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1. Uvop

V prirod¢ existuje nékolik fenomén, které v ¢lovéku probouzi Gizas. Dotykaji se jeho
obrazotvornosti a okouzluji jej. Témito fenomény jsou zejména barva, viing, velikost,
zvuk a konec¢né tvar. Zabyvat se vSemi by znamenalo napsat objemnou knihu, ktera
by méla prinejmensim rozsah bible. Vybereme si tedy pouze jeden z nich, a to tvar.
JakoZto biologové se dale omezime na tvar organizmd. Ten ma totiz tu zvlastnost, Ze
podléha evoluci. Neni tedy dan jen prostym ptisobenim okolniho prostiedi, ale téZ
historii dané Zivé bytosti a sledované struktury.

Pri pozorovani zivé piirody se nechavame okouzlit davtipem, s jakym je recept
na tvorbu tvarti zapsan v molekulach nukleovych kyselin. Soustfedime se na popis
vztahu mezi timto receptem a vlastni strukturou Zivého organizmu. SnaZime se
pochopit, jak se podle tohoto receptu vytvaii dana struktura a jeji tvar. Casto se ale
ve snaze odpoveédét na otazku, jak tvar vznika, zapominame zeptat, pro¢ dana struk-
tura vypadéa prave timto zpisobem.

Ukolem tohoto textu je nastinit mechanizmy, kterymi vznik4 tvar na riiznych trov-
nich popisu zivych organizmi (molekularni droven, bunééna Groven a troven celého
organizmu). Zaroven se viak pokousi najit odpovédi i na otazku, pro¢ jsou dané tvary
takové, jaké jsou.

Ukazeme si, ze daleZitou roli v utvareni tvaru hraje vychozi stav, naroky zbytku
téla a okolniho prostiedi. Povime si, Ze nékteré struktury maji velmi proménlivy tvar,
protoZze neni primo spojen s jejich funkci. Nastinime si ale také, Ze n€které tvary jsou
pomeérné oblibené, mohou vznikat opakovan€ a nezavisle na sob€, protoze byvaji pri-
mo spojeny s n&jakou funkci. Neni pritom dilezité, jaka struktura tento tvar vytvori.
Dotkneme se i vztahu mezi velikosti a tvarem, protoZe i vliv velikosti je soucasti odpo-
védi na otazku, pro¢ dany organ ¢i organizmus vypada tak, jak vypada.

Tyto zakladni principy, které ovliviiuji tvar na rliznych trrovnich zZivych systémd, si
nyni budeme demonstrovat na konkrétnich prikladech, abychom jim 1épe porozumé-
li. V zavéru si pak v§e obecné shrneme.

Pred tim, nez za¢nete se ctenim broZurky, bychom Vas radi upozornili na nékolik
dulezitych skutec¢nosti tykajicich se biologické olympiddy a prace s textem. Tento text
by mél slouzit jako privodce danym tématem a snad i jako inspirace pro dalsi zamys-
leni se nad tvarem v prirodé. Nejedna se o klasickou ucebnici, jejiz text byste se méli
detailné naucit. Naopak, predkladané informace se snazte pochopit, zamyslet se nad
nimi a v pripadé zajmu o detailni informace nahlédnéte do nékterého z doporuc¢enych
prament.
neZ znalost definic pro Vas bude obecny prehled, logické a ,biologické® mysleni.
A nakonec ¢isté technické upozornéni: ve vsech kolech biologické olympiady se k té-
matu daného ro¢niku vztahuji jen praktické a teoretické ulohy. Test je vZdy ze vSeo-
becnych biologickych znalosti.

Prijemnou ¢etbu Vam preji
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2. OBRATLOVCI

Kdyz v pravékém moti plavali predkové dne$nich obratlovcti, nikdo by nerekl, ze
z nich vzejdou vladci mofti i pevnin, ktefi svou velikosti pred¢i vSechny ostatni sku-
piny Zivo¢ichd. Prvni strunatci byli bezbranni filtratori, ktefi se ani zdaleka nemohli
méfit s tehdejsimi predatory.

Jiz tito bezbranni tvorové ale v sobé zfejmé nesli zaklady, ze kterych se zrodil bu-
douci tspéch obratlovci. Mé¢li strunu hrbetni (chorda dorsalis), jez byla oporou
jejich téla. V predni ¢asti téla byly umistény dychaci organy ve form¢ Zabernich
Stérbin, které byly podepreny zabernimi oblouky. Na hibeté byla neuralni trubice
davajici zaklad miSe a mozku. Podél ni se tahl pas bun¢k zvany neuralni lista, jejiz
migrujici bunky daly pozdé&ji zaklad pigmentaci téla, lebce a dal§im dalezitym t¢l-
nim strukturam (viz pfipravny text BiO 2009 — Mnohobunécnost).

Rozvoj obratlovctll se skuteéné nastartoval az se vznikem celistnatcli (z Zijicich
skupin obratlovct sem patii paryby, paprskoploutvé a svaloploutvé ryby, obojzivel-
nici, plazi, savci a ptaci). Preménou chrupavek predniho paru Zabernich obloukt
se u nich totiZ vytvorily Celisti, coZ jim umozZnilo prejit na preda¢ni zplsob Zivota.

Na ¢elistech vznikly pravé zuby. Celistnatci si dale vytvorili vnitini kostru, a to bud

z chrupavky nebo ze $kary. U mnoha skupin pak byla struna hibetni postupné zatla-
¢ena rozvijejicimi se obratli (u dosp€lého ¢lovéka odpovidaji struné hitbetni jen me-
ziobratlové ploténky). Vytvorily se také dva pary konéetin s prislusnymi pletenci.
Uvnitt hibetni a ocasni ploutve vznikly kosténé elementy, které jim poskytly oporu.
Poprvé se také u nervovych bunek vytvorila myelinova pochva axonii (vybézku
nervovych bun¢k), coz zvysilo efektivitu vedeni signalti podél nich. Vznikl nosni ot-
vor a ¢ichové organy. V oku vznikl akomodaéni aparat umoznujici lepsi zaostieni.
V travici soustavé se vytvoril diferencovany zaludek. Efektivita zasobovani tkani
kyslikem byla zvySena zdokonalenim stavby molekuly hemoglobinu. Imunitni sys-
tém byl obohacen o ziskanou (adaptivni) imunitu.

Jedna skupina svaloploutvych ryb nastartovala posledni velkou etapu evoluce ob-
ratlovcd — pechod na sous. Pfechod na sou$ se odehral v dob¢, kdy byl uz vytvoren
vegetacéni kryt a bylo zde co zZrat (hmyz).

Nutnou podminkou Zivota na sousi byla pevna opora téla. Zatimco hmyz m¢l
kostru vnéjsi, svaloploutvé ryby mély kostru vnitini, tvorenou z kosti a chrupavek.
Oproti paprskoploutvym rybam mély svaloploutvé ryby vyhodu v primitivni stavbé
kosténych elementt ve svych parovych ploutvich. Diky tomu mohly své ploutve
mnohem jednoduseji pfeménit na organy prizplisobené k pohybu po suché zemi.
Jejich ploutve byly kromé toho vybaveny svaly, coz utvareni kracivych koncetin
jesté uspisilo. Neparové ploutve naopak pri prechodu na sous postupné zanikly.
K dychani na suché zemi byly vyuzity plicni vaky vzniklé jako vychlipeniny hl-
tanu jesté davno pred vystoupenim na sous. Primitivnéjsi suchozemsti obratlovci
zili v larvalnim stadiu ve vodé, kdy jesté dychali pomoci zaber. Zaberni $térbiny
se s postupujici evoluci suchozemskych skupin uzaviely, diky ¢emuz ztratily svou
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funkci i zbylé zaberni oblouky a postupné zanikly, nebo se proménily naptiklad
ve sluchové kastky. Samoziejmé doslo k celé radé dalsich zasadnich zmén, z nichz
si mizeme zminit jesté napiiklad oddélovani plicniho a télniho obé&hu krve a roz-
déleni srdce, pii¢emz nejprve se rozdeluji srde¢ni predsiné (oddélené uz u obojzi-
velnikt). U krokodyld, ptaka a savct dochazi nezavisle na sobé jesté k oddéleni levé
a pravé komory.

Zatimco obojzivelnici jsou dodnes znaén¢ zavisli na vodnim prostiedi, blanati
obratlovci (Amniota) se dokazali plné adaptovat na suchozemsky zivot. Jejich vy-
vijejici se zarodek je chranén tremi zarodeénymi obaly, diky ¢emuz mohlo dojit
k zaniku stadia vodni larvy. Kromé toho rozd¢lenim srde¢nich komor koneéné
doslo k tiplnému odd¢leni plicniho a té€lniho ob&éhu krve. Postupem ¢asu se blanati
rozdélili na dvé velké linie, z nichz prvni reprezentuji savci a druhou plazi a ptaci
(ptaci jsou vnitini skupinou plazi, vzniklou z jedné skupiny dinosaurd). Kruh se
uzavrel, kdyz nékteri blanati pronikli zpét do more (napt. kytovci, ploutvonozci,
ichtyosaufi), a osidlili dokonce i vzduch (napf. ptaci, pterosaufi ¢i netopyfti).

ProtozZe je o obratlovcich znamo skute¢né mnoho, zameéfime se v dal$im textu
na tvarovou evoluci jejich zuba.

2.1 Evoluéni pavod zubt
Nikoliv ndhodou jsme se rozhodli vybrat jako priklad struktury, ktera vyrazné ur-
Cuje adaptaci obratlovctl a béhem jejich evoluce prodélala velkou diverzifikaci, zub
(obr. 2.1). U nékolika velkych skupin (napft. zZelvy, ptaci) doslo k druhotné redukci
chrupu kompenzované rozvojem jiného organu. O ostatnich obratlovcich Ize s jis-
tou nadsazkou fict, Ze Zivotni strategii zvifete poznate podle chrupu. Protoze zuby
obsahuji nejtvrdsi tkané v téle, tvori zna¢ny podil nasich fosilnich dokladti o minu-
losti obratlovcd. Lze tedy dobte pozorovat jejich promény v minulosti a usuzovat
na potravni strategie vymielych druht a srovnavat je s druhy dne$nimi.

Evoluéni ptivod zubii ziistava dodnes ¢astecné zahalen tajemstvim. Zubiim po-
dobné struktury jsou zfejmé starsi nez samotné celisti. Pocatky evoluce zubil souvi-
si s tzv. odontody. Tyto struktury maji podobnou vnitini stavbu jako zub (viz nize)

sG> sklovina <klovina
I A .
korunka A -"'\ ! ‘ subovina zubowna_.
F drefi
zubni
kofen _| cement
dased ) ke
2 kostry___ihlsfqn -
nervy
acevy
Obr.2.1: Srovnani stavby zubu (A) a plakoidni Supiny (B). Prevzato z http.//www.nlm.nih.gov/
medlineplus/ency/imagepages/1121.htm a http.//biodidac.bio.uottawa.ca/index.htm.
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a byly soucasti kosténého panciie na povrchu téla. U mnoha primitivnich obratlov-
ct nalézame ve fosilnim zadznamu zubim podobné Gtvary také v hltanové duting,
a to i u skupin, které neme¢ly vyvinutou Celist. Nékteré skupiny dokonce nesou oba
typy struktur. Neni tedy jisté, jestli ptivodné vznikly odontody uvniti v hitanu a po-
stupné se piesouvaly na povrch, nebo jestli byly nejprve soucasti kosténého kru-
nyte, ktery mohl mit na zacatku vedle obranné funkce roli zasobniku mineral pro
organizmy §irici se do sladkovodniho prostiedi. Ve druhém piipad¢ by se odontody
piresouvaly dovnitt druhotné v souvislosti s adaptaci na dravy zptsob zivota. At uz
plati kterykoli ze scénaiti, odontody na povrchu téla jsou homologické zubam.

Zajimavou strukturou u recentnich zivocichd jsou plakoidni Supiny paryb
(obr. 2.1). Jsou tvorené stejnymi typy tkané jako zuby a maji casto podobny tvar,
1isi se od nich pouze velikosti. VSechny jsou orientované jednim smérem a vytvari
dobré hydrodynamické vlastnosti téla — brani totiz vzniku turbulentniho proudéni
(proudénti, pti kterém vznikaji viry brzdici zivoc¢icha v pohybu). Zuby a jim homolo-
gické utvary maji navzdory rozmanitosti vnéjsiho tvaru pomérné jednotnou vnitini
strukturu.

Poté, co zuby vznikly, se postupné jejich dominantnim sidlem staly ¢elisti. Umis-
téni a pocty zubd se v pribéhu evoluce spise snizovaly. Piesto se i u dnesnich zivoci-
cha (napf. u ryb a Supinatych plazi) vyskytuji kromé Celisti i na stropu tstni dutiny,
u ryb i v hltanu a na zabernich obloucich. U savcli se samoziejmé vyskytuji pouze
na kostech celisti.

2.2 Modifikace struktury a funkce zubu vodnich obratlovct
[ v ramci pavodniho a ,,zakladniho“ tvaru zubu — kuZelového — vzniklo mnoho
strukturnich modifikact, které z néj délaji lepsi néstroj urceny k dané ¢innosti. Os-
tré zuby kuZelového tvaru obecné umoziuji Gtocit i brénit se, kotist usmrtit pfimo,
uchopit ji a zabranit v utéku, nebo ji poranit a poté dohledat a zabit (v jistych pfi-
padech muze byt zplisob zabiti velmi specidlni). Zuby jedovatych hadi slouzi k do-
praveni jedu do téla koristi. O stavbé a funkci riznych druhd hadiho chrupu se mdzete
docist v pripravném textu BiO 2008 — Smrt jako soucdst Zivota.

Schopnost zubt zabodnout se do kofisti je zvyraznéna u rybozravych obratlovci.
Maiji zpravidla dlouhou &elist s velikym poétem $picatych zubfi. Celist byva uzka,
aby vyvolavala mirnéjsi odpor vody pfi rychlych vypadech. Souc¢asné zabodnuti

Obr.2.2: Hlava payary s dlouhymi zuby. Pro srovnani je vedle vyobrazend jeji kofist ve stejném
meéfitku. Prevzato z www.wikipedia.org a http.//orford.tased.edu.au/piranhas.htm.
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mnoha zubti umozni uchopit kluzké rybi télo, které pak byva celé spolknuto. Tako-
vou specializaci nalézame napiic¢ skupinami obratlovct napriklad u delfind, gaviala
indického a vyhynulych ichtyosaurti. Podobné lovi i mnoho ryb (napf. $tika a kost-
lin) a ty druhy Zralokd, které se Zivi mensi kofisti. U nékterych ryb dosahuji $picaté
zuby vetsi délky. Protoze takové zuby tréi ven z tlamy, byvaji tyto ryby nékdy prezdi-
vané Savlozubé. Nabodavanim mohou lovit vétsi kofist, nez jsou samy — naptiklad
amazonska payara (Hydrolycus) se zivi prevazné piranémi (obr. 2.2).

Zraloci, ktefi se zivi vétsimi rybami (nebo jinymi vodnimi obratlovci), maji zuby
$irsi a vybavené zoubky (obr. 2.3). Po zakousnuti se do koftisti z ni vytrhavaji kusy
masa kyvavymi pohyby hlavy. Podobné zuby a predacni strategii, jen v mensim vy-
dani, nalézdme u pirani. Mén¢ specializovani Zraloci schopni lovit ryby a zaroven
se zivit zivocichy s krunyiem (napft. korysi) maji symetrické zuby s nékolika hroty.
Tyto zuby maji vy$§i mechanickou odolnost pti skusu.

Na opacném polu potravni specializace nez zraloci lovici ryby se nachézeji tzv. du-
rofagni druhy paryb (obr. 2.3). Vedle rozli¢nych Zraloka zijicich u dna k nim patfi
i vétSina rejnokti a chiméry. Durofagie je specializace na kofist s tvrdou schrankou,
véetné mlza a ostnokozcd. Durofagni zraloci a rejnoci maji tupé zakoncéené zuby.
U chimér jsou upravené do podoby plochych zubnich desek. Toto tvrzeni ale nelze
absolutizovat, protoze homologie zubnich desek chimér vii¢i zublim nent s jistotou
prokazand. Muze se jednat o strukturu s jinym evolu¢nim ptvodem. S durofagii se

Obr.2.3: Typy zub paryb. A - Zralok Sotek (Mitsukurina owstoni) lovici hlavonozZce v hlubinach.
B - Zralok vouskaty (Ginglymostoma cirratum) zivici se rybami i korysi. C — durofagni hladkoun
(Mustelus). D - zralok tygfi (Galeocerdo cuvier), predator lovici velkou kofist. Podle http.//
www.thefossilforum.com/index.php/topic/16907-ginglymostoma/, http.//www.sciencephoto.com/
media/106456/enlarge a http.//carnivoraforum.com/index.cgi?board=fish&action=display&thread=1952.
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setkavame i u bahnikl a paprscitych ryb — napiiklad u ¢tverzubcd. Nekteti z nich
jsou dokonce schopni pozirat koraly.

Jak jsme si jiz fekli, zuby ryb se mohou nalézat hluboko v hltanové dutiné.
Za zminku rozhodné stoji takovy typ zubd u dvou skupin ryb: u cichlid/vrubozob-
covitych (Cichlidae) a maloostnych (Cypriniformes). Cichlidy patii mezi druhové
nejbohatsi obratlovéi Celedi, vyznacuji se nejriznéj$imi velikostmi a tvary téla
a riznymi potravnimi specializacemi (obr. 2.4). Hitanové zuby rybozravych druhti
jsou ostré s vroubkovanym okrajem. Slouzi ke zpracovani chycenych ryb béhem
polykani. Druhy zivici se mékkysi maji zuby tupé zakonéené — uzptisobené k drceni
schranek. Po okraji drticich zubt mohou mit mensi zuby podilejici se na posouvani
potravy do jicnu. Zuby uzptlisobené k bylozravosti jsou ploché a hnétou pozrené
kusy tas do kompaktni hmoty. Nékteré cichlidy jsou specializované na pozirani
Supin jinych ryb. Jejich zuby maji drobné hroty a jsou jemné vypouklé. Supiny se
na nich zachytavaji a ryba je pak stlacuje do balicku, které posouva dolti do jicnu.
Jiny druh Supinozravé cichlidy ma velmi malé zuby, které pouziva pouze k posouva-
ni potravy pti polykani.

Hltanové zuby maloostnych se nazyvaji pozerakové zuby a jsou umistény na po-
slednim Zabernim oblouku (obr. 2.5). Zuby v tstni dutiné u této skupiny naopak
chybi. Velikostné a tvarové byvaji pozerakové zuby dobie ptizplisobené potravni
strategii ryby. Protoze vétSina naSich ryb jsou zastupci maloostnych, neni ani

Obr.2.4: HItanové zuby cichlid. A - dravec Ramphochromis macrophtalamus. B - Supinozravy
Corematus taeniatus. C — Labeotropheus fuelleborni zivici se fasami. D — Haplochromis placodon
zivici se mékkysi. Prevzato z Liem 1974.
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Obr.2.5: Pozerakové zuby maloostnych. A - bolen dravy (Aspius aspius). B — amur
bily (Ctenopharyngodon idella). C - kapr obecny (Cyprinus carpio). D - tolstolobik bily
(Hypophthalmichthys molitrix). Pfevzato z http//www.hbu.cas.cz/fishecu/staffmembers/cech.

potieba cestovat daleko, pokud si jednotlivé typy chceme prohlédnout. Drobné
ryby, v jejichZ potravé je hojné zastoupen vodni hmyz, jej rozméliuji zuby, které
pripominaji drobné 1zicky. Prikladem takové ryby je stievle (Semotilus). Tolstolo-
bik (Hypophtalamichtys) se Zivi pfevazné planktonem, ktery zachytava hustymi
Zabernimi ty¢inkami. Plankton pak rozmackava pomoci deskovitych poZerakovych
zubt. Prikladem vSeZravé ryby, ktera si pochutnava i na bezobratlych se schrankou,
je davérné znamy kapr (Cyprinus). Jeho velké tupé zakonéené zuby se vyborné hodi
k drceni schranek bentickych Zivo¢icht (Zivocichti Zijicich na dné rybnika), v piipa-
dé potreby umoziuji konzumovat i rostlinnou stravu. Typickou rybou s rostlinnym
jidelnickem je amur (Ctenopharyngodon) Zivici se vodni vegetaci. Listy rozmélnuje
pomoci Sirokych zubt s vroubkovanym povrchem. Naproti tomu bolen dravy (As-
pius aspius), jak jeho nazev napovida, je aktivni predator. Jeho pozZerakové zuby
maji kuzelovity, mirné zahnuty tvar.

