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Abstrakt

Embryonalni zaklad predni Casti lebky obratlovci je tvofen parem chrupavcitych tycCinek
zvanych trabeculae cranii. Usporadani trabekul se odraZzi ve vysledném tvaru lebky
Celistnatych obratlovcli, daji se podle toho rozdélit na obratlovce stvarem
lebky platybazickym, ktery je nejspiS ptivodnéjsi, a tropibazickym, ktery nejspiSe vznikl
nezavisle u ptakd, kostnatych ryb a savcl. Kruhousti bezcelistnati obratlovci (mihule a
sliznatky) také maji chrupavcité elementy zvané trabekuly, panuje vSak zna¢na nejistota
ohledné homologie tohoto elementu napfti¢ vSemi obratlovci. V evolu¢nich teorii vzniku
obratlovcl predstavuji trabekuly enigmatickou chrupavku. Klasické teorie vidély trabekuly
jako byvalou Zaberni vyztuhu premandibularniho segmentu. Dvé soucasné teorie, které
nepredpokladaji pritomnost zadného Zaberniho oblouku pired mandibularnim, se v otazce
pavodu trabeculae cranii zasadné lisi.

klicova slova: trabeculae cranii, anteriorni ¢ast lebky, evoluc¢ni vznik celisti, neuralni lista,

kruhotsti

Abstract

Anterior part of the skull is in embryos composed of two rod-like cartilages called trabeculae
cranii. The final shape of the skull of jawed vertebrates is affected by the manner of
composition of trabeculae. There are two types of arrangement of vertebrate skull: the
platybasic, which is probably the original one, and the tropibasic, which has developed
independently in birds, bony fishes and mammals. Jawless vertebrates (lampreys and
hagfishes) also have cartilaginous elements called trabeculae, but there are doubts about
homology of these structures between groups of jawed and jawless vertebrates. The
trabeculae initially became interesting elements because of their possible position in
premandibular segment as a former premandibular branchial arch. The two theories of origin
of jaws, which do not assume there ever were any branchial arches before the mandibular,
strictly disagree in the question of the nature of the trabeculae cranii.

key words: trabeculae cranii, anterior cranium, evolutional origin of jaws, neural crest,

jawless vertebrates
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Uvod

Evoluce a vyvoj jsou jednim z nejzajimavéjSich predméti k badani, protoze se primo
pochopeni jejtho vzniku by bylo velikou vyzvou. Porozumét vyznamu pro vyvoj a evoluci byt jen
jedné malé soucasti lebky, jako je trabekula, je vyzvou o nic mensi.

Zaklad lebky tvori dva pary tycinkovitych chrupavek: parachordalia - nachazejici se
podél struny hibetni (chorda dorsalis) a trabeculae cranii’, také zvané praechordalia - situované
pred chordou. Tyto elementy sriistaji a propojuji se se zaklady tii pari smyslovych pouzder:
otickymi, optickymi a nasalnimi. Tvoifi tak zdklad lebky zvany chondrocranium (také
neurocranium). Strevni endoderm se v oblasti hltanu na nékolik mistech lateralné vychlipuje,
dotyka se povrchového ektodermu, kde se tak vytvari zaberni Stérbiny. Zpeviiuje je branchialni
skelet - soubor tyCinkovitych chrupavek razeny seridlné za sebou, podél stieva, mezi
jednotlivymi Zabernimi otvory. Prvni dva ze Zabernich obloukidi (mandibularni a hyoidni) se
inkorporovaly lebky jako ¢elisti a jejich artikulace, tvofi viscerocranium (téz splanchnocranium).
Takova je situace u zralokd. U obratlovcli s vyvinutou kosti, vSechny casti lebky mohou
osifikovat. Navic jsou postupem evoluce nahrazovany dermalnim exoskeletem odvozenym
z kosténych pancii tvoricim dermatocranium.

Pocatecni usporadani trupu probiha s jistou pravidelnosti. Z budoucitho endodermu se
oddéluje chorda a mezoderm déleny do tii ¢asti. Souvisly lateralni plat dava vzniknout télnim
dutinam. Z intermedialniho mezodermu se vytvari vyluCovaci organy. Paraxidlni mezoderm se
antero-posteriorné segmetuje do somitli, které se rozdéluji na myotomy (zaklad pricné
pruhovanych svali), dermatomy (zaklad dermis, Skary) a sklerotomy (zaklady obratld). Chorda
indukuje tvorbu neurdlni trubice vznikajici jako valy v dorzalnim ektodermu. Po jejim
uzavirenim zlstava populace ektodermalnich bunék, ktera neni soucasti nervové trubice ani
povrchové vrstvy ektodermu. Tyto buiniky nazvané buiiky neuralni listy migruji po téle a
diferencuji do rtznych typt tkani.

S trabekulami je spojeno nékolik otazek: Jsou soucasti néjakého pravidelného systému
téla, tak jako jsou celisti modifikovanym zabernim obloukem? Jsou skutecné u vSech obratlovcij,
tedy i kruhoustych - mihuli a sliznatek? Souvisi jejich evolu¢ni vznik se vznikem Celisti?

Tato prace se pokusi ukazat, jak se evolu¢ni vyznam trabekul méni se ziskavanim novych

poznatkl o vyvoji obratlovcl. Nejdiive bude rozebrano nékolik historickych praci, na kterych

* Trabeculae cranii je cely nazev téchto struktur. Plural zdlraznuje jejich parovost. Trabecula communis je
oznaceni pro chrupavku vzniklou jejich srlstem. V této praci budou pojmy ,trabekuly” i ,trabekula“
pouZivané jako pocestélé synonyma parovych trabeculae cranii.



bude ukazano, jak se trabekuly staly ,enigmatickou“ chrupavkou lebky. V dal$i ¢asti bude
predvedeno, jak vypadaji trabekuly zastupcti riiznych skupin cCelistnatci a jak se u nich vyvijeji,
ve snaze ukazat jejich konzervativnost nebo proménlivost. Zvlastni kapitola bude vénovana
skupiné kruhoustych a homologii jejich trabekul. Nakonec budou ukazany i dvé novéjsi teorie
evolu¢niho vzniku celisti, na kterych bude ukazano, Ze otazka podstaty trabeculae cranii je stale

zajimava.



1. Trabekuly jako soucCast metamericky

usporadanych struktur

V této kapitole bude ukazan prvotni zajem o evolu¢ni vyznam trabekul, ktery zapocal
Clanek sira Gavina R. de Beera: On the Nature of Trabeculae Cranii (de Beer, 1931a). Nejprve
bude popsano, za jaké situace de Beerova hypotéza vznikla. Na konci bude ukazana novéjsi verze

této teorie zaloZena na poznatcich o expresi homeotickych genti.

1.2 Trabekula jako premandibuldrni somit

Studium morfologie hlavy paryb, jakoZto bazalni skupiny celistnatych obratlovci, bylo
na prelomu minulého a predminulého stoleti s oblibou vyuzivano pro hledani ptvodniho
usporadani hlavy obratlovci a jejiho evolu¢niho vzniku (ku prikladu: Allis, 1923; Balfour, 1878;
de Beer, 1931b; Goodrich, 1918). Velky zajem budily seridlné razené Zaberni Stérbiny a vyztuhy
mezi nimi, hlavové nervy a hlavové dutiny. Balfour (Balfour, 1878) na macce rodu Scyliorhinus
prozkoumal vztahy téchto struktur a rozdélil hlavu do osmi segmentti, kde kazdému odpovida
jeden zaberni oblouk, jedna hlavova dutina a vice méné jeden hlavovy nerv (Obr. 1; Balfour,

1878).

Head-Cavities or
Segments. Nerves. Visceral Arches, Cranial
Muscle-Plates.

3rd and 4th and ? 6th
. nerves (perhaps repre- 1st head-cavity
i senting more than ?) inmy figures 1 pp.
Preoral 1 h ( v fig

one segment) Obr. 1
Postoral 2 | 5th nerve Mandibular 2nd head-cavity Balfourovo  rozdéleni  hlavy  do
(in my figures 2 pp.) segmentd.  Prvni  (preoral) je
—— 3 | Tth nerve » Hyoid 3rd head-cavity rozpoznanatelny jako segment jen diky
—— 4 | Glossopharyngeal | 1st branchial arch | 4th head-cavity pritomnosti  hlavové dutiny. Nema
nerve pritomny  typicky Zaberni oblouk

—— 5 | 1st branch of vagus | 2nd branchial arch | 5th head-cavity (otaznik ve tietim sloupci), ale zarovefi

—— 6 | 2nd branch of vagus | 3rd branchial arch | Gth head-cavity je tato oblast inervovana vice hlavovymi
nervy, coz by naznacovalo pfitomnost
——— T | 3rd branch of vagus | 4th branchial arch | 7th bhead-cavity , v N v e P o
vice predmandibuldrnich segment(.
—— 8 | 4th branch of vagus | 5th branchial arch | 8th head-cavity Z Balfour, 1878.

Goodrich (Goodrich, 1918) segmentaci hlavy pirezkoumal a na zékladé svych pozorovani
hlavovych struktur také na rodé Scyliorhinus, vypracoval zndmé schéma segmentace hlavy (Obr.
2). Hlavové nervy, které odpovidaji dorzalnim korentim misnich nervi, probihaji mezi segmenty
a ty, které odpovidaji ventralnim korend vznikaji intrasegmentové. Celisti jsou modifikované
Zaberni vyztuhy druhého segmentu. Za nimi se nachdazejici druhy Zaberni oblouk (hyoidni) je
také upraveny a podili se na artikulaci Celisti. Prvni Zaberni stérbina nachazejice se mezi témito

dvéma nestandartnimi oblouky je u ZralokG zachovana ve formé spirakula. Parové hlavové
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; { A ‘= Goodrichovo schéma segmentace halvy. Zaberni
- Stérbiny jsou zanceneny fimskymi Cislicemi,
hlavové dutiny (somity) jsou znaceny
arabskymi, jejich myotomy jsou zvyraznény
Srafované, sklerotomy teckované. Nervy
(Cerné): a. — sluchovy n., ab. — odtahovaci f. —
; licni, gl. — jazykohltanovy, hy. — podjazykovy, t.
Hm. — kladkovy, tr. — trojklanny, v. — bloudivy
dutiny odpovidaji somitim trupu. Myotomy tvoii svaly (napi. okohybné) a sklerotomy prispivaji
k tvorbé lebky. Somity 3 az 8 lezi nad kazdou z Sesti Zabernich $térbin. Prvni somit se nachazi
pred mandibularnim obloukem, druhy somit (mandibuldrni) nad nim (Goodrich, 1918).

v7 7

Chrupavky tvortici lebku jsou tedy dvojiho piivodu: 1) somatického = ze segmentii paraxialniho
mezodermu (tvorici neurocranium) a 2) visceralniho = z chrupavcitych vyztuh hltanu (tvofici
viscerocranium). Trabekuly, jakoZto soucasti neurocrania, jsou tvoreny sklerotomy prvniho
paru hlavovych somitd, na obr. 2 vyznaceny teckovanou oblasti pod myotomy 1 a 2 (Goodrich,

1918).

