJDQLVPĤ (sensu Owen, 1843; podle Wake, 2003),

jsou potom v SRþWX�SiUĤ�YQČMãtFK�åDEHU�X�MHGQRWOLYêFK�OLQLt�D�]SĤVREX�XFK\FHQt�

k åDEHUQtP�REORXNĤP�

.RQFHSW�KRPRORJLH�VH�YãDN�RG�GRE�VYpKR�Y]QLNX�]PČQLO�D�YČGD�GQHV�WXWR�

SUREOHPDWLNX� VWXGXMH� GDOHNR� NRPSOH[QČML�� NURPČ� KRPRORJLH� D� NRQYHUJHQFH�

rozlišujeme v NRQWLQXX� PH]L� QLPL� QDSĜtNODG� KOXELnnou homologii nebo 

paralelismus (Hall, 2012; Shubin, 2009; Scotland, 2010). Ukazuje se proto, že 

SUR�RGKDOHQt�HYROXþQt�KLVWRULH�MH�QXWQp�GHWDLOQČ�VWXGRvat mechanismus vývoje a 

možné geny stojící v pozadí tohoto vývoje. 
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Ve své diplomové práci jsem se proto pokusila co nejdeWDLOQČML� SRSVDW�

morfogenezi ranpKR� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU� X� ELFKLUD� GUXKX� Polypterus 

senegalus, zástupce paprskoploutvých ryb, který stojí jako jediný nositel 

YQČMãtFK�åDEHU�PLPR�6DUFRSWHU\JQt�OLQLL��-DNR�VURYQiYDFt�RUJDQLVPXV�E\O�XUþHQ�

axolotl druhu Ambystoma mexicanum, zastupující ocasaté obojživelníky, u 

NWHUêFK�SĜL�QHRWHQLL�]ĤVWiYDMt�YQČMãt�åiEU\�IXQNþQt�SR�FHOê�åLYRW�

V OLWHUDWXĜH� QDMGHPH� ]PtQN\� MHãWČ� R� MHGQp� SĜtGDWQp� UHVSLUDþQt� VWUXNWXĜH�

YRGQtFK� ODUHY�REUDWORYFĤ�D� WRX� MVRX� WDN]YDQi� YQČMãt�žaberní filamenta (z ang.

„external gill filaments“). Nachází se u embryí paryb a larev paprskoploutvých 

U\E� D� E\OD� YåG\� RGOLãRYiQD� RG� SUDYêFK� YQČMãtFK� åDEHU� �*RRGULFK�� ����; 

*RRGULFK�� ������� -HMLFK� YêYRM� MH� VWHMQČ� MDNR� X� YQČMãích žaber popsán spíše 

REHFQČ�� ] YQČMãtKR�SRKOHGX (Wyffels, 2009; Kryžanovskij, 1949; Kostomarova, 

1991). Proto jsem si pro svou studii vybrala navíc k ]iVWXSFĤP� V YQČMãtPL�

åiEUDPL� MHãWČ� QRVLWHOH� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW�� SLVNRĜH� GUXKX� Misgurnus 

fossilis.

Tato komparativní práce si klade za FtO� FR� QHMGHWDLOQČML� SRSVDW� UDQou 

PRUIRJHQH]L� D� KLVWRORJLL� YQČMãtFK� UHVSLUDþQtFK� VWUXNWXU� WČFKWR� WĜt� GUXKĤ�

v NRQWH[WX� IDU\QJHiOQt� REODVWL��Y\MiGĜLW� VH�N popsaným odlišnostem a korelovat 

tato data s GUXKRYČ� VSHFLILFNêPL� DVSHNW\�HPEU\RQiOQtKR vývoje u jednotlivých 

GUXKĤ� 3RGUREQi�DQDOê]D�WČFKWR�GDW�PL�QDNRQHF XPRåĖXMH Y\MiGĜLW�VH�N úrovním 

KRPRORJLH�YQČMãtFK�UHVSLUDþQtFK�VWUXNWXU�
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2 6KUQXWt�GRVDYDGQtFK�SR]QDWNĤ

ÒþHOHP� WpWR� NDSLWRO\� MH� SRGUREQp� VH]QiPHQt� VH� VWUXNWXURX� QD]êYDQRX�

YQČMãt� åiEU\�� -HGná se o adaptaci þDVQêFK� ontogenetických stádií nižších 

REUDWORYFĤ� �$QDPQLt��� NWHURX� VL� W\WR� HPEU\D� D� ODrvy vyvinuly v RGSRYČć� QD�

VHOHNþQt� WODN\� SURVWĜHGt� V QLåãt� GRVWXSQRVWt� UR]SXãWČQpKR� N\VOtNX�� $Ģ� Xå� VH�

MHGQi�R�RUJiQ�SĜtMPX�N\VOtNX�z vody, nebo z SURVWĜHGt�YH�YDMtþNX þL�XYQLWĜ�PDWN\�

je výsledná struktura YåG\� YHOPL� SRGREQi�� 9ČWYHQp� L� QHYČWYHQp� YêEČåN\��

vyrážející po stranách za hlavou v REODVWL� EUDQFKLiOQtFK� REORXNĤ, MVRX� KXVWČ�

prokrvené a na povrchu pokryté tenkou vrstvou epidermis.

3ĜHV� þHWQp� SRGREQRVti však najdeme i mnohé rozdíly a následující 

SĜHKOHG�E\�PČO�QDSĜtþ�I\ORJHQHWLFNêP�V\VWpPHP�Y\MHYLW�GLYHU]LWX�VWUXNWXU��NWHUp�

QD]êYiPH�YQČMãtPL�åiEUDPL�D�SRXNi]DW�QD�SRGREQi�SĜL]SĤVREHQt�Y liniích, kde 

E\FKRP�YQČMãt�åiEU\�QHKOHGDOL�

2.1 9QČMãt�åiEU\�RERMåLYHOQtNĤ��$PSKLELD�

Obojživelníci, jakožto skupina s þDVWR� QHSĜtPêP� YêYRMHP�� SUREtKDMtFtP�

YH� YRGQtP� SURVWĜHGt�� MVRX� W\SLFNêPL� D� QHM]QiPČMãtPL� REUDWORYFL� V YQČMãtPL�

žábrami��9êYRMRYp�VWiGLXP�QHVRXFt�YQČMãt�åiEU\�QDMGHPH�X�YHONp�YČWãLQ\�GUXKĤ�

YH�YãHFK�WĜHFK�HYROXþQtFK�OLQLtFK��9ČWãLQD�Yê]NXPX�]DPHĜHQpKR�QD�vQČMãt�åiEU\�

byla provedena na obojživelnících.

2.1.1 Anura

V OLQLL� ]DKUQXMtFt� GQHãQt� HYROXþQČ� Y\VRFH� VSHFLDOL]RYDQp� ]iVWXSFH� åDE,

se žábry nalézají hned ve dvou formách – åiEU\�YQČMãt�D�åiEU\�YQLWĜQt��9 obou 

SĜtSDGHFh se jedná o novotvary vzniklé v evoluci de novo. Linie vedoucí 

k RERMåLYHOQtNĤP totiž žábry, tak jak je známe od ryb, ztratila; SRMHP� ÄYQLWĜQt³�

žábry tak odkazuje SRX]H�QD�VSROHþQRX� WRSRJUDILL� V rybími žábrami, nikoliv na 

jejich VSROHþQê�SĤYRG (Rauther, 1937, Gegenbaur, 1901).

3RMP\� ÄYQLWĜQt³� D� ÄYQČMãt³� åiEU\� PĤåRX� EêW� X� VSRXVW\� GUXKĤ� ]QDþQČ�

]DYiGČMtFt��3RGOH�QHMUR]ãtĜHQČML�SRXåtYDQp�YêYRMRYp�WDEXON\ (kterou budu i dále 

používat) popsané na druhu Bufo valliceps (Gosner, 1960), totiž struktury 
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SR]LþQČ�RGSRYídají svému pojmenování pouze ve stádiu 23-24. V GREČ, kdy už 

PĤåHPH� SR]RURYDW� åiEU\� ÄYQLWĜQt³� D� ]iURYHĖ� FHOi� REODVW� MHãWČ� QHQt� SĜHNU\WD�

operkulárním záhybem, jsou WRWLå�ÄYQLWĜQt³�L�ÄYQČMãt³ åiEU\�MDVQČ�YHQ�SURPLQXMtFt��

a tudíž není jasné, které jsou ty vnČMãt (Viertel & Richter, 1999). Viertel proto ve 

VYp�SĜHGFKR]t�VWXGLL��9LHUWHO��������]DYiGt�SUR�åDEHUQt�VWUXNWXU\�åDE�YêVWLåQČMãt�

R]QDþHQt�– GRþDVQp�D�SĜHWUYiYDMtFt�åiEU\��'RþDVQêPL�åiEUDPL�QD]êYi strukturu 

VLWXRYDQRX�ODWHUiOQČ�RG�IDU\QJX, zakládající se ve stádiu 18, která po vylíhnutí

z YHONp� þiVWL� UHVRUEXMH� �VWDGLXP� ��-���� D� ]E\WHN� SĜHUĤVWi� RSHUNXOiUQtP�

]iK\EHP�� =D� SĜHWUYiYDMtFt� åiEU\� R]QDþXMH UHVSLUDþQt� VWUXNWXUX situovanou 

YHQWUiOQČ�� NWHUi� MH� MDVQČ� SR]RURYDWHOQi� ]KUXED� RG� VWiGLD� ��� D� SR� X]DYĜHQt�

operkulárních záK\EĤ�D�UHVRUEFL�GRþDVQêFK�åDEHU VORXåt�ODUYČ�N dýchání až do 

metamorfózy. Operkulem je u žab nazýván pouze záhyb epidermis, který nemá 

QLF�VSROHþQpKR�V pravým osifikovaným operkulem u ryb (Witzmann, 2004).

$þNROLY�X�åDE�SRSLVXMHPH�GYČ�ODUYiOQt�Gýchací strukWXU\�D�PiPH�SUR�QČ�

GYD�UĤ]Qp�Qi]Y\��PDMt� WRKR�PQRKR�VSROHþQpKR�D�QD�MHMLFK�YêYRM�VH�Gi�QDKOtåHW�

MDNR�QD�NRPSOH[Qt�SĜHPČQX�MHGQp�VWUXNWXU\�YH�GUXKRX��'RþDVQp�åiEU\�]DþtQDMt�

MDNR�HPEU\RQiOQt�HSLGHUPiOQt�YêEČåN\��NWHUp�VH�SRVWXSQČ�SURGOXåXMt�D�YČWví až 

do své maximáOQt� YHOLNRVWL�� %ČKHP YêYRMH� GRþDVQêFK� åDEHU� ]DþtQi� Y]QLNDW�

jejich ventrální výchlipka, z NWHUp�SR]GČML�Y]QLNQRX�SĜHWUYiYDMtFt�åiEU\��2G�VWiGLD�

���SRþtQi�UHJUHVH�GRþDVQêFK�åDEHU�D� MHMLFK�SRVWXSQp�SĜHUĤVWiQt�RSHUNXOiUQtP�

záhybem�� SĜL� QČPå� dojde k SĜHNU\Wt (a tedy internalizaci) i jejich ventrální 

výchlipky – SĜHWUYiYDMtFtFK�åDEHU��9LHUWHO�	�5LFKWHU��������6FKPDOKDXVHQ������; 

E.Gerhardt, 1932; podle Duellman & Trueb, 1986)�� -HOLNRå� MVRX� ÄYQLWĜQt³� åiEU\�

žab ePEU\RQiOQČ� RGYR]HQp�RG� WČFK� ÄYQČMãtFK³� GRþDVQêFK�� NWHUp� Y]QLNO\ v linii 

RERMåLYHOQtNĤ� de novo�� QHPĤåRX� EêW� KRPRORJQt (sensu Lankester, 1870 –

]GČGČQp� RG� SRVOHGQtKR� VSROHþQpKR� SĜHGND; podle Wake, 2003) YQLWĜQtP

žábrám ryb (Witzmann, 2004).

7D[RQ�$QXUD�]DKUQXMH�SĜHV�SČW�D�SĤO�WLVtFH�GUXKĤ��SDWĜtFtFK�GR�EH]PiOD�

þW\ĜLFHWL� þHOHGt��A tak jako najdeme obrovskou diverzitu v morfologii adultních 

forem, L� åiEU\� MHMLFK� QHGRVSČOêFK� VWiGLt� MVRX� YHOPL� GLYHU]LILNRYDQp�� 3UR�

obojživelníky MH� SĤYRGQt� SRþHW� �� SiU\� GRþDVQêFK žaber (Duellman & Trueb, 

1986; Wizmann, 2004), D� WDN� WR� QDMGHPH� L� X� åDE�� þDVWR� YãDN� GRFKi]t�

k druhotným redukcím posteriorních piUĤ� D� GRNRQFH� PRKRX� GRþDVQp žábry 

FK\EČW�~SOQČ �QDSĜtNODG�X�þHOHGL Eleutherodactylidae). 8�GUXKĤ, NGH�VH�GRþDVQp�
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žábry vyskytují, se tyto ]DNOiGDMt� YČWãLQRX od stádia 18, ale u QČNWHUêFK� žab 

s SĜtPêP�YêYRMHP�(z þHOHGL�+HPLSKUDFWLGDH) PĤåHPH�GRNRQFH�GRþDVQp�åiEU\�

pozorovat už od stádia 15-16 (pozdní neurulace)�� $Ģ� Xå� Y jakémkoliv stádiu, 

]DNOiGDMt�VH�GRþDVQp�åiEU\�MHGQRWOLYČ�MDNR�SRORNUXKovitá primordia ODWHUiOQČ�]D

hlavou, odpovídající jednotlivým REORXNĤP� IDU\QJHiOQtKR� Y\]WXåHQt�� FRå� MVRX�

v SĜtSDGČ� RERMåLYHOQtNĤ� EUDQFKLiOQt� REORXN\� ,-III. Každé primordium se dále 

SURGOXåXMH�D�SRVWXSQČ�YČWYt až do své maximální délky kolem stádií 20-21. Ve 

VWiGLX� ��� ]DþtQi� Y]QLNDW� YHQWUiOQt� YêFKOLSND� GRþDVQêFK� åDEHU (budoucí 

SĜHWUYiYDMtFt�åiEU\�� NWHUi�VH�Y\YtMt�GiOH��]DWtPFR�GRþDVQp�åiEU\�VH�]DþtQDMt�RG�

stádia 23 resoUERYDW� D� SĜHNUêYi� MH� SRVWXSQČ� URVWRXFt� RSHUNXOiUQt� ]iK\E��

3ĜHNU\Wt�SUREtKi�DV\PHWULFN\�WDN��åH�QHMGĜtYH� MVRX�SOQČ�]DNryty žábry na pravé 

VWUDQČ�D�SĜHNU\Wt�QD�OHYp�VWUDQČ�MH�GRNRQþHQR�Då�YH�VWiGLX�����Od té doby dále

fungují MDNR�UHVSLUDþQt�VWUXNWXUD�(až do metamorfózy ve stádiu 45) SĜHWUYiYDMtFt�

žábry; WČFK se vyvíjejí 4 páry u SXOFĤ� YãHFK� åDE�� NURPČ� þHOHGt� 3LSLGDH� D�

Rhinophrynidae (Orton, 1953)��D�NURPČ�åiE\�URGX�Ascaphus (De Saint-Aubain, 

1985)�� $þNROLY� GRþDVQêFK� åDEHU� WHG\� PRKRX� EêW� �-�� SiU\�� SĜHWUYiYDMtFtFK

(pokud jsou) jsou vždy 4 páry. 

1D�SRYUFKX�GRþDVQêFK�åDEHU�QDMGHPH�GYČ�YUVWY\�HSLGHUPiOQtFK�EXĖHN�-

peridermis a senzorickou vrstvu. V SRYUFKRYp�YUVWYČ�PĤåHPH�QDMtW� WĜL�EXQČþQp�

typy – SORFKp�GODåGLFRYLWp�EXĖN\ ]EUi]GČQp�PLNURNON\��REUYHQp�EXĖN\�V ciliemi 

D�QHMPpQČ�SRþHWQp�RYiOQp EXĖN\�ERKDWp�QD�PLWRFKRQGULH��z ang. Mitochondria 

Rich Cells) (Brunelli et al., 2004; Uchiyama a Yoshizawa, 1992). Pod nimi se 

QDFKi]t� YUVWYD�GHUPLV�D�YQLWĜHN� MH� WYRĜHQ�SRMLYRYRX� WNiQt� D RMHGLQČOH� EXĖNDPL�

faryngeálního entodermu. Viertel (Viertel, 1991) proto pro tuto oblast používa 

pojem ekto-HQWRGHUPiOQt� SĜHFKRGQi� ]yQD�� 'R� YQLtĜNX� åDEHU� SURnikají cévy 

]ĜHMPČ�PH]RGHUPiOQtKR�SĤYRGX��RGYR]HQp�RG MHGQRWOLYêFK�DRUWiOQtFK�REORXNĤ�

(III-VI) odstupujících z WUXQFXV� DUWHULRVXV�� 1HRN\VOLþHQRX� NUHY� SĜLYiGČMt�

DIIHUHQWQt�EUDQFKLiOQt�DUWHULH��NWHUp�VH�YČWYt�Y KXVWRX�VtĢ�NDSLOiU�SURQLNajícíh do 

jednotlivých filament D�RN\VOLþHQRX�NUHY�]SČW�GR�WČOD�GR�DRUW\�GRUVDOLV�RGYiGČMt�

efferentní branchiální arterie (Viertel & Richter, 1999; De Saint-Aubain, 1985).

=YOiãWQRVWt� FpYQtKR� ]iVREHQt� X� SXOFĤ� åDE� MVRX� PRVWQt� VSRMN\�� RG� NWHUêFK�

RGVWXSXMt�NDSLOiUQt�VP\þN\�GR� MHGQRWOLYêFK� ILODPHQW��NWHUp� WDN� O]H�~SOQČ�Y\ĜDGLW�

z NUHYQtKR�REČKX��'H�6DLQW-Aubain, 1981). &HOi�VWUXNWXUD� MH�SDN�SRPRFt�VYDOĤ

mm. constrictores branchiales SĜLSRMHQD� N FHUDWREUDQFKLDOH� SĜtVOXãQpKR�
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žaberního oblouku (Cannatella, 1999). V SĜtSDGČ� WĜHFK SiUĤ� VH jedná o 

branchiální oblouky I-,,,��X�GUXKĤ��kde se žábry redukují��PL]t�QHMGĜtYH�SiU�QD�,,,���

a poté na II. ceratobranchiale (Duellman & Trueb, 1986). Inervace je ]DMLãWČQD�

IX. (n. glossopharyngeus) a X. (n. vagus) hlavovým nervem (Schlosser a 

Roth,1995).

1HMUR]ViKOHMãt� D� MHGLQp� YČWãt� VURYQiQt� YêYRMH� GRþDVQêFK� åDEHU��

SĜHGHYãtP� ] KOHGLVND� SRþWX� SiUĤ�� GpON\� ILODPHQW� D� KXVWRW\� REUYHQêFK� EXQČN,

provedli Nokhbatolfoghahai a Downie (Nokhbatolfoghahai & Downie, 2008). U 

þHOHGL�%XIRQLGDH�O]H�YČWãLQRX�QDOp]W���SiU\ YQČMãtFK�åDEHU�V kratšími filamenty a 

VWĜHGQt� KXVWRWRX� REUYHQêFK� EXQČN� Zástupci þHOHGL Eleutherodactylidae mají 

SĜtPê�YêYRM�D GRþDVQp�åiEU\ QHPDMt�EXć YĤEHF��D�QHER�SRX]H�YH�IRUPČ�PDOêFK�

YêUĤVWNĤ�VH�VSHNXODWLYQt�IXQNFt��Thibaudeau a Altig, 1999). RespiraþQt�IXQNFL u 

QLFK� SĜHEtUDMt� MLQp�� KXVWČ� SURNUYHQp� þiVWL� WČOD� Žáby v þHOHGL� +HPLSKUDFWLGDH�

LQNXEXMt� YDMtþND� QD� VYêFK� ]iGHFK� D� MHMLFK� SXOFL� VL� Y\YLQXOL� VSHFLDOL]RYDQp�

GRþDVQp�åiEU\��7\WR�PDMt�]YRQRYLWê�WYDU�D�X]DYtUDMt�HPEU\R�VSROX�VH�åORXWNRYêP�

YiþNHP� GR� ÄH[WUDHPEU\RQiOQtKR³� YDNX�� NWHUê� VH� Y\SOQt� WHNXWLQRX�� SĜHV� NWHURX�

SRWRP�SUREtKi�YêPČQD�SO\QĤ��9DN�PĤåH�Y]QLNDW�] MHGQRKR�SiUX�D�QHER�IĤ]t�]H�

dvou SiUĤ� �'XHOOPDQ� & Trueb, 1986; Del Pino & Escobar, 1981). V þHOHGL�

+\OLGDH� QDMGHPH� YHONRX� GLYHU]LWX� GRþDVQêFK� åDber od krátkých málo 

REUYHQêFK��SR�GORXKp�KXVWČ�YČWYHQp� 3iUĤ�QDMGHPH�YČWãLQRX���Då��� V QHMYČWãt�

þHOHGL�5DQLGDH� VH� VNRUR������ GUXK\�PDMt� SXOFL� YHOPL� GLYHU]LILNRYDQp�GRþDVQp�

žábry (Nokhbatolfoghahai & Downie, 2008).

2.1.2 Caudata

9QČMãt� åiEU\� MVRX� SUR� RFDVDWp� REojživelníky natolik charakteristický a 

NOtþRYê� ODUYiOQt� ]QDN�� åH� QD� QLFK� E\OR� SURYHGHQR�PQRKR� QHMUĤ]QČMãtFK� VWXGLt��

2EHFQČ�SODWt�� åH� YQČMãt� åiEU\�QDOH]QHPH�X� ODUYiOQtFK� VWiGLt� YãHFK� RFDVDWêFK��

NWHĜt�ODUYX�PDMt�D�X�GUXKĤ�V SĜtPêP�YêYRMHP�MH�QRVLWHOHP�WRKRWR znaku embryo. 

Výhodou ocasatých pro výzkum této problematiky je i neotenie, která prodlužuje 

H[LVWHQFL�QČNWHUêFK�ODUYiOQtFK�VWUXNWXU��1HRWHQLN�MH�WDNRYê�MHGLQHF��X�NWHUpKR�VH�

VRPDWLFNp�D�SRKODYQt�RUJiQ\�Y\YtMHMt�UR]GtOQRX�U\FKORVWt��7R�]SĤVREt�XVWUQXWt�YH

VWiGLX� ODUY\� VH� ]DFKRYDQêPL� ODUYiOQtPL� ]QDN\� �YQČMãt� åiEU\�� ODUYiOQt� ]XE\��

IXQNþQt�SRVWUDQQt�þiUD��DEVHQFH�RþQtFK�YtþHN���DOH�SOQČ�Y\YLQXWêPL�SRKODYQtPL�

RUJiQ\�� XPRåĖXMtFtPL� UR]PQRåHQt (Pough et al., 2004)�� 1HRWHQLH� PĤåH� EêW�
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fakultativní i obligatorní, a L� VWXSHĖ�do kterého SĜtSDGQČ�GRMGH�metamorfóza je 

pro jednotlivé druhy specifický. 

1DSĜtþ� GUXK\� QDMGHPH� YHOPL� GLYHU]LILNRYDQp YQČMãt� åiEU\� D� E\OR�

GRNi]iQR�� åH� WHQWR� ]QDN� YHOPL� GREĜH� RGSRYtGi� WODNĤP� RNROQtKR� SURVWĜHGt�� YH�

kterém se larva daného druhu nachází. 1D� SĜtNODGHFK� ]iVWXSFĤ� WĜt URGĤ� E\O\�

posány 3 odlišné larvální typy (Valentine & Dennis, 1964). Rod Rhyacotriton

(Rhyacotritonidae), vyvíjející se v rychlých horských potocích s velkým 

množstvím dostupného kyslíku, má krátké žábry s MHGLQRX� ĜDGRX� ILODPent. 

Druhý typ zastoupený rodem Gyrinophilus (Plethodontidae) se vyvíjí 

v SURXGtFtFK� YRGiFK� ĜHN� D�Pi� GHOãt� YQČMãt� åiEU\� V MLå� GYČPD� ĜDGDPL� ILODPHQW��

7ĜHWt�W\S�]DVWXSXMH�URG�Ambystoma (Ambystomatidae), jehož larva se vyvíjí ve 

stojatých vodách s malou dostuSQRVWt�N\VOtNX�D�MHMt�YQČMãt�åiEU\�MVRX�NĜRYLWpKR�

vzhledu s YHONêP�SRþWHP� ILODPHQW� YH� GYRX� ĜDGiFK� L�PH]L� QLPL�� 7RWR� VURYQiQt�

XND]XMH�� åH� YQČMãt� åiEU\�� MDNRåWR� HSLGHUPiOQt� VWUXNWXUD� V SĜtPêP� NRQWDNWHP�

s YQČMãtP� SURVWĜHGtP�� MVRX� ]QDN� HYROXþQČ� YHOPL� SODVWLFNê a jejich evoluce je 

QDSĜtþ� I\ORJHQHWLFNêPL� OLQLHPL� WDåHQD� SUiYČ� HNRORJLFNêPL� QiURN\� �9DOHQWLQH� 	�

Dennis, 1964). 9QČMãt� åiEU\� MVRX� DOH� SODVWLFNêP� ]QDNHP� L� Y rámci jednoho 

druhX��QHER�GRNRQFH�MHGQRKR�MHGLQFH��MDN�GRND]XMH�VpULH�SRNXVĤ�SURYHGHQi�QD�

druzích Ambystoma jeffersonianum, A. opacum a Salamandra maculosa (Bond, 

1960) a studie na Necturus maculosus (Guimond & Hutchison, 1976; podle 

Witzmann, 2004). /DUY\� Y\VWDYHQp� ]PČQČ� Y koncentraci kyslíku byly už po 

WêGQX�VFKRSQp�UHDJRYDW�]PČQRX�YHOLNRVWL�YQČMãtFK�åDEHU��SRþWX�ILODPHQW�D�WYDUX�

EXQČN�

2EHFQČ�QDOH]QHPH�YQČMãt�åiEU\�X�RFDVDWêFK�RERMåLYHOQtNĤ�YåG\�Y SRþWX�

WĜt SiUĤ�� SĜLSRMXMtFtFK� VH� QD� FHUDWREUDQFKLDOLD� ,�-III. branchiálního oblouku 

(Duellman a Trueb, 1986; Witzmann, 2004). Z MHGQRWOLYêFK� ]iNODGĤ� ]DþQRX�

Y\UĤVWDW� MHGQRWOLYp� KODYQt� VWRQN\�� QD� NWHUêFK� VH� SRVWXSQČ� REMHYXMt� GYČ� ĜDG\�

ILODPHQW��DOWHUQDWLYQČ�PRKRX�EêW�SĜLGiQ\�MHãWČ�WĜHWt�D�þWYUWi�ĜDGD��'pON\�ILODPHQW�

MVRX� GUXK� RG� GUXKX� UĤ]Qp� �:LW]PDQQ�� ������ 9� SRYUFKRYp� YUVWYČ� QDFKi]tPH�

VWHMQČ� MDNR� X� åDE� WĜL� EXQČþQp� W\S\� – SORFKp� EXĖN\�� REUYHQp� EXĖN\� D� EXĖN\�

s Y\VRNêP� SRþWHP� PLWRFKRQGULt� �/HZLQVRQ� HW� DO��� ������� Specifikem cévního 

]iVREHQt� YQČMãtFK� åDEHU� X� RFDVDWêFK� RERMåLYHOQtNĤ� MH� DEVHQFH� 9�� DRUWiOQtKR�

oblouku (III. branchiální aortální oblouk) X� QČNWHUêFK� GUXKĤ �QDSĜ�� Siren 

lacertina, Necturus maculosus – 'DUQHOO�� ������� -HKR� IXQNFL� ]iVREHQt� WĜHWtKR�



14

páru YQČMãtFK� åDEHU� �SĤYRGQt� VWDY� VH� þW\ĜPL� DRUWiOQtPL� REORXN\� MH� ]DFKRYiQ�

QDSĜ��X�Ambystoma mexicanum – De Saint-Aubain, 1985; Malvin, 1983; podle 

De Saint-Aubain, 1985), SRWRP�SĜHEtUi�9,��DRUWiOQt�REORXN��RG�NWHUpKR�]iURYHĖ�

RGVWXSXMH� L� EXGRXFt� SOLFQt� WHSQD�� 6WDYED� EUDQFKLiOQtFK� DRUWiOQtFK� REORXNĤ� MH�

stejná jako u žab, s tím rozdílem, že mostní spojky zde najdeme na bázi 

KODYQtKR�VWRQNX�YQČMãtFK�åDEHU a další distálQČML��VSRMXMt�DIIHUHQWQt�D�HIIHUHQWQt�

EU�� DUWHULL�� D� QH� SĜL� RGVWXSX� NDSLOiU� GR� MHGQRWOLYêFK� ILODPHQW� �'H�6DLQW-Aubain, 

������'DUQHOO�� ������� 7\WR�PRVWQt� VSRMN\� KUDMt� GĤOHåLWRX� UROL� SĜL�PHWDPRUIy]H��

NG\�RGĜt]QXWt�YQČMãtFK�åDEHU�RG�FpYQtKR�]iVREHQt�YHGH�N jejich regresi. Hlavní 

stonek je k SRVWHULRUQtPX�RNUDML�SĜtVOXãQpKR�FHUDWREUDQFKLDOH�SĜLSHYQČQ�SRPRFt�

VYDOĤ� mm. depressores branchiarum a k hornímu konci ceratobranchiale 

pomocí mm. retractores branchiarum (Schmalhausen, 1968). Tyto svaly 

dohromady XPRåĖXMt� celou strukturou hýbat, D� WDN� ]DMLãĢRYDW� GRVWDWHþQp�

množství kyslíku pro respiraci (vlastní pozorování). 