Pro aplnost vy¢tu potravnich strategii vodnich obratlovcli musime zminit jesté
filtraci. Spociva v nabirani velkého mnozZstvi potravy spolu s vodou a procedéni
vody z tlamy pres otvory ve filtraénim aparatu. Filtracni aparat tvori rizné vyristky
ustni dutiny, Zabernich obloukd, nebo kombinace obojiho. Zuby se na jeho tvorbé
podileji pouze v nékterych pripadech. Prikladem je tulen krabozravy (Lobodon car-
cinophagus), ktery se Zivi drobnymi korysi. Jeho zuby maji mnoho vyénélkd, a kdyz
privie tlamu, miiZe z ni vypustit vodu bez rizika iniku chycenych koryst. Zralok
veliky (Cetorhinus maximus) filtruje potravu pies modifikované vlaknité plakoidni
Supiny, které jsou vzdalen¢ homologické zubtim. Filtraci potravy se zivi mnoho dal-
$ich obratlovct, vétSinou ale pouzivaji struktury, které nejsou odvozené od zubii.
U velryb jsou to napriklad kostice (odvozené od vnitfku Gstni dutiny), u zZraloka
obrovského (Rhincodon typus) zase pozménéné Zaberni oblouky.

2.3 Diverzita a funkce savciho chrupu

K vyznamné modifikaci zubt do8lo u predkt dneSnich savcud. ProtoZe jsou odvozeni
od plazti, méli pavodné stejnorody (homodontni) chrup slozeny z ostrych kuze-
lovych zubd. Zuby horni a spodni Celisti se stiidaly tak, Ze pii kousnuti zapadaly
do mezer mezi sebou. Navzdory tomu, Ze lze takovy chrup vyuZzit ke zpracovani
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nejriznéjsi, zejména zivocisné potravy, by prili§ neobstal v konkurenci se zubni
vybavou dnes$nich savcl. V ¢em si tedy savci od zac¢atku druhohor tolik prilepsili?

Predevsim se jejich zuby rozélenily do ¢ty zakladnich funkénich typt (fezak, Spi-
¢ak, tfenovy zub a stoli¢ka). To umoznilo jednak souc¢asnou specializaci na nékolik
typl ¢innosti vykonavanych tymz zviretem a zaroven vzajemné doplnovani se mezi
pfimo v Gstni dutiné. PGvodnim zublim nejvice tvarové a funkéné odpovidaji $pi-
¢aky. Rezaky se od §picaka lisi rozsifenym koncem. Hodi se tedy méné k uchopeni
potravy — at uz zivé, nebo mrtvé. Zato umoznuji ukousavat z ni ¢asti, funguji tedy
jako klesté. Také mohou fungovat jako dlato, priklad najdeme u hlodavci (viz nize).
Mnohem vice se pak od ptavodnich zubd lisi tfenové zuby a stolicky. Dovoluji néco,
co nés vétSinou ani nenapadne povazovat za neobycejné, jelikoz to zname z kazdo-
denniho Zivota — zvykat. Presto je zvykani v piirodé unikatni vlastnost — nikdo jiny
kromé savci to ,,poradné neumi“. Bez zZvykani se vétSina savct (Cloveéka nevyjima-
je) neobejde a ztrata chrupu se v prirod¢ rovna smrti hladem.

Predpokladem pro rozmélnéni potravy najemno, aby byla pristupnéjsi pro travici
enzymy, jsou dvé véci. Tou prvni je roz$ifena plocha zubu a takzvana okluze — do-
sednuti zubd horni a spodni Celisti pfi jejich uzavieni. Druhou je Gprava ¢elistniho
kloubu tak, aby se mohl pohybovat do stran (takzvany sekundarni celistni kloub).
U masozravych savcd mize tato prava druhotné chybét, pro bylozravce je ovSem
nezbytnou podminkou existence. Plivodni typ dentice (vyvoj zubt a jejich uspo-
radani) musel byt tedy modifikovan, aby splnoval tyto dvé funkce. Pfedchiidcem
»Zzvykaciho“ zubu byl takzvany tribosfénicky molar nesouci tfi hrbolky (obr. 2.6).
Na zubech ve spodni ¢elisti vznikl v jejich zadni ¢asti vyrastek s malym dalkem.
V piedni ¢asti zubd horni Celisti vznikl také vyriistek, ale s hrbolkem misto dilku.

Obr.2.6: Tribosfénicky molar. Vlevo ilustrace, vpravo schématické znazornéni. Jamka v predni
¢asti spodniho zubu funguje jako hmozdif, vybézek v horni ¢asti zadniho zubu jako palicka.
Prevzato z Luo 2007.
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Obr.2.7: Lebky obratlovcii a potravni specializace. Kostice velryby nejsou odvozeny od zubt
(blize viz text). Prevzato z http://collections.burkemuseum.org/mtm/mam_skulls.php.

Z chrupu, jehoz spodni a horni zuby zapadaji do mezer mezi sebou, vznikl chrup,
u kterého navic dochézi pti dokousnuti k ¢astecnému kontaktu mezi zuby. Hrbolek
a dutlek na svrchni a spodni €elisti mohly fungovat jako hmozdir a palicka, tedy drtit
potravu na jemng¢jsi ¢asti. Od tribosfénického molaru byly postupné odvozeny tre-
nové zuby a stolicky dnesnich savci.

Savci se stali v rdmci obratloveli skute¢nymi mistry ve vyuziti adaptivniho poten-
cialu poskytovaného chrupem. Bez nadsazky lze fict, Ze dentice dané sav¢i skupi-
ny je jednim z hlavnich znakd umoznujicich konkrétni ekologickou specializaci.
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Diverzitu sav¢ich lebek a chrupu v souvislosti s prizptisobenim k ptijimani rGznych
typl potravy nazorné ukazuje obr. 2.7.

Pro hmyzozravé savce je typicky malo diferencovany chrup, jehoz nejnadpadnéj-
§im znakem jsou Siroké stoli¢ky opatiené ostrymi hroty (obr. 2.8). T¢lo hmyzu je
totiz pokryto pevnou kutikulou a pro jeho zpracovani je nezbytné ji prorazit, roz-
drtit télo kotisti a nasledné ho pozvykat. K tomu se stolicky s hroty vyborné hodi.
Na zéklade¢ fosilniho zdznamu lze usuzovat, ze se takto zivili i jedni z prvnich savct
v druhohorach. Z dnes$nich savci jsou podobnym typem zubli kromé samotnych
hmyzozravct (Insectivora) vybaveni i hmyzozravi netopyti, tany (Scandentia)
a bércouni (Macroscelidea). Stoli¢ky s hroty se vyskytuji také v ramci va¢natct
(Marsupialia) a dale u takzvanych africkych hmyzozravych (Afrosoricida). Jedna
se 0 skupinu zivo¢ichli povazovanych donedavna za pravé hmyzozravce (patii sem
napt. bodlini a zlatokrti). Jejich podobnost s nimi je tak vysoka, Ze az molekularni
analyzy odhalily, Ze se jedna o nezavisle vzniklou skupinu. Vaénatci a africti hmyzo-
zravi ziejme zdedili tento typ stolicek od spole¢ného predka dneSnich savcd, ktery
lovil hmyz.

Mnohem vyraznéjsi proménu doznal chrup jedné extrémné¢ specializované formy

hmyzozravosti, a to specializované na termity. Pro termitozravé savce je typicka bud

uplna redukce chrupu (mravenec¢nici, luskouni, jezury), nebo veliky pocet kolikovi-
tych jednoduchych zubfi, jaké Ize vidét u pasovce velkého (Priodontes maximus) ¢i
vacnatce mravencojeda zZihaného (Myrmecobius fasciatus). Viibec nejzajimavejsi
dentici z termitofag disponuje hrabac kapsky (Orycteropus afer). Jeho zuby jsou
sloZeny z mnoha propojenych trubicek, nemaji sklovinu a pfi neustalém zpracova-
vani hmyzu se obrusuji. Proto hrabac¢iim dortstaji zuby po cely zivot.

Zachovani zakladnich typt zubd a nizka mira specializace chrupu je typicka i pro
vSezravé savce, jakymi jsou napiiklad prasata, mnoho zastupcti primatd, nékteri
medvédi a medvidci. Stoli¢ky vSezravych savcli maji tupé hrbolky, vétSinou Ctyfi.

Obr.2.8: Chrup hmyzozravych savci. A - zastupce Afrosoricida bodlin (Tenrec ecaudatus).
B - zastupce hmyzozravcd (Solenodon cubanus). C — zastupce vacnatcl vakokrt (Notoryctes
typhlops). Prevzato z Asher a kol. 2005.
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Hodi se ke zpracovani potravy s riznou konzistenci — od zvykani meékkého ovoce
a larev hmyzu po louskani ofecht nebo drceni mensich kosti.

Mizete si doma sami zkusit, jak takova stoli¢ka pracuje. Staci si koupit pistaci-
ové orisSky a presvédcit se, Ze jdou snadno louskat stolickami. Pro srovnani mazete
také vyzkouset oteviit ofiSek Spicakem. Snadno pak pochopite, Ze na nékteré véci se
kénicky zub nehodi a ze stolicky jsou opravdu Sikovnou evolu¢ni novinkou. Typické
stoli¢ky v§ezravych savcti ovSem nejsou vhodné k systematickému zvykani lista.
jich stoli¢ky a tfenové zuby jsou proto uzptsobené k ¢asté ¢innosti a odoIngjsi vaci
opotiebenti tvrdymi stébly (obr. 2.9). Casto maji mnohem vyssi korunku se sklovi-
nou sahajici az pod dasné. U takového zubu trva déle, nez se opotiebuje, protoze
po obrouseni svrchnich ¢asti mize zivoc¢ich pouzit ty hlubsi, ulozené pavodné pod
dasnémi. Dale byva zvykaci plocha zubti bylozravci opatiena listami ze skloviny,
které zvétSuji povrch a zefektiviiuji drceni potravy. Listy jsou bud rovnobézné s po-
délnou osou celisti (napfiklad u turovitych a jelenovitych), nebo jsou k ni kolmé
(u lichokopytnikt, slond a mnoha hlodavcti). Ani navzdory témto uzptisobenim
nevydrzi zuby drtici denné desitky kilogram listti vécné!

U slont, nejdéle zijicich bylozravych savcti, se zuby uréené ke zvykani béhem
zivota 5xX—6x vyméni. Sloni maji stejné¢ jako ostatni savci pouze dvé generace zubl
(mlécné a trvalé). Bézn¢ ale pouzivaji ke zvykani pouze 4 zuby — dva z kazdé Celisti.
Zadni zuby doristaji pozdé&ji nez predni. VZdy po nékolika letech dorostou 4 zuby,
posunou se dopiedu a opotiebované zuby vytlaci. U nekterych opravdu starych je-
dincti se stava, ze veskerou svou zadsobarnu zuba vycerpaji a nakonec stejné zemrou
hlady. U nékterych hlodavcli maji stolicky neukonceny rtist a mohou byt neustale
obruSovany. Na zakladé fosilniho zaznamu se zda, Ze bylozravi dinosaufi ze sku-
pin Ceratopsidae (patii k nim napiiklad zndmy Triceratops) a Hadrosaurinae méli
podobné adaptace na urovni dentice jako dnesni bylozravi savci. Jejich plochou
zakonc¢ené zuby s listami na povrchu umoznovaly zvykani a u nékterych druhd se
ziejmé béhem zivota obménovaly podobné jako u slona.

Obr.2.9: Stolicky savcil. A - Zirafa (Giraffa camelopardalis). B - prase pekari (Dicotyles labiatus).
C - slon (Elephas sp.). Prevzato z http://chestofbooks.com/animals/zoology/Anatomyy/.
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Zbylé &asti chrupu jsou ¢asto u bylozraveti modifikované nebo redukované. Spi-
¢aky byvaji zmensené nebo chybi, pripadné maji specialni funkci jako kly prasat
(viz nize). Lichokopytnici maji mohutné rezaky slouzici k ukusovanti travy. Rezaky
vétSiny sudokopytnikdl byvaji naproti tomu redukované — jejich funkci prebira mo-
hutny svalnaty jazyk a pysky, kterymi rostliny trhaji. U hlodavcti maji modifikované
tezaky rozhodujici funkci — daly koneckonct celému fadu nazev. Z horni i spodni
Celisti vyrasta jeden par, jehoz vnitini konec saha obloukem daleko dovnitf celisti.
Tyto zuby nemaji kofeny a neustéle doristaji. Protoze je silnou vrstvou skloviny
pokryta pouze predni strana hlodak, obé strany se obrusuji nerovnomeérné a jejich
sty¢na plocha je ostra. Vytrvalé ¢innosti takového nastroje vétSina materiala v pri-
rodé neodola. Vedle louskani ofecht a ohryzavani dieva ¢i hliz slouzi u nékterych
druht k hloubeni nory. ProtozZe jsou spodni rezaky nekterych hlodavet viici sobé
pohyblivé, mohou fungovat jako pacidlo. Hlodavci jsou druhové nejpocetnéjsim
radem savcli a patii mezi né bylozravé i v§ezravé druhy. Z hlediska konvergentni
evoluce zubd je fenomenalnim zivo¢ichem poloopice ksukol. Jeho tezaky funkéné
a tvarove odpovidaji hlodaklim — neustale dordstaji a rychleji se obrusuji z jedné
strany. Kvili této podobnosti byl tento priméat diive povazovan za veverku. Vedle
louskani ofechti si pomoci hlodani zptistupnuje mékkou duzinu bambusovych sté-
bel a larvy hmyzu skryvajici se ve dieve.

Stolicky maji mensi vyznam u masozravych zastupcd radu Selem (kockovité
Selmy, hyeny). Jejich zadni stolicky jsou hodné redukované, malo vyrazné byvaji
rovnéz jejich fezaky. Zato $pi¢aky jsou velmi Casto zvétSené a slouzi zpravidla
k zabiti koristi. Neméné dulezité jsou takzvané trhaky. Jak jejich nazev napovida,
slouzi k porcovani masa na kusy. Tvori je posledni tfenovy zub horni Celisti a prvni
stolicka dolni €elisti. Jsou zvétSené a opatiené ostrymi hrboly. Diky zptGsobu, jakym
se k sobé pri skousnuti priblizuji, funguji podobné jako ntizky. U hyen jsou tak velké
a pevné, zZe bez problému drti i odolné kosti. VSezravé Selmy (napt. myval, medved)
maji naopak zvykaci stolicky dobre zachované a v nékterych pripadech rezignovaly
i na trhaky, misto kterych maji univerzalni zvykaci zuby s tupymi hrboly (viz vyse).

2.4 Alternativni funkce zubt
Az doposud jsme se zabyvali funkcemi zubti souvisejicimi s pfijmem a zpracovanim
potravy, nebo aspon se zabijenim kofisti. Evoluce se ¢asto chopi dané prileZitos-
ti a pak se stava, ze néjaky organ ziska novou funkci, ke které se hodi. Mtze pak
projit zménami, které ho upravi do podoby vhodné pro novou funkci. Jisté vas ne-
prekvapi, Ze lidoopi vyuzivaji zuby misto jednoduchych nastroji — i my lidé mame
koneckoncti tendence ke zlozvyku nahrazovat pomoci zubtl predméty kazdodenni
potieby, od niiZzek na nehty po otvirdk na ldhve. Podobna oportunisticka vyuziti sto-
jinezridka na poc¢atku vzniku sloZitéjsi adaptace.

ProtoZe jde vétSina zubt bez problému pouzit k obrané nebo pti vnitrodruhovém
souboji, staly se zuby u mnoha skupin savcti symbolem sam¢i dominance a sig-
nalnim néstrojem. Cenéni zubt za Ucelem zastraSeni protivnika nalézdme kromé
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Selem i u primatd (napt. gorili samci) a kopytnikd. U nékterych skupin, jako jsou
kancilové (Tragulidae) a muntzaci (Muntiacinae), se vyskytuji dlouhé $pic¢aky tréici
ven z Celisti. Zvétsené §pi¢aky pak byvaji u samcti ¢asto dels$i nez u samic a mohou
se stat predmétem pohlavniho vybéru. Prikladem jsou kly prasat, které jsou kromé
obrany vyuzivany v soubojich samcu. Prislu§nikiim obou pohlavi slouzi také k roz-
hrabavani pady pti hledani potravy. Také kly mrozi slouzi jako zbran a jsou vétsi
u samct. Kromé toho je mrozi pouzivaji pii vysekavani otvorti do ledu nebo jako
pomtcku pii vylézani z vody. Stejn¢ jako u prasat a mrozq, i u slonti kly neustéle
dortstaji. U téchto zivoCicht se ovSem jedna o preménéné fezaky, nikoliv Spic¢aky.
Jedna se o kazdodenni pomticku, ktera mimo jiné spolu s chobotem kompenzuje
kratkost sloniho krku. Sloni je pouzivaji k rozhrabavani ptidy, odstrafiovani pieka-
zek z cesty, seSkrabavani borky strom?i i k vyvraceni celych kmenti.

Skute¢nou zahadou je pak ,,roh“ samce narvala. Jedna se o az tfimetrovy, spira-
lovité stoceny $picak. Ve velmi vzacnych piipadech ma samec rohy dva nebo roh vy-
roste samici. Jeho funkce je dodnes nejasna. Nazory, ze slouzi k prorazeni ledu nebo
rozryvani dna, uz dnes nejsou prili§ popularni. Je mozné, Ze se néjak podili na ritua-
lizovanych soubojich samci. Dalsi teorie fikaji, Ze se jedna o zesilovac prijimanych
nebo vydavanych akustickych signal, pripadné o smyslovy organ. Na definitivni
vyfeSeni tato otazka stale ceka.

Prikladem zubu na jedno pouziti je vaje¢ny zub (najdeme ho u ptakl a nékte-
rych plazh). Par vaje¢nych zubt slouzi mladatdm pfi lihnuti. Pomérné drastickym
zplsobem vyuzivaji zuby samci zZralokd a rejnokt béhem pareni. Zakusuji se totiz
k prsni ploutvi samice, aby se ji pevné pridrzeli.

2.5 O ptacim zobaku

Na zavér se tematicky odklonime od zubdi a podivame se, jak se zvladla druhové nej-
pocetnéjsi skupina suchozemskych obratlovci prizptisobit nejriznéjsim potravnim
strategiim a rozsifit po celém svété bez toho, aniz by méla zuby. Predkové ptaka
v druhohoréch ztratili zuby a vyvinul se jim zobak. Predpoklada se, Ze zuby jsou
jedna z mnoha struktur, kterych se ptaci ,,vzdali“ za a¢elem sniZeni télesné hmot-
nosti. Nékteré scénare ovSem predpokladaji, Ze se zobaky k ziskavani jistych druht
potravy hodily 1épe nez Celisti. UZ tenkrat se tedy mohlo jednat o ptizptsobeni pro
efektivnéjsi sbér potravy.