1.2 Zaberni oblouk I

Je-li lebka takhle pravidelné ¢lenénda a kazdému somitu odpovida jeden Zaberni oblouk,
mohl by i premandibularni segment mit nékde zachovanou svou Zaberni vyztuhu (podezrely
otaznik v Obr. Xseg1). Trabeculae cranii se nachazeji v odpovidajici pozici pred mandibularnim
obloukem a jejich podoba paru podlouhlych tyCinek pfipomind Zaberni vyztuhy (de Beer,
1931a). Navic trabekuly nepftiléhaji tésné k tvrdé plené mozkové (dura mater), ale je mezi nimi
prostor (subhypofyzarni), ktery naznacuje, Ze trabekuly nejsou plvodni soucasti mozkovny
(Allis, 1923).

U macky Scyliorhinus canicula mezenchym kondenzuje
nejprve podél chordy od predni ¢asti sluchového vacku po uroven
prvni  Zaberni Stérbiny. Chrupavky takto vzniklé jsou
parachordalia. K jejich tvorbé prispivaji sklerotomy somitu 3 a 4
(moznd i 1 a 2) (Goodrich, 1918). Postoticky kondenzuji

Obr. 3:
Dorzalni pohled na rekonstrukci formovani baze lebky macky Scyliorhinus canicula
(rostrum sméfuje doll). Trabekuly (t) srQstaji posteriorné s polarnimi chrupavkami

(pc) a anteriorné vytvafi rostralni chrupavku (r), ¢imz vznika hypofyzarni okénko (fh).
Lamina orbitonasalis (lon) vyrista z trabekul antero-lateréiné.




samostatné sklerotomy posteriornéjsich segmentt, které pozdéji vytvari okcipitalni ¢ast lebky
(Goodrich, 1918). Trabekuly vznikaji pfed chordou, lateralné od Rathkeho vychlipky (vnoreného
ektodermu ustni dutiny davajici vznik adenohypofyze, obr. 4A-B). Posteriorné navazuji na
polarni chrupavky,” které se u rodu Scyliorhinus nezakladaji samostatné, ale jsou spojeny
s parachordalii (de Beer, 1931b). Trabekuly anteriorné sriistaji a prispivaji k tvorbé rostralni
chrupavkyt. (obr. 3; de Beer, 1931b).

Problém pivodu trabeculae cranii de Beer shrnuje do dvou otazek: 1) Jsou trabekuly
soucasti chordalniho skeletu vznikajictho ze somiti, a tedy svou podstatou podobné
parachordaliim? a pokud ne: 2) Jsou soucasti visceralniho skeletu vznikajictho z mezenchymu
Zabernich oblouk{i, a tedy jsou soucasti viscerocrania? (de Beer, 1931a)

Na embryich ¢tyt zastupc anamniot (macka Scyliorhinus canicula, pstruh Salmo fario,
skokan Rana temporaria a axolotl Ambystoma tigrinum) ukazuje, Ze trabekula vznika jako
kondenzace mezenchymu nezavisla na somitech (hlavovych dutinach). U Zraloka se trabekula
objevuje v maxilarnim vybézku mandibularniho oblouku spolu s palantinnim vyristkem
takzvaného pterygokvadrata (chrupavky vzniklé preménénou dorzalni ¢asti mandibuldrniho
oblouku), ktery u zZraloki tvori horni celist (obr. 4A-B). V ptipadé Salmo je situace podobn,
zdkladem trabekuly je ,, mesenchymatous plaque“ mezi okem a hypofyzou, ktery je také spojeny
s tvorbou horni Celisti. V obou ptipadech zpocatku nejsou trabekuly v tésném spojeni s mozkem,
k dura mater se ptipojuji az pozdéji. U Rana se nepodafrilo zjistit presny zdroj trabekul, ale jejich
zaklad je propojen skondenzaci pterygokvadrata. Pterygokvadratum Ambystoma netvoii
palantinni vybézek a trabekuly jsou jedinou chrupavcitou strukturou horniho patra vznikajici
z mezenchymu, ktery ,,téZko miiZe byt jiného piivodu neZ viscerdlniho.“ (de Beer, 1931a).

Je-li trabekula premandibularni vyztuha hltanu, tak stfevo predchlidct celistnatcl
muselo dosahovat dal anteriorné. Chorda také dosahovala rostralniho konce hlavy, jak je tomu u
kopinatci (obr. 4C). Rozvoj mozku by se udal tak, Ze by jeho dorzalni aspekt prerostl misto, kde
se uzavird nervova trubice (neuropdr) a kde se napojuje ektodermalni adenohypofyza
k infundibulum hypotalamu. Mozek by zatlacil Ustni otvor na ventralni stranu travici trubice
takovym zptisobem, Ze by prvni Zaberni oblouk nelezel obkro¢mo k dstnimu otvoru, ale pred
nim, ¢imz by ze zakomponoval do neurocrania v podobé trabekul. Zbytek nejanteriornéjsi ¢asti
travici trubice by se u dnesnich celistnatct zachoval v podobé Sesselovy vychlipky - predistniho

streva (de Beer, 1931a).

*Polarni chrupavky jsou dalsim zahadnym elementem lebec¢ni baze. Nachazeji se mezi parachordalii a
trabekulami. Jako srozliSitelné elementy se vSak vyskytuji jen u nékterych druhtl, napt.: Squalus,
Scyliorhinus, Scymnus, Acipenser, Lepidosteus, Anas, Echidna (de Beer, 1937).

T spolu s lamina orbitonasalis (Miyake et al., 1992)
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& gn vn b (A-B) Na transverzdlnich Fezech embryi

zraloka Scyliorhinus canicula (A: 23 mm, B: 25
mm) jsou vidét zakladajici se trabekuly (rt)
_ v blizkosti budouciho palakvadrata (rpq).

. (C) hypoteticky pfedek obratlovci

(D) schéma mihule ukazujici jeji domnélym
predmandibularnim obloukem (pma) ve
,,Spravné“ vertikalni pozici kolem ust

» (E) schéma Zraloci hlavy, kde trabekula tvofi
~ anteriorni neurocranium

dalsi zkratky: as — sluchové pouzdro, , gs1-5 —
Zaberni Stérbiny 1-5, h — hypofyza, ha -
- hyoidni oblouk, hb - zddni mozek, i -
infundibulum hypotalamu, ma — mandibuldrni
oblouk, ms — mandibularni Zab. $térbina, n —
struna hrbetni, ns — Cichové pozdro, nt —
nervova trubice, p — parachordalia, rr — zdklad
rostralni chrupavky, spp — spirakulum, st —
stomodeum

Podle de Beer, 1931a.

Tato hypotéza vysvétluje plivod podivnych struktur, jako je Rathkeho a Sesslova
vychlipka, také navrhuje, jak se mohlo stat, ze pivodni Zaberni vyztuha se dostala do tak
zvlastni pozice, jako je baze anteriorni lebky. Ale problém je s jejim vztahem k bezcelistnatym
obratlovciim. Podle sou¢asného druhotného otevieni travici trubice ventralné, vzniku celisti,
Rathkeho vychlipky a napojeni premandibularniho Zaberniho oblouku na bazi lebky, by
kruhohtsti méli mit anteriorni ustni otvor, neméli by tedy mit predustni stfevo ani trabekuly a
jejich premandibularni oblouk by mél byt stile v pozici podobné ostatnim Zabernim obloukt
(obr. 4D). Homologem trabekuly u larev mihuli by méla byt vertikalni muko-chrupavka horniho
rtu (de Beer, 1931a).

Holmgren (Holmgren, 1943) na zastupcich paryb - Squalus acanthias, ryb - Salmo salar,
chrupavcitych ryb - Acipenser a Amia prezkoumal de Beertliv (de Beer, 1931a) zavér o pivodu
trabekul. DoSel vSak k asudku, Ze trabekuly vznikaji z premandibularnfho somitu (s. 1) a polarni
chrupavky ze somitu mandibularniho (s. 2). Zakladem trabekul je tedy podle néj paraxialni
mezoderm, nikoliv mezenchym zabernich obloukt (Holmgren, 1943).

Jak bude ukazano dale trabekula vétSiny obratlovci skutecné neni tvorena paraxidlnim
mezodermem (xsomity), ale migrujicimi bunkami neurdlni listy (*mezenchymem Zabernich
obloukt), a tedy by méla byt soucasti viscerocrania podle de Beerovych Kkritérii viscero- a

chondrocrania.

Diskuze, jestli je trabekula odvozend od vyztuh Zzabernich oblouk(i, nebo od

premandibularniho somitu, je zaloZena na predpokladu, Ze hlavovy mezoderm je déleny stejné



jako somaticky a kazdému somitu odpovida jeden Zaberni oblouk. Tato predstava je
problematicka uz z divodu, Ze u velké ¢asti obratlovci neni stejny pocet Zabernich obloukt a
hlavovych dutin (de Beer, 1937).

Argumenty odplrct segmentalismu se soustiedi na odliSnou podstatu hlavovych dutin
(*mezodermu hlavy) a somiti (*mezodermu téla): 1) Preoticky mezoderm je jasné
morfologicky rozdilny od postotického mezodermu. 2) Tvary hlavovych dutin jsou rizné na
rozdil od pravidelnych somiti. 3) Nelze vzdy rozliSit pfedél mezi hlavovymi dutinami a
faryngiadlnim mezoderm. 4) Hlavové dutiny se nedéli na sklerotom, myotom, dermatom jako
klasicky somit. 5) Hlavové dutiny na rozdil od somitti nedavaji vzniknout stejnym strukturam
(shrnuto v Kuratani and Adachi, 2016).

Obecné uznavany je dnes ndazor, Ze pri¢inou nalezeni hlavové segmentace v
piredminulém stoleti bylo nejspis priliSné studium Zralok, jako modelt primitivnich obratlovcy,

a ovlivnéni transcendentalnimi morfology a jejich obratlovym archetypem.

1.3 Zaberni oblouk II

Zajem o trabekuly jako potencidlni visceralni element byl motivovany pritomnosti
premandibularniho somitu. Hlava vSak nemusi byt antero-posteriorné segmentovana jen na
zakladé clenéni mezodermu. Na obrazku 5 je model vzniku cCelistnatcli, u kterého je hlava

segmentovana expresi homeotickych genii a trabekula také predstavuje premandibularni oblouk
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Obr. 5

Schéma inkorporace visceralniho oblouku do neurocrania (vlevo) a exprese Otx a Hox gen( u predpokladaného predka
obratlovct (vpravo nahore) a u mysiho embrya (vpravo dole)



(Kuratani et al., 1997).

Sit Hox genl vtéle hraje roli v antero-posteriorni specifikaci, jeji naruSeni vede
napriklad ke zméné typu obratll v patefi (Suemori et al., 1995). V oblasti zadniho mozku
(rhombocephalu) je exprese Hox genii usporadana tak, Ze pocet exprimovanych Hox paralogi
roste se vzdalenosti posteriornim smérem od rhombomery 3 takovym zplisobem, Ze anteriorni
hranice exprese kazdého Hox paralogu odpovida anteriorni hranici liché rhombomery (r3, r5,
r7). Stejny vzorec exprese je také pritomen v Zabernich obloucich (Hunt et al,, 1991). V prvnim
(mandibularnim) oblouku se Hox geny neexprimuji, pfi naruseni exprese Hoxa-2 (jediného Hox
genu druhého Zaberniho oblouku) dojde k preméné hyoidniho oblouku v mandibularni (Rijli et
al,, 1993).