3ĜHKOHG� WD[RQĤ� V SRSLVHP� MHMLFK� YQČMãtFK� åDEHU� ]de neuvádím, protože 

Y]KOHGHP�NH�]QDþQp�SODVWLFLWČ�GDQpKR�]QDNX�nekoreluje strukturní podobnost a 

stupHĖ�Y\YLQXWRVWL�YQČMãtFK�åDEHU�V I\ORJHQHWLFNRX�SĜtEX]QRVWt�GDQêFK�GUXKĤ�

2.1.3 Gymnophiona

1RVLWHOHP� YQČMãtFK� åDEHU� MVRX� X� þHUYRUĤ� HPEU\D (Duellman & Trueb, 

1986); X� ODUYiOQtFK� VWiGLt� W\WR� GêFKDFt� VWUXNWXU\� EČåQČ� QHSĜHWUYiYDMt, avšak 

Wake pozoroval rXGLPHQW\�YQČjších žaber X�ODUHY�GUXKĤ�Epicrinops petersi a E. 

bicolor (Wake, 1969). %RKXåHO� MVRX� þHUYRĜL� ] RERMåLYHOQtNĤ� ~SOQČ� QHMPpQČ�

prostudovanou skupinou a pro jejich embrya to platí dvojnásob. Z toho co je 

známo, ale vyplývá, že i u nich nalezneme �� SiU\� YQČMãtFK žaber, tak jak je

typické pro obojživelníky.

9êYRM� YQČMãtFK� åDEHU� E\O� GHWDLOQČML� SRSViQ� QD� Ichthyophis kohtaoensis

z þHOHGL�,FKWK\RSKLLGDH��Dünker et al., 2000). První náznaky YH�IURPČ�]GXĜHQLQ�

po stranách hlavy, odpovídajících ceratobranchialiím I.-III., PĤåHPH�SR]RURYDW�

v autory popsaném stádiu 21 (konec neurulace), jsou zatím bez filament a 

åDEHUQt�ãWČUELQ\�PH]L�QLPL�]ĤVWiYDMt�QHSHUIRURYDQp. 1iVOHGQČ�VH�QD prvním a 

druhém páru Y\WYRĜt základy budoucích filament. ND� WĜHWtP� SiUX� MVRX� ]iNODG\�

filament viditelné až v GREČ, NG\� Xå� MVRX� YãHFKQ\� KODYQt� YČWYH� ]QDþQČ�

prodloužené. V GREČ�PD[LPiOQtKR�YêYRMH je viditelný rozdíl v délce jednotlivých 
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SiUĤ�– GUXKê� MH�GHOãt�QHå�SUYQt�D� WĜHWt PĤåH�GRVDKRYDW�GRNRQFH�GYRMQiVREQp�

délky prvního D�Pi�GDOHNR�YČWãt�SRþHW�ILODPent. V GREČ��NG\ nastává líhnutí už

je posteriorní �SĜHGWtP� QHMGHOãt� SiU� ]DWDåHQ� GR� GXWLQ\� åDEHUQtKR� YiþNX� D�

UHVRUERYiQ��=E\Op�GYD�SiU\�SRWRP�ODUYD�VWUKQH�SĜL�VYp�FHVWČ�]H�VRXãH�GR�YRG\�

5R]GtOQČ�VH�Y\YtMHMt�YQČMãt�åiEU\�GUXKX�Gymnophis multiplicata proxima. 

1HMGHOãtP�SiUHP�]GH�QHQt�WĜHWt��DOH�GUXKê SiU�YQČMãtFK�åDEHU� 3URVWĜHGQt�SiU�VH�

SĜLWRP� ]DþtQi vyvíjet až v GREČ, kdy už anteriorní a posteriorní páry dosahují 

SRORYLQ\�VYp�EXGRXFt�PD[LPiOQt�GpON\��D�SRWp�SRNUDþXMH, až dokud nedosáhne 

dvojnásobné velikoVWL� ]E\OêFK� GYRX� SiUĤ� �:DNH�� ������� 6SXãWČQt� UĤVWX�

SURVWĜHGQtKR� SiUX�PĤåH� NRUHORYDW� VH� ]YêãHQêPL� QiURN\� HPEU\D� QD� N\VOtN� SR�

vyklouznutí z vitelinní membrány. 

3RGREQê� YêYRM� YQČMãtFK� åDEHU� MH� SRSViQ� MHãWČ� SUR� GUXK\� Ichthyophis 

glutinosus (Sarasin & Sarasin, 1887-1890; podle Wake, 1969) a Hypogeophis 

rostratus (Brauer, 1899; podle Wake, 1969).

8�åLYRURGp�þHOHGL�7\SKORQHFWLGDH�PDMt�HPEU\D�SRX]H�MHGHQ�YDNRYLWê�SiU�

YQČMãtFK� åDEHU�� NWHUê� MH� RPRWiQ� NROHP� FHOpKR� WČOD�� 7\WR� åiEU\� MVRX� ERKDWČ�

vaskularizované a v jejiFK�HSLWHOX�QDMGHPH�PQRKR�VSHFLDOL]RYDQêFK�EXQČN��FRå�

poukazuje na možnou materno-IHWiOQt� NRPXQLNDFL� D� YêPČQX látek (Hraoui-

Bloquet & Exbrayat, 1994). Z ��� GUXKĤ� WpWR� þHOHGL� MH� HPEU\R� SRSViQR� SUR� �;

SĜtWRPQRVW�WDNWR�VSHFLDOL]RYDQêFK�åDEHU�VH�SUR�QČ�zdá být typická (Wilkinson & 

Nussbaum, 1997).

2.2 9QČMãt�åiEU\�GYRMG\ãQêFK�U\E��'LSQRL�

%DKQtFL� SDWĜt� GR� OLQLH� 6DUFRSWHU\JLL�� YHGRXFt� N dnešQtP� WHWUDSRGĤP��

(YROXþQČ� MH� WR tedy VNXSLQD� QHMSĜtEX]QČMãt� VSROHþQpPX� SĜHGNX dnešních 

RERMåLYHOQtNĤ, D� L� ODUY\� MHMLFK� VRXþDVQêFK ]iVWXSFĤ� PDMt�� VWHMQČ� MDNR�

obojživelníci, YQČMãt� åiEU\�� 'R� GQHãQt� GRE\� VH� ]DFKRYDO\ WĜL RGGČOené 

sladkovodní URG\� EDKQtNĤ�� NDåGê� åLMtFt� QD� MLQpP� NRQWLQHQWČ�� -H� GĤOHåLWp� VL�

XYČGRPLW�� åH� GQHãQt� VNXSLQ\� EDKQtNĤ� MVRX� Y\VRFH� VSHFLDOL]RYDQp D� WČåNR�

usuzovat, jaN� PRF� MVRX� RGYR]HQp� RG� SĤYRGQtKR� SOHVLRPRUIQtKR� VWDYX� SUR�

devonské bahníky (Burggren & Johansen, 1986), a jestli tedy podobnost

YQČMãtch žáber EDKQtNĤ� V YQČMãtPL� åiEUDPL� RERMåLYHOQtNĤ� RGUiåt� MHMLFK�

I\ORJHQHWLFNRX�SĜtEX]QRVW�QHER�VH�MHGQi�R�DGDSWDFL�QD�VKRGné podmínky.



16

2.2.1 Lepidosireniformes

7HQWR�ĜiG�VGUXåXMH�DIULFNp�D�MLKRDPHULFNp�EDKQtN\. V Africe se vyskytuje 

rod Protopterus a v Jižní Americe je to rod Lepidosiren. Jedná se 

SUDYGČSRGREQČ�o velmi odvozenou skupinu, s QHMSRNURþLOHMãtPL�DGDSWDFHPL�QD�

dýchání vzGXãQpKR�N\VOtNX��'RVSČOFL�PDMt�GRNRQDOH�Y\YLQXWp�SOLFQt�YDN\�D�MHMLFK�

YQLWĜQt� åiEU\� MVRX� YHOPL� UHGXNRYDQp� (Burggren & -RKDQVHQ�� ������� 3UiYČ�

redukce pravých „rybích“ åDEHU� D� MHãWČ� QHIXQJXMtFt� SOLFQt� GêFKiQt� PĤåH� EêW�

GĤYRGHP��SURþ�VL�ODUY\�WČFKWR�EDKQtNĤ�Y\YLQXO\�YQČMãt�åiEU\��

Detailní vývoj jihoamerického bahníka Lepidosiren paradoxa popsal ve 

své práci Kerr (Kerr, 1900). V GREČ�SR�]I~]RYiQt�QHXUiOQtFK�YDOĤ (asi 4 dn\�SĜHG�

vylíhnutím), jsou SUYQt� YêUD]QČMãt� VWUXNWXURX� QD� HPEU\X þW\ĜL YêUĤVWN\,

odpovídající þW\ĜHP� EXGRXFtP� YČWYtP� YQČMãtFK� åDEHU� VLWXRYDQêP� QD�

branchiálních obloucích I.-,9�� 1DSRMHQp� MVRX� VWHMQČ� MDNR� X� RERMåLYHOQtNĤ na 

ceratobranchialia (Witzmann, 2004). 9êUĤVWN\�VH�GiOH�SURGOXåXMt�D�VH�VWiOH�MHãWČ�

KROêPL� YêEČåN\� GRFKi]t� N líhnutí. První náznak\� ]SHĜHQt� KODYQtFK� VWRQNĤ�

SR]RUXMHPH���GQ\�SR�Y\OtKQXWt��YHOPL�]iYLVt�QD�WHSORWČ��SĜL�NWHUp�YêYRM�SUREtKi���

S postupným prodlužováním Y]QLNQH� VSROHþQê� ]iNODG� YãHFK� þW\Ĝ YČWYt� D� WRWR�

prodlužování trvá až do 30. dne od vylíhnutí (Kerr, 1900). V GREČ� VYpKR�

maximálního vývoje mají YQČMãt� åiEU\� þHUYHQRX� EDUYX� ]SĤVREHQRX� DEVHQFt�

SLJPHQWRYêFK� EXQČN� D� SURNUYHQtP a larva s QLPL� DNWLYQČ� SRãNXEiYi�

K metamorfóze dochází v ãHVWL� WêGQHFK�D�GRMGH�SĜL� Qt�PLPR� MLQp� L� N zamezení 

NUHYQt�FLUNXODFH�YH�YQČMãtFK�åiEUiFK��MHMLFK�nekrotizaci a odpadnutí.

Larvální vývoj afrického bahníka Protopterus annectens GHWDLOQČ popisuje 

ve své práci Budgett (Budgett, 1901E���9êYRM�YQČMãtFK�åDEHU�MH�X�RERX�EDKQtNĤ�

velmi podobný, i Protopterus Pi�þW\ĜL páry. V GREČ�OtKQXWt�Pi�YQČMãt�åiEU\�YtFH�

vyvinuté a jednotlivé stonky jsou separované po delší dobu, než je tomu u 

MLKRDPHULFNpKR�EDKQtND��3UYQt�]QiPN\�YQČMãtFK�åDEHU�SR]RUXMHPH�YH�VWiGLX����

podlH� .HUUD� �.HUU�� ������� D� VWHMQČ� MDNR� X� MLKRDPHULFNpKR� EDKQtND� rodu 

Lepidosiren�� QHMVRX� YQČMãt� åiEU\� Protoptera SĜHG� Y\OtKQXWtP� YČWYHQp�� 3rvní 

]SHĜHQt� SULPiUQtFK� VWRQNĤ� YQČMãtFK� åDEHU� MH� SR]RURYDWHOQp� Då� YH stádiu 28

následujícím po vylíhnutí a maximálního vývoje dosahují YQČMãt� åiEU\ kolem 

stádia 32. Jednotlivé páry žaber odpovídají ceratobranchialiím I.-IV., ale v GREČ�

maximálního vývoje dochází k URWDFL�VSROHþQpKR�]iNODGX��þtPå�VH�DQWHULRUQt�SiU�
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stane ventrálním a posteriorní QHMGRU]iOQČMãtP� �%XGJHWW�� ����b). V GREČ� NG\�

ODUY\�RSRXãWČMt�KQt]GR, ztrácejí první pár žaber a ]E\Op�WĜL VH�]DþtQDMt�UHGXNRYDW��

KolHP�VHGPL�WêGQĤ�VWiĜt� MVRX�] YQČMãNX�åiEU\ UHGXNRYDQp�~SOQČ��SRVWHULRUQt�WĜL

SiU\� YãDN� ]ĤVWiYDMt� ]DFKRYiQ\, YH� IRUPČ� UXGLPHQWĤ� QRUPiOQČ� SURNUYHQêFK�

RGERþNDPL�RG�DRUWiOQtFK�REORXNĤ, po celý život �*RRGULFK���������7R�QD]QDþXMH�

možnou neotenii Protoptera (Schmalhausen, 1968).

3URNUYHQt� YQČMãtFK� åDEHU� ]DMLãĢXMt� DRUWiOQt� REORXN\�� NWHUp� MVRX� YãDN� X�

EDKQtNĤ�XWYiĜHQp�RGOLãQČ�QHå�X�WHWUDSRG��3URNUYHQt�]DMLãĢXMt�REORXN\�,,,�-VI. a III. 

a IV. oblouk (prokrvující první a druhý SiU�YQČMãtFK�åDEHU��SUREtKDMt�NRQWLQXiOQČ�

– SĜHFKi]HMt�] afferentní branchiální arterie plynule do efferentní br. arterie. V. a 

VI. oblouk je však u Protoptera GLVNRQWLQXiOQt�D�QDMGHPH�]GH�GYČ�HIIHUHQWQt�EU��

arterie ležící po stranách jedné afferentní (Goodrich, 1958; Laurent et al., 1978).

2.2.2 Ceratodontiformes

Australské bahníky zastupuje rod Neoceratodus. Na rozdíl od první 

VNXSLQ\�EDKQtNĤ�však X�QLFK�YQČMãt�åiEU\�QHQDMGHPH�D�XYiGtP� MH�]GH� MHQ�SUR�

~SOQRVW�D�SUR�VKUQXWt�UR]GtOĤ��NWHUp�PRKRX�EêW�GĤYRGHP, SURþ MHMLFK�ODUYD�YQČMãt�

žábry nemá. 

Narozdíl od Lepidosireniformes mají australští bahníci YHOPL� GREĜH�

Y\YLQXWp�YQLWĜQt� åiEU\�D�REHFQČ� MVRX�SRYDåRYiQL�]D�PpQČ�RGYR]HQRX�VNXSLQX�

(Burggren & -RKDQVHQ�� ������� YtFH� SRGREQRX� MHMLFK� IRVLOQtP� SĜHGNĤP�

REêYDMtFtP�PRĜVNp�SURVWĜHGt��0DMt�SRPČUQČ�YHONp�RVLILNRYDné operculare, které 

jim v PRåQpP� YêYRML� YQČMãtFK� åDEHU� PĤåH� EUiQLW� �%HPLV�� ������� VWHMQČ� MDNR�

mohla tato kost spolu se suboperculare (Campbell a Barwick, 1986) bránit ve 

Y]QLNX� YQČMãtP� åiEUiP� X� IRVLOQtFK� GHYRQVNêFK� EDKQtNĤ� Uranolopa a 

Speonesydriona (Witzmann, 2004). U Neoceratoda jsou diskontinuální 

branchiální aortální oblouky III.-9,�� �PDMt� GYČ efferentní arterie), což je 

považováno za plesiomorfní stav (Goodrich, 1958). 

9QČMãt� åiEU\� QHMVRX� SUDYGČSRGREQČ� X� EDKQtNĤ� SĤYRGQt� D� Y]QLNO\� Då�

GUXKRWQČ� Y nedávnp� GREČ, v odvozené linii Lepidosireniformes (Witzmann, 

2004).
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2.3 9QČMãt�åiEU\�ELFKLUĤ��Polypteriformes)

.URPČ�6DUFRSWHU\JQt� OLQLH�QDMGHPH�YQČMãt�åiEU\� L�Y linii Actiniopterygii a 

WR� X� ELFKLUĤ�� 'ORXKRX� GREX� E\OR� ]DĜD]HQt� GR� Y\ããtFK� WD[RQRPLFNêFK� FHONĤ� X�

bichiUĤ� QHMDVQp NYĤOL� NRPELQDFL� MHGLQHþQêFK�PRUIRORJLFNêFK� ]QDNĤ�� +LVWRULFN\�

E\OL�ĜD]HQL�PH]L�Sarcopterygii (Huxley, 1861; podle Patterson, 1982), nebo jako 

VHVWHUVNi� VNXSLQD� $FWLQRSWHU\JLL� D� 6DUFRSWHU\JLL� XYQLWĜ� VNXSLQ\� 7HOHRVWRPL�� D�

GQHV� MH� ĜDGtPH� QD� Ei]L� $FWinopterygii (Patterson, 1982; Inoue et al., 2003;

Gardiner et al., 2005).

0H]L� XQLNiWQt� ]QDN\� ELFKLUĤ� SDWĜt� L� YQČMãt� åiEU\� MHMLFK� ODUHY� D� Y linii 

paprskoploutvých ryb, které mají jinak SUHIHNWQČ� Y\YLQXWp� YQLWĜQt� åiEU\, je to 

VWUXNWXUD� QDSURVWR� RMHGLQČOi� JDNR� SUYQt� SRSVDO� GHWDLOQČ� HPEU\RQiOQt� YêYRM

druhu Polypterus senegalus Kerr, podle materiálu dovezeného Budgettem 

(Kerr, 1903��� 9êYRMRYi� WDEXOND� SDN� E\OD� QČNROLNUiW� SĜHSUDFRYiQD� s YČWãtP�

GĤUD]HP� QD YêYRM� YQČMãtFK� åDEHU� �P. senegalus - Bartsch et al., 1997; P. 

senegalus a P. ornatipinnis - Diedhiou & Bartch, 2009; P. senegalus - .UiO�RYLþ��

nepublikovaná data).

Základy budoucího jediného páru YQČMãtFK� åDEHU E\� PČO\� EêW

pozorovatelné už ve stádiu 20, odpovídajícímu fázi neurulace s MHãWČ�

QHSĜLORåHQêPL� QHXUiOQtmi valy (Diedhiou & Bartch, 2009). Dle mých vlastních 

pozorování jsou však ]GXĜHQLQ\�SR�VWUDQiFK�Klavy v hyoidní oblasti rozlišitelné

až ve stádiu 23. Ve stádiu 24 nabývají eliptického tvaru a jsou orientované 

našikmo, s DQWHULRUQtP�NRQFHP�YHQWUiOQČML��QHå je konec posteriorní. Ve stádiu 

��� VH� ]DþQH� SXSHQ� UêKRYDW� D� QDMGHPH� QD� QČP� WĜL YêEČåN\�� NWHUp� VH� GiOH�

]PQRåXMt� D� SĜHGVWDYXMt� SULPiUQt� YČWYHQt� KODYQtKR� MHGLQpKR� VWRQNX�� /DUYD� VH�

OtKQH� YH� VWiGLX� ��� D� YH� VWiGLX� ��� PĤåHPH� SR]RURYDW� NUHYQt� FLUNXODFL� XYQLWĜ�

žabHU�� 9H� VWiGLX� ��� VH� REMHYXMt� ]iNODG\� VHNXQGiUQtKR� YČWYHQt� QD� YãHFK�

ILODPHQWHFK� SULPiUQtKR� YČWYHQt a WDWR� VHNXQGiUQt� ILODPHQWD� VH� SRVWXSQČ�

prodlužují a zmnožují. 9QČMãt�žábry jsou jediná dýchací struktura v embryonální 

i postembryonální fázi vývoje bichira, D�SURWR� MVRX�IXQNþQt�YHOPL�EU]\��5HJUHVH�

MH�X�UĤ]QêFK�GUXKĤ�þDVRYČ�YDULDELOQt�D�QHQt�YêMLPNRX��åH�YQČMãt�åiEU\�SĜHWUYiYDMt�

X�ODUHY�VWDUêFK���PČVtFH��%DUWVFK�HW�DO���������

1D�YQČMãtFh žábrách bichira je zajímavé mimo jiné už SĜLSRMHQt�pomocí 

VYDOĤ na hyoidní oblouk a prokrvení hyoidním aortálním obloukem 
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(Budgett, 1901)��FRå�MH�RGOLãXMH�RG�YQČMãtFK�åDEHU�Y Sarcopterygní linii, kde jsou 

tyto asociovány vždy s branchiálními oblouky. 'ĤYRGHP�YêYRMH�YQČMãtFK�åDEHU�

na hyoidním obluku místo na obloucích branchiálních by teoreticky mohla být 

SĜtWRPQRVW�PDVLYQtKR�RVLILNRYDQpKR�RSHUFXOD (kost os operculare)��NWHUp�PĤåH�

YQČMãtP�åiEUiP�EUiQLW� YH� YêYRML� QD� EUDQFKLiOQtFK�REORXFtFK� Xå�EČKHP�UDQých 

stádií (Rauther, 1947). NČNROLN�DXWRUĤ XYiGt��åH�E\�KODYQt�VWRQHN�YQČMãtFh žaber 

PČO�EêW�Y\]WXåHQ�FKUXSDYþLêP�SDSUVNHP��:LW]PDQQ������; Moy-Thomas, 1933; 

Budgett, 1901c), nikdo se však nepokusil tento element blíže popsat a 

LGHQWLILNRYDW�D�MHKR�H[LVWHQFH�WDN�]ĤVWiYi�RWi]NRX�

2.4 9QČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�SDU\E��&KRQGULFKWK\HV�

9QČMãí filamenta paryb se na první pohled velmi podobají YQČMãtP�åiEUiP

YêãH�]PtQČQêFK�VNXSLQ, jsou však považována za rozdílnou strukturu, a proto 

E\OD� QD]YiQD� YQČMãtPL� åDEHUQtPL� ILODPHQW\� �*RRGULFK�� ������*RRGULFK�� ������

Tento znak je u paryb považován za plesiomorfní (Wyffels, 2009) a najdeme ho 

MDN�X�GUXKĤ�V UĤ]QêP�PyGHP�åLYRURGRVWL� �%DVWHQ�HW�DO�������; Hamlett, 1985), 

tak u vejcorodých (Pelster & Bemis, 1992; Rodda & Seymour, 2008; Didier et 

al., 1998; Ballard et al., 1993).

)LODPHQWD� VH� REMHYXMt� þDVQČ� Y embryonálním vývoji jako dlouhé, 

ILODPHQWiUQt� YêEČåN\� UDQêFK�YQLWĜQtFK� åDEHUQtFK� ODPHO�� 7DWR� ILODPHQWD�Y\EtKDMt�

vždy z posteriorních hemibranchií (Goodrich, 1958; Basten et al., 2011), Wyffels

však uvádí, že filamenta vybíhají z oblasti branchiálních obloXNĤ�MHãWČ�SĜHGWtP,

QHå�VH�Y\YtMHMt�YQLWĜQt�åiEU\�D�VORXåt�N SRNU\Wt�UHVSLUDþQtFK�QiURNĤ SUiYČ EČKHP�

QHIXQNþQRVWL� YQLWĜQtFK� åDEHU (Wyffels, 2009). Do každého filamenta vybíhá 

NDSLOiUQt� VP\þND�� SUREtKDMtFt� ] afferentní do efferentní branchiální arterie 

(Goodrich, 1958) a na povrchu se nachází dvouvrstevný plochý epitel (Kryvi, 

1967; podle Wyffels, 2009). U živorodých druKĤ� PRKRX� ILODPHQWD� NURPČ�

dýchání sloužit i k absorbci živin (Goodrich, 1958; Rodda & Seymour, 2008).

0RåQi� MH� L� RVPRUHJXODþQt� IXQNFH�� NG\� HSLtel žaberních filament pomáhá 

]DGUåRYDW� PRþRYLQX� dokud si HPEU\R� QH]DþQH� SOQČ� ĜtGLW� RVPRUHJXODFL

(Kormanik, 1993). )LODPHQWD�MVRX�YåG\�SOQČ�UHVRUERYiQD�SĜHG�Y\OtKQXWtP, nebo 

QDUR]HQtP��SRGOH�]SĤVREX�UHSURGXNFH�GDQpKR�GUXKX��
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8� SURVWXGRYDQêFK� GUXKĤ� (Raja erinacea, Callorhinchus milii,

Heterodontus portusjacksoni a Scyliorhinus canicula) VH�SUYQt�ILODPHQWD�EČKHP�

embryonálního vývoje zakládají na hyoidním oblouku D�GiOH�SRVWXSQČ� NUDQLR-

kDXGiOQČ� QD� YãHFK� EUDQFKLiOQtFK� REORXFtFK X� GUXKĤ R. erinacea (Pelster &

Bemis, 1992), C. milii (Didier et al., 1998) a H. portusjacksoni (Rodda & 

Seymour, 2008), a nebo na branchiálních obloucích I.-,,,��D�QiVOHGQČ�VRXEČåQČ�

na mandibulárním oblouku a na IV. branchiálním u S. canicula (Ballard et al., 

������� 8� UHMQRNĤ� VH� YQČMãt žaberní filamenta nacházejí vždy jen na ventrální 

þiVWL�åDEHUQtFK�REORXNĤ��SURWRåH�GRU]iOQt�þiVW�åDEHUQtFK�ãWČUELQ�X�QLFK�VUĤVWi. 

-DN� PRF� MVRX� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� Y rámci skupiny paryb variabilní není 

]QiPR�� X� SURVWXGRYDQêFK� GUXKĤ� VH� YãDN� Y]KOHG�� YêYRM� D� QDþDVRYiQí zdají

konzistentí (Wyffels, 2009).

2.5 9QČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�SDSUVNRSORXWYêFK�U\E�
(Actinopterygii)

3DSUVNRSORXWYp� U\E\� GêFKDMt� VWHMQČ� MDNo paryby pomocí pravých žaber, 

OHþ L� X� QLFK� PĤåHPH� QDOp]W� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� MDNR� VSHFLDOL]RYDQRu 

strukturu larválního dýchání, aþNROLY�YêVN\W� WČFKWR�ILODPHQW�QHQt�WDN�KRMQê��MDNR�

MH�WRPX�X�SDU\E��2EHFQČ�MH�QDMGHPH�X�YãHFK�GUXKĤ�U\E��NWHUp�PDMt�Y larválním 

stádiu problémy s dostupností kyslíku - Acipenseridae, Cobitidae, 

Osteoglossiformes, Clariidae (dle RNDr. B. Drozda).

.UiWNi�YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�E\OD�QDOH]HQD�X�MHVHWHUD�GUXKX�Acipenser 

baeri (Gisbert, 1999). Základy žaberních filament pozorovatelné pod operkulem 

zhruba 1-��GQ\�SR�Y\OtKQXWt�VH�GiOH�EČKHP�SUHODUYiOQt�Ii]H�]YČWãXMt�D�GRVDKXMt�

své mD[LPiOQt� IXQNFH� D� YHOLNRVWL�� 1D� ]DþiWNX� ODUYiOQt� Ii]H� MVRX� Xå� ILODPHQWD�

RSČW�SOQČ�SĜHNU\WD�RSHUNXOHP�

'DOHNR� Yê]QDPQČMãt� VWUXNWXURX� MVRX� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� X�

VHNDYFRYLWêFK�U\E��&RELWLGDH��D�H[LVWXMH�QČNROLN�YêYRMRYêch tabulek popisujících 

raný vývoj GUXKĤ� ] WpWR� þHOHGL� – Misgurnus fossilis (Kryžanovskij, 1949;

Kostomarova, 1991; Grieb, 1937), Misgurnus anguillicaudatus (Fujimoto et al., 

2006), Cobitis taenia (Kryžanovskij, 1949) a Cobitis takatsuensis (Shimizu et al., 

1998).
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Nejlépe posaný je vývoj pro druh M. fossilis D� SUR� þHOHć� &RELWLGDH� MH�

typický. 3ĜL� WHSORWČ� ���� º&� VH� ]iNODG\� SUYQtFK� GYRX� SiUĤ� REMHYXMt� WČVQČ� SR�

Y\OtKQXWt�YH�VWiGLX�����VWiĜt���GHQ���.RVWRPDURYD���������SRNXG�N vývoji dochází 

za nižších teplot (16-20 ºC), dochází ke kulení až ve VWiĜt� �� GQ\ a 6 hodin a 

]iNODG\� QLĢRYLWêFK� åDEHU� VH� REMHYXMt� SĜL� VWiĜt� �� GQ\ a 23 hodin (Kryžanovskij, 

�������1iVOHGQČ�VH�]DNOiGi�WĜHWt�SiU�D�MH�SDWUQê�LQWHQ]YQt�SUĤWRN�NUYH�GRND]XMtFt�

UHVSLUDþQt�IXQNFL��.U\åDQRYVNLM���������0D[LPiOQt�GpON\�GRVDKXMt�YQČMãt žaberní 

filamenta ve stádiu 40 (Kostomarova, 1991) QHER� YH� VWiĜt� ��� GQt� �SĜL� WHSORWČ�

vody 18-22 ºC) (Kryžanovskij, 1949). Poté dochází k SĜHEtUiQt� GêFKDFt� IXQNFH�

segmentálními cévami v QHSiURYpP�SORXWHYQtP�OHPX�D�NH�]NUDFRYiQt�YQČMãtFK�

žaberních filament (Kostomarova, 1991; Kryžanovskij, 1949).