Podobné jako zuby u ostatnich obratlovcll jsou zobaky dneSnich ptakd dobie
uzplisobeny k ziskavani prislusné potravy. Kdyz se podivaime napfti¢ ptac¢imi druhy,
nalezneme v podobé jejich zobak pestry arzenal nastroji. Mnoho typi se objevuje
nezavisle u zastupcli rozdilnych ptacich skupin, ktefi jsou prizptisobeni podobné
potravni strategii. Na druhou stranu i blizce pfibuzné druhy ptakti mohou mit vel-
mi rozdilné tvary zobakd, pokud se lisi zplisobem ziskavani potravy. Skupiny, které
vytvorily v pomérné kratkém evolué¢nim ¢ase hned nékolik odlisnych typd zobakd,
nalézame naptiklad na ostrovech. Je tomu tak proto, Ze kdyz se na toto Uzemi je-
jich spole¢ny predek dostal, bylo zde mnoho nevyuzitych moznosti. V plivodnim
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ekosystému, ktery ptak obyval na pevning,
byla vétSina moznosti, jak ziskavat potravu,
,obsazena“ ptaky z jinych skupin. Naopak,
druhové chudy ostrov bez konkurence nabi-
zel mnoho nevyuzitych zdrojd. To umoznilo
specializaci potomkd prvnich kolonizatort
na ,,volné“ potravni strategie. Takovémuto
rozriznéni, které je doprovazeno pomeérné
rychlym evolu¢nim prizpidsobenim riznym
zdrojlim fikdme adaptivni radiace.

Prikladem rozraznéné skupiny jsou
slavné , pénkavy“ (ve skutecnosti se jedna
o zastupce ¢eledi strnadovitych) z Galapag,
které inspirovaly Charlese Darwina pfi for-
mulaci evolu¢ni teorie (obr. 2.10).

Hlavnim piedmétem vyzkumu evoluce
v kratkodobém ¢asovém méritku je pénkava
prostiedni (Geospiza fortis). Tato pénkava
neni prili§ specializovanym druhem a vy-
hledava rizné druhy potravy, véetné semen
rozmanité velikosti. Prvnim jevem, ktery
byl pozorovan, je rozdilna velikost zobaku
pénkav podle pritomnosti ¢i nepritomnosti
konkurence na stejném ostrové. Pénkavy
G. fortis maji mensi zobaky na téch ost-
rovech, kde konkurence chybi (maji maly
zobak a zivi se drobnymi semeny). Tento
potravni oportunista pak na ostrovech,
kde musi o drobné semena soutézit s dru-
hem G. fuliginosa (pénkava mald), dava
prednost vétsim sementim, které G. fuligi-
nosa nepozira.

Dale se zjistilo, ze velikost zobaku v popu-
laci se méni podle klimatu, tedy dostupnosti
riznych druhd semen. Ptaci v populacich
z vlhkych obdobi trvajicich nékolik let maji mensi zobaky. V téchto letech se totiz
dostatecné dafi vegetaci, kterd drobné semena produkuje. Béhem delsich suchych
obdobi naopak nartistd pocet suchomilnych rostlin s vétsimi semeny. Tyto posuny
ve velikosti zobaku ziejmé nejsou zptisobeny pouze prirodnim vybérem plisobicim
na variabilni populaci. Ukazalo se totiz, zZe se riizné druhy pénkav obc¢as vzajemné
krizi. Potomci mezidruhového kiizeni mivaji velikosti a tvary zobakt nékde na puli
cesty mezi druhy rodicovskymi. K¥izenci G. fortis a G. fuliginosa maji naptiklad

Obr.2.10: Darwinovy pénkavy. Prevzato
z Veselovsky 2001.
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mensi zobaky nez Cisté G. fortis. V obdobich, kdy jsou mensi zobaky vyhodnéjsi,
si tedy pénkavy G. fortis ,vypijci“ ¢ast genetické variability od pénkav G. fuligino-
sa. To, zZe se potomci s mens§imi zobaky rozmnozi, je samoziejmé zajisténo tim, ze
drobna semena jsou v daném obdobi velmi rozsirena. Krizenci ziskaji vice potravy
nez G. fortis s vét§im zobakem.

Nyni si postupné vyjmenujeme, jaké rtizné potravni zdroje ptaci pomoci zobaka
vyuzivaji a jak souvisi tvar daného zobaku se zptisobem, jakym ptak potravu ziska-
va. B€hem ¢teni textu si mizete jednotlivé typy zobaka prohliZet na obr. 2.11.

Ptaci, kteti se pasou (napiiklad husy), maji (také) zobaky se zoubkovanym okra-
jem.V tomto pripadé zobak funguje jako nizky — pii skousnuti se k sob¢ ostré okra-
je priblizi a ukroji stéblo travy. Arktické husy se zivi uSkubavanim nizké vegetace
a maji drobnéjsi zobaky. Pouze husa snézni (Anser caerulescens) ma zobak mohut-
ny, protoze s jeho pomoci vyhrabava hlizy z mnohdy polozmrzlé ptidy. Mezi nékolik
malo listozravych ptaki patii i jihoamericti bylinorubci (Phytotomidae). Tito mali
pévci maji na kraji zobaku zahyby usnadnujici ukusovani listu. Na zobaku maji také
rohovinové zoubky, kterymi listy ,,zvykaji“.

generalista lov hmyzu louskani semen vybirani isek
piti nektaru poZirani ovoce vrhani se na kofist lov pod vodou
’ 4 / ~ ﬂ a
tesani do dieva nabirani ryb do vaku zanofovani do pudy filtrace
lov ryb z hladiny sbér kyvavymi pohyby vyjidani mrsin lov a trhani masa
Obr. 2.11: Typy ptacich zobaku. Prevzato z www.wikipedia.org.
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Vyznamnou slozkou potravy ptakd jsou semena. Mnoho druhd se jimi pouze pfi-
Zivuje, dalsi jsou specialisty schopnymi rozlousknout i velmi pevné pecky a otechy.
Obecné se da rici, ze maji velké, pevné a silné zobaky a lebky. Prvnim zplisobem
rozbijeni tvrdych obal semen je drceni pomoci valivych pohybi ostrych dolnich
Celisti. Tento pristup pouziva napriklad dlask (Coccothraustes), ktery rozdrti i pecky
oliv. Rozbijet obaly Ize taky pristupem, ktery pripomina otevirani ofechli pomoci
louskacku. Orech si ptak opte o horni ¢elist (jeji patro muliZze byt vybaveno ryhami,
aby ofech dobie drzel) a tlakem spodni Celisti ho rozdrti. Takové louskavé zobaky
jsou typické pro papousky. Ktivka obecna (Loxia curvirostra) ma zobak specializo-
vany pro vyjidani SiSek. Je zvlastné zahnuty — konec svrchni poloviny smétuje dold
a konec spodni poloviny nahoru. Zahnuté poloviny zobaku pouziva k odloupavani
Supin $iSek. Zastr¢i polovinu zobaku pod Supinu, kterou pak vypaci. Takto se dosta-
ne k sementim $isky, kterymi se Zivi.

Ptaci zivici se nektarem kvétt maji dlouhé zahnuté zobaky, jejichz pomoci saji
nektar jako brékem. Kolibfici jsou s rostlinami ve vzajemné prosp€$ném (mutua-
listickém) vztahu. Rostlina kolibiikovi poskytuje nektar a kolibfik ji opyluje. Evo-
luce zobaku a trubkovitych kvéti Sla ruku v ruce — piirodni vybér uprednostroval
ptéky, jejichz zobak se dobie vesel do kvétu, a rostliny, které mély kvety takového
tvaru, jaké navstévuji kolibrici nejradéji. Takovému vzajemnému ovliviiovani evo-
luce struktur u dvou druhd, které jsou v tésném ekologickém vztahu, fikdme ko-
evoluce. Kromé¢ sani nektaru, ktery je energeticky bohaty, ale chudy na proteiny, si
kolibrici ,,ptilepsuji“ konzumaci drobnych ¢lenovcd. Dlouhy zobak jim umoziuje
ziskat je i z nepristupnych mist, jako jsou srolované listy. Kolibtici rodu Anadron
se na chytani hmyzu specializuji a maji okraj zobaku zoubkovany, aby se jim hmyz
1épe uchopoval.

Dlouhé zobaky maji také ptaci ziskavajici potravu z vlhké ptdy a bahna jako
vétSina ibisovitych (Threskiornithidae) a koliha (Numenius). Zobak zanoiuji
do substratu a tak ziskavaji potravu z hloubky. Zobak sluky (Scolopax) funguje jako
dlouh4 pinzeta pro vytahovani potravy z bahna. Diky specialnimu zakloubeni doka-
Ze ptak jemne otvirat $picku zobaku, i kdyz je zanotreny hluboko v bahné. Na konci
zobaku jsou navic jemné hmatové receptory, pomoci kterych sluka potravu v bahné
hleda. Ptaci zijici u vody se také casto zivi mlzi. Nékteré druhy maji zpevnéné zoba-
ky, kterymi dovedou rozbit jejich schranky. Velmi zajimavé ptizptisobeni pro sbér
potravy maji ustticnici rodu Haematopus. V jejich populaci se totiz vyskytuji ptaci
se tfemi odliSnymi druhy zobakd uzpidsobenymi k odlisnému zpisobu ziskavani
potravy (obr. 2.12). Ptaci s tupym zobakem ho pouzivaji k rozbijeni zadmku, ktery
drzi pohromadé dvé poloviny lastury mlze. Druhy typ zobaku mé ze strany ziZenou
$picku. Ustii¢nik ho stréi do pooteviené lastury, kterou pak vypaci. Treti typ zobaku
je uzky a jeho nositelé jej zasouvaji do rourek mnohostétinatych cervii, které pak
vytahuji. Nejzajimavéjsi na celé véci je to, ze kazdy jedinec je schopen vytvorit si
libovolny ze tfi typt zobakl. Pokud totiz mame v zajeti Gstfi¢nika uzpisobeného
k pozirani ¢ervi a zamezime mu v jejich lovu, za¢ne misto toho zrat nabizené mlze
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abéhem 10-20 dnti se mu zméni tvar zobaku. Kulik kiivozoby je zase zajimavy tim,
ze jeho zobak je asymetricky s koncem mirn€ sto¢enym doprava. Predpoklada se, Ze
zaktiveni slouzi ke snadn€j$imu hledani kofisti pod kameny.

Kolpici (Platalea) lovi vodni, zejména bezobratlé zivocichy pomoci 1zicovitého
zobaku. Brodi se ve vodé a zobakem hledaji kotist pohyby ze strany na stranu. Do-
vedou také vycvachtavat kofist z bahna. Nékteré druhy kachen maji rovnéz rozsi-
reny zobak, do kterého nabiraji potravu spole¢né s vodou nebo bahnem. Na okraji
zobaku maji lamely, které tvoii cedici aparat. Pohyby hlavy kachna vypudi bahno
tak, aby ji v astni dutiné zbyla pouze potrava. Pravymi filtratory jsou mezi ptaky
plamenaci (Phoenicopteriformes), jejichz zahnuty zobak je zevniti vybaven lamela-
mi s vlaskovitym pokryvem. Po nabrani vody s planktonem plamenak zobak privie
a kyvavymi pohyby vyhani obsah. Sit tvotena vlakny lamel zachyti z vody pouze ky-
zenou potravu. Jednotlivé druhy plamenak se li$i usporadanim tohoto filtru, tedy
i specializaci na konkrétni typ planktonu. PovSimnéte si, jak napadné se filtracni
aparat plamenaka podoba tomu, ktery pouzivaji velryby. A¢ je mnohem mensi, ma
podobnou strukturu i princip fungovani.

Nékteri rybozravi ptaci maji okraj zobaku vroubkovany, aby se jim chycené ryby
1épe drzely (béZné maji rybozravi obratlovci hodné malych zubt — viz vyse). Takové
zoubky ma napriklad rybozrava kachna morc¢ak (Mergus). V pripadé pelikana je
takovy zobak navic vybaven kozovitym vakem, ktery se miize rozsitit. Umoznuje
pelikanovi G¢inné lovit vétsi ryby. Kdyby je ptak pouze uchopil do zobaku, mohly
by se vysvobodit dfive, nez by je stacil spolknout. Pelikan je pred spolknutim muze
do zobaku zavrit diky tomu, Ze vnitini prostor zobaku lze zvétsit. Jini ptaci lovi ryby
odliSnym zptisobem. Volavky je na zobak nabodavaji. Zoboun americky ma unikat-
ni stavbu zobaku, pomoci kterého lovi ryby specialnim stylem. Dolni polovina jeho
zobaku je o néco delsi nez horni. Zoboun ptilovu 1éta pfimo nad vodou a brazdi hla-
dinu dolni polovinou zobaku. Kdyz narazi na rybu, prudce zobak zaklapne. Protoze
je zobak tzky, ptak neni pti brazdéni hladiny pfilis brzdén odporem vody.

Obr.2.12: T¥i typy zobaku ustfi¢nika (Haematopus). Prevzato z \eselovsky 2001.
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Skutec¢nou raritou mezi dravymi brodivymi ptéaky je clunozobec africky (Balaeni-
ceps rex) s masivnim Sirokym zobakem dlouhym 19 cm, ktery je stejné veliky jako
zbytek hlavy, m4 ostré okraje a hakovity hrot na konci horni ¢elisti. Clunozobec lovi
silnymi rychlymi vypady prevazné vodni zivocichy. Ryby dokaze silnym sklapnutim
ostrého zobaku prepulit. V jeho jidelnicku nalezneme vedle ryb i ptaky a mladata
krokodyla. Typickymi masozravymi ptaky jsou zastupci fadti dravct a sov. Kratké
ostré zahnuté zobaky u nich slouzi k usmrcovani koristi a/nebo trhani masa. Modi-
fikaci kratkého zahnutého zobaku dravct vznikl delsi a Stihlejsi ostry zobak pritom-
ny u ne¢kterych supti. Umoznuje jim piistup ke zbytkdim masa uvnitt Skvir v mrsiné
a k morku z kosti (Casto vyuzivaji zbytky po vétsich predatorech).

Ptaci sbirajici hmyz na stromé maji tzky zobak — tvarové podobny, ale uzsi nez
nespecializovani ptaci. Tak maly zobak Ize zasunout i mezi $kviry pod kiirou a hmyz
vytahnout. Timto zplisobem si obstarava potravu naptiklad brhlik (Sitta). Datlovi-
ti ptaci se zivi hmyzem ze dfeva a klry stromu. Maji dlouhy pevny zobak zesileny
podélnymi ryhami, ktery jim slouzi jako dlato pti roztloukavani dieva. Na lov leti-
ciho hmyzu jsou specializovanti lelci. Jejich veliky zobak s koutky az u o¢i jde Siroce
rozeviit. Lelek se Siroce rozevienym zobakem lapa potravu za letu. Kolem zobaku
ma specializované peri v podobé dlouhych vouskd, které jesté zvétsuji zabér otevie-
ného zobaku. Jini ptaci lovici hmyz ve vzduchu (napftiklad vlastovky) dovedou také
rozeviit zobak do Siroka, i kdyz ne tak jako lelek.

Vedle sbéru potravy byvaji zobaky vyuzitelné pri mnoha jinych ¢innostech. Pre-
devsim je to manipulace s okolnimi objekty (naptiklad pti budovani hnizda nebo
hloubeni nory), ¢isténi pefi a prorazeni skofapky vajec u lihnoucich se mladat.
U nékterych druhti slouzi pfi sam¢ich soubojich a vyhruzném chovani, podobné
jako tuto funkci plni zuby nékterych savct (viz vyse). U ¢apt plni zobak také ko-
munikaéni funkci — jeho klapanim ptaci vydavaji zvuky, kterymi se dorozumivaji.
Pomoci zobakt komunikuji i pta¢i mladata zadonici o krmeni — u nékterych druha
maji za timto tcelem vyvinuté charakteristické zbarveni. To u rodi¢t stimuluje pe-
Covatelské chovani. U racka stribtitého (Larus argentatus) slouzi naopak ¢ervené
skvrny na zobaku rodict jako signal pro mladata. Ta za¢nou po jeho spatieni zebrat
o0 potravu. Zobaky maji u neékterych druhti komunikacni funkci béhem namluv.
Tuto funkci miize plnit zbarveni zobaku (naptiklad u papuchalkt rodu Fratercula)
a vyrastajici struktury (samci pelikana severoamerického maji na zobaku roh, ktery
po skonceni namluv odpadne).

Postupné bylo vysloveno nékolik teorii pokousejicich se vysvétlit funkci obrov-
ského zobaku tukana (Ramphastos). Vedle predpokladu, Ze se dobie hodi k loupani
ovoce a k udrzeni rovnovahy pti $plhani na vétvich, byla populérni teorie, Ze slouzi
jako znak uprednostiiovany pii vybéru partnera. Nejnovéjsi vyzkumy ukazuji, ze
nejspis slouzi k regulaci télesné teploty. Je totiz bohaté prokrven a miize slouzit jako
plocha pro vydej nadmérného télesného tepla. Pri nizsich teplotach tukan piivod
krve do zobaku zastavi, aby nedochazelo ke ztratam tepla.
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3. Hmyz

Organizmy jsou obvykle svym tvarem velice dobie prizplisobeny prostredi, ve kte-
rém ziji. Nesmime ale nikdy zapominat, Ze proména organizmu a jeho tvaru je
zavisla nejen na podminkéch vnéjsiho prostredi, ale odviji se také od toho, jakou vy-
bavu m¢l predek dané skupiny k dispozici, kdyz se tomuto prostiedi prizptisoboval.
Evoluce je uchopeni vlastnosti, kterymi je dany druh vybaven, novym zptsobem.
Je rozvinutim potencialu dané evolué¢ni linie smérem, ktery je urcen prostiedim,
v némz tento organizmus zije. Hmyz je jednou z téch skupin organizmi, o jejichz
evoluci toho vime dost na to, abychom si mohli ukézat rozlicna tvarova prizptsobe-
ni, ke kterym béhem evoluce doslo. Hmyz vzesel z korysa, tedy ze skupiny obyvajici
primarné vodni prostiedi. Prizplisobil se Zivotu na sousi a pozd¢ji sous zcela ovladl.
Dnes je dokonce druhové nejpocetnéjsi skupinou zivocichti a organizm viibec.

V této kapitole se zaméiime na zakladni zdroje evolu¢niho Gspéchu hmyzu. Je
priznacné, Ze Uzce souvisi pravé s tvarem. Abychom 1épe pronikli do svéta hmy-
zu, nejprve si budeme muset trochu popsat stavbu jeho téla. Pak uz se ponotrime
do ptibeéhu promén jeho koncetin. Ukazeme si, jak z primitivnich hmyzich koncetin
vzniklo Gstni Gstroji. Mozn4 se to na prvni pohled nezd4, ale je to organ, jehoz tvar
zasadné ovliviiuje zplisob zivota jednotlivych evolu¢nich linii hmyzu. Na prikladu
vybranych skupin si predstavime, jakymi konkrétnimi proménami Gstni astroji
hmyzu proslo. Z ptivodniho univerzalniho ustniho tstroji kousaciho typu v evoluci
hmyzu nékolikrat nezavisle na sobé vzniklo saci astroji, coz umoznilo jeho nosite-
lim sat tekutou potravu. Mohli tak sat nejen rostlinné §tavy a nektar, ale téz krev
a dalsi tekutiny. Aby bylo mozné proniknout do podstaty promén Gstniho Gstroji
hmyzu, bude nutné pojmenovat jeho nékteré ¢asti. Podstatné ale neni naucit se tyto
terminy, nybrz pochopit, jak se Gstni tstroji a tim i zpdsob zivota hmyzu béhem
evoluce proménoval. K sani tekutiny potfebujeme bréko, ale udélat ho mazeme raz-
né. Zalezi na tom, co mame zrovna po ruce. Stejné tak ,,pracuje” i evoluce.

V dalsi ¢asti textu si ukaZzeme, ¢im jsou dany tvarové rozdily mezi jednotlivymi
¢astmi hmyziho téla. Odpovime si napriklad na otazku, jak se stalo, ze je hmyzi za-
decek, na rozdil od koryst, bez konéetin. Ukazeme si, jak mutace v jediném genu
muze ovlivnit vzhled celého organizmu.

Nasledné se zaméirime na vznik promény dokonalé, ktera se také vyznamné po-
dilela na nesmirném druhovém bohatstvi hmyzu. Odhalime tajemstvi vzniku larvy
anahlédneme do procesu vlastni promény larvy v dosp€lce.