Exprese genu Otx2 je vnervové trubici posteriorné limitovana hranici stfedniho a
zadniho mozku, Otx2 je také pritomen v mandibularnim oblouku a frontonasalni oblasti (Ang et
al,, 1994). Mysi s heterozygotné nefunkéni alelou Otx2 mély vyvinuté kiistky vnitiniho ucha (u
savcl odvozené od vyztuh prvniho a druhého Zaberniho oblouku), ale chybéla jim Celistni kost a
lebe¢ni baze rostralné od sella turcica (odvozena od trabekul) byla redukovana, v nékterych
pripadech na dvé tyCinky podobné trabekulam jinych obratlovcl nez savci” (Obr. 6; Matsuo et

al, 1995).

Obr. 6

ventralni pohledy na lebky (spodni Ccelisti
odstranény) novorozenych mysi barvené
modre na chrupavky a ¢ervené na kosti

vlevo: normalné utvofena lebka nemutované
mysSi

vpravo: heterozygotni Otx2 mutant
s redukovanou anteriorni ¢asti lebyky, Sipky
ukazuji tyCinky podobné trabekuldm jinych
obratlovcd

z Matsuo et al., 1995

Viscerocranium, vcetné trabekul, je tedy metamericky Clenéno expresi Otx2 anteriorné a
Hox kddem posteriorné od mandibularniho oblouku (obr. 5), v posteriorni ¢asti mandibularniho
oblouku se tyto geny neobjevuji a predstavuje tak jakysi defaultni stav. Na rozdil od de Beerovy

hypotézy (de Beer, 1931a) by zde doslo k inkorporaci trabekul do neurocrania pri utvoreni

*Vyvoj neurocrania savcl se lisi od ostatnich obratlovci. Zatimco u ostatnich se vyvijeji trabekuly jako
tyCinkovité struktury, které se napojuji postreriorné na parachordalia, mezi sebou uzaviraji vnitini
karotidy a az pozdéji se spojuji hypofyzarni komisurou. U savci se tvori jen jedna chrupavka medialné
mezi karotidami a predstavuje tak nejspis hypofyzarni komisuru mezi jesté neexistujicimi trabekulami,
které se tvori aZ pozdéji v podobé alicochlearni komisury (de Beer, 1937).



ventralnich ust jesté pred parovych celisti. Trabekula by se ,,nepiehoupla“ rostralné, ale spiSe

prerostla do predu a vytvorila prechordalni ¢ast lebky (obr. 5; Kuratani et al., 1997).



2. Trabekuly celistnatci

Neurdlni lista (NL) v hlavé tvofi mimo jiné mezenchym, ze kterého vznikaji chrupavky
Zabernich obloukt a obli¢ejové Casti lebky, u vétsiny obratlovci nahrazované kosti (Hall, 2009).
U vSech studovanych obratlovci se skletogenni buiiky NL rozdéluji na tfi proudy: mandibularni
(také zvany trigeminalni), hyoidni a branchialni (proudy NL u obojZzivelnikii: Epperlein et al.,
2000; Kurth et al, 2010; Sadaghiani and Thiébaud, 1987; Stone, 1926, 1929; ptakt: Noden,
1975; Wada et al,, 2011; ryb: Wada, 2005; paryb: Adachi and Kuratani, 2012; mihuli: Horigome
etal., 1999).

Vyztuhy Zabernich obloukd jsou tvorené jedinym branchialnim proudem, ktery putuje za
otickou kapsuli. Dva preotické proudy NL, hyoidni a mandibularni, tvofi chrupavky prvnich dvou

Zabernich oblouki a struktury od nich odvozené, mandibularni (trigeminalni) proud navic

7 v

prispiva k tvorbé anteriorni ¢asti lebky (obr. 7; shrnuto v Hall, 2009)

Obr. 7

(A-B) Snimky z skenovaciho elektronového
mikroskopu ukazujici hlavu vyvijejiciho se
embrya mihule (A) a axolotla (B) po odstranéni
povrchového ektodermu. Buriky NL (zelené)
jsou rozdéleny na tfi proudy: trigeminalni (TC),
hyoidni (HC) a branchidlni (BC), které prekryvaji
hlavovy mezoderm (Zluté). Endoderm je
pfebarven oranzové. (A) Horigome et al., 1999.
(B) Kurth et al., 2010

(B) Schéma neuruly axolotla (v levo) ukazujici
mapu prud NL zaloZené na vitalnim barveni a
exprese transkripéniho faktoru AP-2. Prvni
obklopuje oko a podili se na tvorbé maxilarniho
a mandibuldrniho oblouku (mx, mn), druhy
sméruje do hyoidniho (h) a tfeti do Zabernich
oblouktl (1-4). Z Epperlein et al., 2000.

(C) Schéma pozorovani migrace bunék NL
ortotopicky (ze stejné oblasti) transplantované
z 3H-thymidinem znaceného embrya kurete na
neznatené embryo. Schéma je na urovni
ganglia trojklaného nervu, které vznika z bunék
NL. Buriky dale putuji ventrolateralné do
mandibularniho oblouku (mand). Z Noden,
1975.

Obratlovce lze rozdélit do dvou skupin podle tvaru jejich lebky. Platybazicka
(platytrabicka) lebka je charakteristicka trabekulami zakladajicimi se daleko od sebe, maiji ji
napriklad paryby a obojZivelnici. Je mozné, Ze je evolu¢né ptivodnéjsi (de Beer, 1937). U plazii
(v€etné ptakl) a kostnatych ryb se vyvinuly trabekuly posazené relativné bizko u sebe a do
velké miry srostlé, tento stav se oznacuje jako tropibazicky (tropitrabicky).

»Platytrabickd nebo tropibazickd forma lebky koreluje s relativni velikosti o¢i a mozku na

trovni oc¢i. Ukdzalo se, Ze je mozné indukovat tvorbu tropibazické lebky u embryi, kterd by si
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normdlné vyvinula platybazickou, pomoci chemickych agens kyklopsie. Je tedy pravdépodobné, Ze
korelace mezi timto stavem trabekul a velikosti mozku je ddnd tim, Ze obé tyto struktury jsou
zdvislé na ,organizdtoru’ ve formé rostrdlniho konce streva.” (de Beer, 1937) Jeden takovy
,organizator” byl ukdzan v minulé kapitole (obr. 6), dal$i bude ukazan na zebtickach. Oba tyto
organizatory vychazeji vSak z mozku, nikoliv z rostralniho streva.

Na nésledujicich stranach bude ukazan vyvoj trabekul nékolika zastupci celistnatych
obratlovct. Savci maji chrupavcitou slozku zna¢né redukovanou a trabekulu také. Rozhodla jsem
se je proto zamérné vynechat i presto, Ze na mysich se casto sleduje vyvojova exprese gend.
Plivod trabekul z neurdlni liSty byl prvotni pfi¢inou nahliZeni na trabekuly jako soucast

viscerocrania, bude mu proto vénovana vétsi pozornost.

2.1 Ryby

Trabekuly kostnatych ryb (Teleostei) jsou
dlouhé protahlé tycinky, které na anteriornim konci
sriistaji a tvoifl trabecula communis. Ta se na
rostralnim konci se rozsifuje v ethmoidni desticku
(de Beer, 1927). Predstavuji tedy skupinu
s tropibazickou lebkou. U ostatni zastupci
paprskoploutvych ryb (kostlini, bichifi, kaprouni,
jeseteti) se zachovalo usporadani platybazické (obr.
8; de Beer, 1926; Moy-Thomas, 1934).

Experimenty s ablaci ektodermu, ktery dava

vzniknout neuralni listé, na medace (Oryzias latipes)

naznacily roli bunék hlavové NL ve tvorbé lebky

Obr. 8

kostnatych ryb (Langille and Hall, 1988a). Rybickam, vlevo:  schéma  vyvoje  platybazického

i . . ) L, chondrocrania bichira Polypterus senegalus,
kterym chybéla neurdlni liSta v oblasti odpovidajici  ; moy-Thomas, 1934

vpravo: schéma vyvoje tropibazického

budoucimu mesencephalu, se nevyvinuly trabekuly chondrocrania lososa Salmo salar, z de Beer,

v osmi z deseti pripadd, stejné jako vSechny elementy

lebky anteriorné od polarnich chrupavek a jako chrupavky odvozené od mandibularniho
zaberniho oblouku. Ablace v oblasti postotického rhombocephalu zptisobila ztratu vyztuh
zabernich obloukii. Bunikky NL z posteriornéjsich oblasti a z oblasti prosencephalu nemély na
tvorbu lebky ani branchialii vliv. Chrupavky posteriorni lebecni bazi (parachordalia,
hypofyzialni chrupavka a polarni chrupavky) nebyly ovlivnény v Zadném pripadé (Langille and

Hall, 1988a).
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Transkripty genu Sox10 hraji roli pfi
vzniku bunék NL, pfi udrZovani multipotence
bunék NL, pri specializaci jednotlivych linii a pti
zahajeni diferenciace. Daji se proto v brzkych
fazich vyvoje pouzit k vizualizaci bunék NL (Hall,
2009). Pivod trabekul zNL je vidét na
transgennich zebtickdch (Danio rerio), které

exprimuji mRNA pro zeleny fluorescencni

protein pod stejnym promotorem jako Sox10

(Eberhart, 2006; Kague et al, 2012; Wada, Obr. 9 L o
Bunky NL posteriorné koku (E) davaji vzniknout

2005) I kdyi je moiné’ 7e kposteriorni Gasti lateralnim trabekuldm (F), buriky NL dorzalné k oku (A)

pfispivaji  k tvorbé ethmoidni desticky (B). Sox10
trabekul prispivd i mezoderm (Kague et al,  expirmuijici buiky sviti zelené. Z Wada et al., 2005
2012).

Predpoklada se, Zze ethmoidni desticka vznika sriistem trabekul (de Beer, 1937). Injekce
takzvanych vitalnich barviv do skupinek premigratornich bunék NL dorzalné a posteriorné
k oku ukazalo, Ze k tvorbé ethmoidni desticky ptispiva anteriorni linie mesencephalovych bunék
NL oddélend od linie davajici vzniknout trabekuldm ( Obr. 9; Wada, 2005).