Z U\E�ĜiGX�2VWHRJORVVLIRUPHV�MVRX�YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�SRSVDQi�SUR�

druhy Heterotis niloticus (Budgett, 1901b; Hermens et al, 2007) a Gymnarchus 

niloticus (Assheton, 1907). U druhu H. niloticus se filamenta objevují 6 hodin po 

vylíhnutí na prvníFK� WĜHFK� EUDQFKLiOQtFK� REORXFtFK a posléze i na IV. 

EUDQFKLiOQtP� REORXNX�� 3R� XSO\QXWt� ��� KRGLQ� RG� Y\OtKQXWt� ]DþtQDMt� ILODPHQWD�

resorbovat, nebo mohou být odlomena. Nakonec je celá žabeUQt�REODVW�SĜHNU\WD�

operkulárním záhybeP�� $XWRĜL� XYiGČMt�� åH� SĤYRG� YQČMãtFK� åDEHUQtFK filament

druhu H. niloticus je entodermální D� QDUR]GtO� RG� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW�

SDU\E�PDMt�SRX]H�UHVSLUDþQt�IXQNFL��+HUPHQV�HW�DO����������(QWRGHUPiOQt�SĤYRG�

ILODPHQW��NWHUi� MVRX�YODVWQČ�SURGORXåHQêPL�YêEHåN\�SUDYêFK�YQLWĜQtFK�åDEHU�� MH�

ale v rozporu s WHRULt� HNWRGHUPiOQtKR� SĤYRGX� YQLWĜQtFK� åDEHU� X� þHOLVWQDWFĤ�

�åiEU\�HQWRGHUPiOQtKR�SĤYRGX�E\�PČOL�PtW�SRX]H�EH]þHOLVWQDWt��(Gaisler & Zima, 

2007). U druhu G. niloticus VH�YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�REMHYXMt�SiWý den vývoje 

D� Y\UĤVWDMt� ] DQWHULRUQt� L� SRVWHULRUQt� YQČMãt� KUDQ\� åDEHUQtFK� REORXNĤ� ,�-IV.

)LODPHQWD�� NWHUi� MVRX� YåG\� QHYČWYHQi�� MVRX� WYRĜHQD� DIIHUHQWní a efferentní 

NDSLOiUQt�VP\þNRX�D� SRNUêYi� MH�YUVWYD�HNWRGHUPX��$VVKHWRQ� �$VVKHWRQ��������

uvádí, že i poslp]H� SĜHWUYiYDMtFt� YQLWĜQt� åiEU\� MVRX� HNWRGHUPiOQtKR� SĤYRGX��

1DUR]GtO�RG�SĜHGFKR]tKR�GUXKX��SĜHWUYiYDMt�X�G. niloticus YQČMãt�ILODPHQWD�GHOãt�

dobu (lze je SR]RURYDW�MHãWČ�X�MHGLQFĤ�VWiĜt����GQt��
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3 Materiál a metody

3.1 Embrya

Embryonální materiál druhu Polypterus senegalus byl získán z FKRYĤ�

p.Tichého v .UDYDĜtFK�X�2SDY\��$OELQRWLFNi�HPEU\D�D� ODUY\�GUXKX�Ambystoma 

mexicanum pocházela z FKRYĤ�9ODGLPtUD� 6RXNXSD� ] .DWHGU\� ]RRORJLH� QD�3Ĝ)�

8.��3ĜtVOXãQi�VWiGLD�HPEU\t�D�ODUHY�GUXKX�Misgurnus fossilis RFKRWQČ�GRFKRYDO�

a poskytl RNDr. B. Drozd z )DNXOW\�U\EiĜVWYt�D�RFKUDQ\�YRG�-LKRþHVNp�XQLYHU]LW\�

v ýHVNêFK�%XGČMRYLFtFK��]D�FRå�E\FK�PX�QD�WRPWR�PtVWČ�FKWČOD�SRGČNRYDW. Živá 

HPEU\D� E\OD� SRGOH� SRWĜHE\� GRFKRYiQD� Y laboratorních podmínkách do 

SĜtVOXãQpKR�VWiGLD� D� SR�DQHVWHWL]aci roztokem MS-222 (Serva) fixována v 4% 

roztoku PFA (paraformaldehyd) a dále skladována ve 4 ºC. 

3UR� XUþHQt� VWiGLt� ELFKLUD� �P. senegalus) byla použita stádiovací tabulka 

z URNX� ����� �'LHGKLRX� 	� %DUWFK�� ������� 6WiĜt� HPEU\t� D� ODUHY� D[RORWOD� �A. 

mexicanum) E\OR� XUþHQR� SRGOH� WDEXON\� ] roku 1989 (Bordzilovskaya et al., 

������� SUR� SLVNRĜH� �M. fossilis) byla použita tabulka podle Kostomarové

(Kostomarova, 1991).

3.2 Skenovací elektronová mikroskopie

Embrya a larvy pro skenovací elektronovou mikroskopii (SEM) byla po 

SRþiWHþQt� IL[DFL� Y 3)$� GiOH� SRVWIL[RYiQD� SR� GREX� QHMPpQČ� ��� KRGLQ�

v Karnovského fixativu (2% roztok glutaraldehydu v 3)$��� 'iOH� SRVWXSQČ�

Y]HVWXSQRX�HWKDQRORYRX�ĜDGRX�RGYRGQČQD�D�SĜHYHGHQD�GR�þLVWpKR ethanolu. U 

druhu A. mexicanum QiVOHGRYDOR�GiOH�MHãWČ�SĜHYHGHQt�GR������DFHWRQX��7DNWR�

upravené vzorky byly poté v /DERUDWRĜL� HOHNWURQRYp� PLNURVNRSLH� 3Ĝ)� 8.�

vysušeny metodou CPD (Crytical Point Drying – sušení pomocí kritického bodu 

CO2) pomocí aparatury Bal-7HF� &3'� ����� 3R� SĜHQHVHQt� QD� PRO\EGHQRYp�

WHUþtN\�RSDWĜHQp�RERXVWUDQRX�OHStFt�SORFKRX, byly vzorky pozlaceny v DSDUDWXĜH�

Bal-Tec SCD 050 a pozorovány pod skenovacím elektronovým mikroskopem

JEOL 6380 LV.
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3.3 +LVWRORJLFNp�ĜH]\

Vzorky pro klasickou histologii byly z IL[iåH� SO\QXOH� SĜHYHGHQ\�

vzestupnou alkoholovou ĜDGRX�GR�þLVWpKR ethanolu. Dále podle návodu zality do 

XPČOp�SU\VN\ĜLFH�-%-���3RO\VFLHQFH���NWHUi�EH]�SĜtVWXSX�Y]GXFKX�SRO\PHUXMH�GR�

pevné formy. V SĜtSDGČ�QHYKRGQp�RULHQWDFH�HPEU\D�þL�ODUY\�E\O�Y]RUHN�YKRGQČ�

VHĜt]QXW�D�SĜH]DOLW�RSČW�-%-��GR�QRYpKR�EORþNX� %ORþN\�E\O\�SRWp�QDĜH]iQ\�QD�

PLNURWRPX�/HLFD�&0�����6�QD�ĜH]\�WORXãĢN\��-9ȝP��3R�Y\VXãHQt�E\O\�ĜH]\�QD�

SRGORåQtP�VNOtþNX�QDEDUYHQ\�$]XUH-%�(RVLQHP��6HUYD���SĜHNU\W\�NU\FtPL�VOtþN\�

QDOHSHQêPL� SRPRFt� SU\VN\ĜLFH� '3;� �)OXND�� D� SR� ]DWYUGQXWt� SR]RURYiQ\� SRG�

VYČtelným mikroskopem Olympus BX 51. $XWRUHP� QČNWHUêFK� ĜH]Ĥ� GUXKX� A. 

mexicanum MH�5��ýHUQê�

3.4 .U\RVWDWRYp�ĜH]\�D�LPXQRKLVWRFKHPLFNp�EDUYHQt

9]RUN\� XUþHQp� SUR� ĜH]iQt� QD� NU\RVWDWX� E\O\� QHMGĜtYH� SURP\W\� SR� GREX�

3x10 minut v PBS, aby se vyplavila všechna fixáž (PFA). Poté byly vzorky 

SRVWXSQČ�SURV\FRYiQ\������D�����UR]WRNHP�FXNUy]\�Y PBS a to vždy po dobu 

��KRGLQ�SĜL�WHSORWČ�� ºC, a dále roztoky se stoupající koncentrací želatiny (7,5%, 

15% a 20%) v 15% cukróze YåG\�SR�GREX���KRGLQ�SĜL��� ºC. Takto pĜLSUDYHQp�

vzorky E\O\� ]DOLW\� GR� NRPĤUHN� QD� VLOLNRQRYRX� GHVWLþNX� �3RO\VFLHQFH�� D�

QDRULHQWRYiQ\� SUR� SRWĜHE\� GDOãtKR� ĜH]iQt�� 3R� ]PUD]HQt� Y NRPRĜH� NU\RVWDWX�

Leica CM 3050S na -25 ºC byly bloþN\� SĜLSHYQČQ\� QD� XSHYĖRYDFt� WHUþtN\�

pomocí Tissue Freezing Media (Jung) a krájeny na ĜH]\�WORXãĢN\�6-7ȝP��6NOtþND�

s ĜH]\� E\OD� SĜHG� GDOãtP� ]SUDFRYiQtP� VNODGRYiQD� YH� � ºC pĜL� Y\VRNp�Y]GXãQp�

YOKNRVWL�]DEUDĖXMtFt�Y\V\FKiQt��

3ĜHG�YODVWQtP� LPXQRKLVWRFKHPLFNêP�EDUYHQtP�E\OR�QXWQR� ĜH]\�QHMGĜtYH�

RGåHODWLQL]RYDW� NUiWNêP� SRQRĜHQtP� GR� RGåHODWLQL]RYiYacího roztoku (3% 

želatina v 38% ethanolu) roztopeného na 37 ºC a následným opláchnutím 

v GHVWLORYDQp�YRGČ��3R�RVFKQXWt�SĜL�SRNRMRYp� WHSORWČ�E\OD�VNOtþND�RãHWĜHQD����

roztokem BSA (Bovine Serum Albumin) a nanesena primární protilátka 

fibronektin (rabbit anti-KXPDQ��'DNR��D�QD�QČNWHUp�ĜH]\�L��������(protilátka proti 

myosinu, mouse anti-newt, Developmental studies Hybridoma Bank) v SRPČUX�

ĜHGČQt������� �ILEURQHNWLQ�� D������� ����������6NOtþND�V primární protilátkou byla 

XORåHQD�SĜHV� QRF� Y plastovém boxu s vysokou vzdušnou vlhkostí do 4 ºC. Po 
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uplynutí dané doby byla odlita primární protilátka a po okamžitém opláchnutí 

3%6� E\O\� SĜHE\WN\� Y\SOiFKQXW\� 3%6� �[� SR� ��� PLQXWiFK�� -DNR� VHNXQGiUQt�

protilátka byla použita goat anti-UDEELW� $OH[D� )OXRU� ���� �,QYLWURJHQ�� ĜHGČQt�

1:500), v SĜtSDGČ� ILEURQHNWLQX�� D� JRDW� DQWL-mouse Alexa Fluor 594, v SĜtSDGČ�

������� �,QYLWURJHQ�� ĜHGČQt� �������� 7\WR� VHNXQGiUQt� SURWOiWN\� XPRåĖXMt�

YL]XDOL]DFL�QDYi]DQp�SULPiUQt�SURWLOiWN\�SRPRFt�EDUHYQČ�RGOLãHQp�IOXRUHVFHQFH��

6NOtþND�VH�VHNXQGiUQt�SURWLOiWNRX�E\OD�SĜHV�QRF�RSČW�XORåHQD�Y plastovém boxu 

s vysokou vzdušnou vlhkostí ve 4 ºC. PĜHE\WHþQi�SURWLOiWND�E\OD�QiVOHGXMtFt�GHQ�

SURSOiFKQXWD�SRPRFt�3%6��[����PLQXW�D�VNOtþND�V QDEDUYHQêPL�ĜH]\�E\OD�]DOLWD�

Vectashieldem s '$3,� �9HFWRU�� XPRåĖXMH� YL]XDOL]DFL� EXQČþQêFK� MDGHU� SRPRFt�

IOXRUHVFHQþtKR� ]QDþHQt� '1$� ]QDþNRX� '$3,�� D� SĜLNU\WD� NU\FtPL� VNOtþN\��

Skladováno ve 4 ºC. ěH]\�E\O\�SRWp�SR]RURYiQ\ pod mikroskopem Olympus BX 

51.

3.5 3URMDVQČQp�SUHSDUiW\�FHOêFK�MHGLQFĤ

Preparáty starších larev druhu P. senegalus, nabarvené kombinací 

histologických barev Alcian Blue 8 GX (Sigma) a Alizarin Red S (Sigma) a 

QiVOHGQČ� SURMDVQČQp�� ]KRWRYLO� 0�� .UDO�RYLþ. Alciánová modrá se váže na 

glykoproteiny obsažené v H[WUDFHOXOiUQt� PDWUL[� FKUXSDYHN� D� ]SĤVREXMH� MHMLFK�

modrá zabarvení. AlizarLQRYi� þHUYHQi� QDSURWL� WRPX� EDUYt� YiSHQDWp� LRQW\�

obsažené v H[WUDFHOXOiUQt� PDWUL[� D� ]QDþt� WDN� PLQHUDOL]RYDQp� WNiQČ�� MDNR� MVRX�

]XE\�D�NRVWL��7RWR�GYRMLWp�EDUYHQt�XPRåĖXMH�OpSH�FKiSDW�Y]iMHPQp�SRVWDYHQt�D�

GHWHNFL�YãHFK�HOHPHQWĤ�SRGSĤUQp�VRXVWDY\��3R�RGVWUDQČQt�SĜHE\WHþQêFK�WNiQt�

D�SURVYČWOHQt�E\O\�Y]RUN\�SĜHYHGHQ\�GR����% glycerolu a skladovány ve 4 ºC. 

3RGUREQê� SRVWXS� EDUYHQt� D� QiVOHGQpKR� SURMDVĖRYiQt� O]H� QDOp]W� Y práci M. 

.UDO�RYLþH� �.UDO�RYLþ�� ������� 3R]RUováno pomocí stereolupy Olympus SZX12 

s digitální kamerou Olympus DP70.

3.6 =QDþHQt�SRSXODFH�EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\

3UR�SR]RURYiQt�EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\�X�A. mexicanus byla použita embrya 

VH�]QDþHQRX�SRSXODFt�EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\��3ULQFLSHP�]QDþHQt�MH�WUDQVSODQWDFH�

QHXUiOQtFK�YDOĤ�] WUDQVJHQQtFK�*)3�PXWDQWĤ��H[SULmujících v NDåGp�EXĖFH�WČOD�

]HOHQê� IOXRUHVFHQþQt� SURWHLQ��QD�DOELQRWLFNp� MHGLQFH��7DNWR�XSUDYHQt� MHGLQFL�VH�
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QHFKDMt� Y\YLQRXW� GR� SRåDGRYDQpKR� VWiGLD� D� SRWp� O]H� SR]RURYDW� SĜtVSČYHN�

QHXUiOQt�OLãW\�GR�YêVOHGQêFK�WNiQt�QD�NU\RVWDWRYêFK�ĜH]HFK�SRG�IOXRUHVFHQþQtP

PLNURVNRSHP��9ODVWQt� WUDQVSODQWDFH�D�QiVOHGQp�]SUDFRYiQt�Y]RUNĤ�SURYHGOD�/��

.ORXþNRYi�� 3RGUREQp� SRVWXS\� O]H� QDOp]W� Y MHMt� GLSORPRYp� SUiFL� �.ORXþNRYi��

2011).

3.7 Zpracování dat

Obrázky z IOXRUHVFHQþQtKR� PLNURVNRSX� E\O\� VNOiGiQ\� GR� YtFHEDUHYQp�

podoby v programu Spot Advanced (Diagnostic Instruments). Finální úpravy 

MHGQRWOLYêFK�REUi]NĤ�D� VNOiGiQt� YêVOHGQêFK� WDEXOt� E\OR� SURYiGČQR� Y programu 

Adobe Photoshop CS4. Schéma z 2EUi]NX� þ�� �� E\OR� Y\WYRĜHQR� SRPRFt�

programu Corel Draw.
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4 Seznam použitých zkratek

1 - žaberní ãWČUELQD�PH]L�K\RLGQtP�D�,��EUDQFKLiOQtP�REORXNHP

2 - åDEHUQt�ãWČUELQD�PH]L�,��D�,,��EUDQFKLiOQtP�REORXNHP

3 - åDEHUQt�ãWČUELQD�PH]L�,,��D�,,,��EUDQFKLiOQtP�REORXNHP

4 - åDEHUQt�ãWČUELQD�PH]L�,,,��D�,9��EUDQFKLiOQtP�REORXNHP

5 - åDEHUQt�ãWČUELQD�PH]L�,9��D V. branchiálním obloukem

B1 - I. branchiální oblouk

B2 - II. branchiální oblouk

B3 - III. branchiální oblouk

B4 - IV. branchiální oblouk

ba - branchiální arterie

cb - FHUDWREUDQFKLDOH��SR]LþQČ�QHXUþHQp��

cb1 - ceratobranchiale I.

cb2 - ceratobranchiale II.

cb3 - ceratobranchiale III.

ekt - ektodermální povrchový epitel

ent - entodermální epitel faryngu

f - farynx

F1 - YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWXP�QD�,��EUDQFKLiOQtP�REORXNX

F2 - YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWXP�QD�,,��EUDQFKLiOQtP�REORXNX

F3 - YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWum na III. branchiálním oblouku

F4 - YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWXP�QD�,9��EUDQFKLiOQtP�REORXNX

G1 - SUYQt�YQČMãt�åiEUD

G2 - GUXKi�YQČMãt�åiEUD

G3 - WĜHWt�YQČMãt�åiEUD

H - hyoidní oblouk

ha - hyoidní arterie
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hm - hyomandibula

ch - ceratohyale

ks - kapilární smyþND

m - mozek

mes - mesenchym

mez - mezoderm

n - notochord

nc - SRSXODFH�EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\

o - operkulární kožní záhyb

ot - otická kapsule

ov - RSHUNXOiUQt�YêEČåHN

pf - primární filamentum

pq - palatoquadratum

ps - SULPiUQt�VWRQHN�YQČMãtFK�åDEHU

sf - sekundární filamentum

spf - sval jdoucí do primárního filamenta

sr - srdce

ss - somitické svalstvo

sv - VYDO�MGRXFt�GR�YQČMãtFK�åDEHU
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5 Výsledky

5.1 Polypterus senegalus

Bichir nese velké množství unikátních, vysoce specializovaných, ale i 

mnoho velmi starobylých ]QDNĤ��D�WDWR�NRPELQDFH�E\OD�RGMDNåLYD�GĤYRGHP�MHKR�

QHMDVQpKR� SRVWDYHQt� QD� I\ORJHQHWLFNpP� VWURPČ�� 3RWp, FR� PX� NRQHþQČ� E\OD�

SĜLVRX]HQD� SR]LFH� QD� Ei]L� SDSUVNRSORXWYêFK� U\E�� ]DþDOD� EêW� SĜtWRPQRVW�

takového znaku, MDNR�MVRX�YQČMãt�åiEU\ SRGREQp�YQČMãtP�åiEUiP�RERMåLYHOQtNĤ��

SĜLQHMPHQãtP�SĜHNYDSLYi��3URWR�MVHP�VH�YH�VYp�GLSORPRYp�SUiFL�]DPČĜLOD�SUiYČ�

QD� YQČMãt� åiEU\� ELFKLUD� D� MHMLFK� VURYQiQt� V YQČMãtPL� åiEUDPL� RVWDWQtFK�

fylogeneticky vzdálených skupin.

5.1.1 9QČMãt�PRUIRORJLH��6(0�

Obrázky ze skenovacího elektronového mikroskopu E\O\� SRĜt]HQ\�

s FtOHP� FR� QHMGHWDLOQČML� SRSVDW� YQČMãt� PRUIRJHQH]L D� Y]KOHG� YQČMãtFK� åDEHU�

bichira tak, DE\�YêVOHGN\�XPRåQLO\�YQČMãt�åiEU\�NRPSDURYDW�V�RVWDWQtPL�GUXK\��

7RWR� VURYQiQt�� DĢ� Xå� YêVOHGQêFK� VWUXNWXU� QHER� MHGQRWOLYêFK� Ii]t� YêYRMH�� MH�

be]SRGPtQHþQČ� QXWQp�� SRNXG� VH� FKFHPH� ]DEêYDW� RWi]NDPL� Y]iMHPQp�

KRPRORJLH�YQČMãtFK�åDEHU.

9QČMãt�åiEU\�VH�X�ELFKLUD�]DNOiGDMt�SR�VWUDQiFK�KODY\�Y oblasti za budoucí 

VSLUDNXOiUQt�ãWČUELQRX��ãWČUELQD�SURODPXMtFt�VH�PH]L�PDQdibulárním a hyoidním 

obloukem) velmi brzy v rané ontogenezi. Ve stádiu 23, následujícím ihned po 

VWiGLX� VSO\QXWt� QHXUiOQtFK� YDOĤ� �VW�� ���, je pozorovatelné nepatrné vyboulení 

v PtVWČ�EXGRXFtFK�YQČMãtFK�åDEHU��9 tomto stádiu to je jeden z mála viditelných 

ERGĤ� QD� HPEU\X�� MHGLQRX� GDOãt� SR]RURYatelnou strukturou jsou cementové 

orgány prominující v DQWHULRUQt�þiVWL�KODY\��9H�VWiGLX����PDMt�IRUPXMtFt�VH�YQČMãt�

žábry polokulovitý tvar a spolu s SiUHP�FHPHQWRYêFK�RUJiQĤ�]DEtUDMt�SUDNWLFN\�

celý hlavový prostor embrya. Lehce YČWãt� SULPRUGLD� YQČMãtFK� åDEHU� R]QDþXMt�

SRVWHULRUQt� NRQHF� KODY\� D� Y\EtKDMt� ODWHUiOQČ (Tab. 1 A, A´)�� YHQWUiOQČML� SRWRP�

Y\EtKDMt� FHPHQWRYp� RUJiQ\� RNXSXMtFt� DQWHULRUQt� þiVW� KODY\�� 9 pokožce celého 

embrya jsou v WRPWR� VWiGLX� WDNĜND� URYQRPČUQČ� UR]PtVWČQ\� EXĖN\� V ciliemi na 

povrchu. V dDOãtP� YêYRML� VH� ]iNODG\� YQČMãtFK� åDEHU� ]DþQRX� GRU]R-YHQWUiOQČ�

]SORãĢRYDW��RVD�YQČMãtFK�åDEHU�YãDN�QHQt�V dorzo-ventrálQt�RVRX�HPEU\D�~SOQČ�
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URYQREČåQi D�DQWHULRUQt� NRQHF� ]iNODGX�YQČMãtFK� åDEHU�VH� WDN� GRVWiYi�R�QČFR�

YHQWUiOQČML��QHå�WHQ�SRVWHULRUQt��2NROR�VWiGLD����PĤåHPH�SR]RURYDW��-��]iĜH]\�

Y\PH]XMtFt� EXGRXFt� ILODPHQWD� RGGČOXMtFt� VH�RG�KODYQtKR� VWRQNX� YQČMãtFK� åDEHU

(Tab. 1 B´´). V WRPWR� REGREt� ]DþtQi� EêW� SDWUQê� UR]GtO� YHOLNRVWL� HSLGHUPiOQtFK�

EXQČN� SRNUêYDMtFtFK� YQČMãt� åiEU\� �SUĤPČU� GR� ��ȝm) od epidermálnícK� EXQČN�

]E\WNX�SRYUFKX�HPEU\D��SUĤPČU�YČWãLQRX�QDG���ȝP���%XĖN\�SRNUêYDMtFt�YQČMãt�

åiEU\� MVRX� PHQãt� Y� GĤVOHGNX� UĤVWX� FHOp� VWUXNWXU\� ]PQRåRYiQtP� EXQČN�� D� QH�

]YČWãRYiQtP� MHMLFK� SRYUFKRYp� SORFK\�� 9H� VWiGLX� ��� Y\EtKi� ] hlavního stonku 

YQČMãtFK� åDEHU� SČW� ILODPHnt (Tab. 1 C´,C´´) a v WpWR� Ii]L� UĤVWX dochází k 

]YČWãRYiQt YQČMãtFK� åDEHU� SĜHGHYãtP� SRPRFt� SURGOXåRYiQt� D� ]PQRåRYiQt�

SULPiUQtFK�ILODPHQW��6DPRWQê�KODYQt�VWRQHN�]ĤVWiYi�SUDNWLFN\�VWHMQČ�GORXKê�MDNR�

v SĜHGFKR]tFK� VWiGLtFK�� 9 QiVOHGXMtFtP� VWiGLX� PDMt� YQČMãt� žábry kolem osmi 

SULPiUQtFK� ILODPHQW� UĤ]Qp� GpON\ (Tab. 1 D´, D´´). Ta nejdelší dosahují zhruba 

GYRMQiVREQp� GpON\� QHMGHOãtFK� ILODPHQW� SĜHGFKR]tKR� VWiGLD�� 0ĤåHPH� MLå�

SR]RURYDW� GDOãt� YČWYHQt� YQČMãtFK� åDEHU� YH� IRUPČ� VHNXQGiUQtFK� ILODPHQW�

RGYČWYXMtFtFK�VH�] nejdelších primárních filament (Tab. 1 D´´). Ve stádiu 31 jsou 

primární filamenta zhruba 300-400ȝm dlouhá a na všech nalezneme 

sekundární filamenta. Došlo k prodloužení i hlavního stonku D�FHOp�YQČMãt�åiEU\�

WHć�GRVDKXMt�GpON\�]KUXED����-����åORXWNRYpKR�YiþNX (Tab. 1 E´). Ve stádiu 33, 

NG\� MLå� ODUYD� YVWĜHEDOD� YHONp� PQRåVWYt� ] SĤYRGQtFK� åORXWNRYêFK� ]iVRE, jsou 

YQČMãt� åiEU\� SOQČ� Y\YLQXWp� D� SOQČ� IXQNþQt�� 6 GDOãtP� UĤVWHP� ODUY\� VH� GiOH�

SURGOXåXMt�� XVSRĜiGiQt� D� VWDYED� Xå� DOH� ]ĤVWiYDMt� VWHMQp�� 9H� ILQiOQt� SRGREČ�

naleznHPH� QD� KODYQtP� VWRQNX�GYČ� ĜDG\� SULPiUQtFK� ILODPHQW�� ] nichž každé je 

]SHĜHQR� GYČPD� ĜDGDPL� VHNXQGiUQtFK� ILODPHQW�� NWHUp� PH]L� VHERX� VYtUDMt� ~KHO�

mezi 60-70º (Tab. 1 F´´)��3RYUFK�HPEU\D�MH�L�QDGiOH�SRVHW�REUYHQêPL�EXĖNDPL��

NWHUp�MVRX�FR�GR�SRþWX�KRMQČMãt�Y poYUFKRYp�HSLGHUPLV�YQČMãtFK�åDEHU��QHå�PLPR�

QČ�

5.1.2 Histologie (JB-4)

3UR� OHSãt� SRUR]XPČQt� RNROQRVWHP� Y]QLNX� H[WHUQtFK� VWUXNWXU��

SR]RURYDQêFK� QD� VQtPFtFK� SRĜt]HQêFK� WHFKQLNRX� 6(0�� E\OD� NOtþRYi� VWiGLD�

QDĜH]iQD QD� WHQNp� ĜH]\ tak, aby bylo možné pozorovat, jaké morfogenetické 

pochody se odehrávají v REODVWL�Y]QLNX�YQČMãtFK�åDEHU�
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V QHMUDQHMãtP� SRXåLWpP� VWiGLX� ����� O]H� QD� IURQWiOQtP� ĜH]X� SR]RURYDW�

SRþtQDMtFt� ODWHUiOQt� Y\ERXOHQLQX� þDVQêFK� YQČMãtFK� åDEHU�� 1D� SRYUFKX� WpWR�

Y\ERXOHQLQ\� QDOH]QHPH� GYRXYUVWHYQê� HSLWHO� WYRĜtFt� YQČMãt� SRNU\Y�� MHGQi� VH� R�

VWHMQê� HNWRGHUP�� NWHUê� SRNUêYi� L� ]E\WHN� HPEU\D�� 1D� ĜH]HFK� O]H� RGOLãLW� MHãWČ�

faryngeální epitel, vzniklý z YQLWĜQtKR�]iURGHþQpKR�OLVWX�– entodermu. Entoderm 

MH� SRPČUQČ� VQDGQR� RGOLãLWHOQê� SRGOH� YHONpKR� PQRåVWYt� åORXWNRYêFK� JUDQXO

SĜtWRPQêFK� Y EXĖNiFK�� 0ĤåHPH� YLGČW�� åH� IDU\QJHiOQt� HQWRGHUP� Pi� WHQGHQFL�

H[SDQGRYDW�ODWHUiOQČ��VPČUHP�GR�REODVWL�Y]QLNDMtFtFK�YQČMãtFK�åDEHU (Tab. 2 A). 