Na konci kapitoly viceméné opustime historicky aspekt promén zivého tvaru
a na prikladu jednoho rodu vrubounovitého brouka si ukazeme, ze télesny vzhled
hmyzu miZe byt vyrazné¢ ovliviiovan prostiedim také nepfimo. Jednoduse feceno,
umisténi a tvar urcitého organu jsou ovliviiovany naroky a potiebami jinych orga-
na. Télo je harmonicky celek, vSechny jeho ¢asti musi byt ve vzajemném souladu
a plati to také pro jejich tvar. Jedna ¢ast se nemize jen tak zblaznit a bez ohledu
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na ostatni ¢asti se radikaln¢ proménit, nebot by tim znemoznila fungovani ostat-
nich organt spravnym zptisobem.

Nyni uz se ale ponofme do své€ta hmyzu. Hmyz (Insecta) je nejznamé;jsi skupi-
nou pattici do kmene ¢lenovcl (Arthropoda). Nejblizsimi piibuznymi hmyzu jsou
chvostoskoci (Collembola), vidlicnatky (Diplura) a hmyzenky (Protura). ProtoZe
pro vSechny tyto Ctyfi skupiny jsou typické tfi pary kracivych nohou, nazyvame je
Sestinozi (Hexapoda). Dlouho se nevédélo, jaka skupina ¢lenovci je Sestinohym
nejpiibuznéjsi. Pomérné nedavno se ukazalo, Ze jsou to korysi. Dokonce je hmyz
jejich vnitini a extrémné odvozenou evoluéni linii. Pfisné vzato, hmyz by tak me¢l
byt chapan jako jedna ze suchozemskych skupin koryst. O presném umisténi Ses-
tinohych v rodokmenu koryst se dosud vedou spory. Obvykle se dnes za nejblizsi
pribuzné Sestinohych povazuje sladkovodni skupina lupenonozci (Branchiopoda),
kam patii tieba listonoh jarni, nebo rakovci (Malacostraca). Podle nejnovéjSich
analyz DNA se dokonce zd4, Ze by nejpribuznéjsimi skupinami Sestinohych mohly
byt Cephalocarida a Remipedia (viz obr. 3.1). Jde o dvé pomérné nedavno obje-
vené skupiny (tfidy) korysd, které asi z ucebnic biologie neznate. Cephalocarida
jsou nepocetnou skupinou (5 popsanych rodi) obyvajici moir'ské dno az do hloub-
ky 1500 m, kde se zivi detritem. Vi se o nich jen velmi malo. Podobny nedostatek
informaci mame i o skupiné Remipedia, jejiz zastupci jsou objevovani v morskych
jeskynich.

3.1 Stavba téla hmyzu

KdyzZ se podivame na télo dospélého jedince hmyzu, naptiklad kobylky, vidime, Ze
je rozdeleno na hlavu (caput), hrud (thorax) a zadecek (abdomen). Témto télnim
oddiltm fikame odborné tagmata. Jednotlivd tagmata nejsou ale nedélitelnymi
ttvary. Naopak jsou slozena z mnoha télnich élankfi (segmenti). Sestinozi jsou
na rozdil od jinych skupin ¢lenovct nesmirné konzervativni v po¢tu télnich ¢lankd.
To ale neméni nic na tom, Ze jednotlivé ¢lanky prodélaly béhem evoluce zna¢né pro-
mény. Primitivni télni ¢lanek nesl vlastni par télnich privéskl (primitivnich konce-
tin) a nervovou zauzlinu. Postupem ¢asu se nekteré ¢lanky a jejich privésky zna¢né
specializovaly, ¢imZ doSlo i k rozriznéni tagmat. Tagmata jsou proto chapana jako
funkéné jednotné komplexy nékolika télnich ¢lankd. Tagma, které oznacujeme jako
hlavu, je tak vlastné komplexem télnich ¢lanku specializovanych na prijimani infor-
maci z okoli a se zdsadnim vyznamem v procesu piijmu potravy. Hrud je podiizena
pohybu a zadecek rozmnoZzovani, vylu¢ovani zbytkd a dychani.

Télo hmyzu je zpevnéno vné&jsi kostrou vytvorenou z kutikuly. Kutikula je umis-
téna na povrchu pokozky jako brnéni. Je to nebunééna vrstva slozena z chitinu,
voskd, tukll a proteind. Je rozdélena do jednotlivych ploSek nazyvanych sklerity
(podobné jako brnéni stredovékych rytiii). Vné&jsi kostra koncetin pak sestava
z kutikularnich trubicek vyplnénych svaly, které se na n¢€ upinaji. Kutikula je pevna
a chrani télo hmyzu, znemoznuje mu vsak riist. Aby se mohlo télo hmyzu zvétSovat,
musi byt toto brnéni opakované svlékano a nahrazovano novym brnénim o vétsi
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Obr.3.1: Mozné sesterské skupiny Sestinohych (Hexapoda). A - rod Hutchinsoniella
(Cephalocarida). B - blesivec (rod Gammarus, rakovci). C - listonoh (rod Lepidurus, lupenonozci).
D - Artemisia (lupenonozci). E - Speleonecta (Remipedia). Upraveno podle Grimaldi 2010.

velikosti. K ristu tak dochazi skokoveé v kratkém okamziku (nékolik hodin az dna)
po svléknuti staré kutikuly a pred ztvrdnutim kutikuly nové. Proces svlékani (ekdy-
se) je hormonaln¢ fizeny dé€j, na némz se zasadné podili dvé rodiny protichtidné
putsobicich hormont — ekdysteroidy a juvenilni hormony (viz kap. 3.5).

Hlava hmyzu (caput) je také sloZena z nékolika pozménénych télnich ¢lanka.
Zaklad tvori plvodni prvni hlavovy ¢lanek, ktery nemél charakter klasického
télniho ¢lanku a nenesl ani Zadné télni privésky. Dale se tvorby hlavy Gcastni pét
nebo Sest plivodné trupovych ¢lankt nesoucich koncetiny. Presny pocet pfipoje-
nych trupovych ¢lanka se doposud nepodafilo jednoznaéné urcit, nebot se spojily
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ve velmi celistvy utvar (hmyzi hlavu). VétSina z ptipojenych ¢lankt poskytla své
privésky, aby daly vznik slozité struktuie uréené k prijmu potravy — tistnimu Gstroji
(rdmecek 3.A). Dnes se nepochybuje o konéetinovém ptvodu kusadel (mandibu-
ly), Celisti (maxily) a spodniho pysku (labium). Nejasny ztstava naptiklad ptivod
horniho pysku (labrum). Jeden par télnich privéskt dal také vzniknout tykadlfim
(smyslovy organ). Hlava hmyzu nese i dal$i velmi vyznamné smyslové organy, jed-
noduché o¢i a o¢i slozené.

Hrud (thorax) sestava ze tfi télnich ¢lankd, z nichz kazdy nese jeden par konce-
tin. Niz$i pocet koncetin hmyzu umoznuje efektivnéjsi chtizi a jeji lepsi kontrolu.
U nékterych skupin hmyzu jsou na hrudi vytvorena kiidla. Ta jsou plné rozvinuta
vzdy jen u dospélych stadii (vyjimkou je posledni nymfalni stadium nékterych je-
pic). Moderni hmyz nese kiidla pouze na druhém a tetim hrudnim ¢lanku. Zname
ale vymfelé skupiny, jejichz zastupci méli mala kiidla i na prvnim ¢lanku hrudi. Tato
kridla ale neslouzila k letu (o vzniku kridel viz kap. 3.2). U pokrocilejsiho hmyzu je
hrud zbytnéla, nebot obsahuje mnozstvi svald umoznujicich let.

Zadecek (abdomen) obsahuje v ptivodnim stavu jedendact télnich ¢lanka a pri-
marni koncovou ¢ast téla, kterd je mnohdy velmi vyrazné redukovana nebo zcela
ztracena. Nékteré fosilni rybenky, které jsou jednou z bazalnich skupin hmyzu,
nesou na zadecku dokonce jesté koncetiny! Pocet zadeckovych ¢lankt se mize
mezi riznymi skupinami hmyzu lisit (6—11). Télni privésky osmého a devatého

3.A Zakladni castiustniho Gstroji. Kusadla (mandibuly), shorakryta svrchnim pyskem
(labrum), jsou nejndpadnéjsimi ¢astmi Ust u hmyzu s kousacim Ustnim Ustrojim. Jsou
velmi tvrda a ostrd, nebot jsou pivodné urcéena ke krajeni potravy na mensi ¢asti. Jejich
tvar se maze lisit i v rdmci rlznych jedincd a Zivotnich stadii jediného druhu. Naptiklad
vojaci mravencl maji zbytnéla kusadla, ktera jsou prizpGsobend k boji. Mravenci tak
vyuzili vybornych mechanickych vlastnosti kusadel a vytvofili si z nich u¢inné zbrané.
Zbrané z kusadel vznikly také u jinych druhd hmyzu, napfiklad u sameckd rohace
obecného, ktefi si s jejich pomoci poméfuji své sily.

Pod kusadly lezi parové Celisti (maxily), které pomahaji ve zpracovani potravy, a pod
nimi se nachazi spodni pysk (labium). Zatimco kusadla nejsou u vétsiny dnesnich
skupin ¢lankovana a nemaji zddna makadla, stavba celisti a spodniho pysku je
mnohem slozitéjsi. Jednak sestévaji z nékolika koncetinovych ¢lankd, jednak nesou
vybézky plvodem z enditl (viz kap. 3.2) primitivni hmyzi koncetiny. U Celisti témto
vybézkim fikdme vnéjsi a vnitini sanice (lacinia a galea), u spodniho pysku je pak
nazyvame jazycek a ret (glossa a paraglossa). Na makadlech a sanicich celisti jsou
smyslové organy, které kontroluji kvalitu potravy pied pozfenim. Celisti prodélaly
vyraznou specializaci napfiklad béhem evoluce motyll (Lepidoptera). Extrémnim
prodlouzenim jejich vnéjsich sanic totiz vznikl dlouhy sosak dospélych motyld.

Spodni pysk (labium) je na rozdil od Celisti neparovym organem, ktery ziejmé vznikl
splynutim druhého paru celisti v jeden utvar. Podobné jako u Celisti, tak i u spodniho
pysku doslo béhem evoluce hmyzu k rGznym preménam. Pikladem jeho vyrazného
zbytnéni je jazycek vcel nebo tzv. maska, kterou larvy vazek dokazou rychle vychlipit
a ulovit s ni kofist.
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Obr.3.2: Nakres kousaciho uUstniho ustroji Skvora obecného. A - hlava Skvora obecného.
B - vypreparovany horni pysk (labrum). € - vypreparovany par kusadel (mandibuly).
D - vypreparovany spodni pysk (labium) a hypopharynx. E — vypreparovany par ¢elisti (maxily).

Upraveno podle Gullan a Cranston 2005.
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segmentu zadeCku samic se podili na stavbé pravého, privéskového kladélka.
Toto kladélko proslo pomérné dramatickou evoluci a mdze byt rzné pozménéno.
Prikladem jeho vrcholné podoby je vosi zihadlo, které si osvojilo obrannou funkci.
Kromeé tohoto pravého kladélka, které maji velmi dobte vyvinuté naptiklad parazi-
ti¢ti blanoktidli (napt. lumci) nebo rovnokiidli, nalezneme u nékolika linii hmyzu
tzv. ndhradni kladélko. Tento typ kladélka byl vytvoren preménou celych ¢lanka
zadecku, které se staly vysunutelnymi (obr. 3.3). Stoji rozhodné za povsimnuti, Ze
nahradni kladélko vzniklo béhem evoluce hmyzu nékolikrat nezavisle na sob¢ (kon-
vergence). Dobfte je patrné napriklad u motylli. Na jeho stavbé se vSak u raznych
skupin podili rizny pocet zadeckovych ¢lank.

Zadecek béhem evoluce prosel fadou promén, podobné jako jiné ¢asti téla hmyzu.
Napriklad u kiidlatého hmyzu doslo ke zméné tvaru prvniho zadeckového ¢lanku
a jeho pritisknuti k hrudi. Blanoktidly hmyz ze skupiny Stihlopasi (vosy, mravenci
apod.) ma tento ¢lanek dokonce zcela spojeny s hrudi. Druhy (a nékdy téz treti)
zadeckovy ¢lanek u Stihlopasych tvoii tzv. vosi pas (stopku). Cely zbytek téla, ktery
u nich nazyvame zadeckem, je tak ve skutecnosti tvoren az dal$imi zadeckovymi
¢lanky. Diky tomu ziskéava zadecek Stihlopasych na pohyblivosti, cehoz se d4 dobre
vyuzit pti kladeni vajicek do atrob jiného hmyzu (blanokiidli parazitoidi, obr. 3.3)
nebo pti obrané (vosi zihadlo).

Po stranach prvniho az osmého zadeckového ¢lanku jsou umisténa tsti tracheal-
ni soustavy (spirakula). Zade¢ek hmyzu se obvykle pohybuje, coz umoziiuje lepsi
obé¢h vzduchu v trachedlnim systému a usnadnuje to i obéh telni tekutiny hmyzu

pravé kladélko
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Obr.3.3: Stavbatélahmyzu. A -samice parazitické vosi¢ky druhu Megarhyssa nortoni pouzivajici
vyhledd pomoci tykadel. B — postranni pohled na zadec¢ek motyla s nahradnim kladélkem. C -
postranni pohled na zadecek rovnokfidlych (sarancata apod.) s pravym, pfivéskovym kladélkem.
Upraveno podle Eidmann 1929 a Snodgrass 1935.
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(hemolymfy). Vodni larvy a nymfy hmyzu mohou nést na zadecku zvlastni dychaci
organ umoznujici prijem kysliku ve vod¢, trachealni zabry. Jsou to v podstaté vy-
chlipeniny trachealni soustavy. Prekryvaji larvalni spirakula a tim zamezuji priiniku
vody do trachedlni soustavy. Na jejich povrchu dochazi k vyméné plynti mezi vod-

nim prostiedim a trachealni soustavou.

3.2 Tvarové promény hmyzi,,prakoncetiny”

Je jasné, Ze za evolu¢nim a ekologickym tuspéchem hmyzu stoji z velké ¢asti vSe-
stranné modifikace jeho koncetin. Jejich preménou vznikly nejen kracivé koncetiny
dne$niho hmyzu, ale i tykadla nebo jednotlivé ¢4sti tstniho Ustroji.

Dokonce se ukazuje, zZe i kiidla maji koncetinovy ptivod. Pfi vzniku kiidel jsou
totiZ prepisovany stejné geny, které jsou aktivni v kracivych koncetinach. Prislusna
¢ast kiidla se béhem embryogeneze zaklada ze spole¢ného zakladu jako ptislusna
¢ast koncetiny. Na zaklade téchto poznatkd byl piehodnocen starsi predpoklad, Ze
kiidla vznikla z postrannich vyrastk kutikuly na hibeté. Vedlo to k vytvoreni teorie,
ze na vzniku kiidla hmyzu se podilely naopak pohyblivé bazalni vybézky primitiv-
nich hmyzich koncetin (exity).

Dnes$ni hmyz ma krac¢ivou nohu rozdélenu na kycel, priky¢li, stehno, holen, cho-
didlo a prst. N¢kdy takovou konéetinu mylné povaZujeme za primitivni a hledame
tyto ¢lanky i na ¢astech ustniho Ustroji, které maji koncetinovy ptivod. Pdvodni
»prakoncetina“ v§ak nejspi$ nevypadala ani jako ¢ast ustniho Ustroji, ani jako kra-
¢iva noha. I kdyZ byla svym vzhledem podobnéjsi spise moderni kracivé konce-
tiné hmyzu neZli tfeba kusadltim, skladala se z vice ¢lankd. Béhem evoluce této
»prakoncetiny® v kra¢ivou nohu nebo v jednotlivé ¢asti ustniho Ustroji dochézelo
ke splyvani nékterych ¢lankd a preméné jejich tvaru. Nékteré ¢lanky ,,prakonce-
tiny“ se u modernich kracivych koncetin zcela osamostatnily a posunuly se mimo
vlastni koncetinu. Za souc¢ast kracivé koncetiny je dnes uz ani nepovazujeme.

Jak takové prakoncetina vypadala? Jeji ¢lanky, které byly umistény nejbliz hrudi,
na sobé¢ nesly dva typy vybézku (vnitini endity a vnéjsi exity). Tyto vybézky byly bé-
hem evoluce vyuZity k vytvoreni rady velmi dtleZitych struktur. Endity se pfeménily
na vyznamné ¢asti ustniho ¢i reprodukéniho ustroji (napriklad na vnitini a vnéjsi
sanice Celisti — obr. 3.4B). Prvni vné&jsi vybézek (exit) primitivni koncetiny byl pravé
tou ¢asti ,,prakoncetiny®, ktera se ziejmé pozdéji podilela na vzniku hmyziho kridla.

Proména “prakoncetiny na moderni pohybovou koncetinu hmyzu se zda byt
pomérné sloZit4, ale je§t€ mnohem vétsi zmény nastaly béhem evoluce ,,prakonce-
tiny“ v riizné ¢asti ustniho ustroji. Relativné nejméné se ,,prakoncetina® proménila
pfi vzniku Celist. Podivejme se nyni na celisti chvostnatek (Archaeognatha), které
maji dosud velmi primitivni podobu. Chvostnatky jsou nejprimitivnéjsi skupinou
hmyzu a maji v rdmci hmyzu i bazalni postaveni (jsou sesterské vSem ostatnim ra-
ddm hmyzu). Vnéjsi a vnitini sanice Celisti chvostnatek jsou kratké a nerozvinuté.
Clanky, z nichz sanice vybihaji, odpovidaji ky¢li a trochanteru hmyzi ,,prakonéeti-
ny“. U chvostnatek jsou od sebe tyto dva ¢lanky jesté zcela oddélené a nejsou srostlé
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cx (kycel)

tr + pfe (pFiky<li)
fe (stehno)

pa + ti (holen)

jsou ceské nazvy clanki nohy hmyzu a zkratkami je naznacena homologie s ¢lanky primitivni
hmyzi koncetiny. B - Celist chvostnatek (Archaeognatha). C - ¢elist rovnokfidlych (Orthoptera,
tj. napf. sarancata a kobylky), kterd ma srostlou kycel s trochanterem. Vysvétlivky: cx - kycel; ex —
vnéjsi vybézky na ¢lancich koncetin (exity); fe - femur (stehno); ga — vnéjsi sanice celisti (pGvodem
z enditu na trochanteru); Ic — vnitini sanice celisti (plvodem z kycelniho enditu); mp - celistni
makadlo (odpovida useku primitivni koncetiny za trochanterem); pa - patella; pfe — prefemur;
ti — tibia; tr — trochanter. Upraveno podle Kukalovd-Peck 2008.

v jeden ned¢litelny Gtvar. U ostatnich skupin hmyzu naopak uz doslo k tplnému
srlistu téchto dvou Celistnich ¢lankd odpovidajicich ky¢li a trochanteru ,,prakonce-
tiny“ (obr. 3.4).

Celisti Ize s primitivni konéetinou porovnavat jesté celkem snadno, rekonstrukce
evoluce spodniho pysku je uz ponékud obtiznéjsi. Jde totiZ o neparovou struktu-
je s kusadly, ktera jsou u vétSiny dne$nich skupin zcela ne¢lankovana, a ¢loveéka
proto ani nenapadne, Ze by vznikla preménou koncetin. Neni bez zajimavosti, zZe
zminované chvostnatky (Archaeognatha) maji doposud kusadla ¢lankovana, byt je
patrné, Ze fada ¢lanku byla i béhem jejich evoluce ztracena nebo srostla dohromady
(obr. 3.5).