Signalizacni draha Hedgehog (Hh) je dtlezitA pro spravné vytvoreni chrupavek
anteriorniho neurocrania (trabekul a ethmoidni desticky), mutace v genech této drahy vedou
kjejich redukci (Brand et al, 1996; Eberhart, 2006; Jeong, 2004). Pfi aplikaci steroidniho
alkaloidu cyklopamin (antagonisty jedné z molekul Hh signalizace) v brzkém embryonalnim
vyvoji zebric¢ek (mezi 4 a 24 hodinami po fertilizaci) se nevyvine Zadné anteriorni neurocranium
(obr. 10B). Embrya, ktera jsou oSetrena cyklopaminem pozdéji (30-36 hpf), maji pritomné
trabekuly, ale chybi jim ethmoidni desticka a trabekuly nesristaji (obr. 10C; Wada, 2005).

e Obr. 10
A A i D pbce G step 1 (A) normalni chondrocranium zebticky,

Qﬁ*ww}’r“' ; — E B E barvené Alcainovou modfi
- L. i ) (B) chondrocranium po  aplikaci

cyclopaminu v brzké fazy vyvoje

WT syu (C) po aplikaci cyc. v pozdéjsi fazi
y ’ (D) syu mutant
B abow. E<pbe E & *"’\y Step 2 (E) syu mut. stransplantovanym
bp o ‘ A | w8 nemutovanym ektodermem
/M E j l 5 (F) syu mut. stransplantovanym
b LT eciodany g 83 % nemutovanym mozkem

FE (G) hypotetické schéma signalizace shh

pti formovani trabekul
‘ zkratky: abc — anteriorni bazikapsularni

komisura, B — mozek, bp — bazalni

18-24 hpf  syu:ectoderm transplant

t
. 4 Step 3 ! ¢
. - - j K desticka, e — oko, ep — ethmoidni
t ot : desticka, F.E. — obli¢ejovy ektoderm, pc
_ — Sy — — parachordalia, tc —trabekuly
30-36 hpf syu:brain splant F.E Z Wada, 2005



Zebrickdm s mutaci syu (sonic you), kterd naruSuje funkci Shh (sonic hedgehog), se namisto
normalnich trabekul vyviji jedna spojena tycinka (obr. 10D; Wada, 2005). Tento stav je moZné
CasteCné zachranit pomoci transplantaci mozku a hlavového ektodermu (obr 10E-F; Wada,
2005). Wada (Wada, 2005) ztéchto a dalSich experimentl s Hh signalizaci vyvozuje, Ze
signalizace Shh z ventralni Casti mozku zpocatku brani medidlnimu spojeni bunék NL, které
davaji vzniknout trabekuldm. Poté Shh produkovany hlavovym ektodermem dava signal ke
chondrogenezi trabekul. Tvorba ethmoidni desticky je nakonec indukovana signalem

z ektodermu i z ventralniho hypotalamu ( obr. 10G; Wada, 2005).

2.2 ObojZivelnici a dvojdysni

2.2.1 Ocasati obojzivelnici

Sledovani migrace bunék NL u ocasatych obojzivelniki (Urodela) ma dlouhou historii
(viz Hall, 2009). Stone (Stone, 1926) na zakladé odlisné histologie bunék NL* rozlisil dvoji ptivod
trabekul u axolotla Ambystoma punctatum: jen ast trabekul anteriorné od otvoru pro opticky
nerv je ptivodem z NL, posteriorni ¢ast a dorzalni hireben (crista trabeculae) jsou z mezodermu
(obr. 11). Novéjsi transplantac¢ni experimenty na axolotlovi A. mexicanum, kde darcem je
transgenni embryo, jehoZ vSechny jeho buiiky exprimuji gen pro fluorescencni protein, potvrdily

Stoneovo pozorovani o dvojim piivodu trabekul (Davidian and Malashichev, 2013)t.

Transplantovana byla celd neuralni liSta, tak jediné informace o tom, jakymi cestami ptispiva NL
—
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Obr. 11

vlevo: trabekula axolotla s vyzna¢enou hranice mezi mezodermalni posteriorni ¢asti a ¢asti z NL, podle Stone, 1926
vpravo: trabekula (TR), palatokvadratu (PQ) a Meckelova chrupavka (MC) axolotla barvené Alcainovou modfi, ot — oticka
kapsule, z Cerny et al., 2004

*Rozdilnost bunék NL od bunék ostatnich zarodecnych zarodecnych objevila Julia Platt (Platt, 1893) na
ocasatém obojzivelnikovi rodu Necturus. Buniky odvozené od ektodermu, tedy i buiiky NL, jsou mensi, maji
mala jadra a obsahuji méné Zloutkovych nez bunky endodermu a tudiz i mezodermu od néj odvozeného
(Platt, 1893).

TTato a dalsi studie bunécnych plivodd kosti axolotld (Davidian and Malashichev, 2013; Sefton et al,,
2015) jsou zaméiené na mezodermalni ptivod druhé basibranchidlni kosti, o anteriorni ¢asti lebky se
zminuji jen okrajoveé, proto bez obrazkd.

13



k chrupavkam lebky a Zabernich oblouki, jsou z experimentli pomoci vitalniho barveni (Cerny et
al., 2004; Epperlein et al,, 2000; Hall, 2009). Horstadius a Sellman (Horstadius and Sellman,
1946 podle Hall, 2009) pomoci kombinace dvou vitalnich barev prisli na to, ze ktvorbé
anteriornich trabekul prispivaji buiikky NL z oblasti 3 (Hall, 2009). Dalsi barvici experimenty
ukazaly, Ze buniky NL z této oblasti migruji dorzalné k oku (Epperlein et al.,, 2000, obr. XncC),
tedy nejspise v proudu oddéleném od postoptického, ktery putuje do mandibularniho oblouku.
Vitalni barveni postmigratornich bunék NL zaméfené na ventralni a dorzalni kondenzace
bunék v mandibularnim oblouku (Cerny et al., 2004) ukazalo, Ze i builtky NL migrujici pres
mandibularni oblouk prispivaji k tvorbé trabekul u axolotla Ambystoma mexicanum. Z ventralni
kondenzace vznika Mecklova chrupavka (prekurzor spodni celisti) i palatokvadratum (ptavodni
horni Celist, u obojzivelnikii ma artikulacni funkci, obr. 11). Pri obarveni dorzalni kondenzace

mandibularniho oblouku byl nalezen signal v trabekulach (obr. 12; Cerny et al., 2004).

Obr. 12

VitdIni barveni bunék NL. Buriky NL z dorzalni
Casti mandibularniho oblouk (A) pfispivaji
k tvorbé trabekul (B)

zkratky: e — oko, MC — Meckelova chrupavka, n
— struna hrbetni, nt — nervova trubice

Z Cerny et al., 2004

2.2.2 Bezocasi obojZivelnici

Anteriorni c¢ast lebky pulci Zab

infraros ¢

(Anura) je rozdilna od ostatnich obratlovct supraros pl — f QU NG M c

cor trabec

pritomnosti suprarostralnich 2 Pl

= comm quad-
cran ant

suboc bar

infrarostralnich chrupavek, suprarostralni >4

se pripojuji na rostralni vybézky trabekul \-venlat p
basicr fen ant parachordal ¢ ~ \ basicr fan

(cornua trabeculae, obr. 13A), infrarostralni —parachordal

jsou napojeny na Meckelovy chrupavky A -notochord—B- ;
Obr. 13

(Sokol, 1981). Tvori tak u pulcii ,zobacek", Chondrocranium skokana (A) a drapatky (B).
ktery b&hem metamorfézy mizi. Celed £ Trueb and Hanken, 1992.

Pipidae (kam patii mimo jiné modelovy organismus drdpatka Xenopus laevis) samostatné
suprarostralni chrupavky nemd, jejich trabekuly anteriorné konc¢i rozsahlou suprarostralni
destickou (nékdy téz zvanou etmoidalni, obr 13B) kterd nejspiS obsahuje zaklad
suprarostralnich chrupavek (Trueb and Hanken, 1992).

Trabekuly ocasatky Ascaphus truei jsou sloZené ze dvou ¢asti, posteriornich vyristajici

z parachordalii a anteriornich zakladajicich se samostatné, které sristaji a tvoii zaklad
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anteriorniho chondrocrania (Reiss, 1997). Podle rozdilné histologie bunék NL a mezodermu,
byla ¢ast anteriorni identifikovana jako ektomezenchymadlni a ¢ast posteriorni jako
mezodermalni (Reiss, 1997). Dvoji plivod trabekul souhlasi se Stoneovym pozorovani na
skokanu Rana palustris kombinovanym s exstirpa¢nimi experimenty (Stone, 1929).

Bunécna jadra drapatek Xenopus laevis a X. borealis
se liSi po barveni chinakrinem, jadra X. laevis se barvi

homogenné, zatimco jadra X. borealis maji 17-21 jasnych

tecek (obr. 14; Thiébaud, 1983). Transplantace mezi témito

Obr. 14
Rozdilny vzhled jader X. laevis (A) a X.

trabekularni desti¢ky ptispiva proud bunék NL dorzilni borealis (B) po barveni chinakrinem.

dvéma druhy naznacily, Ze ktvorbé ethmoidni-
Z Thiébaud, 1983
k oku (Sadaghiani and Thiébaud, 1987).

Pomoci exstirpace neuralni listy a vitalnich barveni Olsson et al. (Olsson et al.,, 2001)
zmapovali cilové struktury lebky pro jednotlivé proudy hlavové NL (obr. 15). Mandibularni
proud se podili na tvorbé Meckelovy chrupavky, palatokvadrata, infra- a suprarostralnich
chrupavek a cornue trabeculae. Posteriorni trabekuly, srostlé v desti¢ku, by mély byt tvoreny

hyoidnim proudem (Olsson et al.,, 2001).

Obr. 15
Schéma, které ukazuje, ajkymi cestami Mandibular stream Non-crest
pFiSpI'va NL k formovani lebky ku Iy]ky D Hyoid stream - Mandibular arch muscles

Bombina orientalis. Z Olsson et al., 2001 B i B Hyoid arch muscles

2.2.3 Dvojdysni

U dvojdysnych (Dipnoi) se na anteriornim Kkonci trabekul vytvari rohy, cornua
trabecularis (Kemp, 1999), podobné trabekularnim roht zab. U bahnika Neoceratodus forsteri
bylo pomoci vitalniho barveni ukazano, Ze k tvorbé trabekul prispiva NL (Ericsson et al., 2008;
Kundrat et al, 2008). Mandibularni proud prispiva ktvorbé trabekul a hyoidni ktvorbé
trabekularni desticky (Ericsson et al., 2008).
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3. Ptaci a plazi

Ptaci a plazi (Sauropsida) maji az na vyjimKky (napi. hadi) tropibazickou lebku (de Beer,
1937). Jejich trabekuly jsou blizko u sebe a jsou po vétSinu jejich délky spojeny v trabecula
communis. U Zelv a nékterych ptakd byla navic zaznamendna potencidlni pfitomnost neparové
chrupavky, takzvana intertrabekula, ktera se samostatné zaklada mezi jesté volnymi
trabekulami a nasledné je spojuje v trabecula communis (Bellairs, 1949, 1958). Trabekula u
skupiny Sauropsida piispivaji k tvorbé internasalniho a introrbitalniho septa (Bellairs, 1958).

Ke sledovani osudii bunécnych linii u ptaki lze pouZit transplantaci kouskl tkané (napft.
prouzku neuroektodermu) zdarcovského embrya krepelky japonské (Coturnix coturnix
japonica) do hostitelskych embryi kutete (Gallus gallus) (Le Lievre, 1974). Tato metoda je
zaloZenda na rozdilné stavbé jader obou druhi. Zatimco u kurat je chromatin homogenni jen
s malymi kondenzacemi (jako u vétSiny obratlovci) jadra krepelcich bunék obsahuji objemnou
masu heterochromatinu. Tato vlastnost je zviditelnéna Feulgen-Rossenbeckovym barvenim (Le
Lievre, 1974).

Couly et al. (Couly et al., 1993) provedli izotopické transplantace jednak prouzki
neuroektodermu, ale i ¢asti hlavového mezodermu a prvnich nékolika somitt. Ur¢ili tak presnou
hranici mezi ¢astmi lebky tvofenymi mezodermem a bunikkami NL. Toto rozmezi se nachazi na

urovni anteriorni $pic¢ky struny hibetni. Kosti anteriorné od ni, tedy i kosti odvozené od

trabekul, jsou ptivodu ektomezenchymalniho (Couly et al., 1993)".