%XĖN\� ELFKLUD� MVRX� YãDN� SRPČUQČ� PDOp� D� MDVQRX� KUDQLFL� PH]L� MHGQRWOLYêPL�

epitely, která by ukázala jak daleko faryngeální entoderm zasahuje, není 

prakticky možné v WRPWR�VWiGLX�XUþLW��'RU]iOQČ�RG�Y]QLNDMtFtFK�YQČMãtFK�åDEHU�VH�

nachází otická kapsule, což koresponduje s SĜHGSRNOiGDQRX� SR]LFt� YQČMãtFK�

åDEHU�QD�K\RLGQtP�REORXNX��SDWĜtFtPX�PH]L�åDEHUQt�REORXN\�� WYRĜtFt�þiVW� OHEN\�

zvanou viscerokranium. 

9H� VWiGLX� ��� MVRX� Xå� MHGQRWOLYp� YQLWĜQt� VWUXNWXU\� GLIHUHQFRYDQČMãt� D�

hranice PH]L�HSLWHO\�O]H�OpSH�SR]RURYDW��1D�IURQWiOQtP�ĜH]X�YHGHQpP�DQWHULRUQt�

þiVWt�YQČMãtFK�åDEHU�MH�MDVQČ�RGOLãLWHOQê�YêEČåHN�IDU\QJHiOQtKR�Hpitelu vybíhající 

]H� VSRGQtKR� RNUDMH� IDU\QJX� GR� YQČMãtFK� åDEHU (Tab. 2 B, B´). Faryngeální 

HQWRGHUP�SURQLNi�GR�YQČMãtFK�åDEHU� WČVQČ�SRGpO� MHMLFK�YHQWUiOQt�VWČQ\�WYRĜHQp�

ektodermem; W\WR�GYČ�YUVWY\�MVRX�]GH�YH�YHOPL�~]NpP�NRQWDNWX��EH]�SĜtWRPQRVWL�

mezenchymDWLFNêFK�EXQČN�Y\SOĖXMtFtFK�MLQDN�YHONRX�þiVW�OXPHQ�YQČMãtFK�åDEHU�

9H�VWiGLX���� MH�QD�KRUL]RQWiOQtP�ĜH]X�YLGČW�SUYQt�åDEHUQt�ãWČUELQD�PH]L�

hyoidním a prvním branchiálním obloukem, která se nachází SRVWHULRUQČ� ]D�

YQČMãtPL� åiEUDPL (Tab. 2 C, C´)�� $QWHULRUQČ od nich lze pozorovat vznikající 

VSLUDNXOiUQt�ãWČUELQX�� NWHUi�VH�]DWtP�QHRWYtUi�GR�YQČMãtKR�SURVWĜHGt��9 souladu 

s poznatky z 6(0�O]H�SR]RURYDW��åH�EXĖN\�SRNUêYDMtFt�YQČMãt�åiEU\�PDMt�PHQãt�

SORFKX� DSLNiOQt�PHPEUiQ\� D� RSURWL� SORFKêP� SRNU\YQêP�EXĖNiP� MLQGH� QD� WČOH�

PDMt�W\WR�EXĖN\��Y RERX�YUVWYiFK�SRNUêYDMtFtFK�YQČMãt�åiEU\��NXELþWČMãt�WYDU (Tab. 

2 D).

3UR� SR]RURYiQt� SOQČ� Y\YLQXWêFK� YQČMãtFK� åDEHU� MVHP� QDĜH]DOD� VWiGLXP�

33. V tomto období lze pozorovat již vyvinuté chrupavky vyztužující prsní 

ploutve, branchiáOQt�REORXN\��SRX]GUR�RWLFNp�NDSVXOH��VWHMQČ�MDNR�SDUDFKRUGDOLD�

WYRĜtFt� Ei]L� QHXURNUDQLD�� 8YQLWĜ� YQČMãtFK� åDEHU� åiGQi� FKUXSDYþLWi� Yê]WXKD�

v WRPWR� VWiGLX� YêYRMH� QHQt�� PH]HQFK\PDWLFNp� EXĖN\� YãDN� SURGXNXMt� YHONp�
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množství extracelulární matrix, jejíž mukopolysacharidové složky reagují 

s použitým histologickým barvivem a výsledkem je pozorovatelné fialové 

zabarvení (Tab. 3 A). Cévní ]iVREHQt� ]DMLãĢXMH� K\RLGQt� DUWHULH� �7DE�� ��%��%��, 

NWHUi� VH� GiOH� YČWYt� D� NDSLOiUQt� VP\þNX�PĤåHPH� QDMtW� YH� YãHFK� VHNXQGiUQtFK�

filamentech (Tab. 3 F, G)��'R�YQČMãtFK�åDEHU�SURQLNi�VYDO�XStQDMtFt�VH�] boku na 

lebku v PtVWČ� RWLFNp� NDSVXOH�� SRVWHULRUQČ� ]D� SĜLSRMHQtP�K\RLGQtKR�REORXNX� QD�

OHENX�� D� MH� SUDYGČSRGREQp�� åH� VH sval upíná i na tento dorzální element 

hyoidního oblouku (Tab. 3 B´). Svalové vyztužení probíhá daleko do primárního 

VWRQNX�D�QČNWHUi�YOiNQD�MGRX�GRNRQFH�L�GR�RGYČWYXMtFtFK�VH�SULPiUQtFK�ILODPHQW

(Tab. 3 C).

1D� VQtPFtFK� SRĜt]HQêFK� 6(0� WHFKQLNRX� MVRX� YLGČW� GYČ� ĜDG\�

VHNXQGiUQtFK� ILODPHQW�� KLVWRORJLFNp� ĜH]\� YãDN� RGKDOLO\�� åH QČNterá primární 

ILODPHQWD�QHVRX�QDYtF�MHãWČ�VHNXQGiUQt�ILODPHQWD�YPH]HĜHQi�PH]L�SĤYRGQt�GYČ�

ĜDG\ (Tab. 3 E)�� ýHWQRVW� WČFKWR� YPH]HĜHQêFK� ILODPHQW� EXGH� SUDYGČSRGREQČ�

]iYLVHW� QD� YQČMãtFK� SRGPtQNiFK�� YH� NWHUêFK� VH� GDQi� ODUYD� QDFKi]t� D� EXGH�

QDSĜtþ�MHGLQFL�individXiOQt��=D�]PtQNX�WDNp�VWRMt�NRåQt�OHP\��NWHUp�PĤåHPH�QDMtW�

na ceratobranchiáliích I.-III. ve stádiu 33. Táhnou se po celé délce žaberních 

ãWČUELQ� D� MVRX� Y\SOQČQ\�PH]HQFK\PHP� KLVWRORJLFN\� QDSURVWR� VKRGQêP� V tím, 

NWHUêP� MVRX� Y\SOQČQ\� K\RLGQt� YQČMãt� åiEU\�� 'RNRQFH� PĤåHPH� SR]RURYDW�

SURNUYHQt� WČFKWR� OHPĤ�� MHOLNRå� MVRX� DOH� ] YQČMãNX� GRNRQDOH� SĜHNU\W\�

UR]YČWYHQêPL�YQČMãtPL�åiEUDPL��SUDYGČSRGREQČ�QHPDMt�SUR�UHVSLUDFL�Yê]QDP�

5.1.3 ,PXQRKLVWRFKHPLFNp�]QDþHQt

Na histologickýcK� ĜH]HFK� UDQým embryem jsem objevila zajímavou 

sNXWHþQRVW� åH�EČKHP�þDVQpKR�YêYRMH�SURQLNi�GR�REODVWL�Y]QLNDMtFtFK�YQČMãtFK�

åDEHU�IDU\QJHiOQt�HQWRGHUP��3URWR�MVHP�VH�UR]KRGOD�DQDO\]RYDW�WXWR�VNXWHþQRVW�

MHãWČ� MLQRX�PHWRGRX��=QDþHQt� ILEURQHNWLQX�SRPRFt� LPXQRKLVWRFKHPLFNp�]QDþN\�

s QDYi]DQRX� IOXRUHVFHQþní pURWLOiWNRX�XPRåĖXMH�YL]XDOL]DFL�ED]iOQtFK� ODPLQ��D�

WtP�MDVQČMãt�XUþHQt�KUDQLF�PH]L�MHGQRWOLYêPL�HSLWHO\��

Protože bichir není EČåQêP PRGHORYêP� GUXKHP�� RþHNiYDOD� Msem, že 

protilátka proti ILEURQHNWLQX� E\� VH� PRKOD� KĤĜH� QDYD]RYDW�� 7R� VH� QDNRQHF�

nepotvrdilo a XNi]DOR�VH��åH�SURWLOiWND�]QDþt�ED]iOQt�ODPLQ\�RSUDYGX�GREĜH��Tab. 

4 A), bohužel pouze tam, kde opravdu jsou. 0êP� FtOHP� E\OR� QD]QDþLW� MDVQČ�

KUDQLFL� PH]L� IDU\QJHiOQtP� HQWRGHUPHP�� SURQLNDMtFtP� GR� YQČMãtFK� åDEHU� D�
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ektodermem, pokrývajícím jejich povrch. Hranice tkání však v této fázi vývoje 

MHãWČ�QHQt� ILQiOQČ�XVWDQRYHQi��D�DĢ�Xå� IDU\QJHiOQt�HQWRGHUP�DNWLYQČ�SRVWXSXMH�

VPČUHP� GR� YQČMãtFK� åDEHU, D� QHER� MH� WDP� SDVLYQČ� Y\WODþRYiQ�� MH� WDWR� REODVW�

stále místem probíhající morfogeneze. V GĤVOHGNX� WpWR� DNWLYLW\� GRãOR�

k UR]SXãWČQt�ED]iOQtFK�ODPLQ��NWHUp�E\�MLQDN�RGGČORYDO\�HSLWHO\�RG�VHEH��D�SURWR�

je nelze vizualizovat (Tab. 4 B���5R]SXãWČQt�ED]iOQt�ODPLQ\�O]H�GHPRQVWURYDW�QD�

ĜH]HFK� SRVWHULRUQČMãt� REODVWt� HPEU\D�� NGH� WDNp� GRFKi]t� NH� NRQWDNWX�

faryngeálního entodermu s povrchovým ektodermem (Tab. 4 C, D).

3ĜL�SR]RURYiQt�ĜH]Ĥ SRG�IOXRUHVFHQþQtP�PLNURVNRSHP však vyšlo najevo, 

že žloutková granula, nacházející se ve velkém množství v EXĖNiFK�HQWRGHUPX��

mají v þHUYHQpP� VSHNWUX� ]QDþQRX� DXWRIOXRUHVFHQFL�� $XWRIOXRUHVFHQFH� WHG\�

umoåĖuMH� YHOPL� SĜHVQp� RGOLãHQt� EXQČN� IDU\QJHiOQtKR� HQWRGHUPX� D� MHMLFK�

YL]XDOL]DFL�YH�Y]QLNDMtFtFK�YQČMãtFK�åiEUiFK��Tab. 4 E���1D�IURQWiOQtFK�ĜH]HFK�MH�

YLGČW��åH�HQWRGHUP�SURQLNi�Då�GR�QHMGLVWiOQČMãtKR�NRQFH�YQČMãtFK�åDEHU�D�XWYiĜt

vrstvu ležící WČVQČ� SRG� YUVtvou ektodermálního epitelu, se kterým posléze 

SUDYGČSRGREQČ� VSOêYi�� 3ĜtPêP� GĤVOHGNHP� ODWHUiOQt� H[SDQ]H� HQWRGHUPX� E\�

GRNRQFH�PRKO� EêW� L� VDPRWQê� UĤVW� YQČMãtFK� åDEHU� �YH� IRUPČ� ]YČWãHQt� ODWHUiOQt�

vybouleniny) bČKHP�UDQých fází ontogeneze.

Abych vyvrátila spekulace, že by stopy HQWRGHUPX�YH�YQČMãtFK� åiEUiFK

mohly být pouze druhotným následkem prolamování spirakula v SĜLOHKOp�REODVWL�

PH]L�REORXNHP�K\RLGQtP��QHVRXFtP�YQČMãt�åiEU\��D�PDQGLEXOiUQtP��SR]RURYDOD�

MVHP�SRG�IOXRUHVFHQþQtP�PLNURVNRSHP�L�KRUL]RQWiOQČ�QDĜHzané embryo (Tab. 4 

F���1D�WČFKWR�ĜH]HFK�MH�MDVQČ�SDWUQp��åH se v SĜtSDGČ�VSLUDNXOD�L�YQČMãtFK�åDEHU

MHGQi�R�VDPRVWDWQp�YêEČåN\� IDU\QJHiOQtKR�HSLWHOX�D�QHMHGQi�VH� WHG\�SRX]H�R�

jedinou laterální expanzi.

.URPČ� SURWLOiWN\� SURWL� ILEURQHNWLQX� MVHP� QČNWHUi� VWDUší embrya (st. 29) 

]QDþLOD� MHãWČ�PDUNHUHP��������vážícím se na mezodermální svalstvo. Marker 

YêERUQČ�ukázal MLå�SČNQČ�Y\YLQXWp�VRPLWLFNp�VYDO\ (Tab. 4 G), svaly vedoucí do 

YQČMãtFK� åDEHU� VH� PL� YãDN� ]DFK\WLW� QHSRGDĜLOR. Jelikož se jedná o mladší 

stádium, než to použité pro klasickou histologii (Tab. 3 B´)��VYDO\�YQČMãtFK�åDEHU�

MHãWČ� SUDYGČSRGREQČ� QHE\O\� WDN� Y\YLQXWp� D� VLJQiO� E\O� R� GRVW� VODEãt, než u 

somitického svalstva, proto nejsou v tomto stádiu svaly pozorovatelné. Na 

ĜH]HFK�MVRX�YãDN�YHOPL�GREĜH�YLGČW�GLIHUHQFRYDQp�YQČMãt�åiEU\�V dvouvrstevnou 

SRNRåNRX� QD� SRYUFKX�� RGGČOHQRX� ED]iOQt� ODPLQRX� RG� OXPHQ�� WYRĜHQpKR�
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EXĖkami typicky mezenchymatické stavby a velkým množstvím extracelulární 

matrix.

5.1.4 3URMDVQČQp�SUHSDUiW\�FHOêFK�MHGLQFĤ

V OLWHUDWXĜH�VH�REMHYXMH�PQRKR ]PtQHN�R�WRP��åH�YQČMãt�åiEU\�ELFKLUD�MVRX�

RG� RVWDWQtFK� RGOLãQp� PLPR� MLQp� WtP�� åH� REVDKXMt� FKUXSDYþLWRX� Yê]WXKX�

(Witzmann, 2004; Moy-Thomas, 1933; Budgett, 1901c). Na histologických 

ĜH]HFK� MVHP� åiGQRX� FKUXSDYþLWRX� W\þLQNX�� DQL� YH� VWiGLX� þDVQp� NRQGHQ]DFH�

bXQČþQêFK�MDGHU��QHQDãOD��,�NG\å�X�QHMVWDUãtKR�DQDO\]RYDQpKR�VWiGLD��Vt. 33) už 

PĤåHPH� SR]RURYDW� MLQp vyvinuté chrupavky (ceratobranchialia, parachordalia, 

SOHWHQHF�SUVQt�SORXWYH���QH]QDPHQi�QHSĜtWRPQRVW�FKUXSDYN\�Y\]WXåXMtFt�YQČMãt�

åiEU\� QXWQČ� WR�� åH� QHH[LVWXMH� YĤEHF�� 0QRKp� FKUXSDYþLWp� þiVWL� WRWLå� PRKRX�

kondenzovat až v SR]GČMãtP� YêYRML�� 3URWR� E\OR� QXWQp�� DE\FK� VH� SRGtYDOD�� MDN�

vypadá situace u starších larev bichira. 

3UR� W\WR�~þHO\�YêERUQČ�SRVORXåLO\�SUHSDUiW\�PpKR�NROHJ\�0��.UiO�RYLþH��

který se ve své diplomové práci zabýval vývojem zubních polí u bichira, a jemuž 

E\FK�FKWČOD�SRGČNRYDW��åH�MVHP�MHKR�SUHSDUiW\�PRKOD�SUR�VYRX�DQDOê]X�SRXåtW��

3ĜL� WpWR� PHWRGČ� EDUYHQt� MVRX� FKUXSDYN\� QDEDUYHQp� QD� PRGUR�� SRPRFt�

histologické barvy Alcian Blue, barvící glykoproteiny extracelulární matrix a 

PLQHUDOL]RYDQp� WNiQČ� �NRVWL�� ]XE\�� QD� þHUYHQR�� SRPRFt� KLVWRORJLFNp� EDUY\�

Alizarin Red, vážící se na vápenaté ionty. Výsledkem je preparát 

s YL]XDOL]RYDQêPL�FKUXSDYNDPL�D�NRVWPL��VH�]DFKRYDQêP��'�XVSRĜiGiQtP��

Podle literatury jsem pro pozorování pod stereolupou vybrala jedince 

YHOLNRVWL� ��� D� ���PP�� 9HONi� þiVW� NRVWt� OHEN\� MH� Y WpWR� GREČ� MLå� RVLILNRYDQi� D�

FKUXSDYþLWp�]ĤVWiYDMt�YČWãLQRX�NORXEQt�SORãN\��9 REODVWL�RGVWXSX�YQČMãtFK�åDEHU�

RG�K\RLGQtKR� REORXNX� SUiYČ� MHGQX� WDNRYou kloubní SORãNX�PĤåHPH� QDOp]W na 

]DNRQþHQt� RSHUNXOiUQtKR� YêEČåNX� K\RPDQGLEXO\ (Tab. 5 B´)�� 7HQWR� YêEČåHN�

spojuje hyomandibulu s YQLWĜQt� SORFKRX� RSHUNXOD� �$OOLV, 1922). Žádnou další 

chrupavku YH� IRUPČ� SURGORXåHQp� W\þLQN\� MGRXFt� GR� YQČMãtFK� åDEHU�� MVHP� ]GH�

nenašla. 
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Tabule 1�� 7DEXOND� H[WHUQtKR� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU� GUXKX� Polypterus 

senegalus. (A-F) Celkový dorzální pohled na jednotlivá stádia s YQČMãtPL�

åiEUDPL� XPtVWČQêPL� ODWHUiOQČ�� �$�-F´) Bližší pohled z dorzální strany na hlavu 

embrya (resp. larvy) s YQČMãtPL� åiErami. (A´´ -)���� 'HWDLO� YQČMãtFK� åDEHU��

3RYãLPQČWH� VL� Y]UĤVWDMtFtKR� SRþWX� RGYČWYXMtFtFK� VH� SULPiUQtFK� ILODPHQW� D�

SRþtQDMtFtKR�VHNXQGiUQtKR�YČWYHQt�R]QDþHQpKR�ãLSNRX��'����
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Tabule 2: Morfogeneze ranpKR� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU� GUXKX� Polypterus 

senegalus na hLVWRORJLFNêFK� ĜH]HFK� �$�� )URQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� Y oblasti 

SRþtQDMtFt� Y\ERXOHQLQ\� YQČMãtFK� åDEHU�� �%�� )URQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� Y oblasti 

YQČMãtFK� åDEHU�� �%��� 'HWDLO� SĜHGFKR]tKR� ĜH]X� XND]XMtFt� ODWHUiOQČ� H[SDQGXMtFt�

HQWRGHUP�� �&��+RUL]RQWiOQt� ĜH]�VWiGLHP��8 v ~URYQL�YQČMãtFK� åDEHU�� �&���'HWDLO�

SĜHGFKR]tKR� ĜH]X� V åDEHUQt� ãWČUELQRX� PH]L� K\RLGQtP� D� ,�� EUDQFKLiOQtP�

REORXNHP�� �'�� +RUL]RQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� Y URYLQČ� GRU]iOQt� þiVWL� YQČMãtFK�

åDEHU�� 3RNRåNRYp� EXĖN\� MVRX� Y HSLWHOX� SRNUêYDMtFtP� YQČMãt� åiEU\� QiSDGQČ�

kXELþWČMãt�� QHå� W\SLFNp� GODåGLFRYLWp� EXĖN\� ]E\WNX� WČOQtKR� SRNU\YX��

(A-C´��+URW�R]QDþXMH�ODWHUiOQt�H[SDQ]H�HQWRGHUPX. (A, B, C, D) V UiPHþNX SEM

VQtPHN�SĜtVOXãQpKR�VWiGLD�V Y\]QDþHQRX�URYLQRX�ĜH]X��
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Tabule 3�� 7NiĖRYi� GLIHUHQFLDFH� Y� SRNURþLOp� Ii]L� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU�
druhu Polypterus senegalus QD�KLVWRORJLFNêFK�ĜH]HFK� �$��+RUL]RQWiOQt�ĜH]�

stádiem 33 v REODVWL� KODYQtKR� VWRQNX� YQČMãtFK� åDEHU�� 9êSOĖ� WYRĜt�

PHVHQFK\PDWLFNp� EXĖN\� SURGXNXMtFt� H[WUDFHOXOiUQt� PDWUL[�� �%�� )URQWiOQt� ĜH]�

stádiem 33 v REODVWL� YQČMãtFK� åDEHU��.UHYQt� ]iVREHQt� ]DMLãĢXMH�K\RLGQt� DUWHULH��

�%���'HWDLO�SĜHGFKR]tKR�ĜH]X�XND]XMtFt�~SRQ�VYDOX��]DMLãĢXMtFtKR�SRK\E�YQČMãtFK�

åDEHU��QD�RWLFNRX�NDSVXOL���&��ěH]�YQČMãtPL�åiEUDPL�MHGLQFH�R�YHOLNRVWL����PP��

9OiNQD�VYDOX�YQČMãtFK�åDEHU�]DFKi]HMt�L�GR�SULPiUQtFK�ILODPHQW���'��)URQWiOQt�ĜH]�

VWiGLHP� ��� XND]XMtFt� GYRMLFL� VHNXQGiUQtFK� ILODPHQW� RGYČWYXMtFtFK� VH�

z SULPiUQtKR� ILODPHQWD�� �(�� )URQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� XND]XMtFt� WURMLFL�

VHNXQGiUQtFK� ILODPHQW� RGYČWYXMtFtFK� VH� ] SULPiUQtKR� ILODPHQWD�� �)�� 3ĜtþQê� ĜH]�

seNXQGiUQtPL�ILODPHQW\�MHGLQFH�YHOLNRVWL����PP���*��3RGpOQê�ĜH]�VHNXQGiUQtPL�

ILODPHQW\� MHGLQFH� YHOLNRVWL� ���PP�� .DSLOiUQt� VP\þND� VH� VNOiGi� ]� DIIHUHQWní a 

HIIHUHQWQt�þiVWL�� �$��9 UiPHþNX�SEM VQtPHN�SĜtVOXãQpKR�VWiGLD�V Y\]QDþHQêPL�

URYLQDPL�ĜH]Ĥ�$��%�
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Tabule 4: Morfogenetické pochody v REODVWL� YQČMãtFK� åDEHU� GUXKX�
Polypterus senegalus, s GĤUD]HP�QD� KUDQLFH� HSLWHOĤ� ]QDþHQp� SURWLOiWNRX�

proti fibronektinu. �$��+RUL]RQWiOQt�ĜH]�RFDVQt�þiVWt�WČOD�YH�VWiGLX�����8Ni]ND�
]QDþHQt� ILEURQHNWLQX� Y ED]iOQt� ODPLQČ�� �%�� )URQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� Y� ~URYQL�

YQČMãtFK� åDEHU��9 PtVWČ� YQČMãtFK� åDEHU� VH� KUDQLFH�PH]L� HSLWHO\� QHQD]QDþLOD� D�

QHO]H� MH� WDN� UR]OLãLW�� �&�� )URQWiOQt� ĜH]� VKRGQêP� HPEU\HP�� SRVWHULRUQČ� RG�

YQČMãtFK� åDEHU�� (SLWHO� IDU\QJX� H[SDQGXMH� ODWHUiOQČ�� DOH� QHNRQWDNWXMH�

ektodermální vrstvu a bazalní lamina mezi epitely WDN� MHãWČ� QHQt� UR]SXãWČQi��

(D) )URQWiOQt� ĜH]�VKRGQêP�HPEU\HP�QDFKi]HMtFt�VH�PH]L� ĜH]\�%�D�&��'RFKi]t�

zde ke kontaktu entodermu s HNWRGHUPHP��ED]iOQt� ODPLQD� MLQGH�QD]QDþHQi� MH�

QD� VW\NX� WČFKWR� GYRX� YUVWHY� UR]SXãWČQD�� �(�� 6KRGQê� ĜH]� MDNR� %��

Autofluorescence žloutkových granul v þHUYHQpP� VSHNWUX� MDVQČ� RGOLãXMH�

entoderm, zasahující až k GLVWiOQtPX�NRQFL�YQČMãtFK�åDEHU���)��+RUL]RQWiOQt�ĜH]�

VWiGLHP� ���� (QWRGHUP� H[SDQGXMH� GR� REODVWL� YQČMãtFK� åDEHU� VDPRVWDWQČ��

RGGČOHQČ� RG� SURODPXMtFtKR� VH� VSLUDNXOD�� �*�� +RUL]RQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ����

9QLWĜHN� YQČMãtFK� åDEHU� MH� ED]iOQt� ODPLQRX� MDVQČ� RGGČOHQ� RG� GYRXYUVWHYQpKR�

HNWRGHUPX�QD�SRYUFKX��0H]RGHUPiOQt�VYDOVWYR�MH�QD]QDþHQR�PDUNHUHP���������

�$�� &�� '�� %tOp� ãLSN\� R]QDþXMt� ILEURQHktinem znaþHQRX� ED]iOQt� ODPLQX�

(B, E, F) +URW\� R]QDþXMt� ODWHUiOQČ� H[SDQGující faryngeální entoderm. 

(F) ýHUYHQi�ãLSND�R]QDþXMH�VSLUDNXOXP�
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Tabule 5�� 3URMDVQČQp� VNHOHWiOQt� SUHSDUiW\� OHEN\� GUXKX� Polypterus 

senegalus. (A) Laterální pohled na lebku jedince dálky 32 PP��6SRGQt�þHOLVW�

byla odpreparována. (B) Laterální pohled na lebku jedince délky 39 mm. Spodní 

þHOLVW� E\OD� RGSUHSDURYiQD� (B´) Detail preparátu z REUi]NX� %�� .RVWČQê�

RSHUNXOiUQt� YêEČåHN� MH� ]DNRQþHQ� FKUXSDYþLWRX� SORãNRX�� �$-%���ýHUYHQi� ]QDþt�

NRVWČQp�HOHPHQW\��PRGUi�]QDþt�FKUXSDYN\���$��%��âLSND�]QDþt�PtVWR�NGH�E\�VH�

PČOD�QDFKi]HW�FKUXSDYþLWi�Yê]WXKD�YQČMãtFK�åDEHU�
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5.2 Ambystoma mexicanum

7HQWR� GUXK� E\O� GR� VWXGLH� Y\EUiQ� ]iPČUQČ� MDNR� W\SLFNê� SĜHGVWDYLWHO�

RERMåLYHOQtNĤ��PDMtFt� ODUYiOQt�VWiGLXP�V FHORX�ĜDGRX�VSHFializovaných adaptací, 

PH]L�QČå�SDWĜt�L�PQRX�VWXGRYDQp�YQČMãt�åiEU\��NWHUp�MVRX�SUiYČ�SUR�WXWR�VNXSLQX�

tak charakteristické.