3.3 Ustni Gstroji a jeho pifemény

Hmyz poZira potravu preménénymi konéetinami. Ustni astroji hmyzu je totiz z vel-
ké ¢asti vytvoreno z preménénych a velmi ¢asto i riizné srostlych bazalnich ¢lankt
hmyzich ,,prakoncetin“ (viz predchozi kapitola). Tyto ,,prakoncetiny” ptdvodné
nesly vSechny télni ¢lanky hmyzu, véetné tech, které kdysi vytvorily zaklad hlavy.
Zbytky ostatnich (od hrudi vice vzdalenych) ¢lanka téchto ,,prakonéetin® miizeme
na dnedni hmyzi hlave pozorovat jako ¢lankovana makadla Celisti a spodniho pysku
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(obr. 3.2). Naopak u moderniho hmyzu jsou tyto ¢lanky podstatnou ¢asti kracivych
koncetin. Vidite tedy, Ze se jednotlivé ,,prakoncetiny” béhem evoluce v moderni
kracivé nohy a ¢asti ustniho ustroji vydaly trochu jinymi sméry, vyuZily trochu jinak
svlij potencidl a zna¢né se pritom specializovaly.

Rekli jsme si, Ze za rozrtiznénim hmyzi ,,prakonéetiny“ do podoby dnesnich kra-
¢ivych nohou a jednotlivych ¢asti ustniho Gstroji stoji zména tvaru koncetinovych
¢lank a jejich vybezka, jejich sriistani a zména velikosti. Stejné principy (tj. sras-
tani a zména velikosti) ale po vzniku ustniho Gstroji z ,,prakoncetin“ neprestaly pt-
sobit. Naopak, i nadale se podilely na tvarovych proméenach ustniho Gstroji hmyzu
do dnesni bohatosti forem. Zasadné se podilely i na evoluci primitivniho kousaciho
ustniho ustroji do nékolika nezavisle vzniklych typt saciho ustniho astroji.

Obecné receno, konkrétni podoba ustniho ustroji je silné zavisla na typu potra-
vy, kterou dand hmyzi skupina uprednostriuje. Vyvojové nejplivodnéj$im a také
nejbéznejsim typem ustniho Ustroji hmyzu je typ kousaci, ktery méa zachovany
vSechny ¢asti v relativné primitivni podob¢ (obr. 3.2). Je povazovan za nejpodob-
znacné lisit. Jednotlivé skupiny hmyzu s kousacim ustnim astrojim maji spolec¢nou
anatomickou stavbu tohoto Ustroji a ¢asto se vyznacuji vSezravosti. Patii mezi né
naptiklad $vabi, brouci, kobylky, vazky ¢i rybenky. Pfeménou kousaciho tstniho
ustroji vznikly rtzné odvozené typy tstniho ustroji uréené k sani tekutin (mno-
hokrat nezavisle na sob¢€) u odvozenejsich skupin hmyzu (Paraneoptera a Hymeno-
ptero-mekopteroidni komplex). Na vytvoreni saciho kanalu (potravniho kanalu) se
vSak u téchto skupin mohou podilet riizné ¢asti tstniho Ustroji. Na tyto zmény se
nyni podivame podrobng¢ji. Pro¢? Bude nas zajimat, jakymi rznymi zpiisoby se da
kousaci Gstni ustroji béhem evoluce pozménit tak, aby mohlo slouzit k sani a lizani
tekutin. Stejné tak jsme si ,napaditost” evoluce mohli ukazat i na prikladu kridel

Obr.3.5: Kusadla a jejich promény. A - ¢lankovana kusadla chvostnatek (Archaeognatha).
B - kusadla rybenek (Zygentoma). € - kusadla rovnokfidlych (Orthoptera, tj. napf. sarancata a
kobylky). D - kusadla vézek (Odonata). Upraveno podle Kukalovd-Peck 2008.
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nebo promén kracivych koncetin, tykadel, kladélka apod. Protoze nepiSeme kroni-
ku, ale jen malou brozuru, snad nam odpustite, Ze jsme si vybrali prave a jen astni
ustroji.

Sosdk blanokridlych (Hymenoptera) a jeho promény

Plivodni typ ustniho ustroji blanokridlych je kousaci, ovSem mnoho dospélych
blanoktidlych ziskava potravu v tekutém stavu, naptiklad ve formé nektaru ¢i
medovice. Z toho divodu prodé€lalo béhem evoluce blanokridlych ustni Gstroji
urcité zmény. Pfemeénilo se v tzv. lizavé saci ustni ustroji a vznikl labiomaxilarni
komplex (Celisti a spodni pysk zcasti srostly). U nékterych blanokridlych je tento
komplex maly a nespecializovany, ale u druht zivicich se tekutou stravou hraje
naprosto nezastupitelnou roli. Na astnim tUstroji véely medonosné (Apis melli-
fera) je jedine¢né zachovani jak schopnosti kousani pomoci volnych kusadel, tak
schopnosti t¢inného sani nektaru pomoci zvétseného labiomaxilarniho komplexu
(obr. 3.6). Dulezitou ulohu v ustnim astroji véely hraje tzv. ,vceli jazycek”, ktery
vznikl prodlouzenim a srtistem vybézka spodniho pysku. ,V¢eli jazycek® na sobé
nese chloupky a uprostied ma prohluben. Spicka ,jazy¢ku je na konci rozsifena
ve lZicovity utvar pomahajici pfi sbéru nektaru. ,Véeli jazycek“ se pti krmeni pohy-
buje tam a zpét a liZze nektar, pti tom se k nému prikladaji i prodlouzené a ochlupené
vngjsi sanice Celisti, které spolu s nim a s makadly spodniho pysku vytvaii trubici,
kterou proudi tekutd potrava (potravni kanal). Na rozdil od ,vceliho jazycku®
ale sanice Celisti veely neprovadi lizaci pohyby. Nektar se zachyti na chloupcich
a potravnim kanalem pokracuje dal do ustni dutiny. Hnaci silou pohybu tekutiny
potravnim kanalem jsou kapilarni sily, pohyby spodniho pysku a saci sila osvale-
né pumpy uloZené v hlavé. Kusadla jsou u véel sice pomérné nenapadnd, ale diky
svému lZicovitému tvaru jsou u¢innym nastrojem pri odstrafiovani necistot z ulu,
krmeni kraloven nebo tieba pii tvorbé voskovych komtrek.

Mnozi vosoviti, jako jsou vosy (Vespula), vosici (Polistes), sr$ni (Vespa) nebo
medovosy (Masarinae), nemaji sva astni Ustroji zdaleka tak prizptisobena k sani
nektaru jako véela. I onijsou ale schopni svym kratkym jazyckem lizat tekutiny z po-
vrchi. Na rozdil od vcely je ale jejich jazycek kratky, na konci se rozvétvuje do dvou
lalokti a ma sméacivy povrch. Jejich tstni Gstroji miZeme jeste oznacit jako kousaci.

Existuji také blanokiidli, ktefi maji ustni Ustroji jeSté vice prizplisobené k sani
nez véela medonosna. Jedna se napriklad o vcely skupiny Euglossini (obr. 3.6).
Jednotlivé ¢asti sosaku jsou u nich tak dlouhé, Ze nemohou byt skladany jednoduse
pod hlavu, ale skladaji se mezi ky¢lemi na spodni ¢ast hrudi. U nékterych zastupct
dokonce presahuje délka sosaku délku téla. Mohlo by se zdat, ze prechod od lizaci-
ho k ¢isté sacimu ustroji skyté pti konzumaci nektaru samé vyhody. Savy sosak totiz
umoznuje ziskat nektar i z velmi hlubokych kvéta, ke kterym se jazycek ostatnich
véel nedostane. Naopak lizanim je mozno konzumovat i velmi husty nektar (s op-
timalnim obsahem sachardzy 50—-60 %), kdeZto sat nelze roztoky s obsahem cukru
nad 30—40 % (zkuste se brckem napit medu). Energeticky zisk ze stejného objemu
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nektaru je tedy u véel skupiny Euglossini v dlisledku piechodu od lizani k sani pie-
kvapivé snizen a vyzaduje to, aby navstévovaly vice kvéta.

A B

jazycek labia
labialni
makadla

vnéjsi
sanice
celisti

celisti

/ vnéj:éi jazsrf;ak
... . Sanice labia
labialni g icti

makadla

Obr.3.6: Ustni ustroji blanokFidlych (Hymenoptera). A-C nakres lizaciho Ustniho Ustroji
vcely medonosné (Apis mellifera): A - Gstni Ustroji vcely jako celek. B - labiomaxilarni komplex
vcely medonosné v detailu. C — prufez lizacim Ustrojim pfi lizani nektaru (v uzavieném stavu). D
- nékres savého ustniho ustroji druhu Euglossina imperialis (postranni pohled a schéma pfi¢nym
fezem sosdku). Upraveno podle Borrell 2003; Krenn a kol. 2005; http//www.biology-resources.com a
Snodgrass 1956.
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Sosdk motylii (Lepidoptera) — vznik a promény

Motyli (Lepidoptera) jsou se svymi 175000 popsanymi druhy jednim z druhové
nejbohatsich radd hmyzu. Nejstarsi fosilie motylt jsou datovany do obdobi pred
190 miliony lety. Evoluce jejich tistniho astroji je spojena s krytosemennymi rostli-
nami. Vétsina motylich larev (housenek) okusuje pletiva téchto rostlin pomoci kou-
saciho ustroji, na druhou stranu vétSina dospélct se zivi nektarem z jejich kvéta.
Aby mohli motyli Iépe sat nektar z kvétl, vyvinul se u nich sosak.

Do dnesnich dni se kromé linii motyld s dobfe vyvinutym sosdkem zachovaly pri-
mitivnéjsi linie motyld, ktefi maji sosak bud velmi kratky, nebo dokonce maiji jesté
kousaci tstni ustroji. Kdyz si prohlizime jednotlivé skupiny motyld, miizeme proto
velmi dobrie rekonstruovat evoluci motyliho Gstniho astroji saciho typu.

Primitivni motyli fazeni do celedi chrostikovnikovitych (Micropterigidae) svym
vzhledem silné pripominaji chrostiky (Trichoptera), ktefi jsou motylim skutecné
blizce ptibuzni. Ustni tstroji dospélcti i housenek téchto motyld je kousaciho typu
a sosak neni vytvoren. Stejné jako mnoho larev chrostika zivi se i larvy chrosti-
kovnikovitych motylt rostlinnym detritem. Pozirani listd se objevilo u housenek
motyll az pozdéji v evoluci. Dospélci chrostikovnikovitych poziraji pyl. Pomoci
Celistnich makadel, ktera jsou u nich jesté plné zachovana, seskrabavaji pylova zrna

Obr.3.7: Sosak motylu. A - Pii¢ny fez sosakem motyla druhu Vanessa cardui. B - detail spojeni
vnéjsich sanic celisti na bfisni strané sosdku u druhu Vanessa cardui. C - hlava motyla patficiho
do celedi zavijecovitych. Vysvétlivky: ant - tykadla, dI - kutikularni vyrGstky spojujici sanice na
hibetni strané sosaku, fc - potravni kanal, Ip — makadla spodniho pysku, mp - celistni makadla,
n - nery, oc - jednoduché ocko (ocellus), vl - vyrGstky spojujici sanice na bfisni strané sosaku.
Upraveno podle Grimaldi a Engel 2005 a Krenn a kol. 2005.
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z pras$nikd. Jednotliva zrnka pak ulpivaji na chloupcich celisti a jsou posouvana
ke kusadltim, ktera je drti. Kusadla jsou ukryta pod dobie viditelnym hornim pys-
kem (labrum) a jsou asymetricka. Funguji na principu misky a hmozdire.

U pokroéilejsich skupin motylt vznikl sosak. K jeho vytvoreni vedlo extrémni
prodlouzeni a nasledné propojeni vnéjsich sanic obou celisti do jediného trubico-
vitého utvaru. Prodluzovani délky sosaku bylo doprovazeno zmensovanim zbylych
¢asti Celisti a horniho pysku. Makadla spodniho pysku naopak ztistala pomérné
mohutna, aby poskytla ochranu sto¢enému sosaku. U téch jesté pokrocilejsich sku-
pin motyld je sosak opatfen dvéma sadami svald, které umoziuji jeho spiralovité
sto¢eni. Naproti tomu natdhnuti sosaku neni zptisobeno svaly, nybrz pumpovanim
hemolymfy do sosaku.

Prodlouzené vnéjsi sanice Celisti drzi pospolu a vytvari kompaktni trubici sosaku
diky do sebe zapadajicim kutikularnim vyrastkim umisténym na jejich vnitinich
okrajich (princip suchého zipu; obr. 3.7B). Blizko $picky sosaku se tyto vyristky
prodluzuji a vznikaji mezi nimi $térbiny, kterymi proudi dovnitt potravniho kana-
lu nektar. Na $picce sosdku se nachazi senzorické vybézky, které pravdépodobné
poskytuji informace o kvalité potravy (jsou citlivé na sacharidy, u druhd zivicich
se na zkvasenych plodech zaznamenéavaji ptitomnost ethanolu) a o poloze hrotu
sosaku uvniti kvétu. Behem premény housenky na dospélce se vytvari nejen sosak,
ale také pumpa, ktera umoznuje aktivni nasavani tekutiny sosdkem do traviciho
ustroji. Tato pumpa vznika preménou ustni dutiny a jicnu. Nasavani tekutiny je
umoznéno jejimi rytmickymi stahy.

Kromeé nektaru ziskavaji motyli cukr téz z medovice nebo ze zmeklého ovoce. Mi-
neralni latky mohou sat z potu zivo€ichti, trusu, moci nebo z vlhké ptidy. Nékteré
druhy motylt se prizpasobily k sani §tav z plodt nebo tekutin z rozkladajicich se
tél. Jsou znamy dokonce i pfipady motyla, ktefi maji sosak uzptiisoben k bodani.
Mohou tak proniknout i k tekutindm ukrytym pod povrchem. Napftiklad ostruhaci
(Charaxinae) vsunuji svij sosak do rozvolnénych ¢asti mrsin, trusu nebo mekkého
ovoce.

Nékteri maroviti motyli (Noctuidae) maji ostie zakonéeny sosak pokryty trny
a haky ptivodem z vyristkl uréenych k propojeni sanic. Pomoci takto upraveného
sosdku jsou tyto druhy schopny prorazit i pomérné silnou sténu ovocnych ploda
(napt. citrusy).

Samci sedmi asijskych druhid rodu Calyptra ptilezitostné saji krev velkych savcli
véetné ¢lovéka (obr. 3.8E). Neni pochyb, Ze tito krevsajici motyli se vyvinuli z dru-
hti bodajicich do ovoce. Jejich sosak je stejné stavény a pouzivaji i stejny zptsob
chovani pti bodnuti (sosak se chova jako vrtacka, nebot diru vytvori diky protibéz-
nému krouceni sanic).

Nékteré nocni druhy Celedi zavijecovitych (Pyralidae), mirovitych (Noctuidae),
pidalkovitych (Geometridae) a nékolik dal$ich tropickych skupin motylt je dokon-
ce schopno se pravidelné prikrmovat na zranénich a slzach velkych savctli (véetné
¢loveka). Zpravidla se takto chovaji samci, ktefi v noci sedaji na o¢ni vicka, drazdi
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o¢i svymi sosaky a syti se vytékajicimi slzami. Motyli zivici se slzami si nejsou bez-
prostiedné pribuzni. U vSech se ale nezavisle vyvinul rasplovity povrch sosaku .

Dvoukridli (Diptera)

Velmi peknym prikladem premén ustniho ustroji jsou také dvoukridli. Jejich po-
travou jsou nejriznéjsi tekutiny, a proto ztratili schopnost kousani (redukovali
kusadla). Nejvétsi roli hraji kusadla u samic krevsajicich zastupct s bodavé savym
ustnim astrojim (napt. komari), kde plni funkei skalpelu a maji jehlicovity tvar.
Kromé nich maji v pripadé komara jehlicovity tvar i vnitini sanice Celisti, horni

Obr.3.8: Piiklady motylii vyuzivajicich riizné potravni zdroje. Sipky ozna¢uji pohyby soséku.
Vzdy je zobrazen cely motyl a detail vrcholu jeho sosdku. A — nektar sajici motyl rodu Argynnis
(babockoviti), ktery ma stihly vrchol sosdku. B — motyl pozirajici pylova zrna, rod Heliconius
(babockoviti), je vidét mnozstvi pylu ulpivajiciho na sosaku. C — motyl rodu Morpho (babockoviti)
pouzivajici svého kartacovitého sosaku k oskrabavani povrchid. D - rod Archaeoprepona
(babockoviti) bodajici sosakem do ovoce, ma velmi silny vrchol sosaku. E - rod Calyptra (mtroviti)
prilezitostné sajici krev, ostry sosédk nese bodavou vyzbroj. F - rod Labocraspis (muroviti) sajici

pysk a hypopharynx. VSechny tyto ttvary pronikaji do rany. Prodlouzeny spodni
pysk (labium) mé tvar koryta a slouzi jako ochranny obal jehlicovitych ¢asti tstniho
ustroji. Na jeho vrcholu jsou makadla srostla v atvar zvany labellum (obr. 3.9D).

Jini zastupci dvouktidlych si ze spodniho pysku a labella vyvinuli polstarkovity
utvar pripominajici vysavac, jimz ocucavaji tekutiny z povrcht. Na tento typ, tj.
lizaci ustni tstroji (obr. 3.9A a obr. 3.90), si jisté vzpomenete v souvislosti s mou-
chou domaci. U pokrocilejsich skupin je labellum protkéno siti kanalka, které
pomahaji dopravovat tekutinu z pevného povrchu do tstni dutiny. Tekutina vzlina
vzhuru diky kapilarnim silam. Kanalky se pak spojuji do sbérnych kanalti a nakonec
usti do hlavniho potravniho kanalu sosaku, kterym se dostavaji az do Gstni dutiny.
Labellum tak funguje stejné jako molitanova houbicka. Pohyby sosdku jsou umoz-
nény stahem ¢i povolenim svald upinajicich se na ¢asti sosaku a hlavy (zatazeny
a natazeny sosak; obr. 3.9A-C).

U zastupcl dvoukridlych s lizacim Gstnim tstrojim si Ize jen obtizné predstavit,
Ze by znovu mohli sat krev. Ztratili totiz potencial proniknout pod kdzi hostitele,
nebot zcela redukovali kusadla. Piesto to néktefi z nich dokazali, museli se ale vy-
dat jinou cestou. Ud¢lali to tak, Ze na masitém laloku svého ,vysavace® (zbytn¢lé
labellum) vytvotili trny, které rozdrasavaji kizi hostitele. Moucha pak vysava krev
vytékajici z rany. A predstavte si, Ze toto prizptisobeni vzniklo hned nékolikrat neza-
visle na sob¢. Tomuto jevu fikdme konvergence. Vyvinulo se naptiklad u nékterych
vrtulovitych (Tephritidae), vykalnicovitych (Scathophagidae) nebo bodalkovitych
(Glossinae), kam patfi i zndma moucha tse-tse.

ocni sekret buvola, sosék je opatfen rasplovitymi strukturami. Prevzato z Krenn 2010.
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Obr.3.9: Ustni ustroji dvoukFidlych (Diptera). A - detail stniho Ustroji Hemipenthes morio
(dlouhososkoviti). B — hlava druhu Hemipenthes morio (dlouhososkoviti) se sosdkem v klidové
poloze. C - nakres Ustniho Ustroji much z celedi bzucivkovitych. D — nakres ustniho Ustroji komdra
(Culex sp.). E - hlava komara rodu Aedes. Vysvétlivky: hy — hypopharynx, la — spodni pysk (labium),
Ib — horni pysk (labrum), Ic — vnitini sanice ¢elisti (lacinie), Il - labellum, ma - kusadla (mandibuly),
mxp - Celistni makadla, styl - jehlicovité ¢asti Ustniho Ustroji. Upraveno podle Grimaldi a Engel 2005,
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Krenn a kol. 2005.
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Obr.3.10: Ustni ustroji blech (Siphonaptera). A - nékres hlavy. B - nakres pfi¢ného priifezu
ustnim ustrojim. C — detail Ustniho Ustroji. D — pohled na hlavu blechy zepredu. Vysvétlivky: ant
- tykadla, ep - epipharynx (zvétsena c¢ast horniho pysku), fc — potravni kandl, Ic - vnitini sanice
Celisti (lacinie), Ip - makadla spodniho pysku, mp - celistni makadla, mx - Celisti, oc - jednoduché
oko (ocellus). Upraveno podle Herms a James 1961, Snodgrass 1946; Grimmaldi a Engel 2005; www.
rentokil.com.