A B

Obr. 16

(A-B) Exprese genu pro protein Aggrecan ukazuje srlstajici trabekuly na jejich
anteriornim konci. Intertrabekula (bild Sipka) jako samostatny elementy je
rozpoznatelna na preparatech (C-E) imunohistochemicky znacenych na kolagen
Il. Zkratky: frontonasélni vybézek (FNP), maxilarni vybézek (Mxp), trabecula
Rp communis (TC) trabekula (Tr). Z Wada et al., 2011.

stage 28

*Timto faktem Couly et al. (Couly et al., 1993) podporuji teorii nové hlavy (Gans and Northcutt, 1983)
zaloZenou na tom, Ze hlavni znaky odliSujici obratlovce od ostatnich strunatcii se vyvinuly z jednoho ze tii
zakladl: neurdlni listy, epidermdalnich plakod nebo mezodermu lateradlniho platu (hypomera).
Epidermalni (neurogenni) plakody davaji vznik smyslovym organiim a jsou primarné koncentrovany
v hlavé. Hlavova NL zastava zastupuje mnoho funkci, které jsou v trupu realizovany mezodermem.
Odlisnost hlavy od téla zaloZena vlastnostech spojenych se smysly a nervovou tkani, jedine¢nych pro
obratlovce naznacuje, Ze hlava vznikla jako novy organ uzpisobeny k prechodu od pasivniho k aktivnimu
zptsobu lovu (Gans and Northcutt, 1983).
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Wada et al. (Wada et al., 2011) prozkoumali vznik trabecula communis pomoci protilatek
proti kolagenu II a pritomnosti mRNA Aggrecanu - znacky tvorby chrupavek. Vysledky ukazaly
pritomnost oddélené kondenzace bunék mezi trabekulami, tedy pritomnost dalsiho,
neparového elementu (intertrabekuly) tvoriciho trabecula communis (obr. 16). Autofi vytvorili
krepelko kureci chiméry, u kterych rozlisili mandibularni proud NL na bunikky odvozené od
hranice diencephalu-mesencephalu, které putuji anteriorné kolem optického vacku (preopticky
proud), a na bunlkky odvozené od stfedniho mesencephalu, které migruji posteriorné kolem
budouciho oka (postopticky proud). Cilovymi strukturami preoptického proudu jsou tii Celni
vybézky (prostiedni nasalni a parové lateralni) a pod nimi se nachazejici intertrabekula. Oproti
tomu postopticky proud migruje do parovych mandibuldrnich a maxilarnich vybézki a

budouciho horniho patra, ve kterém jsou zaklady parovych trabekul (Wada et al., 2011) (obr 17)

Obr. 17

Kufeci embryo sizotopicky a izochoricky transplantovanou neurdlni listou z kfepelek na hranici budouciho
diencephalu-mesencephalu (A-C) a na urovni budouciho stfedniho mesencephalu (D-F). Na pohledech na celd
embrya (A, B frontélni; D, E ventralni) imunologicky barvena na antigeny specifické pro krepelky jsou vidét dva
proudy bunék NL: postopticky (B,D) a preopticky (D,E). (C,F) jsou prekryvy fluoroscecnich snimki, kde je zelené
znacena protilatky proti kolagenu Il a ¢ervené kiepelkam specifické antigeny, jejich prekryv se tedy jevi zluté. Na (C)
je vidét, Ze postopticky proud pfispiva k parové trabekule (bilé hlavicky Sipek), zatimco v misté intertrabekuly
(hvézdicka) se krepeléi antigeny témér nevyskytuji. Oproti tomu na (F) jsou burky preoptického proudu NL
koncnetrovany v intertrabekule (bilé hlavicky Sipek), nikoliv v parovych trabekulach (bild celd Sipka). Zkratky:
lateralni nasdlni vybézek (LNP), budouci horni patro (PS), zbylé jako v obr. Xitrchickl. Z Wada et al., 2011.
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3. Trabekuly u bezcelistnatych obratlovct

Vs

dohromady nazyvané kruhousti (Cyclostomata, jejich vzajemny vztah bude zminén dale). Kvtli

obtiZzné dostupnosti vajicek sliznatek, byl doneddavna podrobné zndm jen vyvoj mihuli.

3.1 Mihule

Mihule maji neprimy vyvoj. Jejich larvy se Zzivi filtraci a maji k tomu uspotradané ustni
ustroji, po prodélani metamorfézy prechazeji na paraziticky zptisob Zivota (ze zde probiranych:
Lampetra fluviatis, Lethenteron japonicum, Petromyzon marinus), vétS§ina zndmych mihulf je vSak
neparaziticka, maji proto prodlouzené larvalni stadium a v dospélosti se nekrmi (Potter, 1980).
Jelikoz trabekula je struktura dulezita pii embryondlnim vyvoji, budou zde probirany jen larvy
mihuli.

Larvy mihuli k posunu vody do oblasti hltanu pouzivaji takzvané vélum, které vznika
z membrany (bukalni membrany) mezi anteriornim endodermem a tstnim ektodermem, ktery
saha hluboko do ustniho otvoru. Jejich Ustni aparat je anteriorné zakoncen hornim a dolnim

rtem (Damas, 1944; Mallatt, 1996).

velum

internal velar bar

medial flap of velum
trabecula
pocket behind velum (1)

oral cavity

("old mouth”) hyoidean hemibranch

first gill pouch (2)
tentacles on
roof of
upper lip

margin of the
posthyoidean gill

Obr. 18
N satceiadian —— Stavba hlavy mihule.
Z Mallat, 1996.

lateral and
lower lips

Lebka larev mihuli je sloZena ze dvou typtl chrupavek. Pouze trabekuly, parachordalia,
sluchové pouzdra a ¢ichové pouzdro jsou tvoreny chrupavkou podobnou hyalinnim chrupavkam
jinych obratlovcd (obr. 19; Johnels, 1948). Vlakna mihulich chrupavek vsak nejsou tvoiena
vlaknitym kolagenem, ale specialnim elastinu podobnym proteinem lamprinem (McBurney and
Wright, 1996; Yao et al, 2011). Masivni vyztuhu ordlniho aparatu tvoifi takzvana muko-
chrupavka, jejiz extracelularni matrix je spiSe tekutd. Lisi se i tvarem bunék a jinym typem
vlaken (Johnels, 1948). Mozek podpiraji chrupavky jen ventralné, jinak je kryty schrankou
z vlaknité pojivové tkané (Johnels, 1948).
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Lebka larev mihuli obsahuje tyCinkovité utvary, nazyvané trabekuly. Jejich totoZnost
s trabekulami celistnatci byla a je silné zpochybiniovana. Jsou ktomu tfi divody: 1) pozici
trabekul mihuli ke struné hibetni (Johnels, 1948) 2) mezodermalnimu ptvodu pivod trabekul
mihuli (Johnels, 1948; Kuratani et al., 2004) 3) nemoZnost jejich ptfitomnosti u bezcelistnatych
obratlovcti v souladu s danou hypotézou vzniku Celisti (de Beer, 1931a; Kuratani, 2004). Prvnim
dvou bodiim bude vénovana tato kapitola.

olf. caps. ped. PC. br.a 1.

rost. pl

Obr. 19

lebka mihule, pravé chrupavky
jsou zanceny teckované, trab =
trabekuly med. v. sk,
Z Johnels, 1948 '

lat. v. sk. ventr. | b.

lat. m. pl. trab. lat. z. v. I pl. br. a. 1.

3.1.1 Bunécny ptivod

Damas (Damas, 1944) prozkoumal embryonalni vyvoj mihule Lampetra fluviatis.
Prestoze piSe, Ze se mu nepodarilo pouzivat experimentalni metody sledovani migrace bunék
neuralni liSty (jako jsou transplantacni experimenty nebo vitalni barveni), pomoci odlisné
histologie bunék neuralni liSty vytvotil schéma jejich migrace (Damas, 1944) velmi podobné
tomu, které ukazaly snimky ze skenovaci elektronové mikroskopie (Horigome et al., 1999).
Nalezl velké mnoZstvi bunék neuralni liSty v oblasti kolem ust, konkrétné mezi stomodeem a
anteriorni piepazkou hltanu, které nazyva ,bande mésectodermique parabuccale“. Trabekuly se
zakladaji v dorzalni ¢asti tohoto parabukalniho pasu (obr. 20B). Brisni ¢ast dava vzniknout velu
(Damas, 1944).

Johnels (Johnels, 1948) toto pozorovani zpochybnuje a tika, ze ,,trabekuly vznikaji jako
blastema v oblasti, kterou Damas oznacil scl. s. 2“ (obr. 20A a C; Johnels, 1948) Mély by tedy
vznikat ze sklerotomu somitu 2*a byt jen rostralnim protazenim parachordalii, které jsou
tvofeny tretim a ctvrtym somitem. AvSak pripousti, Ze parabukalni ektomezenchym mitze
prispivat ke tvorbé anteriorni Casti trabekul, nebo alespon k anteriorni komisure mezi nimi,

ktera vznika jako samostatna struktura (Johnels, 1948).

* jestli mezoderm hlavy je segmentovyny do somitd, jak je tomu v téle, nebo ne, neni v tomhle pripadé tak
dtlezité, somit 2 odpovida mandibularnimu mezodermu
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Snimky mihule Petromyzon marinus z transmisni elektronové mikroskopie ukazaly, Ze
trabekuly vznikaji z populace bunék morfologicky odliSnych od ostatniho mezenchymu
(McBurney and Wright, 1996). Tato oblast se nachazi mezi o¢nim primordiem a otickou kapsuli,
ventralné vymezena Ustni dutinou a aortou carotis, dorzalné mozkem. Autofi ji pojmenovali
trabekularni oblouk (TA = trabecular arch, obr. 20E-F). Buiiky TA obsahuji velké mnoZstvi
Zloutku, coZ je znak, ktery u obojzivelnikd charakterizuje mezenchym odvozeny od mezodermu
(Platt, 1893). Buriky TA, které jsou v kontaktu s endodermem se stavaji trabekulami (McBurney
and Wright, 1996).

Experimenty s ablaci ektodermu, ktery dava vzniknout migrujicim bunkdm neuralni

liSty, pfinesly rozdilné vysledky (tab. 1, Langille and Hall, 1988b; Newth, 1956).

Tab. 1: Srovnani dvou exstirpacnich experimentd s NL mihuli

Newth, 1956 Langille & Hall, 1988
druh Lampetra plynari, L. fluviatis Petromyzon marinus
stadium embrya pozdni neuryla brzka-stfedni neurula (stadium 12 podle Piavise)

operované casti

TEXT-FIG. 9 Texr-F1G6. 10

preziti 18% 46 %
vysledky Anteriorni cranidlni NL: 21 jedincu,
posteriorni ¢ast trabekul byla vidy zcela No. (and %) of larvac with skeletal
. . s vs vy reductions/deletions
vyvinuta, anteriorni ¢ast byla pozménéna | zgne Total no. of
Posteriorni cranidlni NL: 26 jedincll, | removed  ablations Trabeculae Branchial arches
branchidlni skelet u 6 zcela chybi, u 1] 5 0(0) 0(0)
pIné vyvinut, u zbylych nedplny 11 9 7(78) 0 (0)
111 10 5 (50) 7 (70)
v 4 1(25) 3(75)
v 4 3(75) 4 (100)
i 10 0 (0) 7(70)
vl 5 0(0) 0 (0)

Pii obou experimentech doslo ke snizeni pigmentace (melanocyty jsou z neuralni liSty
(Hall, 2009)) a absence ¢i redukce Zabernich obloukt. V experimentech Newtha (Newth, 1956)

v

byly trabekuly z vétsi ¢asti norméalné vyvinuty. V experimentech Langilla a Halla (Langille and
Hall, 1988b) doslo kabsenci trabekul ve vétSiné pripadl. Autofi pozdéjSich experimenti
vysvétluji svij odlisSny vysledek pouZitim ranéjSich embryonalnich stadii. Je podle nich mozné,
Ze u Newthovych embryi se vyvinul branchialni skelet a ne trabekula, protoZe k migraci bunék
NL dochazi od hlavy smérem kocasu a tedy buniky NL posteriornéjsi casti hlavy nestihly
uniknout ablaci. NepovaZzuji za mozné, Ze by porusili béhem fezli mezoderm, protoZe je od

premigratornich bunék neuralni liSty oddélen neuralni trubici (Langille and Hall, 1988b).
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Kuratani et al. (Kuratani et al., 2004) pomoci vitalnich barviv sledovali osud mezodermu
ze struktury, kterou nazyvaji ,cheek process”, coZ je laterdlni vyrostek tvofeny prvni

vychlipeninou faryngidlniho endodermu a prilehlym mandibuldrnim mezodermem. Po sedmi

dnech pozorovali vysokou troven barveni v oblastech lateralné od chordy, tedy v mistech, kde

vznika trabekula (obr. 20G-H; Kuratani et al., 2004).