5.2.1 9QČMãt�PRUIRORJLH��6(0�

Pro obecné seznámení s FHONRYêP�Y]KOHGHP�D�XWYiĜHQtP�WpWR�VWUXNWXU\�

jsem u axolotla, sWHMQČ� MDNR� X� SĜHGFKR]ího druhu, QHMSUYH� GĤNODGQČ�

SURVWXGRYDOD�YêYRM�YQČMãtFK�åDEHU�SRG�VNHQRYDFtP�HOHNWURQRYêP�PLNURVNRSHP��

3UYQt� Qi]QDN� R]QDþXMtFt� SR]LFL� EXGRXFtFK� YQČMãtFK� åDEHU PĤåHPH� QD�

D[RORWORYL�SR]RURYDW�GORXKR�SĜHG�MHMLFh vznikem (zhruba od stádia 30) YH�IRUPČ�

vybouleniny situované v branchiální oblasti. K UR]GLIHUHQFRYiQt� VSROHþQpKR�

]iNODGX�QD� WĜL�þiVWL��RGSRYtGDMtFt� WĜHP�KODYQtP�VWRQNĤP��GRFKi]t�YH�VWiGLX�����

-HGQRWOLYp� SiU\� MVRX� MDVQČ� Y\PH]HQp� SRPRFt� KOXERNêFK� ]iĜH]Ĥ� D� SR]LþQČ�

odpovídají I.-III. branchiálnímu oblouku, ke kterému se dále budou upínat (Tab. 

6 B´´)��(SLGHUPiOQt�EXĖN\�QD�SRYUcKX�YQČMãtFK�åDEHU�MVRX�Y Wp�GREČ�YH�VURYQiQt�

s RVWDWQtPL� SRNRåNRYêPL� EXĖNDPL� Xå R� QČFR�PHQãt�� -HGQRWOLYp� SiU\� YQČMãtFK�

åDEHU� VH� RG� Wp� GRE\� ]KUXED� VWHMQRPČUQČ� SURGOXåXMt�� -DN� MH� YLGČt na obrázku 

(Tab. 6 C´´��� GRFKi]t� WDNp� NH� ]SORãĢRYiQt� KODYQtFK� VWRQNĤ�� NWHUp� WDN� QDEêYDMt�

VStãH� OtVWNRYLWpKR� Y]KOHGX�� 'iOH� VH� ]DþQH� QD� YãHFK� SiUHFK� WYRĜLW� YêUĤVWHN�

zakládajícího se primárního filamenta. Stádium 38 odpovídá fázi vývoje 

s Y\WYRĜHQêPL� GYČPD� ILODPHQW\� XVSRĜiGDQêPL� Y SiUX�� QDSURWL� VREČ�� YH� VWHMQp�

vzdálenosti od báze hlavního stonku (Tab. 6 D´, D´´). S prodlužováním hlavních 

OtVWNRYLWêFK�YČWYt�MH�YtFH�SDWUQp�SRþHWQČMãt�]DVWRXSHQt�EXQČN�V ciliemi a celková 

PHQãt� YHOLNRVW� EXQČN� QD� SRYUFKX� YQČMãtFK åDEHU� �SĜLEOLåQČ� ��ȝm v porovnání 

s 30-40ȝP�MLQGH�ORNDOL]RYDQêFK�SRYUFKRYêFK�EXQČN���6 dalším vývojem se celé 

YQČMãt�åiEU\�SURGOXåXMt� WDN��åH�GUXKê�D� WĜHWt�SiU� MVRX� OHKFH�GHOãt��D� L�GDOãt�SiU\�

SULPiUQtFK�ILODPHQW�QD�QLFK�SĜLEêYDMt�U\FKOHML��9H�VWiGLX�39 mi�SUYQt�SiU�YQČMãtFK�

žaber dva páry primárních filament a druhê�D�WĜHWt�SiU�VKRGQČ�SR�WĜHFK párech 

SULPiUQtFK�ILODPHQW��6WHMQČ� MDNR�KODYQt�YČWYH� L�RGYČWYXMtFt�VH�ILODPHQWD�]DþtQDMt�

EêW�QD�SUĤĜH]X�]SORãWČOi��9 dalším vývoji dochází k prodlužování a zmnožování 
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filament (Tab. 6 E´, E´´) SRGOH� SRWĜHE� GDQpKR� MHGLQFH�� NWHUê� VL� YQČMãt� åiEU\�

SRQHFKiYi�Då�GR�VYp�ÄQHRWHQLFNp�GRVSČORVWL³�

5.2.2 Histologie (JB-4)

1D� KLVWRORJLFNêFK� ĜH]HFK� MVHP� SR]RURYDOD� MHGQRWOLYi� VWiGLD� V cílem 

RGKDOLW� NOtþRYp� PRUIRJHQHWLFNp� SRFKRG\� odehrávající se v dané oblasti a 

SRUR]XPČW�MHMLFK�Y]iMHPQpPX�NRQWH[WX�D�YOLYX�QD�YêYRM�YQČMãtFK�åDEHU�

0tVWR� Y]QLNX� EXGRXFtFK� YQČMãtFK� åDEHU� MH� QD� HPEU\tFK� D[RORWOD� GREĜH�

SDWUQp�MLå�GORXKR�SĜHGWtP��QHå�VH�VDPRWQp�åiEU\�]DþQRX�GLIHUHQFRYDW��/HKNRX�

QHUR]þOHQČQRX�Y\ERXOHQLQX�]DKUQXMtFt�]iNODG\�YãHFK� WĜt� VWRQNĤ�YQČMãtFK�åDEHr 

PĤåHPH�SR]RURYDW�Y REODVWL�ODWHUiOQČ�VLWXRYDQp�RG�Y\YtMHMtFtFK�VH�EUDQFKLiOQtFK�

REORXNĤ� ,�-,,,��� ]KUXED�RG�VWiGLD�����6SROHþQê� ]iNODG�YQČMãtFK� åDEHU�VH� Då�GR�

stádia 35 vyvíjí velmi pozvolna, jedLQRX� SR]RURYDWHOQRX� ]PČQRX� MH� SRVWXSQp�

Y\VWXSRYiQt�ODWHUiOQt�Y\ERXOHQLQ\�GiOH�RG�PHGLiOQt�RV\�WČOD (Tab. 7 A). Hlavním 

GČMHP� RGHKUiYDMtFtP� VH� YH� IDU\QJHiOQt� REODVWL� MVRX� PRUIRJHQHWLFNp� SRFKRG\�

spojené s XWYiĜHQtP�D�GLIHUHQFLDFt�EXGRXFtKR�FKUXSDYþLWpKR�Y\]Wužení faryngu.

Dochází zde k vychlípení entodermální vrstvy, jíž jde naproti zahlubující se 

ektoderm v PtVWHFK�EXGRXFtFK� åDEHUQtFK�ãWČUELQ��T\WR�GYČ�YUVWY\ mezi sebou

X]DYĜRX� PH]RGHUP� D� Y WDNWR� Y]QLNOpP� NDQiOX� QDYtF� SURXGt� PLJUXMtFt� EXĖN\�

neurální lišty, kWHUp�SRVOp]H�RENURXåt�PH]RGHUP�X]DYĜHQê�Y centru a dají vznik 

FKUXSDYNiP�åDEHUQtFK�REORXNĤ�(Tab. 7 B, B´).

Ve stádiu 36-��� Xå� MVRX� MHGQRWOLYp� VWRQN\� YQČMãtFK� åDEHU� RGGČOHQp�

KOXERNêP� ]iĜH]HP� YQČMãtKR� HNWRGHUPiOQtKR� HSLWHOX� D� ]DþtQDMt� VH� QDYHQHN�

prodlužovat (Tab. 7 D��� 1D� KRUL]RQWiOQtP� ĜH]X� YãDN� QHQt� SDWUQp�� åH� E\� N�

prodlužování docházelo zmnožováním vrstev ektodermu, jak se dosud myslelo. 

Dochází zde ale k výraznému protažení obloukového centra, ve kterém se 

QDFKi]t� SĜtVOXãQi� EUDQFKLiOQt� DUWHULH� D� bXĖN\� RGYRzené od neurální lišty 

(Tab. 7 D´). 

VQČMãt� åiEU\ VH� QiVOHGQČ rychle prodlužují a v PtVWČ� MHMLFK� QDSRMHQt�

]DþtQiMt� EêW� SDWUQi� NRQGHQ]XMtFt� FHUDWREUDQFKLOLD� – FKUXSDYþLWp� HOHPHQW\�

åDEHUQtFK�REORXNĤ (Tab. 8 A, B)��9QČMãt�åiEU\�VH�SĜLSRMXMt�SĜtPR�QD�YQČMãt�Kranu 

FHUDWREUDQFKLiOLt��D�SURWR�WYRĜt� W\WR�HOHPHQW\�SĜtPRX�EDULpUX�PH]L�HQWRGHUPHP�

IDU\QJX� D� EXQČþQRX� SRSXODFt� XWYiĜHMtFt� OXPHQ� YQČMãtFK� åDEHU� �Tab. 8 B´). 

9QLWĜQt� ]iURGHþQê� OLVW� WHG\� GR� YQČMãtFK� åDEHU� QLMDN� QHSĜLVStYi� D� MH� RPH]HQ�
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na oblast vymezenou brancKLiOQtPL� REORXN\�� 0H]L� WČPLWR� REORXN\� Y\VtOi�

HQWRGHUP� YêEČåN\� GR�PtVW� åDEHUQtFK� ãWČUELQ�� W\WR� YãDN� MGRX� YåG\� YHQWUiOQtP�

VPČUHP�D�QLNG\�ODWHUiOQČ��Tab. 8 C).

U larvy velikosti 15 PP� PĤåHPH� SR]RURYDW�� åH� Y\YLQXWp� FKUXSDYN\�

ceratobranchialií reagují s použitým barvivem a výsledkem je typické fialovo-

þHUYHQp� ]DEDUYHQt�� NRQGHQ]RYDQp� H[WUDFHOXOiUQt� PDWUL[� �Tab. 8 E). Naproti 

WRPX� XYQLWĜ� YQČMãtFK� åDEHU� QLF� WDNRYpKR� QHQDMGHPH, MHMLFK� YêSOĖ� WYRĜt� SRX]H�

QHSUDYLGHOQČ� UR]PtVWČQp� EXĖN\�� SURGXNXMtFt� ĜtGNRX� H[WUDFHOXOiUQt PDWUL[� VODEČ�

reagující s histologickým barvivem barvícím mukopolysacharidy (Tab. 8 F). 

9êVOHGQi�QHXUþLWi�SRMLYRYi�WNiĖ�MH�YHOPL�SRGREQi�YêSOQL�YQČMãtFK�åDEHU�ELFKLUD�

(viz kapitola 5.1.2). 9QLWĜNHP� YQČMãtFK� åDEHU� SUREtKi� VYDO�� XStQDMtFt� VH� QD�

SĜtVOXãQp�FHUatobranchiale (Tab. 8 F, G). Nepozorovala jsem, že by tento sval 

]DEtKDO� L� GR� RGYČWYXMtFtFK� VH� ILODPHQW�� GĤYRGHP� YãDN� PĤåH� EêW� SĜtliš mladé 

SR]RURYDQp� VWiGLXP� D� QHPRKX� WHG\� ĜtFL� MDNi� MH� VLWXDFH� X� VWDUãtFK� MHGLQFĤ�

s YČWãtPL�YQČMãtPL�åiEUDPL�

5.2.3 =QDþHQt�SRSXODFH�EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\

8å� QD� KLVWRORJLFNêFK� ĜH]HFK� MH� YLGČW�� åH� YHONRX� þiVW� YêSOQČ� YQČMãtFK�

žaber WYRĜt� PH]HQFK\PDWLFNp� EXĖN\�� RENORSHQp� PQRåVWYtP� H[WUDFHOXOiUQt�

PDWUL[�� %XĖND� PH]HQFK\PX� VH� Y\]QDþXMH� YHONêP� PQRåVWYtP� YêEČåNĤ� D�

tendencí k migUDFL� D� PĤåH� PtW� SĤYRG� YH� GYRX� ]iURGHþQêFK� YUVWYiFK� –

PH]RGHUPX�QHER�QHXUiOQt� OLãWČ��%XĖN\�QHXUiOQt� OLãW\�Y]QLNDMt�EČKHP�QHXUXODFH�

QD�UR]KUDQt�QHXUiOQt�WUXELFH�D�HNWRGHUPX��NWHUê�ML�SĜHNUêYi��3R�SURGČOiQt�HSLWHOR-

mezenchymální transice (Shook and Keller, 2003) ]DþtQDMt� W\WR� EXĖN\�

odmigrovávat a dávají vznik velkému množství hlavových a trupových tkání, 

SURWR� MVRX� SRYDåRYiQ\� ]D� þWYUWRX� ]iURGHþQRX� YUVWYX (Hall, 2000). %XĖN\�

QHXUiOQt� OLãW\� E\O\� MDVQêP� NDQGLGiWHP�� SURWRåH� SUiYČ� GR� REODVWL� Y]QLNDMtFtFK�

branchiálntFK�REORXNĤ QHVRXFtFK�YQČMãt�åiEU\�MLFK�QDPLJURYiYi�YHONp�PQRåVWYt�

$[RORWO� MH� SUR� SR]RURYiQt� EXQČN� QHXUiOQt� OLãW\� GRNRQDOêP� PRGHORYêP�

RUJDQLVPHP��SURWRåH�E\OD�Y\ãOHFKWČQD�SRSXODFH�WUDQVJHQQtFK�*)3�PXWDQWĤ��]H�

NWHUêFK�O]H�WUDQVSODQWRYDW�UĤ]Qp�þiVWL� WNiQt�GR�QRUPiOQtFK�MHGLQFĤ��%XĖN\�*)3�

PXWDQWĤ� H[SULPXMt� ]HOHQê� IOXRUHVFHQþQt� SURWHLQ� D� MHMLFK� RVXG� O]H� Y novém 

HPEU\X� GiOH� VOHGRYDW�� 0RMH� NROHJ\QČ� /�� .ORXþNRYi� WDNWR� R]QDþLOD� SRSXODFL�

EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\�D�SĜL�SR]RURYiQt�ODUHY��NWHUp�VH�QHFKDO\�GiOH�Y\YLQRXW�Y\šlo 
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QDMHYR�� åH� QHXUiOQt� OLãWD� SĜLVStYi� L� GR� YQČMãtFK� åDEHU�� FRå� GRSRVXG� QHE\OR�

známo. -HMt�GDWD�MVHP�PČOD�PRåQRVW�UHDQDO\]RYDW�D�SURVWXGRYDW�]H�VYpKR�~KOX�

SRKOHGX��]DPČĜHQpKR�SUiYČ�QD�YQČMãt�åiEU\��7DWR�QRYi�DQDOê]D�SURNi]DOD��åH�

nDSURVWi� YČWãLQD� EXQČN� PH]HQ\FKPDWLFNp� YêSOQČ� YQČMãtFK� åDEHU� H[SULPXMH�

]HOHQê�IOXRUHVFHQþQt�SURWHLQ�D�SRFKi]t�WHG\�] WUDQVJHQQtFK�MHGLQFĤ��UHVSHNWLYH�]�

EXQČþQp SRSXODFH�WUDQVSODQWRYDQêFK�QHXUiOQtFK�YDOĤ (Tab. 9 A, B). Mimo tyto 

EXĖN\� RGYR]HQp� RG� QHXUiOQt� OLãW\�� PĤåHPH� XYQLWĜ� YQČMãtch žaber pozorovat 

MHãWČ� VYDORYi� YOiNQD� PH]RGHUPiOQtKR� SĤYRGX�� QD]QDþHQi� PDUNHUHP� �������

]QDþtFtP�PH]RGHUPiOQt�VYDOVWYR (Tab. 9 B´).
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Tabule 6�� 7DEXOND� H[WHUQtKR� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU� GUXKX� Ambystoma 

mexicanum. (A-E) Celkový laterální pohled na jednotlivá stádia s YQČMãtPL�

žábrami diferencujícími se v branchiální oblasti. (A´-E´) Bližší pohled z laterální 

strany na hlavu embrya (resp. larvy) s YQČMãtPL� åiEUDPL�� �$��-E´´) Detail 

YQČMãtFK� åDEHU�� 1HMSUYH� Y]QLNi� SRX]H� MHGLQê� VSROHþQê� ]iNODG�� ]H� NWHUpKR� Då�

pozdČML� Y]QLNDMt� WĜL� RGGČOHQp� VWRQN\� RGSRYtGDMtFt� WĜHP� SiUĤP� YQČMãtFK� åDEHU��

PosteriorQČMãt� SiU\� MVRX� GHOãt� QHå� SiU� DQWHULRUQt� D� QHVRX� YtFH� SULPiUQtFK�

filament.
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Tabule 7: Morfogeneze ranpKR� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU� GUXKX�Ambystoma 

mexicanum QD� KLVWRORJLFNêFK� ĜHzech. (A) +RUL]RQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��-34

v REODVWL� Y]QLNDMtFtFK� åDEHUQtFK� REORXNĤ�� �%�� +RUL]RQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��-34, 

GHWDLO�Y\YtMHMtFtKR�VH�REORXNX���%���3ĜHGFKR]t�ĜH]�V Y\]QDþHQêPL�HPEU\RQiOQtPL�

vrstvami – HQWRGHUP��åOXWi���HNWRGHUP��PRGUi���PH]RGHUP��þervená), neurální 

OLãWD��]HOHQi����&��)URQWiOQt�ĜH]�VWiGLHP���, oblast GUXKpKR�SiUX�YQČMãtFK�åDEHU�

s kondenzujícím ceratobranchialiem z EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\���'��+RUL]RQWiOQt�ĜH]�

stádiem 36-3��� SRNUDþXMtFt� GLIHUHQFLDFH� åDEHUQtFK� REORXNĤ�� �'��� 'HWDLO�

SĜHGFKR]tKR�ĜH]X�V EUDQFLiOQt�DRUWRX�Y\SOĖXMtFt� WpPČĜ�FHOp�REORXNRYp�FHQWUXP��

(A, C, D) V UiPHþNX� SEM VQtPHN� SĜtVOXãQpKR� VWiGLD� V Y\]QDþHQRX� URYLQRX�

ĜH]X�
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Tabule 8: 7NiĖRYi� GLIHUHQFLDFH� Y� SRNURþLOp� Ii]L� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHU�
druhu Ambystoma mexicanum na histolRJLFNêFK� ĜH]HFK� (A) Horizontální 

ĜH]� VWiGLHP� ��-40 v oblasti kondenzujících chrupavek jednotlivých 

FHUDWREUDQFKLiOLt��RKUDQLþHQR þHUQêPL WHþNDPL����%��)URQWiOQt�ĜH]�VWiGLHP���-40 

– farynx z ERNX� RKUDQLþHQ� Y]QLNDMtFtP� FHUDWREUDQFKLDOLHP�� �%��� 'HWDLO�

SĜHGFKR]tKR� ĜH]X� V Y\]QDþHQêPL� EXĖNDPL� QHXUiOQt� OLãW\� �]HOHQi���

RKUDQLþXMtFtFPL�HQWRGHUP�IDU\QJX���&��$QWHULRUQČMãt�IURQWiOQt�ĜH]�VWiGLHP���-40 

s YHQWUiOQČ� Y\EtKDMtFtP� HQWRGHUPHP� �åOXWp� ãLSN\�� VPČUHP� N žaberním 

ãWČUELQiP���'��+RUL]RQWiOQt�ĜH]� MHGLQFHP�YHOLNRVWL����PP���(��ěH]�FKUXSDYNRX�

FHUDWREUDQFKLDOLD� X� MHGLQFH� YHOLNRVWL� ���PP�� �)�� ěH]� YQČMãt� åiEURX� X� MHGLQFH�

YHOLNRVWL� ��� PP�� 9QČMãt� åiEU\� Y\SOĖXMH� ĜtGNê� PHVHQFK\P� SURGXNXMtFt�

H[WUDFHOXOiUQt�PDWUL[���*��ěH]�YQČMãt�åiEURX�X�MHGLQFH�YHOLNRVWL����PP�Y oblasti 

úponu VYDOX� YQČMãtFK� åDEHU� QD� FHUDWREUDQFKLDOLXP�� �%��� '�� 9 UiPHþNX� SEM 

VQtPHN�SĜtVOXãQpKR�VWiGLD�V Y\]QDþHQêPL�URYLQDPL�ĜH]Ĥ�
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Tabule 9: 9L]XDOL]DFH� EXQČN� QHXUiOQt� OLãW\� YH� YQČMãtFK� åiEUiFK� GUXKX�
Ambystoma mexicanum QD� NU\RVWDWRYêFK� ĜH]HFK� �$�� +RUL]RQWiOQt� Ĝez 

REODVWt�YQČMãtFK� åDEHU��EXĖN\�XYQLWĜ�YQČMãtFK� åDEHU� MVRX�SĤYRGX�QHXUiOQt� OLãW\��

QDUR]GtO� RG� EXQČN� SRYUFKRYpKR� HSLWHOX�� �%�� ěH]� KODYQtP� VWRQNHP� YQČMãtFK�

åDEHU��.URPČ�EXQČN�H[SULPXMtFtFK�*)3��QDMGHPH�XYQLWĜ�YQČMãtFK�åDEHU�L�EXĖN\��

NWHUp� *)3� QHH[SULPXMt� �þHUYHQi� ãLSND��� WXGtå� QHMVRX� SĤYRGX� QHXUiOQt� OLãW\��

�%���6KRGQê�ĜH]�MDNR�%��QDYtF�YL]XDOL]RYiQR�PH]RGHUPiOQt�VYDOVWYR�D�EXQČþQi�

MiGUD�� %XĖN\�� NWHUp� QHH[SULPXMt� *)3� MVRX� VYDORYp� EXĖN\� PH]RGHUPiOQtKR�

SĤYRGX��þHUYHQi�ãLSND��
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5.3 Misgurnus fossilis

3LVNRĜ� MH� W\SLFNê� SĜHGVWDYLWHO þHOHGL� &RELWLGDH�� MHKRå� ODUYD� Pi� SĜtGDWQp�

GêFKDFt� VWUXNWXU\� QD]êYDQp� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD�� 7DWR� VWUXNWXUD�� VDPD� R�

VREČ�YHOPL�]DMtPDYi��]DþQH�EêW� MHãWČ�]DMtPDYČMãt��SRNXG� ML� MDNR�YQČMãt�GêFKDFt�

VWUXNWXUX�]DþQHPH�VURYQiYDW�V YQČMãtPL�åibrami.

5.3.1 9QČMãt�PRUIRORJLH��6(0�

9QČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� SLVNRĜH� MVRX� SĜHFKRGQRX� GêFKDFt� VWUXNWXURX�

jako takové se vyvíjejí a posléze zanikají velmi rychle a brzy jejich funkci 

QDKUD]XMt� MLQp�GêFKDFt�VWUXNWXU\��MDNR�WĜHED�VHJPHQWiOQt�FpY\�SORXWHYQtKR�OHPX�

(Kostomarova, 1991; Kryžanovskij, 1949��� $þNROLY se s NRPSOH[QRVWt� YQČMãtFh 

žaber bichira nebo axolotla nedají srovnávat, pozorování jejich externího vývoje 

ukáže mnohé podobnosti.

=iNODG\� SUYQtFK� ILODPHQW� PĤåHPH� QD� SRYUFKX� HPEU\D� SR]RURYDW� YH�

stádiu 38, jedná se o filamenta zakládající se na I. a II. branchiálním oblouku

(Tab. 10 A´, A´´)�� 3R]LþQČ� VH� ILODPHQWD� ]DNOiGDMt� SĜHVQČ� ODWHUiOQČ� RG�

Y]QLNDMtFtFK� HOHPHQWĤ� åDEHUQtFK� REORXNĤ�� ] ektodermálního povrchového 

PDWHULiOX�� 3ĜHG� SUYQtP� ILODPHQWHP� MH� SR]RURYDWHOný vznikající operkulární 

]iK\E�D�SURODPXMtFt�VH�SUYQt�åDEHUQt�ãWČUELQD��0H]L�ILODPHQW\� MH�SR]RURYDWHOQê�

]iĜH]�EXGRXFt�GUXKp�åDEHUQt�ãWČUELQ\��9H�VWiGLX����MLå�QDOH]HQHPH�SR�MHGQRP�

ILODPHQWX�QD�YãHFK�þW\ĜHFK�EUDQFKLiOQtFK�REORXFtFK��SĜLþHPå�DQWHULRUQt�GYČ�jsou 

]QDþQČ� GHOãt (Tab. 10 B´´)�� 1iVOHGQČ� VH� ]DNOiGDMt� GDOãt� åDEHUQt� ILODPHQWD�

SRVWXSQČ� RG� DQWHULRUQtFK� REORXNĤ�� YHQWUiOQČ� RG� WČFK� MLå� Y]QLNOêFK�� (SLWHO� QD�

SRYUFKX� ILODPHQW� MH� YHOPL� WHQNê� D� EXĖN\� MVRX� RSURWL� QRUPiOQtPX� HNWRGHUPX�

SORããt�D�YČWãt��'ĤYRGHP�WRKRWR�UR]GtOX�MH�SDWUQČ�U\FKOê�UĤVW�ILODPHQW��SĜL�NWHUpP�

VH� EXĖN\� QHVWtKDMt� GČOLW�� proto VH� YH� VQD]H� ]YČWãLW� VYRMt� YHOLNRVW� ]SORãĢXMt�� 9H�

VWiGLX� ��� MH� EUDQFKLiOQt� REODVW� SĜHNU\WD� RSHUNXOiUQtP� NRåQtP� ]iK\EHP� D�

]QHPRåĖXMH� WDN� SR]RURYiQt� YêYRMH� ILODPHQW� RG� MHMLFK� Ei]H�� 2EHFQČ� GRFKi]t�

k SURGOXåRYiQt�VWiYDMtFtFK�D�Y]QLNX�QRYêFK�ILODPHQW�EČKHP�FHOpKR�VWiGLD�����YH�

NWHUpP� GRVDKXMt� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� PD[LPiOQtKR� YêYRMH (Tab. 10 D´). 

1DUR]GtO� RG� YQČMãtFK� åDEHU�� QHQDMGHPH� X� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW� QLNG\�

YČWYHQt�� ILODPHQWD�VH�]DNOiGDMt�YåG\�NDåGp�]YOiãĢ� ]H�VYpKR�YODVWQtKR�]iNODGX��

Pro lepší pozorování situace na bázi žaberních filament, v PtVWČ�MHMLFK�SĜLSRMHQt�
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QD� åDEHUQt� REORXN�� E\O� SĜHG� SĜtSUDYRX� Y]RUNX� VWiGLD� ��� SUR� 6(0� WHFKQLNX�

RGVWUDQČQ� RSHUNXOiUQt� ]iK\E�� 1D� WDNWR� XSUDYHQp� ODUYČ� SLVNRĜH� PĤåHPH�

pozorovat zhruba deset jednotlivých filament, v UĤ]Qp� Ii]L� SURGORXåHQt� �RG�

GORXKêFK�Då�SR�QRYČ�Y]QLNDMtFt���SĜtVOXãHMtFtFK�N I. branchiálnímu oblouku (Tab. 

11 A´). Na II. branchiálním oblouku najdeme kolem osmi filameQW�D�PHQãt�SRþHW�

SRWRP� QD� ,,,�� D� ,9�� EUDQFKLiOQtP� REORXNX�� 9ãHFKQ\� åDEHUQt� ãWČUELQ\� MVRX�

RWHYĜHQp� GR�YQČMãtKR� SURVWĜHGt� D� NURPČ� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW zde není 

SR]RURYiQ�åiGQê�MLQê�PDWHULiO��]H�NWHUpKR�E\�SRWHQFLiOQČ�PRKO\�Y]QLNDW�YQLWĜQt�

åiEU\�� 9QČMãí žaberní filamenta jsou stále v SĜHVQČ� ODWHUiOQt� SR]LFL� RG�

EUDQFKLiOQtKR�REORXNX�D�QHQt�SDWUQp��åH�E\�VH�QČMDN�]DKOXERYDOD��þL�LQWHJURYDOD�

GR�YQLWĜQtKR�IDU\QJR-branchiálního prostoru.

6WiGLHP� ��� SRþtQi� YHOPL� U\FKOp� ]NUDFRYiQt� ILODPHQW� D� EU]\� QHMVRX�

z YQČMãNX� SR]RURYDWHOQi�� )LODPHQWD� YH� ]NUiFHQp� SRGREČ� YãDN� GiOH� ]ĤVWiYDMt�

SĜtWRPQD� QD� EUDQFKLiOQtFK� REORXFtFK�� MVRX� MHQ� ]FHOD� SĜHNU\WD� RSHUNXOiUQtP�

NRåQtP� ]iK\EHP�� %ČKHP� GDOãtKR� YêYRMH� GRFKi]t� N zmnožování filament a 

SRVWXSQČ�GRFKi]t� L� N� MHMLFK� YČWYHQt (Tab. 11 B´). Tato filamenta mají i nadále 

UHVSLUDþQt�IXQNFL�D�Y WpWR�SRGREČ�MH�QD]êYiPH�YQLWĜQtPL�åiEUDPL��9êãH�SRSVDQê�

YêYRM� GRNXPHQWXMH� Y]QLN� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW� D� MHMLFK� QiVOHGQRX

kontinuální SĜHPČQX�YH�ILODPHQWD�YQLWĜQtFK�åDEHU��PĤåHPH�WHG\�R�QLFK�XYDåovat 

MDNR�R�MHGLQp�VWUXNWXĜH��

5.3.2 Histologie (JB-4)

([LVWXMH� YtFH�Qi]RUĤ� QD�YêYRM� åDEHUQtFK� ILODPHQW� X� WČFK�GUXKĤ�� NGH�VH�

NURPČ� NODVLFNêFK� ILODPHQW� YQLWĜQtFK� åDEHU� Y\VN\WXMt� L� WD� YQČMãt�� 3URWR� MVRX�

KLVWRORJLFNp� ĜH]\�Y WRPWR�SĜtSDGČ�YHOPL�GĤOHåLWp�SUR�SRVRX]Hní embryonálního 

SĤYRGX�YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�

-HãWČ�QHå�VH�]IRUPXMt�SUYQt�ILODPHQWD�QD�,��D�,,��EUDQFKLiOQtP�REORXNX��O]H�

pozorovat v GDQpP�PtVWČ� OHKNp� Y\ERXOHQt� �VWiGLXP� ����� -HGQi� VH� R� ]WOXãWČQt�

povrchového ektodermu, pod nímž se nachází vrstva me]HQFK\PX� SĤYRGX�

mezodermálního nebo z QHXUiOQt� OLãW\�� -HãWČ� SRG� PH]HQFK\PHP� MH� MDVQČ�

SDWUQê��YLGLWHOQČ�RKUDQLþHQê�HSLWHO�IDU\QJX��SĤYRGX�HQWRGHUPiOQtKR (Tab. 12 A). 