Mezi dvoukiidlymi existuji téZ opylovaci Zivici se nektarem z kvétl. Napiiklad
samci neékterych komarovitych saji na kvétech a maji redukované bodavé ¢asti tist-
niho Gstroji. Z toho vyplyva i zajimavy poznatek, Ze Gstni Ustroji se mtiZe liSit i mezi
pohlavimi jediného druhu. Vyhradné nektarem se Zivi zastupci celkem 14 Celedi
dvouktidlych, mezi nimi naptiklad dlouhososkoviti (Bombyliidae), ktefi sviij sosak
béhem evoluce prodlouzili, aby mohli st i na kvétech s hlubokou korunou.

Blechy (Siphonaptera)

Blechy jsou druhotné bezktidlou skupinou krevsajiciho hmyzu (kridla tedy kdysi
meély). Moderni studie ukazuji blechy jako sesterskou, nebo dokonce vnitrni skupi-
nu srpic (Mecoptera), jejichz blizkymi pribuznymi jsou pravé dvoukridli. Blechy se

3.B Bodaveé saci tstni tstroji vsi. /sijsou ze vsech dosud probiranych linifhmyzu nejblize
pribuzné plosticim. Jejich bodavé saci ustni Ustroji, kterym saji krev hostiteld, vzniklo
z kousaciho ustniho Ustroji paraneopter nezdvisle na plosticich a vypadd naprosto odlisné.
Na rozdil od vsech bodavé sacich ustnich ustroji, kterd jsme si dosud popsali, je v klidovém
stavu umisténo ve vaku uvnitr hlavy. V pripadé potreby se pak jehlicovité ttvary vysunou
Z hlavy ven a zabodnou se do kiize hostitele. Kromé toho maji vsi na vrcholu hlavy jesté
maly chobotek opatreny zoubky, kterym se pri sdni prichyti ke kiizi (obr. 3.10A). Kusadla vsi
jsou znacné redukovand. V diisledku Zivota na téle hostitele se u nich redukovaly i dalsi cdsti
téla, napriklad kridla, sloZzené oci apod. Nohy jsou opatreny drdpky, které spolu s vybézky
na holeni slouZi k prichyceni na chlupy a vlasy. Vsi jsou prosté prapodivni pribuzni plostic,
kteri se znacné pozmeénili v disledku parazitického zplsobu Zivota.
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ale pti vzniku bodavé saciho tstroji vydaly zcela jinou cestou nez dvoukridli. Vlastni
saci kanalek je u nich tvoren tfemi jehlicovitymi Gtvary. Jedna se o par prodlouze-
nych, skalpelovité zakonéenych vnitinich sanic ¢elisti a ¢ast svrchniho pysku. Tyto
tfi Gtvary jsou dobre chranény pred poskozenim, protoze je obklopuji makadla ce-
listi a spodniho pysku a vlastni mohutné Celisti (obr. 3.10). Kusadla se u blech zcela
redukovala.

Ustni ustroji plostic (Heteroptera)

Na rozdil od motyldi, dvouktidlych, blanokridlych i blech patii ploStice mezi hmyz
s proménou nedokonalou (viz kap. 3.5). Jsou soucasti veliké a velmi diverzifiko-
vané skupiny, kam kromé plostic patii tieba i vsi (rdmecek 3.B). Této skupiné se
fika Paraneoptera a predpoklada se, Ze je ze vSeho Zijictho hmyzu nejbliZe ptibuz-
na prave holometabolnimu hmyzu (hmyzu s proménou dokonalou). U plostic,
podobné jako naprtiklad u komart ¢i blech, vznikl bodavé saci typ astniho Gstroji.
Doslo u nich k pfemén¢ kusadel a vnitfnich sanic €elisti na tenké jehlicovité utva-
ry, které jsou k sob¢€ uvnitf sosaku priloZeny a vytvari dva kanalky. Jednim proudi
sliny do rany a druhym potrava do ast. Spodni pysk (labium) se proménil v mohut-
né pouzdro, ve kterém lezi jehlicovité Gtvary. Vzniklo tak velmi dimyslné zarizeni

B
vnitini
sanice celisti
horni pysk
spodni pysk
potravni
kanal
slinny -
kana spodni pysk

Obr.3.11: Bodavé savci Ustni Ustroji plostic (Heteroptera) a vsi (Anoplura). A - bodavé
saci Ustni Ustroji vsi je uloZzeno uvniti hlavy. B — bodavé saci Ustni Ustroji plostic se vyznacuje
mohutnym rostrem. C - pficny prarez. Upraveno podle Grimmaldi a Engel 2005.
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k bodani a sani tekutin, které odborné nazyvame rostrum (obr. 3.11). Pfeménu
spodniho pysku v pouzdro ukryvajici jehlicovité atvary jsme si popsali téZ u koma-
ra. Jde tedy o dalsi ukazku konvergence, tentokrat mezi tstnim ustrojim komart
a plostic.

3.4 Jak se z koryse stala moucha

Predstava, zZe Sestinohy hmyz a jeho unikatni morfologie vznikly z piedka pripomi-
najiciho zabronozku, je na prvni pohled neuvértitelna. Pravé na prikladu hmyzu si
vSak ukazeme, Ze vyznamné zmény télniho planu mohou byt zplisobeny pomérné
jednoduchym mechanizmem. Ten je zalozZen na proteinech zvanych transkripéni
faktory. Tyto molekuly maji schopnost vazat se na regula¢ni (fidici) oblasti gend,
¢imz zvySuji nebo snizuji etnost jejich prepisovani do mRNA, a tim ridi mnozstvi
vznikajiciho proteinu. Dé¢laji to naptiklad tak, zZe nasedaji na poc¢atecni sekvenci
cilovych genti a blokuji pristup RNA polymeraze, ktera geny prepisuje do mRNA.

Transkripéni faktory obvykle neovliviiuji pouze jediny gen kodujici jeden protein,
nybrz celou fadu riznych gent. Neni vyjimkou, Ze ovliviiuji dokonce i geny pro jiné
transkripéni faktory a prostrednictvim nich celou fadu dalSich gend (a jejich feno-
typovych projevill) najednou.

Vliv genti na vzhled celého organizmu si mizeme ukazat na zjednoduseném mo-
delu epigenetické krajiny. Predstavme si geny jako drevéné koliky a fenotyp (vnéj-
§i podobu) organizmu jako plachtu. Vztah mezi danym genem a jeho fenotypovym
projevem budiz znazornén jako provazek natazeny od koliku k plachté. Od kazdé-
ho genu vede rzny pocet lan. Tato lana jsou mezi sebou rtizné provazana, nebot
i geny se mohou, jak jsme si pied chvilkou fekli, vzajemné ovliviiovat ve své aktivite.
Plachta ovSem neni bez pohybu, neustale se nadouva, protoze na ni fouka vitr. Vitr
je v modelu epigenetické krajiny pripodobnénim prostredi, ve kterém organizmus
zije a které jej do zna¢né miry ovliviiuje. OvSem plachta se nemuze pohybovat ve vé-
tru libovolné, nybrz jen do té miry, do které ji to umozni koliky a k nim ptivazané
provazky. Fenotyp organizmu prosté nelze libovolné¢ ménit podle zmén prostredi,
zalezi také na tom, co dovoli jeho geneticka vybava. Miize se stat, ze vyhozenim ur-
¢itého koliku (napf. mutace zpUsobi nefunkénost genu) se moznosti zmény tvaru
plachty vlivem foukani vétru viibec nezméni (fenotyp je stejny), vyhozenim jiného
se naopak fenotyp zméni vyznamné. V této souvislosti je tfeba zdlraznit, zZe stej-
n¢ jako se jeden gen muze podilet na vice fenotypovych znacich, ¢asto byva jeden
fenotypovy znak (napf. vytvoreni tykadla na hlavé mouchy) ovlivnén mnoha geny.
V souhrnu to znamen4, ze ono populérni tvrzeni ,,zndme gen pro néco“ (napft. pro
tykadlo) je velmi zavadéjici — tykadlo je vysledkem ¢innosti mnoha genti zaroven,
a co vice, tyto geny mohou kromé¢ tykadla ovliviiovat i dalsi zdanlivé zcela nesouvi-
sejici vlastnosti.

Nejznaméjsim prikladem transkripénich faktort jsou proteiny, kédované ho-
meoboxovymi geny. V jejich sekvenci byla zjisténa konzervativni oblast oznacova-
na jako homeobox, kter4 je prekladana do kratkého proteinu, tzv. homeodomény.
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Pravé tato doména mé schopnost vazat se na DNA a tim kontrolovat aktivitu cilo-
vych gend. Dnes velmi popularni homeotické geny (Hox geny) jsou jednou ze sku-
pin homeoboxovych gen, které se podili na utvareni clankovaného té€la hmyzu, ale
naptiklad i na vnitinim usporadani téla obratlovcli. Hox geny jsou spole¢né témeér
vSem kmentim zivocCicha, byt jejich pocet muize byt velmi riizny. Na pocatku jejich
evoluce stal jediny gen, ktery diky opakovanym zmnozenim a naslednym rozriizné-
nim sekvence dal vzniknout celému komplexu Hox gent. Tento komplex se béhem
evoluce zivocicht stal prostfedkem, ktery umoznil urcit presny vyvoj a identitu
jednotlivych télnich ¢asti na piedozadni ose téla. Hox geny ke své praci vyuzivaji
praveé schopnost vyvolat zmény v aktivité jinych genti. Jednotlivé Hox geny pritom
ovliviiuji segmenty od piedni ¢asti téla dozadu, a to v takovém portadi, které odpo-
vida jejich vzajemné poloze na chromosomu (obr. 3.12). Mutace zptsobujici ne-
funkénost transkripcnich faktort vytvarenych prepisem Hox gend mohou vyvolat
zasadni premény v télni stavbe a my si nyni vysvétlime proc.

Nejdrive si blize ujasnime, jak viibec vznika ¢lankovani téla hmyzu. Na poc¢atku
stoji transkrip¢ni faktory, jejichz geny oznacujeme jako maternalni. mRNA mater-
nalnich geni se do vajicka dostava jesté pred jeho oplozenim (piepisem téchto gent
v bunikach matky). Jejim tkolem a tkolem z ni vzniklych proteind je urcit piedo-
zadni osu budouciho téla. Teprve poté nastava ¢as pro skupiny gend piepisovanych
v bunkach vyvijejiciho se embrya (opét funguji jako transkrip¢ni faktory). Nejdiive
jedna skupina na predozadni ose vymezi nékolik oddélenych oblasti. Pozd¢ji nastu-
puje jina skupina gend vymezujici kone¢ny pocet télnich ¢lanka a pak se aktivuji
geny, které urc¢i pro buiiky neptekrocitelné hranice predni a zadni ¢asti jednotlivych
¢lanka. Teprve poté nastane ¢as Hox gent, které urc¢i presnou identitu jednotlivych
télnich ¢lankda, a tudiz i jejich kone¢nou podobu.

ANT-C BX-C
lab pb Did Scr Antp  Ubx  Abd-A  Abd-B

=i I o X

Obr.3.12: Hox geny, jejich pofadi na chromosomu a vliv na jednotlivé télni segmenty
octomilky. Prevzato z www.wikipedia.org.

Tvary v Zivé pfirodé 43



Kone¢na identita kazdého télniho ¢lanku je tedy uréena kombinaci Hox gend,
které jsou v jeho bunkach exprimovany (tzv. Hox kéd). Nejde ale jen o prosté stavy
zapnuto/vypnuto, nybrz i o nac¢asovani zahajeni prepisu daného Hox genu apod.

Velmi detailn€ byly Hox geny studovany u octomilky Drosophila melanogaster-.
Jeji tykadla jsou vysoce odvozené télni privésky majici mnozstvi senzorickych funk-
ci zahrnujicich ¢ichova a zvukova ¢idla. Presto bylo nalezeno nékolik gend, jejichz
mutace vede k vytvoreni kracivych nohou na hlavé misto tykadel. Naptiklad mutace
v jednom Hox genu zplisobi, Ze je tento gen aktivni i v télnim ¢lanku, na némz se
vytvari tykadla. Tento Hox gen pak svou ¢innosti blokuje pieménu télnich privéska
v tykadla. Cely princip navic funguje i opac¢né: pokud tento gen vypneme, namisto
kracivych nohou vyrostou tykadla.

Samoziejmé to neznamena, ze za cely proces vzniku tykadla je odpovédny jediny
Hox gen. Na vzniku tykadla se podili cela fada dal$ich strukturnich a regula¢nich
genll. V modelu epigenetické krajiny by tento Hox gen byl jednim z téch kolika,
z néhoz vede mnoho lan. Kdyz jej odstranime, plachta viditeln¢ zméni tvar (zptsobi
to velkou zménu fenotypu).

Ackoliv ma kazdy télni ¢lanek svdj zvlastni Hox kéd, mdzeme na téle hmyzu
rozlisit t€lni ¢lanky, které jsou si celkem podobné (napi. ¢lanky v ramci zadecku ¢i
hrudi). Jak jsme si rekli, takové bloky télnich ¢lankd jsou uzpisobeny podobnym
funkcim a nazyvame je tagmata. Pfedpoklada se, Ze se na vzniku tagmat zna¢né
podili podobnost v Hox kodech jejich jednotlivych ¢lanka.

Pokusme se nyni najit odpovéd na otazku jak z koryse, nesouciho mnoho konce-
tin, vznikl télni pldan hmyzu s pouhymi Sesti kra¢ivymi koncéetinami. Za tuto svou
jedine¢nou morfologii vdé¢i hmyz urcitému Hox genu, ktery je pii embryogenezi
aktivni v budoucich ¢lancich hmyziho zade¢ku a mtize za to, Ze se na ném netvori
zadné koncetiny. Zdéalo by se tedy jasné, ze dany Hox gen blokuje tvorbu konéetin.
Zajimavé ale je, Ze u lupenonozcli (jedna ze skupin korysa pribuznych hmyzu) je
prislusny Hox gen aktivni i ve ¢lancich, které koncetiny nesou. Zde ma tedy jinou
funkci a tvorbu koncetin neblokuje.

Bylo zjisténo, ze tento Hox gen neblokuje tvorbu konéetin primo. Protein, ktery
jeho prepisem vzniké, se navaze na transkrip¢ni faktor, ktery je pro tvorbu konéetin
na télnich ¢lancich nezbytny, a tim zablokuje jeho funkci. Navazani na molekulu
tohoto transkripéniho faktoru umoznuje proteinu urcita oblast nékolika amino-
kyselin, kterd musi byt odkryta a pripravenoa zachytit molekulu transkripéniho
faktoru. Tato oblast je v§ak u lupenonozct zahalena v aminokyselinovém kabatu
(viz kap. 6) a diky tomu se nedokaze na transkrip¢ni faktor navazat.

U hmyzu pied davnymi ¢asy doslo k mutaci v misté, kde je zakédovan tento ami-
nokyselinovy kabat, a tim se zrodila jeho schopnost blokovat vyvoj konéetin. Spolu
vyluénou aktivitou tohoto Hox genu v zadeckovych ¢lancich toto ziejmé vedlo ke
vzniku zasadni inovace télniho planu na cesté od kory$a k Sestinohym — zadecku
bez koncetin. Evoluce této oblasti, nachazejici se mimo samotnou homeodoménu,
také ukazuje, Ze Hox gen muze ziskat novou funkci i bez ztraty své ptivodni role.
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3.5 Proména dokonala a jeji vznik

Kazdy z nas jist€ nékdy videl housenku motyla posunujici své pytlovité a nemotorné
télo po listu n€jakeé rostliny a oZirajici jeho okraje. TuSime tedy, jak zasadni je pro-
meéna této housenky v dosp€lého motyla vznasejiciho se nad kvéty a sajiciho jejich
nektar. Proces promény (metamorféza), kterym jedinec projde béhem stadia kuk-
ly, je skryty a naprosto uchvatny.

sem promény neprochazi, je metamorfdéza u Zivo€ich pomérné béznou strategii.
Umoziiuje totiz 1épe vyuzit dostupné zivotni prostiedi a jeho zdroje (housenka zere
jinou potravu nez dospély motyl). Zatimco tfeba u obojzivelnikii je metamorféza
velmi starobylym dé&jem a nachézi se i u primitivnich skupin (jde o prezitek), u hmy-
zu je naopak evolu¢ni novinkou vzniklou az pozd¢ji v jeho evoluci. Vznik promény
dokonalé (holometabolie) je jednim ze zasadnich faktord, ktery spoluzodpovida
za dnesni druhovou bohatost hmyzu. Pravé mezi skupinami s proménou dokonalou
jsou totiz druhové nejpocetnéjsi linie hmyzu (brouci, blanokiidli, dvouk#idli a mo-
tyli).

Primitivni zastupci hmyzu maji oproti hmyzu s proménou dokonalou vyvoj pii-
my (odborné mu fikdme ametabolie). To znamena, Ze jejich mlada vyvojova stadia
jsou dospélctim znaén€ podobnd, postradaji ale rozmnoZzovaci organy a jsou mensi.
Prikladem skupin s ametabolnim vyvojem jsou primitivni bezkridlé skupiny hmyzu,
jako jsou napriklad chvostnatky (Archaeognatha) ¢i rybenky (Zygentoma). Kromé
toho ale zname i hmyz, ktery je nékde napul cesty mezi ametabolnim a holome-
tabolnim vyvojem. Oznacujeme jej jako hmyz s proménou nedokonalou (hemi-
metabolie). Juvenilni stddia hemimetabolniho hmyzu se téz podobaji dosp€lctim,
téZ nemaji vyvinuté pohlavni organy, ale na rozdil od ametabolniho vyvoje jiz maji
postupné se zvetSujici zaklady kridel. Mezi hmyz s proménou nedokonalou patfi
naptiklad plostice, jepice, vazky, Svabi nebo sarancata.

Zatimco u hmyzu s proménou dokonalou (holometabolni hmyz) oznacujeme
nedospéla stadia jako larvu a kuklu, u hemimetabolniho hmyzu hovorime o stadiu
nymfy (obr. 3.13). Klidové stadium, které by umoznilo zasadni prestavbu téla,
u hemimetabolniho hmyzu v§ak chybi. Nymfy postradaji rozmnoZovaci orgény, ale
nesou napriiklad uz zaklady kridel (posledni nymfalni stadium jepic dokonce muze
nést i kiidla samotna). Rozdil v morfologii nymfy a dospélce neni tedy zdaleka tak
propastny, jako je mezi larvou a dospélcem holometabolniho hmyzu.

Jiz dlouho se fesi otazka, jakému stadiu hemimetabolniho hmyzu odpovida larva
a kukla hmyzu s proménou dokonalou. Pro odpovéd se musime hloubéji ponoftit
do zivotniho cyklu hemimetabolniho hmyzu. U néj totiZ existuje jesté jedno Zivotni
stadium, a to mezi vajickem a nymfou. Toto stadium trvé jen velmi kratce (nékolik
minut az hodin) a fika se mu pronymfa. Vyznacuje se velmi mékkym povrchem
téla (nesklerotizovanou kutikulou). Je vlastné prechodovym stadiem mezi zivotem
v uzavieném prostoru vajicka a ve vnéjSim prostiedi. S obdobou pronymfy se se-
tkavame dokonce i u hmyzu s pfimym vyvojem. Dilezité je, Ze pronymfa, na rozdil
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Obr.3.13: Proména nedokonala (nymfalni stadia a dospélec). A-C nymfalni stadia pisivky
z Celedi Lepidopsocidae. D - dospélec pisivky z ¢eledi Lepidopsocidae. Upraveno podle Grimaldi
aEngel 2005.

od nymfalnich stadii, nema vytvoreny zaklady kridel a jeji hormonalni systém je
od toho nymfalniho také pomérné odlisny.