SIN.

Obr. 20

Srovnani rozdilnych
pozorovani vzniku trabekul
u mihuli

(A-B) Damovy nakresy L.
fluviatis, transverzalni (A) a
sagitdlni (B) Fez. Nékteré
zkratky: TRAB — trabekula,
CERV - mozek, B — usta, C.
AU - sluchové pouzdro,
MESECT — ektomezenchym,
CH —struna hrbetni, SCL. S. 2
- —sklerotom somitu 2

Z Damas, 1944.

(C-D) JohnnelsGv snimek
transverzalniho fezu (C) a
schéma (D) vztahu trabekul
(t.r.) a parachordalii (p.c.) u
P. marinus, dalsi zkratky:
seg. 2 — druhy segment, e.
mes. — ektomezenchym

Z Johnels, 1948

(E-F) Trabekularni oblouk P.
marinus na snimku z TEM
(E), trabekula je ukdzana
Sipkou, a na schématu jeho
pozice vO¢i oku (F)
trabekula ¢erné, zkratky: B -
mozek, E — oko, BE — Zaberni
ektoderm, N — chorda

Z McBurney and Wright,
1996.

(G-H) Vitalni barveni
mandibulrniho mezodermu
L. japonicum, Transvezalni
fez (G) a pohled na celou
hlavu embrya (H), tr -
trabekula, vel — velum, ulp -
horniret, llp — spodni ret, p1
— prvni vychlipka hltanu

Z Kuratani et al., 2004
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3.1.2 Pozice viici chordé a vztah k parachordaliim
Posteriorni ¢ast trabekul u mihuli se nachazi
lateralné k chordé a navazuje na parachordalia, které se
zakladaji jako dvé primordia po obou stranach chordy.
Ptechod mezi trabekulou a parachordalii neni u mihule
Petromyzon  marinus  histologicky  rozpoznatelny
(Johnels, 1948). Jediné, co by je dalo odlisit, je
pedikularni vybézek (jinymi autory oznacCovany také
jako basitrabekularni), ktery se na domnélé hranici
nachazi. Oddélena primordia parachordalii si Johnels
(Johnels, 1948) vysvétluje zvétSenim vzdalenosti mezi
somity 3 a 4, které by méli davat vzniknout

parachordaliim, pritomnosti otickych pouzder.

AvSak McBurney a Wright (McBurney and  Obr.21

) o, ] ] Snimky z fluorescencni mikroskopie vyvoje
Wright, 1996) na stejném druhu mihule pozorovali  pranchidlniho kote P. marinus mifici

samostatné zaklady trabekul na drovni o¢i, lateralné od

anteriorniho konce chordy (obr, 22). Trabekuly se

Obr. 22

hlavou doleva, n — chorda, ov —oticky
vacek, pc — parachordalia, t — trabekula.
Z Martin et al., 2009.

Schéma podle snimkd z TEM, ukazujici brzky vyvoj trabekul mihule P. marinus, z McBurney and Wright, 1996.

S AU EERREL YAY 8
CNRNOIIONENC

Day 17 (A) | Dpay 18 (B) | Dpayz0 (€} Dpay2s
k chordé a parachordaliim pripojuji aZ rdstem posteriorné
(McBurney and Wright, 1996).

Zaberni vyztuhy mihuli tvoii spojity ko$ a maji zvlastni
strukturu, builky vnich jsou placaté a usporadané do
sloupecku jako mince (Morrison et al., 2000). Oproti tomu
bunky v chrupavkach, které se dostavaji ke kontaktu s chordou
(trabekuly, parachordalia a subchordalia) jsou polygonalni a
podle toho usporadané (obr. 23; Martin et al., 2009).

Geny rodiny SoxE jsou mimo jiné dilezité pro

specifikaci a preZiti bunék neuralni listy (Hall, 2009). Blokovani
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Obr. 23
Polygondlni  uspofadani  bunék
v trabekulach (Cervené) a

diskodalni v branchidliich (zelené),
z Martin et al. 2008



funkce téchto alternativ genti u mihuli (SoxE1, SoxE2, SoxE3) vede k deformaci jejich Zaberniho
koSe (McCauley and Bronner-Fraser, 2006). Vyiazeni z funkce SoxE1 a SoxE2 zpuUsobi ztratu
horizontalnich struktur (trabekul, parachordalii a subchordalii) a riznych ¢asti Zaberniho koSe
podle toho, ktery z paralogli byl vyrazen (Lakiza et al, 2011). Pri vyrazeni SoxE3 paralogu
dochazi ke zméné struktury usporadani bunék zabernich oblouki ze ,sloupecku minci“ na
polygonalni bunky, tedy na stejné uspoiadani, jako je u bunék v trabekulach a parachordalii

(Lakiza et al,, 2011).

3.2 Maji mihule trabekuly?

Jednou z pri¢in pochybné homologie trabekuly celistnatci a mihuli je jeji pozice
k chordé. Trabekula se sice zaklada lateralné kchordé, ale jako samostatné primordium
vzdalené od chordy, které je v kontaktu s endodermem (McBurney and Wright, 1996).

Dal$im divodem je jeji mozny mezodermalni ptivod. Neda se jednoznacné rict, jestli je
trabekula plvodem mezodermalni, nebo ektomezenchymalni. Vzhledem ktomu, Ze
experimenty, které potvrzuji jedno, ¢i druhé, jsou bud ablace ektodermu, nebo barveni
mezodermu, nelze vyloucit, Ze pro tvorbu trabekuly mihuli je dllezité oboje. Dvoji plivod
trabekul obojZzivelnikli byl ukazan vyse. Hledani plivodu trabekul z bunék neuralni listy bylo
motivované teorii trabekuly jako premandibuldrniho Zaberniho oblouku, tedy soucast
viscerocrania, pro néjz je tento piivod charakteristicky (de Beer, 1931a). Plivod elementt lebky z
mezodermu, nebo z neuralni liSty zavisi na tom, jestli se nachazi pied anteriorni hranici chordy,
nebo za ni (Couly et al, 1993). Trabekuly jsou charakteristické svym postavenim k hypofyze,
mozku a stomodeu. Mohlo by tedy davat vétsi smysl je homologizovat na zakladé jejich vztahu
ke strukturam, které je obklopuji, nez na zakladé jejich plivodu z neuralni listy, ktery je uz
z podstaty schopnosti jeji migrace a vSestrannosti vice proménlivy (Cerny et al., 2006)

Na druhou stranu, je mozné, Ze funkce struktury zvané trabekula je odlisSna u Celistnatct
a mihuli. U Celistnatcli se na jeji bazi vytvari chrupavcita nebo kosténa mozkovna, chrani tedy
mozek a zaroven vytvari okénko pro hypofyzu. U mihuli je mozek uzavien do schranky z fibrézni
pojivové schranky (Johnels, 1948) a adenohypofyza se nevnoruje skrz ustni dutinu (Uchida et al.,
2003). Trabekuly u nich dostavaji vyslednou podobu v dobé, kdy se larvy zacinaji zahrabavat do
dna (Piavis, 1971 podle McBurney and Wright, 1996), mohly by tedy slouzit hlavné jako vyztuha
v misté, kam nedosahuje chorda.

Na vyrazeni SoxE trabekuly reaguji podobné jako Zaberni koS, preruSeni signalizace
SoxE3 navic zménilo tvar bunék Zabernich tyCinek, Ze mély strukturu podobnou jako trabekuly

(Lakiza et al,, 2011). Ale stejny efekt byl i na parachordalia.
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3.3 Sliznatky

Na rozdil od mihuli, sliznatky byly do neddvné znacné neprobddané. Poznatky o
sliznatkach se omezovaly hlavné na jejich adultni morfologii (napt.: Yalden, 1985). Sliznatky jsou
hlubokomofsti zivocichové, ziskat tak jejich vajicka, ktera by jeSté obsahovala embrya, je témér
nemozné (Holmgren, 1946, prace se jmenuje On the two embryos of Myxine glutinosa). Pted
deseti lety se Kinya G. Otovi z laboratote Shigeru Kurataniho podaftilo ziskat dostatek dospélych
zastupcl druhu Eptatretus burgeri, ktery je pribrezni a Zije v relativné mélkych vodach (méné
nez 200 m), a Uspésné je rozmnozit (Kuratani and Ota, 2008). Uspéch spotival v dostate¢né
trpélivosti, protoze embrya se zacala ve vajickach objevovat aZ pét mésici po nakladeni, coz bylo
diivodem selhani piedchozich pokusii (Kuratani and Ota, 2008).

Moznost sledovat vyvoj sliznatek prinesla poznatky o znacich spole¢nych s ostatnimi
obratlovci, které potvrzuji jejich postaveni s mihulemi v monofyletické skupiné kruhotsti,
sesterské skupiné cCelistnatci, které predtim ukazala molekuldrni data (Delarbre et al., 2002;
Kuraku et al,, 1999; Mallatt and Sullivan, 1998; Takezaki et al., 2003)". Neurdln{ lista sliznatek
vznika delaminaci (a je i podobné regulovana) jako u ostatnich obratlovct (Ota et al.,, 2007).
Dokonce i zaklady obratli byly nalezeny v ocasni Casti Eptatrerus burgeri (Ota et al., 2011).
Adenohypofyza vznika z nasohypozarniho platu (tedy z ektodermu), stejné jako u mihuli, nikoliv
z vychlipeniny endodermu, jak bylo ptedpokladano (Oisi et al., 2012). Nasohypofyzarni dukt,
ktery je mihuli slepy a u sliznatek prichozi, se u sliznatek otevira az sekundarné do hltanu (Oisi
etal, 2012).

Zaklad trabekul sliznatek je vrostralnim protaZeni periotického mezenchymu, které
smeéruje k oku, ventrolateralné k prednim mozku. Spolu s trabekulami vznikaji z toho zakladu i

ng
t1 cornc

avnb nc pvnb hypcom  otc gy exhy

t3 mvp mb  vbrb exbrl br1 exbr2 tc

Obr. 24
Chondrocranium dospélé sliznatky barvené Alcainovou modrou. Trabekuly se nachazi mezi hypofyzarni komisurou
(hypcom) a sluchovou kapsuli (otc). Z Oisi et al., 2013.