%ČKHP� FHOpKR� UanpKR� YêYRMH� MH� ]ĜHMPp�� åH� QD� Y]QLNX� Y\ERXOHQLQ\� EXGRXFtKR�

filamenta se faryngeální entoderm nepodílí (Tab. 12 A´).
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9H� VWiGLX� ��� MLå� PĤåHPH� SR]RURYDW SUYQt� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWXP�

WYRĜHQp�W\SLFNêPL�EXĖNDPL�SRYUFKRYpKR�HSLWHOX��Tab. 12 B���$QWHULRUQČ�RG�QČM�

VH�QDFKi]t�åDEHUQt�ãWČUELQD�D�GRFKi]t�]GH�N SĜtPpPX�NRQWDNWX�YQČMãt�D�YQLWĜQt�

]iURGHþQp�YUVWY\��N RWHYĜHQt�HQWRGHUPiOQtKR�IDU\QJX�GR�YQČMãtKR�SURVWĜHGt��

3RVWXSQČ� V SURGOXåRYiQtP� VWiYDMtFtFK� D� Y]QLNHP� SRVWHULRUQČMãtFK�

ILODPHQW� VH� EČKHP� VWiGLD� ��� SURODPXMt� L� SRVWHULRUQČMãt� åDEHUQt� ãWČUELQ\�

(Tab. 12 C). Na povrchu filament se nachází ektodermální epitel s typickými 

]DãSLþDWČOêPL�YêEČåN\��þHWQČMãtPL�X�EXQČN�QD�Ei]L�ILODPHQW��6 WtP�MDN�EXĖN\�QD�

distálním konci filament v GĤVOHGNX� UĤVWX� ]YČWãXMt� SORFKX� VYp� DSLNiOQt�

membrány, dochází i ke ]SORãĢRYiQt�WRKRWR�SRYUFKX��

Mezi stádii 39 a 40 dochází k velmi rychlému prodlužování filament, která 

SRVWXSQČ� SĜHUĤVWDMt� RSHUNXOiUQtP� ]iK\EHP, a ke vzniku dalších filament, 

]DNOiGDMtFtFK�VH�QD�EUDQFKLiOQtFK�REORXFtFK�YHQWUiOQČ�RG�WČFK�VWiYDMtFtFK��9 této 

GREČ� MLå� WDNp� PĤåHPH� SR]RURYDW� NDSLOiUQt� VP\þN\� WYRĜHQp� DIIHUHQWní a 

HIIHUHQWQt�þiVWt��SURNUYXMtFt�ILODPHQWD��Tab. 13 B).

6WiGLXP����MH�VWiGLHP�PD[LPiOQtKR�YêYRMH�YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�D�

QD� ĜH]X� O]H� SR]RURYDW� NROHP� SČWL� Då� ãHVWL� ILODPHQW� QD� ,�� �Tab. 13 C) a II. 

branchiálním oblouku. Na III. a IV. oblouku je filament vzhledem k SR]GČMãtPX�

YêYRML� PpQČ�� %UDQFKLiOQt� REORXN\� MVRX� MLå� Y WpWR� GREČ� Y\]WXåHQ\� SOQČ�

kondenzovanými chrupavkami, s EXĖNDPL� ]DOLWêPL� YH� ILDORYČ� VH� EDUYtFt�

H[WUDFHOXOiUQt�PDWUL[��8YQLWĜ�YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�VH�QDFKi]HMt�Souze dva 

EXQČþQp� W\S\� – NUHYQt� EXĖN\� D� EXĖN\� WYRĜtFt� HQGRWHO� NDSLOiU�� äiGQp� EXĖN\��

produkující extracelulární matrix, sloužící k vyztužení, MVHP� XYQLWĜ� YQČMãtFK�

žaberních filament nenalezla (Tab. 13 B). Taktéž nejsou filamenta vyztužena 

ani pomocí svalovýcK�YOiNHQ��Gi�VH�WHG\�SĜHGSRNOiGDW��åH�ODUYD�SLVNRĜH�V nimi 

FtOHQČ�QHSRK\EXMH��8� WRKRWR�QHMVWDUãtKR� MHGLQFH�QHQt�QD�KLVWRORJLFNêFK� ĜH]HFK�

patrné, že by v EUDQFKLiOQt�REODVWL�Y]QLNDOD�QČMDNi�MLQi�WNiĖ�EXGRXFtFK�YQLWĜQtFK�

žaber, ke kterým by se filamenta mohlD�SR]GČML�SĜLSRMLW��3R]LFH�YQČMãtFK�ILODPHQW�

MH�L�QDGiOH�SĜHVQČ�ODWHUiOQt�RG�FKUXSDYþLWêFK�HOHPHQWĤ�EUDQFKLiOQtFK�REORXNĤ��

V QiVOHGQpP� YêYRML� VH� ILODPHQWD� ]DþtQDMt� ]NUDFRYDW� D� EU]\� QHMVRX�

z YQČMãNX� YĤEHF� SR]RURYDWHOQi�� QD� ĜH]X� VWDUãt� ODUY\� ���� mm), však PĤåHPH�

v oblasti pod operkulárním záhybem pozorovat stále velké množství 

histologicky shodných filament (Tab. 13 D, F), jak jsem již ukázala na snímcích 

z HOHNWURQRYpKR�PLNURVNRSX��-HMLFK�SR]LFH�VH�]Gi�QH]PČQČQi�D jediný rozdíl je 
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tak v SRþWX� D� GpOFH� WČFKWR� ILODPHQW�� 3ĤYRGQt� GHOãt� D� PpQČ� SRþHWQi� YQČMãt�

åDEHUQt� ILODPHQWD� WHG\� GDMt� Y]QLN� ILODPHQWĤP� SUDYêFK� YQLWĜQtFK� åDEHU�� 1RYi�

ILODPHQWD� SRWRP� Y]QLNDMt� VKRGQČ�� MDNR� Y]QLNDOD� YQČMãt� ILODPHQWD�� ] SĤYRGQČ�

ektodermálního PDWHULiOX�� NWHUê� VH� WHSUYH� VHNXQGiUQČ�� SR� SĜHNU\Wt� RSHUNXOHP, 

GRVWDO�GR�YQLWĜQtKR�SURVWRUX�
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Tabule 10: 7DEXOND� H[WHUQtKR� YêYRMH� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW� GUXKX�
Misgurnus fossilis. (A-D) Celkový laterální pohled na jednotlivá stádia 

s YQČMãtPL� åiEHUQtPL� ILODPHQW\ diferencujícími se v branchiální oblasti posléze 

SĜHNU\Wp�RSHUNXOiUQtP�]iK\EHP���$�-D´) Bližší pohled z laterální strany na hlavu 

embrya (resp. larvy) s YQČjšími žáberními filamenty. (A´´-'���� 'HWDLO� YQČMãtFK�

åDEHUQtFK� ILODPHQW�� .DåGp� ILODPHQWXP� Y]QLNi� VDPRVWDWQČ� ]H� VYpKR� YODVWQtKR�

základX�QD�SĜtVOXãQpP�EUDQFKLiOQtP�REORXNX��'RU]iOQt�ILODPHQWD�MVRX�QHMGHOãt�
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Tabule 11: 'HWDLO� YQČMãt� PRUIRORJLH� åDEHUQt� REODVWL� GUXKX� Misgurnus 
fossilis SR�SĜHNU\Wt�RSHUNXOHP� �$��&HONRYê�ODWHUiOQt�SRKOHG�QD�YQČMãt�åDEHUQt�

ILODPHQWD�X�VWiGLD����SR�RGVWUDQČQt operkulárního záhybu. (A´) Detail žaberní 

REODVWL� ]H� VQtPNX� $�� %tOp� ãLSN\� R]QDþXMt� Y\YLQXWp� L� QRYČ� Y]QLNDMtFt� ILODPHQWD��

(B) Celkový ODWHUiOQt� SRKOHG� QD� ODUYX� YHOLNRVWL� ���� PP� SR� RGVWUDQČQt�

RSHUNXOiUQtKR�]iK\EX��NWHUê�]D�QRUPiOQtFK�RNROQRVWt�SĜHNUêYi�ILODPHQWD�~SOQČ��

tak že je z YQČMãNX� QHO]H� SR]RURYDW�� �%��� 'HWDLO� åDEHUQt� REODVWL� ]H� VQtPNX� %��

1\Qt�YQLWĜQt�ILODPHQWD� MVRX�SRþHWQČMãt�D�]DþtQDMt�VH�VHNXQGiUQČ�YČWYLW� �þHUYHQp�

šipky).
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Tabule 12: Raná PRUIRJHQH]H� REODVWL� YQČMãtFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW� GUXKX�
Misgurnus fossilis. �$�� )URQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� REODVWt� Y]QLNDMtFtKR� SUYQtKR�

ILODPHQWD�� �$���'HWDLO�SĜHGFKR]tKR� ĜH]X�VH�]YêUD]QČQêPL�KUDQLFHPL�HQWRGHUPX�

(žlutá WHþNRYDQi� OLQND) a ektodermu (modrá WHþNRYDQi� OLQND), mezi kterými 

nedochází ke kontaktu. (B) FrontiOQt� ĜH]�VWiGLHP����REODVWt�SUYQtKR� ILODPHQWD��

�%���'HWDLO� SĜHGFKR]tKR� ĜH]X�VH� ]YêUD]QČQêP�HQWRGHUPHP�D�HNWRGHUPHP�� ]H�

NWHUpKR� Y]QLNi� ILODPHQWXP�� �&�� )URQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ��� Y PtVWČ� WĜHWtKR�

ILODPHQWD�� VH� ]DFK\FHQRX� åDEHUQt� ãWČUELQRX�� �&��� 'HWDLO� SĜHGFKR]tKR� ĜH]X� VH�

]YêUD]QČQêP�HNWRGHUPHP�D�HQWRGHUPHP��9 PtVWČ�åDEHUQt�ãWČUELQ\��R]QDþHQp�

šipkou) dochází ke kontaktu.
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Tabule 13: 3R]GČMãt� Yývoj žaberní oblasti druhu Misgurnus fossilis.

�$��+RUL]RQWiOQt�ĜH]�VWiGLHP���-���VH�]DFK\FHQêPL�åDEHUQtPL�ãWČUELQDPL��Pezi 

jednotlivými oblouky s ILODPHQW\�� �%�� +RUL]RQWiOQt� ĜH]� VWiGLHP� ���� )LODPHQWD�

WYRĜt�SRX]H�NDSLOiUQt�VP\þND�D�WHQNê�SRYUFKRYê�HSLWHO���&��)URQWiOQt�ĜH]�VWiGLHP�

����2G�MHGQRWOLYêFK�REORXNĤ�RGVWXSXMH�YtFH�ILODPHQW���'��)URQWiOQt�ĜH]�MHGLQFHP�

velikosti 7,3 PP�� NWHUê� MLå� QHPi� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD�� 2G� MHGQRWOLYêFK�

REORXNĤ� RGVWXSXMt� VKRGQi� ILODPHQWD� MDNR� YH� VWiGLX� ���� �(�� ěH]� EUDQFKLiOQtP�

obloukem ve stádiu 40 s RGVXSXMtFtPL� YQČMãtPL� åDEHUQtPL� ILODPHQW\�� �)�� ěH]�

branchiálním obloukem u jedince velikosti 7,3 mm s RGVWXSXMtFtPL� YQLWĜQtPL�

žaberními filamenty. (A, C, D) V UiPHþNX� SEM VQtPHN� SĜtVOXãQpKR� VWiGLD�

s Y\]QDþHQêPL�URYLQDPL�ĜH]Ĥ�
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6 Diskuze

V SĜHGFKR]t� NDSLWROH� MVRX� VKUQXWD� Pi� GDWD� ]tVNDQi� VWXGLHP� YQČjších 

UHVSLUDþQtFK�VWUXNWXU�UDQých ontogenetických stádLt�Y\EUDQêFK�GUXKĤ�REUDWORYFĤ��

V této kapitole budu srovnávat své výsledky s WYU]HQtPL�RVWDWQtFK�DXWRUĤ��NWHĜt�

se tímto tématem v minulosti již zabývali, a pokusím se interpretovat získaná 

data v ãLUãtP�NRQWH[WX�D�Y\MiGĜLW�VH�N homologii mnou studovaných struktur na 

UĤ]QêFK�~URYQtFK�

6.1 9QČMãt�åiEU\�ELFKLUĤ��3RO\SWHULIRUPHV�

Jak jsem již shrnula výše (viz kapitola 2.3), najdeme u bichira mnoho 

XQLNiWQtFK� ]QDNĤ�� D� SURWR� RGHGiYQD� SĜLWDKRYDO� SR]RUQRVW� YČGFĤ�� 3UR� VYp�

QHMDVQp�]DĜD]HQt�E\O�GORXKR�R]QDþRYiQ�ÄåLYRXFt� fosilií“ (Hall, 2001), jiní v QČP�

zase, díky podobnostem vývoje s RERMåLYHOQtN\� D� EDKQtN\�� YLGČOL� FK\EČMtFt�

VSRMRYDFt�þOiQHN�PH]L�U\ERX�D�RERMåLYHOQtNHP��.HUU���������,�GQHV��SRWp�FR�E\O�

ELFKLU� ]DĜD]HQ� QD� Ei]L� OLQLH� $FWLQRSWHU\JLL� �3DWWHUVRQ�� ����; Gardiner et al., 

2005��� QiP� WRKR� PĤåH� PQRKR� SRYČGČW� R� VWDYX� ]QDNĤ�� MDNê� PRKO� EêW� QD�

SRþiWFtFK�OLQLH�$FWLQRSWHU\JLL��

V rámci linie Actinopterygii je bichir jedinou rybou, jehož larva má jako 

SĜtGDWQê� GêFKDFt� RUJiQ� YQČMãt� åiEU\�� QDSURVWR� VURYQDWHOQp� V YQČMãtPL� åiErami 

MHMLFK� W\SLFNêFK� QRVLWHOĤ� – RERMåLYHOQtNĤ�� 7HQWR� VWDY� ]QDNX� Pi� ]D� QiVOHGHN�

SURWLFKĤGQp� Qi]RU\� REMHYXMtFt� VH� Y� OLWHUDWXĜH� – QČNWHĜt� SRYDåXMt� YQČMãt� åiEU\�

ELFKLUD� ]D� KRPRORJQt� YQČMãtP� åiEUiP� Y ostatních skupinách (Kerr, 1903; 

Budgett, 1901; Schmalhausen���������MLQt�MH�VWDYt�~SOQČ�PLPR�MDNR�VDPRVWDWQČ�

vzniklou strukturu (Witzmann, 2004; Schoch & Witzmann, 2011), a nebo se 

RWi]NDPL� MHMLFK� Y]QLNX� QH]DEêYDMt� YĤEHF� �*HJHQEDXU�� ����; Goodrich, 1958).

9H� VYp� SUiFL� MVHP� VH� ]DPČĜLOD� SUiYČ� QD� W\� ]QDN\�� NWHUp� RGOLšují vnČMãt� åiEU\�

bichira od ostatních D� SRNXVLOD� VH� ]KRGQRWLW� ]iYDåQRVW� D� PRåQp� SĜtþLQ\� WpWR�

odlišnosti.

Na první pohled MH� ]ĜHMPêP� UR]GtOHP SĜtWRPQRVW� SRX]H� MHGLQpKR� SiUX�

YQČMãtFK�åDEHU��QDYtF� MHãWČ�QHWUDGLþQČ�XPtVWČQpKR�QD�K\RLGQtP�REORXNX��SURWR�

se zde pokusím shrnout SĜtþLQ\� D� GĤYRG\�� SURþ� E\� WRPX� WDN� PRKOR� EêW�� 9�

DQFHVWUiOQtP� VWDYX� MVRX� X� RERMåLYHOQtNĤ� SĜtWRPQ\� WĜL� SiU\� �Duellman & Trueb, 
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1986; Witzmann, 2004��D�X�EDKQtNĤ�þW\ĜL�SiU\�YQČMãtFK�åDEHU� (Rauther, 1937;

Schmalhausen, 1968), vždy asociované s branchiálními oblouky. 

'ĤYRGHP�QHSĜtWRPQRVWL�YQČMãtFK�åDEHU�QD�EUDQFKLiOQtFK�REORXFtFK�E\�X�

ELFKLUD� SRGOH� QČNWHUêFK� DXWRUĤ� PČOD� EêW� SĜtWRPQRVW� PDVLYQtKR� RVLILNRYDQpKR�

RSHUNXOD��NWHUp�PĤåH� YQČMãtP�åiEUiP�YH�YêYRML� QD�åDEHUQtFK�REORXFtFK�EUiQLW�

(Rauther, 1937; :L]PDQQ���������+\RLGQt�REORXN�E\�SDN�]ĤVWDO�MHGLQêP�YROQêP�

D� WR� E\� VRXþDVQČ� Y\VYČWORYDOR� L� SĜtWRPQRVW� SRXKpKR� MHGLQpKR� SiUX� YQČMãtFK�

åDEHU�� 3RGOH� PêFK� SR]RURYiQt� YãDN� WDWR� VNXWHþQRVW� QHKUDMH� EČKHP� YêYRMH�

YQČMãtFK�åDEHU�ELFKLUD�åiGQRX�UROL�� MHGQRGXãH�proto, že k jejich vzniku dochází 

WDN�þDVQČ�EČKHP�HPEU\RQiOQtKR�YêYRMH��že operkulum jako dermální kost zatím 

YĤEHF�QHQt� SĜtWRPQR��'RNRQFH�PĤåHPH�X�VWDUãtFK� ODUYiOQtFK� VWiGLt� SR]RURYDW�

SĜtWRPQRVW� Y\]WXåHQêFK� HSLGHUPiOQtFK� OHPĤ� QD� EUDQFKLiOQtFK� REORXFtFK� �Yiz 

kapitola 5.1.2���NWHUp�QD�ĜH]X�Y\SDGDMt�YHOPL�SRGREQČ�MDNR�K\RLGQt�YQČMãt�åiEUD��

'REUêP�GĤYRGHP�SUR�DVRFLDFL�YQČMãtFK�åDEHU�V K\RLGQtP�REORXNHP�YãDN�PĤåH�

EêW� XU\FKOHQê� YêYRM� WRKRWR� REORXNX� X� ELFKLUD� D� VNXWHþQRVW�� åH� VH� REHFQČ�

GLIHUHQFXMH�GĜtYH�QHå�REORXky branchiální, protože proudy neurální lišty, dávající 

Y]QLN� FKUXSDYNiP� åDEHUQtFK� REORXNĤ�� REHFQČ� RGPLJURYiYDMt� Y antero-

posteriorním sledu (Bronner-)UDVHU���������3ĜHVQê�SDWWHUQ�PLJUDFH�MHGQRWOLYêFK�

SURXGĤ�MH�GUXKRYČ�VSHFLILFNê��D�SURWR�E\FK�QDYUKRYDOD�SRGtYDW�VH�SRGUREQČ�QD�

VLWXDFL� X� ELFKLUD�� SURWRåH� SĜHGEČåQp�YêVOHGN\� NROHJ\�-��âWXQGOD� QD]QDþXMt�� åH�

YHOLNRVW� EXQČþQp� SRSXODFH� K\RLGQtKR� SURXGX� QHXUiOQt� OLãW\� Pi� VSRMLWRVW�

s SĜtWRPQRVWt� YQČMãtFK� åDEHU�QD�K\RLGQtP�REORXNX �-��âWXQGO�� RVREQt� VGČOHQt�. 

6KRGQČ� i hyoidní aortální oblouk je první, který se vyvíjí (st. 28; Kerr, 1903) a 

]DþtQi� MtP� FLUNXORYDW� NUHY� �VW�� ��; Diedhiou & %DUWVFK�� ������� 3RVWHULRUQČMãt�

DRUWiOQt�REORXN\�VH�Y\YtMHMt�Då�VH�]QDþQêP�]SRåGČQtP��RG�VW����; Kerr, 1903). 

3ĜL� WDN�EU]NpP�YêYRML� YQČjších žaber, prakticky hned po neurulaci (Diedhiou &

%DUWVFK���������PĤåH�L�QHSDWUQi�XU\FKOHQRVW�K\RLGQtKR�REORXNX�EêW�YêKRGQČMãt�

SUR� SĜLSRMHQt� D� SURNUYHQt� MHGLQp� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\� HPEU\D�� 9H� VYpP� GDOãtP�

YêYRML� VH� SRWp� YQČMãt� åiEU\�ELFKLUD� KXVWČ� YČWYt� D co do výsledného objemu si 

nezadají s WĜHPL� SiU\� YQČMãtFK� åDEHU� RERMåLYHOQtNĤ�� =dá se, že je tento jediný 

SiU�VFKRSQê�VWHMQČ�GREĜH�VSOĖRYDW�UHVSLUDþQt�QiURN\��MDNR�MLQGH�WĜL�SiU\�

V OLWHUDWXĜH�VH�KRMQČ�XYiGt��åH�YQČMãt�åiEU\�ELFKLUD�MVRX�Y\]WXåHQ\�SRPRFt�

FKUXSDYþLWp� W\þLQN\� �Witzmann, 2004; Moy-Thomas, 1933; Budgett, 1901c), 

NWHUi�QHE\OD�QLNG\�EOtåH�SUR]NRXPiQD��D�SURWR�MVHP�VH�QD�MHMt�SRSViQt�FKWČOD�YH�
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VYp� SUiFL� ]DPČĜLW�� =MLVWLOD� MVHP� YãDN�� åH� EČKHP� ODUYiOQtKR� YêYRMH� MVRX� åiEU\�

Y\]WXåHQ\� SRX]H� QHXUþLWRX� Sojivovou tkání z extracelulární matrix, kterou 

SURGXNXMt�ĜtGFH�UR]PtVWČQp�PH]HQFK\PDWLFNp�EXĖN\��viz kapitola 5.1.2, Tab. 3 ), 

VWHMQČ�MDNR�MH�WRPX�X�D[RORWOD��viz kapitola 5.2.2, Tab. 8). Že by zde docházelo 

k QDKXãWČQt� D� NRQGHQ]DFL� EXQČN� QXWQp pro vznik chrupavky, jsem 

nepozorovala. VyobUD]HQt�WpWR�FKUXSDYþLWp�W\þLQN\ se nachází v práci Budgetta 

�%XGJHWW�� ����F��� MH� YãDN� SRPČUQČ� QHSĜHKOHGQp�� =MHGQRGXãHQRX� SĜHY]DWRX�

verzi toho samého najdeme u Moy-Thomase (Moy-Thomas, 1933) u larvy délky 

30 mm (Obr. 1). Já MVHP�YãDN�QLF�WDNRYpKR�X�MHGLQFĤ�YHOLNRVWL����D����PP��VWiOH�

QHVRXFtFK�YQČMãt�åiEU\��QHQDOH]OD��viz kapitola 5.1.4, Tab. 5���VWHMQČ�MDNR�DXWRĜL�

studie zabývající se stavbou lebky u larev (do velikosti jedince 26 mm) (Daget 

HW�DO��� �������0QRX�QDOH]HQê�YêEČžek na hyomandibule daleko více odpovídá 

SRSLVX�D�Y\REUD]HQt�RSHUNXOiUQtKR�YêEČåNX��$OOLV���������QD�MHKRå�FKUXSDYþLWRX�

SORãNX�VH�YQLWĜQt�VWUDQRX�SĜLSRMXMH�RSHUNXOXP��7HQWR�RSHUNXOiUQt�YêEČåHN�PRKO�

být v minulosti Budgettem P\OQČ� XUþHQ� MDNR� Yê]WXKD� YQČMãtFh žaber (Budgett, 

����F��D�GDOãt�DXWRĜL�WHQWR�SRSLV�SĜHY]DOL��0R\-Thomas, 1933).

Obrázek 1: Larva druhu Polypterus senegalus velikosti 30 mm s Y\REUD]HQRX�W\þLQNRX��~GDMQČ�

Y\]WXåXMtFt�YQČMãt�åiEU\��3ĜHY]DWR�]�0R\-Thomas, 1933.

'DOãt� VNXWHþQRVWt� RGOLãXMtFí YQČMãt� åiEU\� ELFKLUD, která vyšla najevo 

EČKHP�Pp�SUiFH, je entoderm podílející se na jejich vzniku (viz kapitoly 5.1.2 a 

5.1.3���9QLWĜQt�HSLWHO� IDU\QJX�Y\VtOi� Y K\RLGQt� REODVWL� ODWHUiOQt� YêEČåN\�QD�GYRX�

PtVWHFK��$QWHULRUQČML�Y\VtOi�HQWRGHUP�YêEČåHN�VPČUem k vznikajícímu spirakulu, 
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NWHUp�VH�X�ELFKLUĤ�]DFKRYiYi�VWHMQČ�MDNR�X�SDU\E��MHVHWHUD�D�NRVWOtQD��*RRGULFK��

������� 3RVWHULRUQČML� SRWRP� PĤåHPH� SR]RURYDW� ODWHUiOQt� H[SDQ]L� HQWRGHUPX��

NWHUê�]DVDKXMH�Då�GR�QHMGLVWiOQČMãt�þiVWL� SULPRUGLD�YQČMãtFK� åDEHU��=Gi� Ve, že 

W\WR�HQWRGHUPiOQt�EXĖN\�QHMHQ åH�SĜLVStYDMt� N WYRUEČ�YQČMãtFK�åDEHU��DOH�åH�E\�

GRNRQFH�PRKO\�EêW�YUVWYRX��NWHUi�DNWLYQČ�Y\WODþXMH�EXĖN\�ODWHUiOQČ��D�Pi�WDN�]D�

následek samotný vznik externích „vyboulenin“��]H�NWHUêFK�VH�YQČMãt�åiEU\�GiOH�

diferencují. Tento ]SĤVRE� Y]QLNX� YQČMãt� VWUXNWXU\ bychom potom mohli nazvat 

endomorfickým, nebo-li procesem na jehož morfogenezi se podílí entodermální 

]iURGHþQê�OLVW��

'ĤYRGHP� SURþ� HQWRGHUPiOQt� HSLWHO� IDU\QJX� X� ELFKLUD� WDNWR� H[SDQGXMH�

]DþQH�EêW�]ĜHMPČMãt��SRGtYiPH-li se MDN�Y\SDGi�HPEU\R�YH�VWiGLtFK�SĜHGWtP��QHå�

VH�]DþQRX� WYRĜLW�YQČMãt� åiEU\��*DVWUXODFH� WRWLå�X�ELFKLUD�SUREtKi�RGOLãQČ�QHå�X�

W\SLFNêFK� ]iVWXSFĤ� $FWLQRSWU\JLL� D� GDOHNR� YtFH� VH� SRGREi� JDVWUXODFL� X�

RERMåLYHOQtNĤ�D�EDKQtNĤ (Obr. 2, 3), tedy linie Sarcopterygii (Diedhiou & Bartsch, 

2009; Kerr, 1907). Výsledkem je velmi prostorná dutina archenteronu, jejíž 

VWČQ\� MVRX� Y\VWOiQ\� EXĖNDPL� HQWRGHUPX�� QHER-li presumptivním epitelem 

faryngu (Obr. 3). Takto vzniklá dutina se EČKHP� SR]GQt� QHXUXODce a po ní 

následujících stádií dorzo-YHQWUiOQČ� VWODþXMH (Kerr, 1907; Diedhiou & Bartsch, 

2009)�� SUDYGČSRGREQČ vlivem tlaku QRYČ� Y]QLNOp� QHXUiOQt� WUXELFH�� þtPå� GRMGH�

k ]SORãWČQt� GXWLQ\� SUYRVWĜHYD� D� N Y\WODþHQt� MLå� Y\WYRĜHQêFK� EXQČN�

entodermálního epitelu do stran (Obr. 4). Takto se dostává entoderm i do 

REODVWL� Y]QLNX� YQČMãtFK� åDEHU a mohl by dokonce být tím impulsem prvotního 

Y\ERXOHQt�D�]YêUD]QČQt�MHMLFK�]iNODGĤ��SR�VWUDQiFK�K\RLGQt�REODVWL�HPEU\D�

Obrázek 2: Srovnání gastrulace u drápatky (Xenopus��D�]HEĜLþN\��Danio). Šipka ozQDþXMH�

GXWLQX�SUYRVWĜHYD��Y]QLNDMtFt�SĜL�JDVWUXODFL�X�RERMåLYHOQtNĤ�D�~SOQČ�FK\EČMtFt�X�VKRGQpKR�

vývojového stádia ryb . Podle Gilbert, 2010.
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Pokud tento vývoj porovnáme s gastrulací a následnými stádii u

modelového druhu pro ryby, ]HEĜLþN\�Dania reria, zjistíme, že takto prostorná 

GXWLQD�SUYRVWĜHYD�X�QČM�YĤEHF�QHY]QLNi��(QWRGHUP�REDOXMtFt�åORXWNRYRX�NRXOL�D�

HQWRGHUP�WYRĜtFt�VWURS�EXGRXFtKR�IDU\QJX�MH�]GH�GRNRQFH�WYRĜHQ�SRX]H�MHGQRX�

vrstvou. 7HQWR�SURVWRU�MH�QD�]DþiWNX�H[WUpPQČ�VWODþHQê�D�PH]HUD�]GH�Y]QLNi až 

GUXKRWQČ��.LPPHO�HW�DO����������SĜL�Y]QLNX�IDU\QJX�D�~VW.