Dnes se ma za to, Ze larva hmyzu s proménou dokonalou je ve skutecnosti od-
vozena praveé od stadia pronymfy, jehoz trvani se znacné prodlouzilo a morfologie
pozmeénila. Zasadni rozdil mezi pronymfou a larvou vlastné spociva jen v dobé
jejich trvani. Zatimco pronymfa je kratkodobym stadiem, larva existuje v Zivotnim
cyklu jedince mnohem déle, a jeji vyvoj méa dokonce nekolik fazi (instard). Za tuto
zdsadni revoluci mize ziejmé zména v mnozstvi vylu¢ovanych hormont béhem
embryogeneze.

Aby hmyz mohl rtist, musi sviékat svou kutikulu (pevné brnéni na povrchu téla)
a nahrazovat ji novou, ktera je vétSich rozmera. Pro svlékani kutikuly jsou zasadni
dvé rodiny protichidné ptsobicich hormont, ekdysteroidy a juvenilni hormony.
Zvyseni koncentrace ekdysteroidii, ke kterému dochézi na konci kazdého instaru,
je signalem pro zapoceti svliékani nebo pro zahajeni metamorfdzy. Pfitomnost juve-
nilniho hormonu naopak udrzuje jedince v daném larvalnim (juvenilnim) stadiu
a (poptipade€) brani nastupu metamorfdzy. Pokud svlékani larvy ¢i pronymfy pro-
biha v pritomnosti juvenilniho hormonu (coz se dé&je v larvalnich stadiich), vzhled
a tvar téla se nemeéni, pouze se zvétsi télesna velikost. Vymizeni juvenilniho hormo-
nu z téla, ke kterému dochéazi v poslednim larvalnim instaru pred svlékanim, naopak
umozni zahjeni metamorfézy. Spoustécem metamorfdzy je pravé zvySeni hladiny
ekdysteroida v téle. U hmyzu s proménou nedokonalou uz prvni svlékani po vymi-
zeni juvenilniho hormonu vede ke vzniku dosp€lce. U holometabolniho hmyzu je
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posledniho larvalniho instaru ve dvou davkach. Prvni, mensi davka zah4ji piipravu
larvy na kukleni. Larva zméni své chovani, prestane zrat a hleda si vhodné misto,
kde by se zakuklila. Druha davka ekdysteroidii je mnohem vétsi a spousti tzv. lar-
valné—pupalni svlékani. Pravdépodobné odpovida davce ekdysteroidd, ktera spou-
§ti svlékani mezi jednotlivymi larvalnimi instary. Po zakukleni dochazi k vyliti dalsi
velké davky ekdysteroidii, coz souvisi se zahdjenim vyvoje tkani dospélce.

Jak bylo feceno, juvenilni hormon blokuje vyvoj, takze kdyZ vymizi, dochazi
k prechodu do dal$iho vyvojového stadia. Na uplném pocatku vzniku larvy z pro-
nymfy mohla stat pouha zména v nacasovani tvorby juvenilniho hormonu. Aby se
stadium pronymfy stalo stabilnim, stacilo v ni vytvorit dost juvenilniho hormonu,
ktery by blokoval naslednou proménu v nymfu.

Larva hmyzu s proménou dokonalou tedy odpovida stadiu pronymfy a kukla
(pupa) stadiu nymfy, které ztratilo schopnost pohybu. Zasadnim piedpokladem pro
vyvoj larvy ze stadia pronymfy
ale nebylo jen prodlouzeni cap
doby jeji existence v zZivotnim —
cyklu. Pronymfy totiz obvykle
nepfijimaji potravu. Nejprve | th
proto bylo nezbytné, aby se to
pronymfa ,,naucila“. o

Tyto udalosti byly na pocat-
ku vzniku pravé larvy, ktera
je u pokrocilejsich skupin
schopna pfijimat potravu,
rust, svlékat se a pritom si
zachovavat stavbu t€la. V tom
okamziku se stadium nymfy
stalo zbyte¢nou pritézi, nebot
ubiralo potravu dospélctim
(podobné usporadani téla,
a tedy i potravni specializace).
Naproti tomu larva mohla
diky naprosto odlisné stavbé
téla vyuzivat Gplné jinych po-
travnich zdroji. Na zacatku
této kapitoly jsme si télo larvy Obr.3.14: Imaginalni tercky uvnitt téla larvy
motyla (housenky) popsali | octomilky (Drosophila). Vysvétlivky: abd - zadecek
jako pytlovité a nemotorné. | larvy;al - tertky budoucich kfidel 1. paru; ant - tykadlové
Pravdou ale je, Ze na to, co tercky; cap - hlava larvy; ge - genitélni tercky; hal - tercky

; 1x . . budoucich kyvadélek (preménény 2. par kridel); hu -
ma délat — Zra_t a SChova.Vat S€ | humeraini tercky; la - terc¢ky spodniho pysku; Ib - tercky
pred neprateli ve Stérbinach, [ horniho pysku; om — o¢ni tereky; ta — tereky tii part nohou;
je daleko 1épe prizptisobeno, || th- hrud larvy. Upraveno podle Gullan a Cranston 2005.

ant

abd
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nez onen krasny a obratny motyl. Na zaklad¢ hypotézy o pavodu larvy z pronymfy
Ize predpokladat, ze v dasledku rozvoje larvy dochazelo k postupné redukei nymfal-
nich stadii do jediného stadia (instaru), které neptijiméa potravu a slouzi pouze jako
stadium kone¢né promény z larvy na dospélce. Vyuziva pritom energie, kterou larva
nashroméazdi béhem svého zivota. U nékterych skupin, naptiklad u motyld a dvou-
kridlych, doslo navic ke vzniku okrskt bunék, které jsou schopny se vyvijet i v lar-
valnim stadiu a nejsou zavislé na mnozstvi juvenilniho hormonu. Témto okrsktim
fikdme imaginalni teréky (obr. 3.14). Jde o ostriivky bunék, které se i v pribéhu
larvalniho vyvoje vyviji a rozriistaji. Po metamorféze, kdy se ve stadiu kukly mnohé
larvalni tkané rozpadnou, z nich vznikaji organy dospé€lého jedince (napt. nohy,
kridla nebo oci).

3.6 Onthophagus a jeho velké rohy

Do této chvile jsme se bavili o utvafeni hmyziho téla dosti obecné a zajimaly nas
predevsim vnitini faktory, které jej ridi. V této ¢asti ale prejdeme k vypravéni o jedi-
ném rodu vrubounovitych broukt, o rodu Onthophagus. Divodem jsou jeho rohy.
Zamérime se nyni na vnéjsi faktory, které jejich vznik ovliviiuji. Poznatky o evoluci
téchto rohi totiZ miiZzeme zobecnit na celé hmyzi télo. Jednoduse fe¢eno, umisténi
a tvar urcitého orgédnu jsou ovliviiovany naroky a potfebami jinych organt. Télo je
harmonicky celek, vSechny jeho ¢4sti musi byt ve vzijemném souladu a plati to také
pro jejich tvar. Jedna ¢ast se nemiZe jen tak zblaznit a bez ohledu na ostatni ¢asti
se radikalné proménit, nebot by tim znemozZnila fungovani ostatnich organt sprav-
nym zpisobem. U hmyzu s proménou dokonalou je tato situace umocnéna tim, Ze
jednotlivé fyzicky blizké organy soutéZi o Ziviny, kterych je béhem promény larvy
v dospélce jen omezené mnozstvi.

Je dobre zdokumentovano, Ze samci tisicl druhti broukd vytvareji rohy riznych
forem a velikosti. Rod Onthophagus patii mezi vrubounovité brouky a zahrnuje asi
2000 popsanych druhti se stovkami riznych typd roht. Ty se lisi nejen ve tvaru, ale
i v umisténi. Jsou znamy druhy s rohy vyrlstajicimi na pfedni ¢asti hlavy, ze stredu
hlavy ¢i na jejim zadnim konci, nebo dokonce na predni ¢4sti hrudi (obr. 3.15). Bez
ohledu na konkrétni tvar slouzi vSem samctim rohy ke stejnému ucelu. PouZivaji je
k blokovani vchodd do podzemnich tunelti se samicemi. Bylo prokazano, zZe vétsi
rohy jsou k tomuto tc¢elu vhodn€jsi nez mensi. Velikost rohti téchto broukt pritom

Obr.3.15: Rohy broukti Onthophagus a jeho ptibuznych. Upraveno podle Emlen 2008.
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prokazatelné zavisi na dobré vyzivé (mnozstvi energie, ktera je k dispozici béhem
vyvoje dospélce).

Rod Onthophagus se vyskytuje v Siroké skale biotopt od pralesii az po pousté, kde
se zivi trusem nejriznéjsich zivocichd. Ve viech téchto prostredich brouci potrebuji
¢ich, kridla i zrak. Relativni dalezitost téchto tii schopnosti ale zavisi na konkrétnim
prostiedi. Z toho divodu jsou néklady na vystavbu rohti riizné v zavislosti na jejich
umisténi. Tvorba roht na télech téchto broukd totiz vede k omezeni vyvoje fyzicky
blizkych struktur. Plati ptitom, Ze ty druhy, které vyhledavaji trus v noci, potiebuji
mit vétsi o¢i. To je dGvod, pro¢ maji no¢ni druhy rodu Onthophagus prokazatelné
mens$i vyskyt rohd na zadni ¢asti hlavy, kde by omezovaly pravé vyvoj o¢i. Podobnou
predpoved lze stanovit naptiklad i u rohd umisténych na hrudi. Ty druhy, které se
Zivi na trusu, jenz neni v krajin¢ asty, potrebuji mit teoreticky lepsi schopnost letu
nez ty druhy, které nalétavaji na trus v krajin¢ hojny.

Jak obecna je ale tato zavislost nakladli na vystavbu struktury a jejiho umisténi
na t€le? V takhle vyrazné mire se uplatriuje hlavné u organizmi, kde fyzicky blizké
struktury vznikaji ve stejnou dobu a soupeti béhem svého vyvoje o ziviny. Proto je
toto pravidlo mozné uplatnit i u jinych zbytnélych struktur hmyzu, zejména u hmy-
zu s proménou dokonalou. Nelze jej ale uplatnit napiiklad u jelenich paroht nebo
pavich ocasti, nebot tyto struktury se vytvari az poté, co jsou polozeny zaklady tél-
niho planu dospélce (totiz béhem dospivani). Tento piiklad z fise hmyzu nam také
doklada obecné platnou skutecnost, ze vyvoj dané télesné struktury a jeji velikost
zalezi na kontextu, ve kterém se nachazi (podrobnéji viz kap. 7.1).

Rod Onthophagus je klasickym prikladem jesté jednoho fenoménu, kterému ri-
kame saméi dimorfizmus. Mluvime o ném tehdy, existuji-li u daného druhu dvé
odli$né tvarové formy samcd, které jsou specializovany na odlisné zpisoby chovani
a ekologické situace. V nasem ptipad¢ jde o to, Ze velci samci nesou extrémné velké
rohy, mali samci maji rohy pouze ve zbytkové podob¢ (obr. 3.16).

Abychom pochopili vyznam sam¢iho dimorfizmu u rodu Onthophagus, musime
proniknout jesté o néco hloubéji do biologie téchto broukti. Sami¢ky si pod trusem
buduji tunely, do nichz nosi kulicky z n€j uplacané, a vytvari zde tzv. chovné koule,
v nichz se pozdgji vyvijeji jejich larvy. Rohati samci strazi vchody do téchto tuneld
a vyCerpavaji se vzajemnymi souboji o pristup k samicim, kdezto bezrozi samci si

Obr.3.16: Samci dimorfizmus u broukt rodu Onthophagus. Prevzato z Moczek a Emlen 2000.
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hloubi postranni tajné chodby a plizi se za zady téchto neohrozenych bojovnika,
aby se mohli sparit s dychticimi samicemi — pt'i tom by jim rohy prekazely.

Vytvoreni nebo nevytvoreni urcité tvarové formy samce neni zpisobeno zadnymi
genetickymi rozdily, nybrz je zavislé ¢isté na plisobeni prostiedi. Prestoze vetsi sa-
mec a samec s del§imi rohy vzdy v souboji zvitézi, pohlavni vybér nevede k postup-
nému zvétSovani téla a roht. Je to dano tim, ze jak télesné velikost, tak délka rohti
je plné zavisla na prostredi a neodrazi kvalitu genotypu. Diky tomu, Ze i mali samci
se mohou uspésné parit, uprednostnuje evoluce ty jedince, ktefi maji dokonalejsi
vyvojovy mechanizmus (netspés$ni jsou ti, ktefi maji prechodovy morfotyp). Maly
samec s vyvinutymi rohy nedokaze zvitézit v souboji s velkymi samci, ale neuspé-
je uz ani se svou nenapadnou taktikou, protoze ho rohy limituji pti hloubeni tajné
chodby k samicce.

Pri rozhodovani, ktera ze dvou alternativnich saméich forem bude béhem vyvoje
jedince uplatnéna, hraje zasadni roli juvenilni hormon (vidime tedy, Ze juvenilni
hormon muze hrat ve fyziologii hmyzu celou fadu roli, a to nejen pti sviékani). Jeho
mnozstvi v téle je totiz zavislé na podminkach vnéjsiho prostredi, kterym je orga-
nizmus béhem vyvoje vystaven. Tento fakt dé€la z juvenilniho hormonu idealniho
prostiednika mezi télem a vné&j§im prostredim. U rodu Onthophagus je mnozstvi
juvenilniho hormonu pozitivné zavislé na velikosti téla. Praveé prekroceni nebo
neprekroceni prahové koncentrace juvenilniho hormonu béhem dvou senzitivnich
period (obdobi citlivosti) larvalniho vyvoje samce rozhodne o tom, zda bude vyvoj
rohu uprednostnén ¢i potlac¢en. Juvenilni hormon tak zajistuje spojeni velikosti téla
avyvoje rohu.
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4. RosTLINY

Pri tvahach o tvaru u rostlin se zaméfime pouze na cévnaté rostliny (Tracheophy-
ta), protoze mnohé jejich zastupce dobre znate, tudiz bude snadnéjsi zamyslet se
nad zminovanymi principy. Nejprve si popiSeme stavbu celé rostliny. Ukazeme si,
ze podobné jako zivoc¢ichové maji i rostliny ,,kmenové bunky*, naptiklad v délivych
pletivech. Také si ukazeme, ze informace uloZena v genomu neni jedinym mecha-
nizmem, ktery ovliviiuje celkovy vzhled rostliny. Svoji tlohu sehrava také prostredi.

Pro konkrétni tvahy tykajici se tvaru u rostlin jsme si vybrali list. Je to proto, Ze si
na ném muzeme ukazat mnohé zajimavé jevy, o kterych piSe tato brozura. V prvni
radé se podivame na vztah tvaru a funkce. At uz list slouzi svému ptivodnimu tcéelu
(fotosyntéze a vyméné plynti s prostedim), nebo je uzplisoben k specializovanym
funkcim, je tvar listu s funkci bezprostedné spjat. Porovname slozené a jednodu-
ché listy a zamyslime se, jestli jsou slozené listy (zndmé napt. u trnovniku akatu)
v né¢em vyhodnéjsi nez listy jednoduché (napf. u tfeSn€). Vysvétlime si, ze zoub-
ky na okraji listu nejsou pouhym ,,médnim vystrelkem®, ale maji svoji dalezitou
funkci. Bez pov§imnuti nezdstanou ani rizné pifemény listu. Jako priklad na tivod
zminme pasti, zasobni listy, ¢i listy preménéné v trny a iponky.

V nasi brozure se v§ak nezabyvame pouhym tvarem a funkci, ale také mechaniz-
my vzniku daného tvaru. Ukazeme si proto, jak se list béhem individuélniho vyvoje
(ontogeneze) zaklada, tedy jak se ze shluku stejnocennych bunék vytvori tento sou-
mérny, plochy organ. Kromé toho si pribliZime, s jakou az neuvéritelnou pravidel-
nosti rostlina listy zaklada.

Dale si zodpovime otazku, zda list vznikl béhem evoluce jednou nebo vicekrat
a z jakého organu se vyvinul. Neni bez zajimavosti, Ze mnohé z popisovanych za-
konitosti se vztahuji nejen na listy, ale plati i pro struktury, které se z nich vyvinuly
béhem evoluce — kvéty. To je dalsi z divoda, proc jsme si pro detailni povidani vy-
brali list.

4.1 Stavba téla rostliny

Zakladnimi vegetativnimi organy, které tvori télo rostliny, jsou koten, stonek a list.
Naproti tomu kvét a plod oznacujeme jako rozmnozovaci (reprodukéni) organy;
jedna se o utvary odvozené z listll. V této kapitole se budeme zabyvat pouze vege-
tativnimi organy, a ponechame tedy kvét a plod stranou. Rostlinné télo se sklada
z nadzemni a podzemni ¢asti. Nadzemni ¢ast (tedy stonek a listy) se souhrnné
oznacuje jako pryt. Naopak podzemni ¢asti je koren (obr. 4.1).

Rostlinny stonek v typickém pripadé nema rist ukoncen, takze se celoZivotné
prodluzuje a zakladaji se nové listy , pokud trva vegetativni faze Zivota. Podobné
i kofeny rostou po cely Zivot rostliny. Naproti tomu listy a kvéty maji rist ukoncen
— po dosaZeni spravné velikosti se jiz zvétSovat nebudou. Pro¢ je vSak pro rostli-
ny vyhodné, ba nékdy Zivotné dillezité, aby jejich stonek a koteny béhem jejich
Zivota neztratily schopnost riist? Rostlina je ptisedlym organizmem, takZe si pro
zakladni Ziviny nemudZe nikam dojit. V misté, na kterém je ji souzeno Zit, musi byt
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nasmeérovan ruast stonku tak, aby bylo
mozné zachycovat optimalni mnozstvi
; _ svetelného zareni. Navic kofeny musi
5 list privadét dostatek mineralnich Zzivin
o= ine a vody, coZ je opét zajisténo tim, ze
/__internodium | rostou co nejvyhodnéjsim smérem.
postranni Prisedly zplisob zivota vSak neni
eupen spojen pouze s nutnosti spravné se
,hatahnout“ za svétlem a vodou s roz-
pusténymi zivinami, ale také piinasi
rizika poskozeni rostlinnych pletiv.
Kdyz rostliné zacne byloZravec spasat
listy nebo se jeji vétve polamou vlivem
vétru, nemuize utéct. Samoziejmé ne-
bude necinnym ucastnikem a bude se
bylozravcim branit, naptiklad tvor-
bou nechutnych a jedovatych latek
nebo pichlavymi trny. Vétru rostlina
bude vzdorovat napiiklad spravnou
velikosti listd a zpevnénim svého téla. Presto tato ochrana neni stoprocentni a k po-
Skozeni, nebo dokonce ke ztraté ¢asti nadzemnich organd muize dojit. V tom ptipa-
dé rostlinu zachrani tvorba organt novych.

Kdyz se zamyslime nad vySe zminovanymi skutecnostmi, je smysluplné, zZe si
rostlina zachovava celozivotni moznost riistu (a regenerace). Navic vétSina bunék
dospélé rostliny mtze dat vzniknout vSem typlim bunék rostlinného organizmu
— takové buriky oznacujeme jako totipotentni. Kdyby rostlina tyto buriky neméla,
nejspise by se pokrocilého véku nedozila a jeji zivot by skoncil ve chvili, kdy by
prisla o vétSinu organti, popf. by byla zastinéna nebo by koteny vysaly oblasti pady
bohaté zivinami.