* Alternativou je postaveni sliznatek na bazi skupiny Craniata. Sliznatky by byly sesterskou skupinou
obratlovctim: mihulim a ¢elistnatctim.
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takzvané dorzalni podélné chrupavky, spojené strabekulami tremi ,komisurami“, které
nepredstavuji spojeni dvou ptvodné oddélenych chrupavek, ale zbytek po rozdéleni téchto
chrupavek ze spole¢ného zakladu dvéma fenestracemi (Qisi et al., 2013). Trabekuly se na trovni
adenohypofyzy vnoiuji pod nasohypofyzarni dukt, lehce rostralné k adenohypofyze sristaji
medidlné a tvori hypofyzarni komisuru. Trabekuly dale pokracuji rostralné a napojuji se na

posteriorni vertikalni nasalni tyc¢inky (Oisi et al., 2013).

3.4 Srovnani mihuli a sliznatek

Ve stadiu stredni farynguly jsou si mihule a sliznatky v hlavové ¢asti nejpodobnéjsi (obr.
26; Oisi et al.,, 2012), maji tti srovnatelné struktury: spodni ret, anteriorni nasalni vyriistek a dva

posthypofyzarni vyristky (obr. 25; Oisi et al.,, 2012).

Obr. 25

Snimky ze skenovaciho mikroskopu vyvoje farynguly
sliznatky  (nahofe, sekundarni  orofaryngyalni
membrdana) a mihule (dole). Barevné jsou znaceny
homologické struktury, anteriorni nasélni vyrdstek
(anp) modre, posthypofyzarni vyristek (php) rdzove,
spodni ret (llp) zelené. Z Qisi et al., 2013.

dalsi zkratky: en — nozdra, mo — Ustni otvor,

T1-4 tentakule. Z Qisi et al., 2012.

U mihuli posthypofyzarni vyrtstky vyvari mohutny horni ret (Kuratani, 2012). Rast
horniho rtu zatlacuje spole¢ny vyvod pro hypofyzu a neparovou nozdru, tak ze ve vysledku se
nachazi na hbetu mihuli (Damas, 1944). U sliznatek dochazi ke zvlaStnimu jevu. Nejdfive se jim
utvori primarni orofarygialni membrana (misto, kde dochazi ke styku ektodermu a endodermu a
tvori se usta) vchlipenim dovniti a vznikne tak oronasohypofyzarni dutina. Tato dutina se
pozdéji uzavira ektodermalnimi valy, které se tvori po stranach predniho mozku a
rostromedialné sristaji a vytvari tak sekundarni orofaryngialni membranu (Oisi et al.,, 2012).
Hranice ektodermu je tak posunuta vice posteriorné. Posthypofyzarni vyristek netvoii u
sliznatek horni ret, jak je tomu mihuli, ale roste anteriorné a posteriorné a vytvari dno
nasohypofyzarniho duktu, ktery se posteriorné otevira do hltanu (obr. 25 a 26; Oisi et al., 2012).

Jak neuralni liSta prispiva k tvorbé chondrocrania sliznatek, sice jeSté neni znamo, ale
Oisiho et al. (Oisi et al., 2013) zavér je, Ze alespon anteriorni ¢ast trabekul sliznatek by mohla byt
,pravymi“ trabekulami. Na rozdil od trabekul mihuli, u kterych ptijimaji nazor, Ze jsou jen
protazenymi parachordalii. Podporuji to tfemi fakty: 1) Trabekuly u sliznatek jsou vlastné

komplex trabekul a dorzalnich podélnych chrupavek. Cast toho komplexu tvofici trabekuly se
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pozdéji ve vyvoji nachdzi rostralné od anteriorni Spicky chordy, i kdyz zaklad (perioticky
mezenchym) se nachazi od chordy lateralné, takZe posteriorni ¢ast trabekul sliznatek nejspis
bude odpovidat parachordaliim celistnatcl. 2) Samotné trabekuly sliznatek se nachazeji daleko
od sebe a jejich zaklad nejspiS nebude paraxidlni mezoderm, ale posthypofyzarni vyriistky
(rGzova v obr. 25). 3) Anteriorni spojeni trabekul sliznatek (hypofyzarni komisura) se podoba
prechordalni casti lebky Celistnatci (Oisi et al., 2013).

Na obr. 27 (Oisi et al., 2013) jsou znazornéné lebecni elementy sliznatek, mihuli a minoh,
které jsou stejného embryondlniho plvodu. RlZové vybarvené struktury jsou

z posthypofyzarniho mezenchymu, mély by tedy byt pilvodem stejného jako trabekuly

Celistnatct, jak bude popsano v nasledujici kapitole.

I  ANP-derived nasal cartilages

- PHP-derived premandibular cranium
- mandibular arch-derivatives

- hyoid arch-derivatives

P ardandp pharyngeal arch
- e "

and otic

stage 30

Adult hagfish

Adult lamprey A - " - _‘—\—f—“"‘%’f‘wﬂl—ﬂ

B NHP ectoderm endoderm st OPM SOM

&/

< PHP-derivatives < ANP-derivatives

Obr. 26

schéma embryonalniho vyvoje mihule (vlevo) a
sliznatky (vpravo), homologie struktur hlavy
(Sipky) je zalozend  podobnosti struktur na
stadiich v obdélniku, z Oisi et al., 2013

OPM - oropharyngedlni membrana, SOM -
sekundarni OPM, oc — Ustni dutina

Obr. 27

Srovnani struktur lebky stejného plvodu od shora doll:
dospélé sliznatky, dospélé mihule, larvy mihule

Z Oisi et al., 2013.
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4. Teorie heterotopniho zvratu a neoklasicka teorie

Teorie heterotopniho zvratu (Shigetani et al., 2002) i neoklasicka teorie (Mallatt, 1996)
predstavuji modely vzniku celisti, které predpokladaji, Ze nebyl Zadny Zaberni oblouk pred
mandibularnim. Trabekuly tedy podle obou téchto teorii nejsou soucasti viscerocrania. Lisi se

vSak v postoji k pritomnosti trabekul u mihuli.

4.1 Neoklasicka teorie

Jon Mallat (Mallatt, 1996) na zakladé detailniho srovnani hltanu, ust, Celisti a véla mezi
zraloky, chimérami a kruhoudstymi vypracoval podobu spole¢ného predchiidce celistnatci a
kruhoustych. Tito predci (obr. 28) aktivné exspirovali vodu pres Zaberni Stérbiny pomoci
peristaltickych pohybti branchialnich svalli a inspirovali pasivné zpétnym narovnani vnéjsich a
vnitfnich Zabernich vyztuh. Pfi exspiraci uniku vody z st branily slabé chlopné. Nemél saci
aparat a pomoci ust, ktera presahovala mandibularni oblouk lapal pomalou kotist moi'ského dna
(Mallatt, 1996).

upper-lip

position of ethmoid braincase = superficial
muscles mandibular arch = \\\\ -~ branchial
0 |-~ constrictors
nostril @ \ N "
rqa.ndibul_ohyoid trabecular ‘
gill opening commissure . 0
("spiracle")

upper-lip
cartilage

oral
cartilage
cheek buccal constrictor

oral

! oral sphincter
cartilage

tentacle
fibrous sheet

Obr. 28
Znazornéni spole¢ného predchldce vsech obratlovcd podle neoklasické teorie, vpravo je zobrazen bez klze.
Trabekula by u toho predka byla pfitomna. Vpravo je vyznacené anteriorni spojeni trabekul. Z Mallat, 1996.

Podle teorie Nové hlavy (New head theory; Gans and Northcutt, 1983) na pocatku vzniku
obratlovct byl prechod k aktivni predaci a s nim spojeny rozvoj centralni nervové soustavy a
struktur oblasti hlavy. Neoklasicka teorie k tomu zdtlraziiuje potrebu zdokonaleni dychaciho
aparatu pri vyssi metabolické naroc¢nosti. ZvétSovani povrchu zaber vétSim poctem respiracnich
lamel by vyzadovalo i silnéjsi ventilani aparat, ktery by pres né zvladl hnat vodu (Mallatt,

1996).
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BezcCelistnati si vyvinuli pumpovaci vélum,
silny aparat, ktery jim umoznoval vyvijet expiracni
tlak nejen proti Zzabernim lamelam, ale i proti
jemnému sedimentu, ve kterém ziji. Toto usporadani
vSak kruholstym neumozZiiuje posilit inspiraci -
vcucnuti vody do ust (Mallatt, 1996). Oproti tomu u
vodé se vyvinuly nové silné branchialni svaly, které
posilovaly pohyby hltanu pi#i exspiraci i inspiraci,
upnuté na vnitini vyztuhy zabernich obloukd, které
tim musely také zmohutnét. Mandibularni oblouk by
zprvu slouzil k vyztuZen{ tstniho otvoru, ktery kdyby
byl kryt jen slabymi chlopnémi, takto silny ventila¢ni
tlak neudrzel. Predchidcim celistnatci se tak
umoznil novy zpisob lovu pohybujici se potravy ve

vodnim sloupci, ktery by bez silného influxu vody do

Obr. 29
Zaznam sliznatky Eptatretus burgeri pohlcujici
,,kofist” (rybi maso). Z Kuratani and Ota 2008

ust byl nemozny (Mallatt, 1996). Nemuseli se omezovat na korist se vyskytujici na dné, kterou

by lapali pritlacenim premandibularnimi usty kpovrchu, jak tomu je u bezcelistnatych

obratlovct (obr. 29). Prechod od téchto ,,dychacich” Celisti ke , kousacim* byl poslednim krokem

ke vzniku dnesnich celistnatcti (Mallatt, 1996).

Brzky pred-celistnatec Pozdni pred-celistnatec

s celistmi k ventilaci

Mandibularni zvétSeny mandibularni oblouk

oblouk

hyoidni oblouk
A X —

horni ret

prvni Zaberni otvor

Brzky &elistnatec Zralok
s ¢elistmi ke krmeni

Zelist spirakulum

celist

mandibularniho

byly pritomné u

Celisti by se tedy utvotily réistem

oblouku anteriorné, a

zmenSovanim premandibuldrni Ustni dutiny
(obr. 30), jejiz pozlstatek by byl u Zralokt
zachovan vpodobé prostoru mezi rty a

bukalni membranou (Mallatt, 1996).

Trabekuly by podle tohoto modelu

spolecného  predka

hyoidni oblouk

prvni Zaberni otvor

Obr. 30
Schéma vzniku Celisti podle neoklasické teorie. Upraveno
z Mallat, 2008.

Celistnatcti a kruhoustych a mély by byt stale

pfitomny u obou skupin. Jednim ze

zakladnich predpokladi této teorie je
homologie mezi hornimi rty mihuli a Zralokd,
kterad je odvozena od napojeni jejich svali k
lebky (Mallatt, 1996).

trabekul”

trabekuldrni c¢asti

Problemati¢nost mihuli byla

popsana vySe. [ kdyby trabekuly mezi
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Celistnatci a kruhoudstymi nebyly stejnymi strukturami, svaly hornich rtt mihuli a Zralokd se

upinaji i k nasalnim kapsulim a lze je homologizovat i podle toho (Mallatt, 2008).