Obrázek 3: Srovnání þDVQp�QHXUXO\�ELFKLUD��Polypterus���åDE�D�]HEĜLþN\��Danio). Mód 

HPEU\RQiOQtKR�YêYRMH�ELFKLUD�MH�YHOPL�SRGREQê�WRPX��FR�PĤåHPH�SR]RURYDW�X�]iVWXSFĤ�

Sarcopterygní linie (žába). Šipka oznaþXMH�GXWLQX�SUYRVWĜHYD��3RGOH�.HUU������; Balinsky, 1975 

a Kimmel et al., 1995.

Obrázek 4: Post-QHXUXODþQt�YêYRM�X�ELFKLUD��Polypterus���3ĤYRGQČ�Y\WYRĜHQi�GXWLQD�SUYRVWĜHYD�

se vlivem tlaku QHXUiOQt�WUXELFH�VWODþXMH��=SORãWČQt�QD]QDþHQo šipkami. Podle Kerr, 1903.
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3RVOHGQt� ]YOiãWQRVWt� YQČMãtFK� åDEHU�ELFKLUD� MH� VDPRWQi� MHMLFK� H[LVWHQFH��

Všechny paprskoploutvé ryby totiž mají pravé rybí žábry, které pro rozlišení 

PĤåHPH�QD]êYDW�YQLWĜQtPL��D�Y celé této linii je tendence k jejich zdokonalování. 

PoWĜHEXMt-OL� ODUY\� WČFKWR� U\E� QČMDNê� SĜtGDWQê� UHVSLUDþQt� RUJiQ�� SRXåLMt� N tomuto 

~þHOX�VWUXNWXUX��NWHURX�Xå�PDMt�– PRGLILNXMt�ILODPHQWD�YQLWĜQtch žaber (toto téma 

diskutuje kapitola 6.3��� 'RVSČOHF� ELFKLUD�Pi� VWHMQČ� MDNR� EDKQtFL� NURPČ� åDEHU�

navíc jednoduché párové vzdušné vaky (Gegenbaur, 1878; Goodrich, 1958; 

Liem, 1988). Ty používá k dýchání spolu s YQLWĜQtPL� åiEUDPL�� NWHUp� MVRX�

Y\YLQXWp� PpQČ�� QHå� MH� WRPX� X� MLQêFK� SDSUVNRSORXWYêFK� U\E�� 0tVWR� REY\NOêFK�

ãHVWL� åDEHUQtFK� REORXNĤ�� NWHUp� QHVRX� YQLWĜQt� åiEU\�� Pi� ELFKLU� SRX]H� þW\ĜL��

+\RLGQt�REORXN�QHQHVH�YQLWĜQt�åiEU\�YĤEHF��*RRGULFK������; Goodrich, 1909), a 

PtVWR� SČWL� EUDQFKLiOQtFK� REORXNĤ� QDOH]QHPH� X� ELFKLUD� SRX]H� þW\ĜL� �%ULW]� &

Johnson, 2003). Navíc se anteriorní i posteriorní hemibranchium (dohromady 

kompletní žábra – holobranchium) nachází pouze na branchiálních obloucích I.-

III.. Na IV. branchiálním oblouku se nachází pouze anteriorní hemibranchium 

�*RRGULFK�� ������� 3UiYČ� WR�� åH� YQLWĜQt� åiEU\� MVRX� KĤĜH� Y\YLQXWp� D� SOLFQt� YDN\��

které v GRVSČORVWL� SRPiKDMt� SRNUêW� UHVSLUDþQt� QiURN\�� MHãWČ� QHMVRX� Y\YLQXW\�

YĤEHF�� MH� SUDYGČSRGREQČ� GĤYRGHP�� SURþ� VL� ODUYD� ELFKLUD� Y\WYRĜLOD� VSHFLiOQt�

UHVSLUDþQt� RUJiQ� Y SRGREČ� YQČMãtFK� åDEHU�� %ČKHP� VOHGRYiQt� YêYRMH� YQČMãtFK

åDEHU�QD�KLVWRORJLFNêFK�ĜH]HFK jsem navíc nepozorovala, že by se už v WČFKWR�

VWiGLtFK�REMHYRYDO\�]iNODG\�YQLWĜQtFK�åDEHU�

6.2 9QČMãt�åiEU\�7HWUDSRG

8YQLWĜ� 6DUFRSWHU\JQt� OLQLH� QDMGHPH� ODUYiOQt� VWiGLD� V YQČMãtPL� åiEUDPL� X�

dvou skupin – EDKQtNĤ��'LSQRL��D�RERMåLYHOQtNĤ��$PSKLELD���2Wi]NRX�KRPRORJLH�

YQČMãtFK� åDEHU� WČFKWR� GYRX� VNupin se budu zabývat dále (kapitola 6.4) a pro 

hlubší analýzu jsem si z GĤYRGX�GRVWXSQRVWL� HPEU\RQiOQtKR�PDWHULiOX�Y\EUDOD�

zástupce z tetrapodní linie.

1HMYČWãt�VNXSLQRX�V YQČMãtPL�åiEUDPL�MVRX�RERMåLYHOQíci, existence tohoto 

znaku byla dokázána i u jejich IRVLOQtFK�SĜHGNĤ��9êVOHGN\�Pp�SUiFH�QD�YQČMãtFK�

žábrách axolotla (Ambystoma mexicanum) VH�SURWR�GREĜH�KRGt�SUR�SRSLV�YêYRMH�

WpWR� VWUXNWXU\� X� VNXSLQ\�� SUR� NWHURX� MVRX� YQČMãt� åiEU\� SĜtPR� FKDUDNWHULVWLFNp��

9QČMãt�åiEU\�RERMåLYHOQtNĤ�E\O\�YåG\�]MHGQRGXãHQČ�SRpisovány jako povrchové, 
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WHG\� HSLGHUPiOQt� YêUĤVWN\� �*RRGULFK�� ����; Gegenbaur, 1878) a na jejich 

SRYUFKX�VH� WDNp�SRYUFKRYê�HNWRGHUP�RSUDYGX�QDFKi]t��%ČKHP� UDQpKR�YêYRMH�

MVHP� YãDN� QHSR]RURYDOD�� åH� E\� Y� ]iNODGHFK� YQČMãtFK� åDEHU� GRFKi]HOR�

k QČMDNpPX� ]WOXãWČQt ektodermu (Schmalhausen, 1968), nebo že by se 

HNWRGHUPiOQt� OLVW� QČMDN� Yê]QDPQČ� SRGtOHO� QD� ]YČWãRYiQt� EXQČþQp� KPRW\�

YQČMãtFK� åDEHU�� 3ĜL� SURFHVHFK� VSRMHQêch s XWYiĜHQtP� åDEHUQtFK� REORuNĤ

dochází k X]DYĜHQt�PH]RGHUPiOQtKR�]iURGHþQpKR�OLVWX�PH]L�YQČMãt�HNWRGHrm a 

YQLWĜQt� HQWRGHUP�� GR� WDNWR� Y]QLNOpKR� NDQiOX� QDYtF� SURXGt� EXĖN\� QHXUiOQt� OLãW\�

�GHWDLOQtP�VWXGLHP�]SĤVREX�PLJUace KODYRYêFK�EXQČN�QHXUiOQt� OLãW\�X axolotla 

VH�]DEêYDO�ýHUQê�HW�DO����������. UĤVWX�YQČMãtFK�åDEHU�VLWXRYDQêFK�QD�ODWHUiOQt�

VWUDQČ� åDEHUQtFK REORXNĤ� SRWp� GRFKi]t� SUiYČ� SURGOXåRYiQtP� REORXNRYpKR�

FHQWUD�� NGH� VH� QDFKi]t� EXĖN\� QHXUiOQt� OLãW\� D�PH]RGHUPX� �viz kapitola 5.2.2, 

Tab. 7). NaUR]GtO�RG�ELFKLUD��X�D[RORWOD�IDU\QJHiOQt�HQWRGHUP�GR�YQČMãtFK�åDEHU�

QH]DVDKXMH�� MH� RG� QLFK� RGGČOHQ� Y]QLNDMtFtPL� FKUXSDYþLWêPL elementy 

EUDQFKLiOQtFK� REORXNĤ D� PH]L� QLPL� Y\VtOi� YêEČåN\� YHQWUiOQtP� VPČUHP�� FRå�

koresponduje s YHQWUiOQt�SR]LFt�SURODPXMtFtFK�VH�åDEHUQtFK�ãWČUELQ�X�RFDVDWêFK�

RERMåLYHOQtNĤ��6FKPDOKDXVHQ�������� 9êVOHGQRX�YêSOĖ�YQČMãtFK�åDEHU�u axolotla

WYRĜt PHVHQFK\PDWLFNp�EXĖN\�SURGXNXMtFt�H[WUDFHOXOiUQt�PDWUL[�D díky práci mé 

koleg\QČ� .ORXþNRYp� �.ORXþNRYi�� ����� VH� SRGDĜLOR� GRNi]DW�� åH� W\WR� EXĖN\,

Y\SOĖXMtFt� OXPHQ� YQČMãtFK� åDEHU, MVRX� X� D[RORWOD� SĤYRGHP� ] neurální lišty. 

Z mezodermu tak vznikají pouze svalRYi� YOiNQD� D� SUDYGČSRGREQČ� L� FpY\�

]DMLãĢXMtFt�NUHYQt�]iVREHQt��viz kapitola 5.2.3).

8� RERMåLYHOQtNĤ� MVRX� YQČMãt� åiEU\� DVRFLRYiQ\� V distálními elementy 

EUDQFKLiOQtFK� REORXNĤ� ,�-III. (Witzmann, 2004, Duellman a Trueb, 1986), jsou 

WHG\� SĜLSRMHQ\� QD� QHMGRU]iOQČMãt� þiVW� K\REUDQFKLiOQtKR� DSDUiWX�� NWHUê� MH� X�

RERMåLYHOQtNĤ� YH� VURYQiQt� V MHMLFK� U\EtPL� SĜHGN\� UHGXNRYDQê�� 9ČWãLQD� DXWRUĤ�

považuje tyto elementy za ceratobranchialia (Reilly & Lauder, 1988; 

Schmalhausen, 1968; Witzmann, 2004; Schoch & Witzmann, 2011) a ch\EČMtFt��

redukované elementy za epibranchialia a pharyngobranchialia (ancHVWUiOQČ�

SĜtWRPQp�X�þHOLVWDQWFĤ��GH�%HHU������). Existují ale i názory, že se redukovaly 

QČNWHUp� ] SUR[LPiOQtFK� þiVWt� EUDQFKLiOQtKR� REORXNX� D� GLVWiOQt� HOHPHQW� MH�

epibranchialium (Deban & Wake, 2000; podle Carroll, 2007). Pokud však 

FKFHPH�W\WR�HOHPHQW\�SRYDåRYDW�]D�KRPRORJQt�HOHPHQWĤP�QDFKi]HMtFtP�VH�YH�
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stejné pozici u Actinopterygii, Dipnoi, Latimerie L�YRGQtFK�SĜHGNĤ�WHWUDSRG��PXVt�

se jednat o ceratobranchialia (Reilly & Lauder, 1988).

K FHUDWREUDQFKLDOLtP� MVRX� YQČMãt� åiEU\� X� RFDVDWêFK� RERMåLYHOQtNĤ�

SĜLSRMHQ\�SRPRFt�GYRX�RGGtOĤ�VYDOĤ��YHQWUiOQtFK�mm. depressores branchiarum

a dorzálních mm. retractores branchiarum (Schmalhausen, 1968). Edgeworth 

(Edgeworth, 1935) ve své práci nazývá GRU]iOQt� RGGtO� VYDOĤ� mm. levatores 

branchiarum a zajímavé je, že jednotlivé svaly nejsou na ceratobranchialia

SĜLSRMHQp tak, MDN� E\FKRP� RþHNiYDOL�� /HYDWRU� ,�� MH� SĜLSRMHQ� QD�

FHUDWREUDQFKLDOLXP� ,,�� D� OHYDWRU\� ,,�� D� ,,,�� VH� VSROHþQČ� SĜLSRMXMt� QD�

ceratobranchialium III. 0QČ�VH�ERKXåHO�GtN\�QHGRVWDWNX�YKRGQČ�YHGHQêFK�ĜH]Ĥ�

QHSRGDĜLOR�X�D[RORWOD�WXWR�VNXWHþQRVW�RYČĜLW��,�Y SĜtSDGČ��åH�E\�WRPX�WDN�E\OR��MH�

YãDN�SĜtVOXãQRVW�YQČMãt�åiEU\�GDQpPX�REORXNX�MDVQČ�XUþHQi�EUDQFKLiOQt�DUWHULt��

která ji zásobuje krví (viz kapitola 2.1).

2WLVN� YQČMãtFK� åDEHU� VH� GRFKRYDO� QD� PQRKD� IRVLliích paleozoických 

tetrapod, a je WDN�]ĜHMPp��åH�VH�REMHYLO\�MLå�SĜHG�Y]QLNHP�VNXSLQ\�/LVVDPSKLELD��

-Lå� X� WČFKWR� SĜHGNĤ� RERMåLYHOQtNĤ� VH� PRKOD� REMHYRYDW� QHRWHQLH� D� Y SĜtSDGČ�

metamorfózy se místo ryFKOpKR� SURFHVX� MHGQDOR� VStãH� R� SR]YROQRX�� PpQČ�

GRNRQDORX� SĜHPČQX� �%R\� & Sues, 2000). Proto je obtížné rozlišit larvální a 

PHWDPRUIXMtFt� MHGLQFH� RG� GRVSČOFĤ, navíc byl stejný druh v UĤ]Qp� åLYRWQt� Ii]L�

þDVWR� SRSLVRYiQ� UĤ]QêPL� MPpQ\�� )RVLOLH� V YQČMãtPL� åiEUDPL� SDWĜt� SUiYČ� PH]L�

GUREQp��PiOR�RVLILNRYDQp��SUDYGČSRGREQČ�ODUYiOQt�IRUP\��NWHUp�ĜDGtPH�GR�GYRX�

skupin – 7HPQRVSRQG\OL� D� 6H\PRXULDPRUSKD�� =� 7HPQRVSRQG\OĤ� E\O\� WĜL� SiU\�

YQČMãtFK� åDEHU� QDOH]HQ\� QDSĜtNODG� X� Sclerocephala, Micromelerpetona, 

Apateona (Boy & Sues, 2000) a Archegeosaura (Witzmann, 2004). Druhá 

skupina tetrapod s YQČMãtPL� åiEUDPL� �WDNp� WĜL� SiU\�� MVRX� 'LVFRVDXULVFLGDH�

(Utegenia, Ariekanerpeton, Discosauriscus��� SDWĜtFt� PH]L� 6H\PRXULDPRUSKD��

NWHĜt�MVRX�VHVWHUVNRX�VNXSLQRX�GQHãQtFK�$PQLRW��3ĤYRG�VNXSLny Lissamphibia je 

VWiOH�GLVNXWRYiQ�D�Qi]RU��åH�SĜHGFL�GQHãQtFK�RERMåLYHOQtNĤ�SRFKi]HOL�]H�VNXSLQ\�

Temnospondyli (Bolt, 1969) je jen jedním z nich. Witzmann (Witzmann, 2004) 

SURWR� SĜHGSRNOiGi�� åH� YQČMãt� åiEU\� VH� Y\VN\WRYDO\� QHMHQ� X� SĜtPêFK� SĜHGNĤ�

dnešních RERMåLYHOQtNĤ��DOH�åH�E\O\�SOHVLRPRUIQtP�]QDNHP�SUR�FHORX�NRUXQRYRX�

skupinu tetrapod. 

,� SĜHVWR�� åH� E\O\� YQČMãt� åiEU\� X� RERMåLYHOQtNĤ� YåG\� WDN� UR]ãtĜHQp��

nemusely být vždy adaptivním znakem EH]SRGPtQHþQČ� QXWQêP� SUR� SĜHåLWt�
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MHGLQFH�� 1ČNWHUp� VWXGLH� SURNi]DO\�� åH� ODUY\� RFDVDWêFK� RERMåLYHOQtNĤ� MVRX� ]D�

QRUPiOQtFK� SRGPtQHN� VFKRSQp� Y\ND]RYDW� VWHMQRX� VSRWĜHEX� N\VOtNX� L� SR�

RGVWUDQČQt� YQČMãtFK� åDEHU� �%RHOO� HW� DO��� ������� 5R]GtO\� Y SĜHåtYiQt� MHGLQFĤ�

s åiEUDPL�D�EH]�QLFK�VH�XNi]DO\�Då�SĜL�H[WUpPQČ�Qt]NêFK�NRQFHQWUDFtFK kyslíku, 

kde byli jedinci s åiEUDPL�]YêKRGQČQL��Kožní dýchání se ale jinak ukázalo jako 

GRVWDþXMtFt��,�QRUPiOQt�QHRWHQLþWt�MHGLQFL�V YQČMãtPL�åiEUDPL�SĜL�EČåQpP�GêFKiQt�

z YHONp� þiVWL� VSROpKDMt� QD� NRåQt� GêFKiQt� �*XLPRQG�& Hutchison, 1976; podle 

Duellman & Trueb�� ������� 8� IRVLOQtFK� ]iVWXSFĤ� VH� Gi� NRåQt� GêFKiQt� WČåNR�

potvrdit a z GĤYRGX� YHONêFK� WČOHVQêFK� UR]PČUĤ� D� ãXSLQDWpKR� WČOQtKR� SRNU\YX�

PĤåH� EêW� SRYDåRYiQR� ]D� QHSĜtOLã� HIHNWLYQt� �:LW]PDQQ�� ������� 0H]L� YêãH�

]PtQČQêPL� WHWUDSRG\� �7HPQRVSRQG\OL� D� 6H\PRXULDPRUSha) ale najdeme i 

drobné zástupce (nebo larvy) a jedince s RGOHKþHQêPL�ãXSLQDPL, WYRĜtFtPL�WČOQt�

SRNU\Y� SRGREQê� SRNU\YX� X� þHUYRUĤ�� NWHĜt� QDRSDN� PRKOL� GêFKDW� VNU]� SRNRåNX�

(Boy & Sues, 2000).

6.3 9QČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD

3LVNRĜ��Misgurnus fossilis) je jeden z drXKĤ�NRVWQDWêFK�U\E��7HOHRVWHL���X�

MHMLFKå� ODUHY� QDMGHPH� SĜtGDWQp� YQČMãt� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\�� 7HOHRVWHL� MVRX�

vrcholoYi�� QHMSRNURþLOHMãt� UDGLDFH� U\E D� MHMLFK� åiEU\� �ÄYQLWĜQt³�� GRNRQDOH� VORXåt�

své funkci. PRNXG� MHMLFK� ODUY\� SRWĜHEXMt� SĜtGDWQp� GêFKDFt� RUJiQ\� SUR� SĜtMHP�

N\VOtNX� ]� YRG\�� SRPĤåRX� VL� PRGLILNDFt� YêYRMH YQLWĜQtFK� åDEHU�� NWHUp� Xå� PDMt. 

7DNWR�Y]QLNOi�YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�QDMGHPH�NURPČ�NRVWQDWêFK�U\E�L�X�HPEU\t�

SDU\E��X�NWHUêFK�MVRX�]QiPČMãt�D�E\OD�Y PLQXORVWL�KRMQČML�SRSLVRYiQD��*RRGULFK��

1909; Goodrich 1958; Wyffels, 2009). 

)LODPHQWD� VH� ]DNOiGDMt� QD� YQČMãt� KUDQČ Y]QLNDMtFtFK� åDEHUQtFK� REORXNĤ

MHãWČ� SĜHG� YLGLWHOQêP� SURWUåHQtP� åDEHUQtFK� ãWČUELQ�� FRå� QD]QDþXMH�� åH� MVRX�

RGYR]HQD�RG�YQČMãtKR�]iURGHþQpKR�OLVWX��HNWRGHUPX���7R�SRWYUGLO\�L�KLVWRORJLFNp�

ĜHzy, kde je patrné, že mezi vznikajícím filamentem a entodermální vrstvou 

nedochází ke kontaktu a i v mtVWČ�SURWUåHQt�åDEHUQt�ãWČUELQ\�MVRX entodermální 

a ektodermální vrstva stále MDVQČ�RGOLãLWHOQp��viz kapitola 5.3.2���9êYRM�YQČMãtFK�

žaberních filament u SLVNRĜH�SURWR�PĤåHPH�SRYDåRYDW� ]D�HSLEODVWLFNê��QHER-li 

ektomorfický (odvozený z YQČMãt� ]iURGHþQp� YUVWY\�� EH]� ~þDVWL� YUVWY\� YQLWĜQt���

(NWRGHUPiOQt� SĤYRG� WČFKWR� ILODPHQW� ]iURYHĖ� ]QDPHQi�� åH� L� YQLWĜQt� definitivní 
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åiEU\� PLQLPiOQČ� ]þiVWL vznikají z ektodermu, protože z SĤYRGQČ� YQČMãtFK�

filament se �SR� SĜHNU\Wt� RSHUNXOHP� VWDQRX� ILODPHQWD� YQLWĜQtFK� åDEHU�� NWHUi�

SRNUDþXMt� YH� YêYRML� D� ]YČWãRYiQt� NRPSOH[QRVWL� FHOp� VWUXNWXU\� �viz Tab. 11). 

(NWRGHUPiOQt� SĤYRG� åDEHU� X� SLVNRĜH� MH� Y souladu s SĜHGSRNOiGDQêP�

ektodermálníP�SĤYRGHP�åDEHU�þHOLVWQDWêFK�REUDWORYFĤ��Gaisler & Zima, 2007), 

QHER� DOHVSRĖ� NRVWQDWêFK� U\E� �*RRGULFK�� ������� 1DSURWL� WRPX� X� SDU\E�� QČNG\�

EêYDMt�YQČMãt�åDEHUQt�ILODPHQWD�SRSLVRYiQD�MDNR�HQWRGHUPiOQt (Assheton, 1907)

a místo z laterální hrany branchiálního oblouku vybíhají skrze perforované 

åDEHUQt� ãWČUELQ\� �%DOODUG� HW� DO��� ������� V� SĜLSRMHQtP� QD� SRVWHULRUQt� VWUDQX�

žaberního septa (Goodrich, 1958; Basten et al., 2011��� 'ĤYRGHP� RGOLãQpKR�

YêYRMH�� PĤåH� EêW� RGOLãQi� VWDYED� åDEHU� VDPRWQêFK� X� SDU\E (Obr. 5.);

prodloužené žaberní septum je u nich delší než samotná žaberní filamenta a 

jejich lamely (Gegenbaur, 1878; Goodrich, 1958; Wilson & Laurent, 2002). 

2EUi]HN����3RURYQiQt�VWDYE\�åDEHU�X�åUDORNĤ (Elasmobranchii) a kostnatých ryb (Teleostei). 

3ĜHY]DWR�] Wilson & Laurent, 2002.

3RNXG� SRURYQiPH� SRNURþLORVW� YêYRMH� åDEHUQtFK� REORXNĤ� D� VDPRWQpKR�

åDEHUQtKR� DSDUiWX� SLVNRĜH� VH� VWXSQČP� YêYRMH� åDEHU� Y GREČ� OtKQXWt� X� MLQêFK�

GUXKĤ�U\E�� MH�QD�SUYQt�SRKOHG�SDWUQp��åH�EUDQFKLiOQt�DSDUiW� MH�X�SLVNRĜH�PpQČ�
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vyvinut. U druhu Oncorhynchus mykiss PĤåHPH� Y GREČ� OtKQXWt� SR]RURYDW�

diferencovaná žaberní septa s YHONêP� SRþWHP� NUiWNêFK� åDEHUQtFK� ILODPHQW� YH�

GYRX�ĜDGiFK��DQWHULRUQt�D�SRVWHULRUQt���YH�NWHUêFK� MVRX�MLå�SR]RURYDWHOQp�NUHYQt�

EXĖN\� �*RQ]iOH]� HW� DO��� ������� 8� GUXKX� Salmo salar najdeme dokonce na 

žaberním septu 30-��� ILODPHQW�]QDþQp�GpON\�YH�GYRX� ĜDGiFK��:HOOV�& Pinder, 

1996). 3RNXG� VH� DOH� SRGtYiPH� QD� ]iVWXSFH� ĜiGX C\SULQLIRUPHV� �NDP� SDWĜt� L�

SLVNRĜ�� má modelový druh Danio rerio åiEU\�Y\YLQXWp�SRGVWDWQČ�PpQČ. V GREČ�

líhnutí se filamHQWD� WHSUYH� ]DþtQDMt� WYRĜLW� a to YH� IRUPČ� PDOêFK� KUERONĤ� QD�

SRVWHULRUQt� VWUDQČ� åDEHUQtKR� REORXNX� (Kimmel et al., 1995). Podobný vývoj 

QDMGHPH� WDNp� X� GDOãtFK� ]iVWXSFĤ� ĜiGX� &\SULQLIRUPHV� ]� þHOHGL� &RELWLGDH� –

Cobitis takatsuensis (Shimizu et al., 1998), Misgurnus anguillicaudatus

(Fujimoto et al., 2006) a Cobitis taenia �.U\åDQRYVNLM���������7R�YãH�QD]QDþXMe, 

že žábry u sekavcovitých ryb (možná i cHOpKR�ĜiGX�&\SULQLIRUPHV�REHFQČ� mají 

RSRåGČQê� YêYRM� D� Y GREČ� OtKQXWt� MVRX� PpQČ� Y\YLQXWp� QHå� MH� REY\NOp�� %\OR�

nicPpQČ�dokázáno, že v REGREt�OtKQXWt�]iYLVt�ODUY\�U\E��L�X�GUXKĤ�V Y\YLQXWČMãtPL�

åiEUDPL�� SĜHYiåQČ� QD� NRåQtP� GêFKiQt� �NXSĜtNODGX� studie na druhu 

Oncorhynchus tshawytscha, Robmbough & Ure, 1991). Rychle se vyvíjející 

žábry SRWRP�SĜHEtUDMt�YČWãt�D�YČWãt�SRGtO�na respiraci (Wells & Pinder, 1996). U 

sekavcovitých ryb se však larvy vyvíjejí v bentickém SURVWĜHGt (Nelson, 2006) s 

KRUãt� GRVWXSQRVWt� N\VOtNX� D� SDVLYQt� SĜtMHP� VNU]� SRNRåNX� SUDYGČSRGREQČ� QHQt�

GRVWDþXMtFt��=Gi� VH� WHG\�� åH� Y rekacL� QD�K\SR[LFNp�SURVWĜHGt� Vi tyto larvy z již 

SĜHGGHILQRYDQpKR� SRYUFKRYpKR� HSLWHOX�� WRSRJUDILFN\� SĜHGXUþHQpKR� SUR� Y]QLN�

åDEHU��XU\FKOHQČ�Y\YLQRX�MHGQRGXFKi�YQČMãt�ILODPHQWD��äDEHUQt�ILODPHQWD��NWHUi�

VH� SRVOp]H� LQWHJUXMt� GR� NRPSH[Qt� VWUXNWXU\� YQLWĜQtFK� åDEHU�� WDN� YH� YêYRML�

SĜHGEČKOD� Y]QLN� VDPRWQpKR� åDEHUQtKR� VHSWD�� QD� NWHUpP� QRUPiOQČ� åiEU\�

vznikají��D�RSHUNXOiUQtKR�]iK\EX��NWHUê�MH�SĜHNUêYi. Tento posun naznaþXMH��åH�

YQČMãt�SR]LFH�åDEHUQtFK�ILODPHQW�MH�GĤVOHGNHP�KHWHURFKURQLH��NWHUi�]SĤVREt��åH�

filamenta, NWHUi� E\� QRUPiOQČ E\OD� YQLWĜQt�� VH� Y\YLQRX� GĜtYH� D� QHå� GRMGH�

k dovývinu branchiální oblasti D�Y]QLNX�åDEHUQtFK�VHSW�SĜHNU\WêFK�RSHUNXOiUQtP�

záhybem��SOQt�VYRX�IXQNFL�ÄYQČ³�D�N MHMLFK�SRVXQX�GRYQLWĜ�GRMGH�Då�VHNXQGiUQČ�
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6.4 Problematika homologie

Podíváme-OL�VH�QD�YêVN\W�YQČMãtFK�åDEHU�D�YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�X�

recentních skupin (Obr. 6), hned nás napadne, zda jsou tyto struktury 

homologické, tedy ]GD� H[LVWRYDO�QČMDNê�VSROHþQê�SĜHGHN� YãHFK� WČFKWR� VNXSLQ��

NWHUê�PČO�YQČMãt�åiEU\��

0p� YêVOHGN\� SRWYUGLO\�� åH� MHGQRGXFKi� YQČMãt� åDEHUQt� ILODmenta jsou 

odlišnou strukturou, jak navrhoval již Goodrich, který je jako první odlišil 

(Goodrich, 1909). 9� SRGVWDWČ� VH� QHMHGQi� R� ĜHãHQt� SUREOpPX� V nedostupností 

kyslíku SRPRFt� QRYČ� Y]QLNOp� VWUXNWXU\, namísto toho je díky heterochronii 

XPRåQČQ� SĜHGþDVQê� Yêvoj D� IXQNþQRVW� REODVWL� SULPiUQt� YêPČQ\� GêFKDFtFK�

SO\QĤ�� VWiYDMtFt� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\� – MHGQRWOLYêFK� ILODPHQW� YQLWĜQtFK� åDEHU�

Otázkou však stále ]ĤVWiYi�� ]GD� MVRX� WDWR� YQČMãt� ILlamenta homologická mezi 

Chondrichthyes a Actinopterygii. U mnou studovaného SLVNRĜH� VH� MHGQi� R�

strukturu odvozenou z HNWRGHUPX��NWHUê�Gi�Y]QLN�YQLWĜQtP�åiEUiP��6WDYED�åDEHU�

u paryb je však odlišná (Obr. 5.) a v minulosti byly spolu s žábrami kopinatce a 

&\FORVWRPDW�R]QDþRYiQ\� L� MDNR�HQWRGHUPiOQt��*HJHQEDXU���������7R, zda jsou 

vnČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� SDU\E� D� U\E� KRPRORJLFNi�� WHG\� ]iYLVt� QD� WRP�� ]GD�

PĤåHPH� YĤEHF� ]D� KRPRORJLFNp� SRYDåRYDW� MHMLFK� åiEU\� D� WR� MH� VWiOH� MHGQRX�

z YHONêFK� QH]RGSRYČ]HQêFK� RWi]HN� srovnávací zoologie a HYROXþQt� YêYRMRYp�

biologie.