4.2 Teorie heterotopniho zvratu

Teorie heterotopniho zvratu (heterotopic shift theory) je zaloZena na rozdilném vzorci
exprese genli vmandibuldrni a premandibularni oblasti kufete, jako modelu celistnatych
obratlovcti, a mihule, jako zastupce bezcelistnatci Rana migrace hlavovych bunék neuralni listy,
rozdéleni mezodermu a dokonce i exprese nékterych regulacnich gend jsou u obou skupin
podobné (obr. 314; Shigetani et al,, 2002).

Pro teorii heterotopniho zvratu je zasadni exprese genu DiIx1. Rodina genid DIx vznikla
podobné jako Hox geny homeotickou duplikaci (Stock et al., 1996). Zatimco Hox geny se
exprimuji podél antero-posteriorni osy a v ramci zabernich obloukti hraji roli pfi jejich inter-
obloukové specifikaci, DIx geny urcuji jejich intra-obloukovou specifitu dorzoventralné (Depew
et al, 2002). U mySi snefunkénimi DIx5 nebo DIx6, které se exprimuji ve ventralni casti
zabernich obloukd, dochazi k preméné spodni celisti v horni (Depew et al., 2002).

Autori heterotopni teorie se zamérili na expresi rlstovych faktori v epidermalnich
bunikach a gent jimi regulovanych v bunkach prilehlého mezenchymu v mandibularnim
oblouku. V oblasti budoucich ust kurete epidermalni cFgf8 ovliviiuje expresi mezodermalniho
cDIx1, v distalnich ¢astech spodni a horni Celisti zas riistovy faktor cBmp4 reguluje expresi cMsx1
v mezenchymu (Shigetani et al., 2002). Izolovali jejich alternativy u mihule Lampetra japonica a
zjistili, Ze jejich regulacni vztah u mihuli funguje stejné a Ze se exprimuji v oblasti budouciho
horniho a dolni rtu (obr. 31B; Shigetani et al., 2002). Role téchto gent pri utvareni oralniho
aparatu (at uz Celisti, nebo horniho a dolniho rtu) by tedy mohla evolu¢né stabilni. Co se ménti je
pole ptlisobeni téchto rlstovych faktord. U kuiete se DIx geny exprimuji jen v mandibularnim
mezenchymu, u mihule je do jejich pole plisobeni zahrnut i premandibularni mezenchym, tedy
postopticky mezenchym trigeminalniho proudu hlavové neuralni listy (Shigetani et al., 2002).

Hlavni udalosti, ktera rozlisila Celistnatce od bezcelistnatcti, byl posun pole plisobeni
stejného vyvojového modulu na jiny morfologicky modul, ktery je do té doby ve vyvoji
morfologicky homologicky mezi obéma skupinami. Tento posun vyustil ve vznik struktur (horni
Celisti a rtu), které nelze mezi sebou srovnat, mihule nemohou mit strukturu homologickou

Celistim (Kuratani, 2009).
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Lamprey Gnathostomes

7

Obr. 31

Porovnani vyvoje uUstni oblasti mihuli (vlevo)
a Celistnatcl (vpravo).

(A) Rozdéleni proudd hlavové neuralni listy:
branchidlni (BC) a hyoidni jsou znaceny
zelené, trigeminalni je barevné rozlisen na
mandibularni  cast (mc) - Zlute,
premandibularni  (pmc) predoptickou -
hnédé a postoptickou fialové.

(B) Exprese ektodermanich rGstovych faktort
Fgf8 (modra linie) a Bmp4 (Cervena linie)
(C-D) Rlst horniho rtu mihuli ventralné
utvari nasohypofyzarni dukt a anteriorné
prerlistd nasohypofyzérni desticku (nhp). U
Celistnatcl se hypofyza zaklada v podobé
Rathkeho  vychlipky  (Rp),  z orélniho
ektodermu (oe), oddélené od nasalnich
plakod (np), ¢imZ je umoZnén vznik celisti a
trabekul.

DalSi zkratky: e — oko, ht — hypotalamus, llp —
spodni ret, mo — otevirdni ust, mx — horni
Celist, n — struna hrbetni, ot — sluchové
pouzdro, ph - hitan, pmm -
pfedmandibularni mezoderm, ulp — horni
ret, vel — velum. Z Kuratani, 2004.

Rozsireni této teorie (Kuratani, 2004) o trabekulach 1ik3, Ze jsou novotvarem celistnatci.

Shigeru Kuratani v nékolika svych pracich (Kuratani, 2004, 2004, 2005, 2012; Kuratani et al.,

2013) veénoval prostor tomu, proc¢ ,trabekuly” mihuli nejsou pravymi trabekulami. Hlavni

divody pro to jsou:

1) Postopticky mezenchym trigeminalniho proudu, ktery u celistnatci dava vzniknout

trabekulam vzniknout trabekulam je u mihuli pod vlivem exprese DIx genli zahrnut do tvorby

horniho rtu (Kuratani, 2004).

2) ,Trabekuly“ mihuli se zakladaji lateralné k chordé (Johnels, 1948) na rozdil od

trabekul Celistnatcti, které se zakladaji pired ni (de Beer, 1937).

3) Trabekuly celistnatct jsou ptivodem z neuralni listy (Couly et al., 1993), k formovani

ytrabekul” mihuli prispiva mandibularni mezoderm (Kuratani et al., 2004).
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4) U mihuli se mezi spolecnym ektodermalni zakladem pro adenohypofyzu a ¢ichovou
plakodou (takzvanou nasohypofyzarni destickou) a tstnim ektodermem nachazi horni ret (obr.
26), ktery svym rlstem zatlacuje nasohypofyzarni desticku dorzalné a vytvari tak spodni stranu
nasohypofyzarni duktu. Aby dosSlo ke spojeni adenohypofyzy a hypotalamu, musi zaklad
adenohypofyzy rist posteriorné po uroven optického chiazma (Uchida et al, 2003).
Nasohypofyzarni desticka tak zabira misto, ve kterém by se u Celistnatcti vyskytovaly trabekuly
(Kuratani, 2004).

5) Neparova nozdra brani medialni migraci preoptickych bunék NL, které davaji vzniku
intertrabekuly u celistnatcti (Wada, 2005; Wada et al., 2011). Trabekula tedy mohla vzniknout az
pti vzniku diplorhinie (Kuratani et al., 2013).

Body 2 a 3 byly rozebrany v minulé kapitole. Spojeni nozdry a hypofyzy v
nasohypofyzarni desticku se neda pouzit za pfimy dikaz nemoZnosti vzniku trabekul, protoze
trabekuly jsou lateralni struktury, medialni spojeni neni predpokladem jejich vzniku (Mallatt,
2008), ¢imz je zpochybnéna i platnost diivodli 4 a 5 a zbyva jen prvni bod, ktery zavisi od
platnosti teorie heterotopniho zvratu.

Pfitomnost trabekul u mihuli zdsadné rozdéluje obé teorie vzniku Celisti. Zatimco teorie
heterotopniho zvratu mihuli trabekuly popir3, tak pro neoklasickou teorii je homologie trabekul

mezi Celistnatci a kruhoustymi dulezita.
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Zaver

Trabekuly celistnatct jsou do jisté miry stalou strukturou lebky. Zakladaji se jako tycinky
lateralné k hypofyze, které anteriorné sristaji. U zebricky a kufete byl nalezen dalsi element,
intertrabekula, ktera vytvari jejich spojeni na rostralnim konci. Za povSimnuti vSak stoji, Ze se
jedna o trabekuly zastupct kostnatych ryb a ptaki, tedy zastupci skupin s tropibazickou lebkou.
Nez bude mozné vyskyt intertrabekuly zobecnit, bude tfeba prozkoumat anteriorni srust
trabekul i u skupin zlebkou platybazickou (napriklad samostatnost rostralnich chrupavek
zralokli a suprarostralnich chrupavek pulci Zab), aby se vyloucila moznost, Ze oddélené
primordium intertrabekuly neni néjakym dtisledkem dlouhé plochy, ktera spojuje tropibazické
trabekuly. Tento jev se ale nemusi vztahovat jen na intertrabekulu. Typickd modelova zvirata,
jako je zebricka, kufe a myS, maji tropibazickou lebku. Trobibazitnost se u nich s nejvétsi
pravdépodobnosti objevila nezavisle a je tedy mozné, Ze tato zvirata sdileji nékteré mechanismy
vyvoje anteriorni casti lebky (a mozna i mozku), které nelze zobecnit na vSechny celistnaté
obratlovce. Manipulace se signalizaci Otx2 napfiklad vedla kzméndm uspotradani trabekul
z topibazické na jakoby platybazickou. Naruseni signalizace Hedgehog, zase zptisobi vétsi fuzi
trabekul.

Embryonalni ptivod trabekul je nejpresnéji urcen u kurete a axolotla, protoZe u nich byly
provedeny experimenty s transplantaci neuralni liSty i mezodermu. Zajimavé je, Ze se u obou
zvirat lisi. U kufete jsou tvoreny jen butikami neuralnf listy, ale u axolotla jsou jejich posteriorni
¢asti mezodermalni. MoZnost mezodermalniho ptivodu posteriorni ¢asti trabekul se ukazala i u
jinych celistnatcl, hlavné u obojzivelnikii. Ektomezenchym, ktery tvori trabekuly u vsSech
studovanych obratlovcili, je z (prvniho) mandibularniho proudu neuralni listy. U Kkunky a
bahnika navic k formovani trabekularni desticky mozna prispiva druhy proud - hyoidni.

Homologie trabekul kruhotustych a Celistnatci se méni podle hypotézy, kterou na vznik
lebky pohliZime. V de Beerové teorii, kde jsou trabekuly premandibularni Zaberni oblouk, a
v teorii heterotopniho zvratu bezcelistnati obratlovci trabekuly mit nemohou. Zajimavé je, Ze jak
nova na genové expresi zaloZzend hypotéza tak i skoro sto let stard hypotéza zaloZena na
pritomnosti premandibularniho segmentu, vidi homologii trabekuly celistnatcli ve vertikalni
chrupavce horniho rtu mihuli (obr. 27 a obr. 4). Neoklasicka teorie je konzervativni, zachovava u
Zraloki vétSinu struktur mihuli. Pfedstavuje predstavu vzniku Celistnatcli, kteri se stali
uspésnymi vodnimi predatory diky schopnosti sat. Podle ni jsou trabekuly vyztuhou mozku,
ktera byla pfitomna u spolecného ptedka obratlovci a tedy i mihuli.

Poznatky o vyvoji sliznatek prinesly novy pohled na skupinu Cyclostomata. Diskuse,
jestli spole¢ny predek obratlovci mél trabekuly, uZ neni omezena jen na zvlastni usporadani

lebky mihuli, ale je obohacena o jesté zvlastnéjsi lebku sliznatky, u které nejspis trabekuly
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vpravém slova smyslu jsou pritomny. Zpoznatkd o vyvoji sliznatek vyplyva, Ze nejspis
chrupavka anteriorné k ,,trabekule“ mihule, je homologii trabekuly celistnatci.

Podstata trabeculae cranii se béhem této kratké prace zmeénila ze somatické chrupavky
pres Zaberni oblouk k dplnému novotvaru. Trabekula byla vyznamna jen pro evolu¢ni teorie
popsané v prvni kapitole. V teoriich popsanych v kapitole posledni trabekula predstavuje
problém, se kterym se rGzné vyporadavaji, v téchto pripadech spiSe neZzli ,Trabekula a jeji

vyznam pro evoluci.“, tak zda se nastava situace , Evolu¢ni teorie a jejich vyznam pro trabekulu.”
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