2EUi]HN����9êVN\W�YQČMãtFK�UHVSLUDþQtFK�VWUXNWXU��QD�NODGRJUDPX�XND]XMtFtP�KODYQt�YHUWHEUiWQt�

linie. S SRXåLWtP�NUHVHE�0��.UiO�RYLþH�
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Mezi zástupci s SUDYêPL�YQČMãtPL�åiEUDPL�E\O�YåG\�VWDYČQ�VWUDQRX�ELFKLU��

Z PêFK�YêVOHGNĤ� MH�YãDN� SDWUQp�� åH�YêVOHGQi� VWDYED�YQČMãtFK�åDEHU�ELFKLUD� MH

REGREQi� MDNR� X� D[RORWOD�� 9\]WXåHQt� SRPRFt� VSHFLiOQt� FKUXSDYþLWp� VWUXNWXU\��

které bývalo jedním z KODYQtFK� GĤYRGĤ� RGOLãQRVWL� YQČMãtFK� åDEHU� ELFKLUD�

(Witzmann, 2004��� VH� QHSURNi]DOR�� $� GĤYRG� SĜtWRPQRVWL� YQČMãtFK� åDEHU� QD�

hyoidním oblouku se zdá být þLVWČ�SUaktický - YQČMãt�åiEU\�QD�K\RLGQtP�REORXNX�

GRNiåRX�EêW�IXQNþQt�GĜtYH, než bUDQFKLiOQt�YQČMãt�åiEU\��1HPXVt se tedy jednat

R�QRYRX�K\RLGQt�VWUXNWXUX��DOH�MHQ�R�SRVXQ�SĜtGDWQp�UHVSLUDþQt�VWUXNWXU\�VPČUHP�

k co nejranČMãt� IXQNþQRVWL�� 9 rámci linie Actinopterygii je ale bichir jediným 

zástupcem s YQČMãtPL� åiEUDPL�� D� SURWR� VH� SĜtWRPQRVW� YQČMãtFK� åDEHU� X�

VSROHþQpKR�SĜHGND�$FWLQRSWHU\JLL�D�6DUFRSWHU\JLL�]Gi�QHSUDYGČSRGREQi�

V UiPFL�6DUFRSWHU\JQt�OLQLH�MVRX�GYČ�VNXSLQ\�V YQČMãtPL�åiEUDPL�– Dipnoi 

a Amphibia. Z GĤYRGu nedostupnosti embryonálního materiálu nejsou po 

KLVWRORJLFNp�VWUiQFH�YQČMãt�åiEU\�EDKQtNĤ�PRF�GREĜH�SURVWXGRYDQp��]H�VWDUãtFK�

SUDFt� VH� YãDN� ]Gi�� åH� MVRX� YHOPL� SRGREQp� MDNR� YQČMãt� åiEU\� RERMåLYHOQtNĤ� D�

bichira, jen PtVWR�WĜHFK�SiUĤ�MDNR�X�RERMåLYHOQtNĤ�PDjí EDKQtFL�þW\ĜL�SiU\�YQČMãtFK�

žaber (Kerr, 1900; Kerr, 1909; Budgett, 1901b). AþNROLY však UHGXNFH� SRþWX�

SiUĤ� åDEHU� MVRX� X� RERMåLYHOQtNĤ� SRPČUQČ� þDVWp� �'XHOOPDQ� & Trueb, 1986), 

UXGLPHQWiUQt� þWYUWê� SiU� VH� X� QLFK� QLNG\� QHSRGDĜLOR� QDMtW� �:LW]PDQQ�� ����; 

Schoch & Witzmann, 2011). Fosilní SĜHGFL� GQHãQtFK� EDKQtNĤ� QDYtF� REêYDOL�

PRĜVNp� SURVWĜHGt�� SĜLþHPå� SUDYp� YQČMãt� åiEU\� E\O\� GRVXG� SRSVány pouze u 

VODGNRYRGQtFK� GUXKĤ�� 3ĤYRGQt� ]iVWXSFL PČOL také YHOPL� GREĜH� Y\YLQXWp� YQLWĜQt�

žábry (Campbell & Barwick, 1986; Bemis, ������� WXGtå� E\OL� GDOHNR�SRGREQČMãt�

dnešnímu Neoceratodovi�� NWHUê� QDUR]GtO� RG� RGYR]HQČMãtFK� EDKQtNĤ� ] þHOHGL�

Lepidosirenidae (Burggren & Johansen, 1986��YQČMãt�åiEU\ nemá. 

3RNXG� VL� WHG\� Y\PDSXMHPH� YêVN\W� YQČMãtFK� åDEHU� QD� I\ORJHQHWLFNpP�

VWURPČ��Obr. 6.), QDMGHPH�WHQWR�]QDN�SĜtWRPQê�YH�WĜHFK�VDPRVWDWQêFK� OLQLtFK a 

QDYtF� GYČ� OLQLH�� X� NWHUêFK� VH� Y\VN\WXMt� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD. Z GĤYRGĤ�

SRSVDQêFK� YêãH� PĤåHPH� V YHONRX� SUDYGČSRGREQRVWt� Y\ORXþLW�� åH� VH� Y tomto 

SĜtSDGČ� MHGQi� R� NODVLFNRX� KRPRORJLL�� YH� VP\VOX exprese stejného fenotypu

]GČGČQpKR� RG� VSROHþQpKR� SĜHGND� YãHFK� WČFKWR� VNXSLQ� �:DNH� HW� DO��� �������

V GQHãQt� GREČ� PROHNXOiUQtFK� SĜtVWXSĤ� VH� YãDN� XND]XMH�� åH� KRPRORJLH� Pi�

mnoho podob a velmi záleží na hloubce a hierarchickém stupni, na kterém dané 

struktury porovnáváme. Srovnáme-li si vedle sebe, jak se z morfogenetického 
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KOHGLVND�Y\YtMt�YQČMãt� UHVSLUDþQt�VWUXNWXU\�X� WĜHFK�PQRX�VWXGRYDQêFK�GUXKĤ� �P. 

senegalus, A. mexicanum, M. fossilis��� QDMGHPH� WĜL� QDSURVWR� RGOLãQp� Pydy 

YêYRMH��2GOLãQê�YêYRM�QHQt�WDN�SĜHNYDSLYý X�YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�SLVNRĜH��

vezmeme-li v ~YDKX��åH�VH�YODVWQČ�MHGQi�R�YQLWĜQt�åiEU\��9QČMãt�åiEU\�D[RORWOD�D�

bichira jsou si však ve výsledku velmi podobné, a proto jsou tak rozdílné cesty 

vedoucí ke „stejnému“ výsledku zajímavé. Jednou je totiž dominující vrstvou 

]RGSRYČGQRX�]D�WR��åH�HPEU\X�ÄQDURVWRX³�YQČMãt�åiEU\�QHXUiOQt�OLãWD��D[RORWO���D�

podruhé se zdá, åH� WX� VDPRX� UROL� SĜHEtUi� EČKHP� þDVQp� HPEU\RJHQH]H�

entoderm faryngu (bichir) (Obr. 7). Z tohoto úhlu pohledu, vzhledem 

k rozdílnostem ve vývoji�� E\� VH� GDO\� W\WR� WĜL� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\� SRYDåRYDW� ]D�

analogické (struktury se stejnou funkcí jako jiné struktury u rozdílných 

åLYRþLFKĤ�, vzniklé konvergencí (sensu Owen, 1843; podle Wake, 2003). 
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Obrázek 7: Schematizovaný nákres jednotlivých módĤ�YêYRMH�YQČMãt�UHVSLUDþQt�VWUXNWXU\�X�WĜHFK�

PQRX�VWXGRYDQêFK�GUXKĤ���$-A´´) Polypterus senegalus, (B-B´´) Ambystoma mexicanum, 

(C-C´´) Misgurnus fossilis��%DUHYQČ�YåG\�]YêUD]QČQD�]iURGHþQi�YUWVWYD�ĜtGtFt�PRUIRJHQH]L�

YQČMãt�UHVSLUDþQt�VWUXNWXU\�X�GDQpKR�GUXKX��åOXWČ�– HQWRGHUP��]HOHQČ�– neurální liãWD��PRGĜH�–

ektoderm). (A-$����(QWRGHUP�VH�YêUD]QČ�SRGtOt�QD�QD�WYRUEČ�YQČMãtFK�åDEHU�D�VSROXXWYiĜt�

UHVSLUDþQt�HSLWHO���%-%����(QWRGHUP�QHSURQLNi�GR�REODVWL�YQČMãtFK�åDEHU�D�MH�RG�QLFK�RGGČOHQ�

vznikajícím chrupaYþLWêP�FHUDWREUDQFKLDOLHP��%���� 1HY\EDUYHQp�KYČ]GLFRYLWp�EXĖN\�SĜHGVWDYXMt�

PH]HQFK\P�SĤYRGX�MLQpKR��QHå�QHXUiOQt�OLãW\��(C-&����(QWRGHUP�VH�QHSRGtOt�QD�WYRUEČ�YQČMãtFK�

žaberních filament, i v PtVWČ�åDEHUQt�ãWČUELQ\�MVRX�KUDQLFH�HSLWHOĤ�MDVQČ�RGGČOHQp��&��).

Podmínkou SUR�XUþHQt�NRQYHUJHQWQtKR�Y]QLNX�X�GYRX�SRGREQêFK�VWUXNWXU

je odhalení UR]GtOQêFK� JHQRYêFK� NDVNiG�� Y\XåLWt� UĤ]QêFK� YêYRMRYêFK� PRGXOĤ�

QHER�RGOLãQê�PHFKDQLVPXV�Y]QLNX��.RQYHUJHQWQČ�QDSĜtNODG�GRãOR�N prodloužení 

WČOD� Y QČNROLND� OLQLtFK� RFDVDWêFK� RERMåLYHOQtNĤ�� MHGQRX� ]PQRåHQtP�REUDWOĤ� D� X�

MLQp�VNXSLQ\�SURGORXåHQtP�VWiYDMtFtFK�MHGQRWOLYêFK�REUDWOĤ��. dosažení stejného 

YêVOHGNX�WDN�REČ�VNXSLQ\�GRãO\�V využitím jiného vývojového mechanismu, tudíž 

NRQYHUJHQWQČ��:DNH���������9 SĜtSDGČ�YQČMãtFK�åDEHU�E\ly odhaleny odlišnosti 

v GHWDLOHFK� UDQp�PRUIRJHQH]H�� Xå�2ZHQ�VL� DOH� XYČGRPRYDO�� åH� YêYRM� MH� þDVWR�

SĜHGPČWHP�GUXKRYČ� VSHFLILFNêFK�PRGLILNDFt� (Owen 1848; podle Hall, 2012) a 

QLNG\�WHG\�QHSRGPLĖRYDO�KRPRORJLL�VKRGQêP�YêYRMHP�

SRXþDVQp� PROHNXOiUQt� VWXGLH� QDYtF odhalují, že struktury, které na 

]iNODGČ� NODVLFNêFK� NULWpULt� �PRUIRORJLH�� I\ORJHQHWLND� nebyly považovány za 

homologické, Y\XåtYDMt� VWHMQp� JHQRYp� NDVNiG\� þL vývojové dráhy. V mnoha 

SĜtSDGHFK� VH� WRWLå� XND]XMH�� åH� YêYRMRYp�PRGXO\� D� JHQRYp� UHJXODþQt� VtWČ�� MDk 

MHGQRX�Y]QLNQRX��PDMt� WHQGHQFL�SĜHWUYDW�D�Y SĜtSDGČ�SRWĜHE\�EêW� ]QRYX�Y\XåLW\�

(Hall, 2012). 7DNRYpWR� ]QRYXY\XåLWt� JHQRYêFK� UHJXODþQtFK� VtWt� þL� PRGXOĤ�� v 

evoluci dávno vzniklých, bylo nedávno nazváno hlubinnou homologií (Shubin et 

al., 2009) D�SĜL�EOLåãtP ]NRXPiQt�VH�]MLVWLOR��åH�VH�MHGQi�R�YHOPL�þDVWê�MHY. 

.ODVLFNêP� SĜtSDGHP� NRQYHUJHQWQČ� Y]QLNOêFK� VWUXNWXU� E\O\� YåG\� RþL��

9\VRFH� NRPSOH[Qt� NRPRURYp� RNR� REUDWORYFĤ� E\OR� SRYDåRYiQR� ]D� RGOLãQp� D�

Y]QLNOp� QH]iYLVOH� QD� VORåHQpP� RNX� KP\]tFK� ]iVWXSFĤ�� 7\WR� GYČ� VNXSiny 

�YHUWHEUDWD��LQVHFWD��MLVWČ�QHPČO\�VSROHþQpKR�SĜHGND��NWHUê�Xå�PČO�Y\YLQXWp�RNR�

jednoho konkrétního typu; UR]KRGQČ�YãDN�PČO\�VSROHþQpKR�SĜHGND��NWHUê�QČMDNp�

RNR�PČO�D�SRXåtYDO�KR�N YLGČQt��5HFHQWQČ vychází najevo, že tyto dva rozdílné 

W\S\� Rþt� VGtOHMt� VKRGQp� WUDQVNULSþQt� IDNWRU\� �Pax 6, Eyless), a že dokonce 

VYČWORþLYQp�RUJiQ\�YãHFK�åLYRþLFKĤ�Y\XåtYDMt� UHFHSWLYQt�NDVNiGX�]DORåHQRX�QD�
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opsinu. 7HQWR�SĜtSDG�MH�SRYDåRYiQ�]D klasickou hlubinnou homologii a všechny 

GQHãQt� ]SĤVRE\� VYČWORþLYRVWL� X� ELODWHULt� MVRu tedy odvozeny od fotoreceptivní 

EXĖN\� VSROHþQpKR� SĜHGND�� NWHUê� Y\XåtYDO� JHQRYRX� NDVNiGX� V WUDQVNULSþQtP�

faktorem Pax 6 vedoucí k produkci opsinu (Shubin, 2009). Touto problematikou 

VH� EOtåH� ]DEêYi� QČNROLN� þOiQNĤ� �.R]PLN�� ����; Vopalensky & Kozmik, 2009; 

Oakley, 2003).

Vrátíme-li se k YQČMãtP� åiEUiP�� Y]KOHGHP� N vzájemné podobnosti a 

identické funkci si i ]GH� O]H� SĜHGVWDYLW�� åH� YH� YtFH� YêYRMRYêFK� OLQLtFK� GRãOR�

k RSČWRYQpPX�Y\XåLWt� VWHMQpKR�I\]LORJLFNpKR�PRGXOX��VSXãWČQpKR�QHGRVWDWNHP�

N\VOtNX�� 3RWĜHED� SĜtGDWQpKR� GêFKiQt� E\� PRKOD� SDUDOHOQČ� X� YãHFK� OLQLt� VSXVWLW�

stejnou starobylou kaskádu vedoucí k Y\WYRĜHQt� YQČMãt� UHVSLUDþQt� VWUXNWXU\�

v SĜHGHP� GHILQRYDQp� Eranchiální oblasti; rozdíly v þDVQp� PRUIRJHQH]L� E\� SDN�

E\O\� ]SĤVREHQ\� SRX]H� UR]GtO\� Y\FKi]HMtFtPL� ] fylogenetické vzdálenosti a 

odlišných podmínek daných embryologickým nastavením jednotlivých 

RUJDQLVPĤ� 'DWD� ]DEêYDMtFt� VH� H[SUHVt� WUDQVNULSþQtFK� IDNWRUĤ YH� YQČMãtFK�

åiEUiFK�]DWtP�QDSURVWR�FK\EČMt�D�] YêãH�SRSVDQêFK�GĤYRGĤ�VH�XND]XMH��åH�MVRX�

pro pochopení probOHPDWLN\�YQČMãtFK�åDEHU�D�SRVRX]HQt�MHMLFK�KRPRORJLH��DĢ�Xå�

na jakékoliv úrovni, QDSURVWR�NOtþRYi��2GKDOHQt� WDNRYpKR�SĜtSDGQpKR�KOXELQQČ�

sdíleného fyziologického modulu, a také GHWDLOQt� SRSViQt� YêYRMRYêFK�SURFHVĤ�

]RGSRYČGQêFK� ]D� Y]QLN� YQČMãtFK� åDEHU� MH� WHG\� VPČr, který by do této 

SUREOHPDWLN\�PRKO�YQpVW�YtFH�VYČWOD��D�NWHUêP�E\�VH�Yê]NXP�v této oblasti PČO�

dále ubírat.
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7 =iYČU

9�WpWR�SUiFL�E\O�GĤNODGQČ�SURVWXGRYiQ�YêYRM�YQČMãtFK�åDEHU�X�GYRX�GUXKĤ��

zastupujících odlišné vývojové linie. K SRSViQt�GHWDLOĤ�YQČMãt�L�YQLWĜQt�PRUIRORJLH�

]iNODGQtKR�VWDYX�YQČMãtFK�åDEHU�SRVORXåLO�axolotl druhu Ambystoma mexicanum

(Amphibia), tento základní mód vývoje byl srovnáván s GHWDLO\�YêYRMH�YQČMãtFK�

žaber u bichira druhu Polypterus senegalus (Actinopterygii). Pro pochopení a 

SRSViQt� UR]GtOĤ� PH]L� YQČMãtPL� åiEUDPL� D� YQČMãtPL� åDEHUQtPL� ILODPHQW\� E\OD�

GĤNODGQČ�VWXGRYiQD�PRUIRJHQH]H�YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�X�SLVNRĜH�druhu 

Misgurnus fossilis �&RELWLGDH��� %\OD� VKURPiåGČQD� GDWD� R� FHONRYpP� YQČMãtP�

YêYRML�D�SRVWXSQp�VWDYEČ��R�G\QDPLFH�PRUIRJHQHWLFNêFK�SRFKRGĤ�]ĤþDVWQČQêFK�

]iURGHþQêFK� YUVWHY� D� GHWDLOQt� KLVWRORJLL� UHVSLUDþQtFK� VWUXNWXU� YêãH� uvedených 

GUXKĤ�

8Ni]DOR� VH�� åH� YQČMãt� åDEHUQt� ILODPHQWD� MVRX� VYRX� VWDYEoX� YêUD]QČ

MHGQRGXããt�UHVSLUDþQt�VWUXNWXURX. Jejich vývoj je velmi rychlý D�MHGQi�VH�YODVWQČ

R�SRXKp�Y\WDåHQt�NDSLOiUQt�VP\þN\�SRWDåHQp�YQČMãtP�HNWRGHUPiOQtP�HSLWHOHP,

WYRĜtFtP�SRNU\Y�WČOD. 7DWR�SUYQt� ILODPHQWD�Y]QLNDMt�QD� ODWHUiOQt�KUDQČ�åDEHUQtFK�

REORXNĤ� GtN\� KHWHURFKURQLL� GĜtYH�� QHå� MH� Y\YLQXWi� VDPRWQi� EUDQFKLiOQt� REODVW��

Tento netypický stav trvá pouze krátce a v dalším vývoji se filamenta integrují 

GR�EUDQFKLiOQt�REODVWL�D�VWDQRX�VH�SUYQtPL�ILODPHQW\�YQLWĜQtFK�åDEHU��NWHUp�dále 

rychle nabývají na komplexnosti. +ODYQtPL� UR]GtO\�� NWHUp� E\O\� ]MLãWČQ\�X� YQČMãt�

žaberních filament D� RGOLãXMt� MH� RG� YQČMãtFK� åDEHU�� MVRX� DEVHQFH� Y\]WXåHQt�

YQČMãtFK�åDEHUQtFK�ILODPHQW�YH�IRUPČ�EXQČN�SURGXNXMtFtFK�H[WUDFHOXOiUQt�PDWUL[��

DEVHQFH�VYDORYêFK�YOiNHQ�XYQLWĜ�ILODPHQW�D�SHUVLVWHQFH�WČFKWR�SĤYRGQČ�YQČMãtFK�

ILODPHQW�MDNR�VRXþiVW�FHORåLYRWQČ�SĜtWRPQêFK�YQLWĜQtFK�åDEHU�

3UR�SUDYp�YQČMãt�åiEU\�E\O\�SRSViQ\�GYD�RGOLãQp�]SĤVRE\�UDQpKR�YêYRMH��

8� ELFKLUD� SĜLVStYi� WNiĖRYČ� GR� YQČMãtFK� åDEHU� HQWRGHUPiOQt� HSLWHO� IDU\QJX��

QDSURWL� WRPX� X� D[RORWOD� QLF� WDNRYpKR� QHSR]RUXMHPH�� HQWRGHUP� ]GH� ]ĤVWiYi�

VWULNWQČ�X]DYĜHQ XSURVWĜHG�PH]L�FKUXSDYNDPL�Y\]WXåXMtFtPL�EUDQFKLiOQt�REODVW��D�

GR� YQČMãtFK� åDEHU� VH� GRVWiYDMt� KODYQČ� EXĖN\� QHXUiOQt� OLãW\�� VSROX�

s mezodermem svalových vláken. =MLãWČQp�RGOLãQRVWL�E\O\�GLVNXWRYiQ\�Y]KOHGHP�

k RGOLãQpPX� QDþDVRYiQt� Y]QLNX� YQČMãtFK� åDEHU� D� N UR]GtOĤP� Y þDVQp

embryogenezi vycházejícím z I\ORJHQHWLFNp�Y]GiOHQRVWL�RERX�GUXKĤ��3ĜtWRPQRVW�
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FKUXSDYþLWp�Yê]WXK\�YQČMãtFK�åDEHU�X�ELFKLUD��FRå�EêYDO�KODYQt�GĤYRG�SUR�MHMLFK�

RGOLãQRVW�RG�YQČMãtFK�åDEHU�RERMåLYHOQtNĤ��VH�QHSRWYUGLOD��6hrnutí proximátních 

SĜtþLQ� K\oidQt� SR]LFH� YQČMãtFK� åDEHU� X� ELFKLUD� XND]XMH� PQRKR� GĤYRGĤ�� SURþ

k tomuto posunu mohlo dojít D�SURþ� MH� WDWR�SR]LFH�SUR�ELFKLUD�YêKRGQČMãt, než 

XPtVWČQt�QD�EUDQFKLiOQtFK�REORXFtFK, MDNR�MH�WRPX�X�RERMåLYHOQtNĤ�D�EDKQtNĤ�

Data prezentovaná v této diplRPRYp� SUiFL� Yê]QDPQČ� UR]ãtĜLOD� QDãH�

YČGRPRVWL� R� Y]QLNX� D� YêYRML� SĜtGDWQêFK� UHVSLUDþQtFK� VWUXNWXU� D� XPRåQLOD�

NRQHþQČ� VURYQiYDW� MHGQRWOLYp� DVSHNW\� YêYRMH� PH]LGUXKRYČ�� 9]KOHGHP�

k SRSVDQêP�UR]GtOĤP��GDQêP�SĜL]SĤVRELYRVWt�D�SURPČQOLYRVWt vývoje, na kterém 

také pracuje evoluce, nejsou však WDWR� ]MLãWČQt� GRVWDWHþQi� SUR� NRQHþQp�

posRX]HQt� Y]iMHPQp� KRPRORJLH� YQČMãtFK� UHVSLUDþQtFK struktur. Byly proto 

SĜHGVWDYHQ\� UĤ]Qp� NRQFHSW\� KRPRORJLH s cílem vyjevit, na který typ dat je 

GĤOHåLWp�VH�Y EXGRXFt�SUiFL�]DPČĜLW��Jako nezbytné se ukazuje popsat genovou 

H[SUHVL� YH� YQČMãtFK� åiEUiFK� D� RGKDOLW� NOtþRYp� WUDQVNULSþQt� IDNWRU\� ĜtGtFt� Y]QLN�

YQČMãtFK�åDEHU��=DMtPDYi�]MLãWČQt�WDNp�PĤåH�SĜLQpVW�zatím nepublikovaná práce 

]DEêYDMtFt�VH�PLJUDFt�EXQČN�QHXUiOQt�OLãW\�X�ED]iOQtFK�$FWLQRSWHUygii (J. Štundl), 

NGH�VH�XND]XMH�QH]Y\NOH�SRþHWQi�SRSXODFH�EXQČN�hyoidního proudu u bichira, 

FRå�E\�PRKOR� ]QDPHQDW��åH� L� WDG\� MVRX�YQČMãt�åiEU\�WYRĜHQ\�EXĖNDPL�QHXUiOQt�

lišty.

8QLNiWQRVW� YQČMãtFK� åDEHU� MHGQRWOLYêFK� GUXKĤ� YãDN� VWiOH� ]ĤVWDQH�

]DFKRYiQD�YH�]SĤVREX��MDNêP�HPEU\R�YåG\�Y\XåLMH�SUiYČ�W\�]iURGHþQp�YUVWY\��

které zrovna má k dispozici, i pRNXG� VH� QDNRQHF�SRGDĜt� XNi]DW�� åH� NH� Y]QLNX�

YQČMãtFK�åDEHU�SRNDåGp�GRMGH�DNWLYDFt�SUDVWDUpKR�I\]LRORJLFNpKR�PRGXOX��NWHUê�

jH�VSRXãWČQ�QHGRVWDWNHP�N\VOtNX�
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External gills of vertebrate larvae are generated by dissimilar 
developmental processes: implications for homology

Barbora Crkvova, Lenka Klouckova and Robert Cerny1
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External gills can be found in many vertebrates including lungfishes, amphibians and 

bichirs. Together with outer gill filaments (present in larval chondrichthyans and some 

actinopterygians) they represent key larval adaptations of vertebrate embryos and larvae. They 

usually form very early, before gill slits are pierced, and they are generally considered same 

structures that develop as ectodermal outgrowths on the head surface.

In a search for a common underlying mechanism responsible for formation of external 

gill structures, their developmental morphogenesis was studied in the Mexican axolotl (A. 

mexicanum), Senegal bichir (P. senegalus) and weather loach (Misgurnus fossilis). External gill 

filaments of weather loach represent simple prolongations of the outer ectoderm lining that form 

numerous filamentous structures. The Mexican axolotl develops three pairs of voluminous 

external gills on branchial area. Here, the epithelial surface is generated by the outer ectoderm 

while mesoderm and neural crest cells provide muscles and abundant supporting mesenchyme, 

respectively. The Senegal bichir develops instead only one pair of external gills on the hyoid 

arch. These structures develop very early, after neurulation and are primarily formed by 

endoderm pouching that brings this inner epithelial lining out of the head so that majority of 

outer gill epithelium is of endoderm origin. External gills in vertebrates can therefore be formed 

by dissimilar developmental processes; the main formative constrain of the bichir development 

is the mode of gastrulation, as will be discussed. 