Je také zajimavé, jak odlisni mohou byt dva jedinci stejného rostlinného druhu.
Nemusi mit stejné velké, ani stejné ,tvarované“ té€lo. Strom rostouci v lese bude
mit jiny tvar koruny nez stejn€ stary strom rostouci osaméle uprostied louky. Navic
se oba stromy pies stejny vék budou urcité lisit poctem lista, vyskou, pramérem
kmene a v mnoha dalSich charakteristikach. Tato odliSnost je zptisobena riiznymi
ptirodnimi podminkami panujicimi na obou stanovistich. Kromé gent tedy vyraz-
n¢ ovliviiuje vysledny tvar a velikost rostliny také okolni prostiedi. Vlivy prostredi
se nepodepisuji jen na vzhledu rostlin (i kdyz u nich jsou asi nejnapadngéjsi), ale
také nékteri zivoCichové, zejména bezobratli jsou velikostné, pripadné tvaroveé
zavisli na okolnim prostiedi. Kromé toho i u obratlovcli nalezneme procesy, které
probihaji v zavislosti na ,,vnéjsim prostiedi“, naptiklad tvorba cévniho recisté nebo
zakladani kosti (viz kap. 7.1).

Obr.4.1: Zakladni stavba téla rostliny.
Upraveno podle Taiz a Zeiger 2002.
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Rostlinné télo je ve skute¢nosti tvoieno stale se opakujicim motivem, ktery je
navenek vice ¢i méné patrny. Tento motiv za¢ina uzlinou (odborné oznacovanou
nodus), z niz vyrasta list a pozd¢ji také postranni vétve (obr. 4.1). Nasleduje oblast
stonku mezi dvéma uzlinami zvand internodium (z lat. inter — mezi a nodus — uzli-
na), ktera je ohrani¢ena dalsi uzlinou s listem. SloZitost stavby rostlinného téla je
pak dana pouhym nékolikerym opakovanim tohoto jednoduchého motivu.

4.2 Vrcholovy stonkovy meristém

Nyni se zamysleme nad tim, jak je zajiSténo, aby koreny a stonek mohly byt prodlu-
Zovany v prib¢hu celého Zivota rostliny. Mechanizmus je celkem prosty — na obou
vrcholech rostliny jsou umisténa vrcholova déliva pletiva (meristémy). Tato pletiva
jsou sloZena z bungk, které se celozivotné déli a davaji tak vzniknout rostlinnym
organim.

Vrcholovy stonkovy meristém se stard nejen o zakladani pletiv stonku, ale jeho
burky stoji i za vznikem listd, kvétd a postrannich stonkovych délivych pletiv, kte-
ra jsou schovana v UZlabnich pupenech v pazdi listd. Z postrannich meristému se
po ¢ase vyvijeji postranni vétve stonku.

K tomu, aby rostlina mohla rdist po cely Zivot, je zapotiebi zachovani délivé funk-
ce bunék vrcholového stonkového meristému. Bunky, které jsou stalou, délici se
soucasti meristému, se u rostlin nazyvaji inicialy. V poslednich letech se Ize ¢im
dal castgji setkat také s nazvem , kmenové bunky®, i kdyZ neni zcela presny. Mezi
inicidlami rostlin a kmenovymi burtkami dospélych Zivo¢icht (somatickymi kme-
novymi bunikami) je totiz jeden zdsadni rozdil. Rostlinné inicialy jsou (podobné
jako vétsina ostatnich rostlinnych bunék) totipotentni, mohou tedy dat vzniknout
jakymbkoliv rostlinnym bunkam, v extrémnim pfipadé i celé nové rostliné. Naproti
tomu Zivo¢isné somatické kmenové bunky nejsou schopny dat vzniknout vsem
typlim bunék, ale pouze omezenému mnozstvi z nich, fikdme jim pluripotentni.
Naprtiklad z kmenovych bunék kostni diené tak mohou vzniknout krevni bunky
(¢ervené krvinky, rtizné druhy bilych krvinek), ale tieba jejich diferenciace v novou
nervovou buriku (neuron) mozna neni.

Vrcholovy meristém neni ndhodnym shlukem bunék, ale strukturou s urcitym
usporadanim. Usporadanost je mozné popsat dvéma zplsoby (obr.4.2). Prvni
moznosti je rozdélit vrcholovy meristém na nékolik bunéénych vrstev podle prevla-
dajiciho sméru bunééného déleni. Dvé povrchové vrstvy bunck se déli predevsim
ve sméru kolmém na povrch stonkového vrcholu. Diky kolmému sméru déleni se
vrstva jakoby rozsifuje, protoZe z jedné matet'ské buriky vzniknou dvé bunky dcefi-
né ve stejné vrstvé (o smérovani bunécného déleni se blize doctete v kapitole 5.2).
Druhy zptsob déleni provozuji bunky vnitinich vrstev, které se déli organizované
vSemi sméry. Pravé tato organizovanost je dlleZit4, aby na stonku nevznikaly boule
z prehnaného bunééného déleni v urc¢itém sméru. Vnitini pletiva se témito délenimi
zvétSuji a prave s tim, jak dochazi k jejich zvétSeni, je nutno zvétSovat také pokoz-
ku. Zvétsovani plochy povrchové vrstvy bunek (tedy zaklada pokozky), zajisténé
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délénim kolmym na povrch stonku, je dilezité pravé kvili nove vznikajicim buii-
kam uvnitf stonku.

Jinou moznosti, jak pohliZet na usporadanost vrcholového stonkového meristé-
mu, je rozdéleni na jednotlivé zony podle pievazujici bunééné funkce. Na samém
vrcholu stonku se nachazi oblast vrcholovych inicial (kmenovych bunék). Jak jiz
samotny nazev napovida, nalezneme zde kmenové buriky, jejichz délenim vznikaji
veskera pletiva nadzemni ¢asti rostliny. Pod oblasti vrcholovych inicial se nachazi
tzv. organizacni centrum. To je oblast pomalu se délicich bunék, které udrzuji vr-
cholové inicily v délivém stavu. Casem se totiz mohou vrcholové inicialy ,,opotie-
bovat“ a je nutné tyto opotfebované kmenové buiiky nahradit novymi. Organizaéni
centrum je zasobarnou kmenovych bunék, jez se zde déli ale pomérné malo. Sva
déleni ,,Setfi“ na situaci, kdy dojde k opotitebeni vrcholovych inicial. V okrajovych
zonach po strané vrcholového stonkového meristému se nachazeji bunky, jejichz
délenim vznikaji vnéjsi ¢asti stonku (tedy pokozka a podpokozkova zakladni ple-
tiva) a postranni organy (tedy listy a kvéty). Posledni zona drenového meristému
zodpovida za zakladani vnitinich ¢asti stonku, tedy cévnich svazki a okolnich ple-
tiv (oznacovanych také jako drer).

Je dobré pripomenout, Ze oba zplisoby ¢lenéni vrcholového stonkového meristé-
mu si vzajemné neodporuji, koneckonct jsou zakresleny v jednom obrazku. Kazda
z moznosti ¢lenéni totiz popisuje néco jiného, a kazda je tak vhodna pro pochopeni
jinych souvislosti, jak jsme si ukazali vyse.

listovy zaklad

vrcholovy
meristém

—Ar

1. vrstva

2. vrstva

vnitini
vrstvy bunék

okrajova oblast okrajova
zéna vrcholovych zona
inicial

organizaéni

sl centrum

meristém

Obr.4.2: Vrchol stonku rozdéleny podle funkce jednotlivych oblasti. Upraveno podle Taiz
a Zeiger 2002.
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zéna

3 nizké
koncentrace

auxinu

Obr.4.3: Zakladani listovych zakladi na vrcholu stonku. Viditelné listové zéklady jsou
oznaceny od nejmladsiho po nejstarsi P1-P5. Zaklady budoucich listl, které jesté nejsou vidét,
ale maji uz jasné umisténi, jsou oznaceny I1-13. U budoucich listovych zakladl je patrné, Ze
mohou vznikat pouze mimo oblast nizké koncentrace auxinu (vyznacena Sedivym stinovanim).
Upraveno podle Lyser a Day 2003.

Zajisté jste si uz polozili otazku, co se stane s rostlinou, pokud dojde ke zni¢eni
¢asti, nebo dokonce celého vrcholového meristému. Pii experimentech, kdy byly
laserem cilené vypaleny urcité bunky v dané zon¢ meristému, prevzaly funkci mrt-
vych bunék sousedni buriky, i kdyz pattily pdvodné do oblasti jiné. Podobné umi
rostlina nahradit po8kozené buiiky v kofenovém vrcholovém meristému. A Zivot
rostliny mtze veelku bezstarostné pokracovat.

Ani v pripad¢ usttiZzeni celého vzrostného vrcholu vsak Zivot rostliny nekon¢i!
V tomto pripadé se ,,probudi® postranni pupeny, které jsou skryty v uzlabi postran-
nich vétvi a listl. Takto vznikne nékolik ndhradnich vrchol@ rostliny. Vzpomerite
naptiklad na ovocné stromy, jimz cilené ustiihujeme vrcholovou vétev. Po jeji ztraté
jsou stromky nuceny podporovat v ristu vice vétvi postrannich a vysledny tvar ko-
runy je tak mnohem koS$at€jsi, coz je vhodné pro snazsi sklizeni ovoce.

4.3 Zakladani lista

Ackoli se stonek a kotfen muze pochlubit neukoncenym rastem, o listech uz toto
tvrzeni neplati — listy vykazuji ukonceny rast. Jakmile list doroste do své konecné
podoby, uz se zvétSovat nebude. Predstavte si napriklad javor, jehoz listy vznikaji
na jare. Nestava se, aby listy pres 1éto vyrostly a na podzim byly vyrazné vetsi.

Pro vznik listového zakladu je nutny transport fytohormonu (rostlinného hor-
monu) auxinu do povrchovych bunék stonkového meristému. O fytohormonech
obecné i 0 zakladnich rolich auxinu pojednava ramecek 4.B. Novy listovy zaklad
vznikne v misté auxinového maxima. Po vybouleni listového zakladu dochazi
ke spotiebé auxinu a jeho ,,vysavani® z okoli, tudiz v bezprostiedni blizkosti je kon-
centrace auxinu nizsi a nedojde k zalozeni dal$iho listového zakladu (obr. 4.3). Tato
regulace je naprosto smysluplna i z funkéniho pohledu — listy namackané k sobé by
zadnou vyhodu nepftinesly. Vzajemné by si stinily, pripadné prekazely uz pti rastu.
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Obr.4.4: Postaveni listii na stonku. A - stiidavé. B - vstiicné. C — preslenité. Prevzato z Taiz
a Zeiger 2002.

Oddalenim dvou sousednich zakladl dojde k zaloZeni listd ve vyhodné vzdalenosti
od sebe.

K tomu, aby v oznaceném miste vznikl zaklad listu, je nutnd zména sméru bu-
nééného déleni povrchové vrstvy. Bunéénym délenim v ose rovnobézné s povrchem
rostliny vznikne hrbolek (buriky pribyvaji smé€rem ,,nahoru®). Tento hrbolek se
zvétsi a nabude kulovitého tvaru. Vznikne tak zaklad budouciho listu. Jenze list neni
kulovitou strukturou, ale strukturou plochou. Predstavte si plastelinovou kulic-
ku, z niz byste chteli vytvorit list. Museli byste ji roztahnout do stran a natahnout
do délky. Tomuto prirovnani schazi k dokonalosti to, Ze rostlina nemuze organ tva-
rovat migraci bunék, ale pouze smerovanim bunééného déleni a ¢asovanim riistu
do spravnych mist ve spravny cas.

List bude tedy podobn¢ jako nas plastelinovy model prodlouzen v ose fapik—vr-
chol ¢epele a rozsiten do strany. Déleni bunék nutnych k rozsireni plochy listu se
Ucastni vmezefena a okrajova déliva pletiva, ne tedy vrcholovy meristém stonku.
Jak jiz nazev napovida, okrajova pletiva se nachazeji na okraji listu a vmezerena
v rtiznych oblastech na plose listu.

Doted jsme se zabyvali rozsifenim a prodlouzenim listu. Jenze ob¢€ strany, tedy
,rub“a lic“listu jsou navzajem odlisné. Svrchni a spodni strana se od sebe obvykle
lisi mnozstvim obsazenych priduchd, tvarem a natésnanim bunék uvnitt a svoji
funkei. U suchozemskych rostlin pievazuji praduchy na spodni strané. Diky tomu
tak spodni strana slouzi predevsim k vyméné plynti mezi listem a vnéjs$im prostie-
dim. Svrchni strana plni hlavné alohu v zachycovani energie slune¢niho zareni. Né-
které suchozemské rostliny vSak maji stejné mnozstvi pradduchu na obou stranach
listd, prikladem budiz modelovy huseni¢ek rolni (Arabidopsis thaliana) a travy (Po-
aceae). Vodni rostliny s plovoucimi listy by pro zménu spodni stranou listu (ktera
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lezi na vodni hladiné) mnoho plynt
nevyménily, takze praduchy maji umis-
tény predevsim na svrchni strané.

Zaklady svrchni a spodni strany listu
jsou od sebe odliseny pomoci sady spe-
cifickych gent, které jsou aktivni pouze
v jedné ¢asti a v té druhé ne. Probirani
konkrétnich mechanizmd i nazva
zucastnénych gend je vSak nad ramec
tohoto pripravného textu a zjemce
odkazujeme na uéebnice vyvojové bio-
logie rostlin.

4.4 Postaveni listii na stonku

Rozestaveni listd na stonku v dané po-
dobé je dtsledkem regulované aktivity
vrcholového stonkového meristému,
jak jsme si ukazali v predchozi pod-
kapitole. Mezi obvykld usporadani
listd na stonku patii stiidavé, vstiicné
a preslenité postaveni listd (Obr' 4'4)' Obr.4.5: Rozestaveni listi na stonku pod

Pokud vyrusta z jedné uzliny jeden list, | ghly 135° a 180°. Nahote je pohled z bokuy,
hovorime o sttidavém postaveni. Pfi- | dole je pohled shora. Upraveno podie http://www.

kladem rostlin se stfidavymi listy jsou big/pg/e.uni—hamburgde/bfon//'ne/v/rtua/p/ants/
napiiklad brukev (Brassica), kuklik | Lic2html

méstsky (Geum urbanum) nebo kopr

vonny (Anethum graveolens). V pripad¢ vstricného postaveni z jedné uzliny vyrus-
taji dva listy, které jsou postaveny proti sob€. Takové usporadani listti ma naptiklad
koptiva dvojdoma (Urtica dioica) nebo hluchavka bila (Lamium album). A konecné
preslenité postaveni predstavuje situaci, kdy z jedné uzliny vyristaji tti a vice listd.
Prikladem rostlin s preslenitymi listy jsou lilie (Lilium) nebo vrani oko ¢tyrlisté (Pa-
ris quadrifolia).

Je pozoruhodné, s jakou presnosti listy na stonku vyrtstaji. Tato pfesnost je tak
velka, Ze je moZno rozestaveni listll na stonku popsat matematicky. Pfitom se za-
méfime na stiidavé a vstiicné listy. U preslenitych listli je situace mén¢ prehledna,
protoze listy vyristaji z jedné uzliny ve vétsim poctu.

Stridavé listy se mohou zakladat presné proti sobé (tedy v thlu 180°, coz pred-
stavuje jednu polovinu kruhu). Listy budou pfi tomto usporadani lezet presné nad
sebou (obr. 4.5). Jelikoz tak listy budou usporadany ve dvou rovnobéznych radach,
fikame, Ze je toto usporadani dvouradé. Dvoufadé usporadani nebyva prilis casté,
protoze listy umisténé presné nad sebou si budou vyrazn¢ stinit, tudiz fotosyn-
téza ve spodnich listech bude zpomalena. Dvouradé usporadani maji predevsim
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jednodélozné  rostliny, napriklad
lipnicovité (Poaceae), kosatec (Iris)
a amarylkovité (Ammarylidaceae). Sti-
néni neni u téchto rostlin tak vyrazné,
protoze jejich listy jsou pomérné uzké,
tudiz pri Sikmém osvétleni se dostane
svétlo i na ty nize postavené, pripadné
se jejich lodyha prohyb4, jak je tomu
u kokotiku mnohokvétého (Polygona-
tum multiflorum), listy se tak dostanou
do pozice vedle sebe a prilis$ si nestini.
Z dvoudéloznych rostlin najdeme
dvouradé usporadani naptiklad u jil-
mu (Ulmus) nebo vikvi (Vicia).

& Lo == L % 4
Obr.4.6: Listové zaklady husenicku rolniho
(Arabidopsis thaliana). Nahlouceni zaklad
tésné u vzrostného vrcholu (tedy zaklad(i P1-P5)
naznacuje, ze blize k sobé byt nemohou, protoze
prostor mezi nimi je zcela vyplnén. Foceno pod
elektronovym mikroskopem. Prevzato z Schwarz
akol. 2008.

Zakladanim stridavych listl v Ghlu
120° dospéjeme k trojfadému uspo-
radani (ahel 120° predstavuje tetinu kruhu). Piikladem rostlin s takovym typem
usporadani jsou Sachorovité (Celed Cyperaceae), kam patii napriklad ostiice (Ca-
rex).

Uhly, jejichz hodnota je délitelem ¢isla 360, vedou k zakladéni listt v fadach. Po-
staventi listQ se totiz opakuje pri kazdé otacce. Nejcastéjsi je vSak zakladani vstric-
nych i sttidavych listi do spiraly. Spirala vznikne zaloZenim kazdého nasledujiciho
listu v hlu, ktery neni délitelem ¢isla 360. Kdyz si zvolime naptiklad thel 135°
(obr. 4.5), tak nasobku 360 dosahneme az po tiech obtoc¢enich stonku. V kazdém
ze tii otoceni jsou listy zakladany s jistym posunem, diky cemuz bude dochézet k vy-
razné mensimu zastinéni spodnich listd.

Uhel obecné je mozné vyjadiit také jako pomérnou ¢ast p celého kruhu (p = 1 zna-
men4 cely kruh). Abychom pomérnou ¢ast kruhu p vyjadrili jako thel ve stupnich,
vynasobime ji po¢tem stupnd pro cely kruh (360). Ve dvou pripadech zminénych
vy$e (180° a 120°) je pak tedy p rovno 0,5 a 0,3. Pomérnou &ast Ize vyjadiit nejen

4.A Fibonacciho posloupnost. Tato nekonecna ¢iselnd fada zacind cisly 0 a 1.
Kazdou dalsi hodnotu ziskame tak, ze se¢teme predchozi dvé &isla, coz je matematicky
vyjadreno:

x =0
x,=1
Xn = Xn-2 + Xn-l

Tietim ¢lenem posloupnosti je tedy opét ¢islo 1 (0 + 1 = 1), nasledovano ¢&islem 2
(1+1=2),3(2+1=23) atd. Postupné ziskame tuto fadu:

0,1,1,2,3,5,8,13,21, 34,55, 89, 144, 233, 377, ...
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Obr.4.7: Rozmisténi jednotlivych kvéta v uboru sluneénice. Pievzato z exterpassive.com.

desetinnym ¢islem, ale i zlomkem (p = x / y). Rizné thly casté pri zakladani listt
Ize prekvapivé dobie popsat matematicky, pokud jako x a y dosadime ¢isla z tzv.
Fibonacciho posloupnosti (viz rameéek 4.A). Uhly obvyklé v prirodé dostaneme ,
jestlize zvolimep=x /x .

Oba vyse zminéné piipady nalezneme na zacatku posloupnosti (p = 1/2
a p = 1/3). Dale nasleduje p = 2/5 (144°). Tak vznika jednodussi spirala opakujici
se uz po dvou kruzich (celo¢iselného nasobku 360 dosahneme pravé po dvou otoc-
kéch, 720° Ize vyjadrit jako 5 x 144°). Takové zakladani listd je popsano napfiiklad
u dubu (Quercus) & merunky (Armeniaca). Uhel 3/8 (135°) se opakuje po trech
kruzich. Najdeme ho napftiklad u jitrocele prostiedniho (Plantago media), topolu
(Populus) a hrusné (Pyrus). Pro 5/13 kruhu (priblizné 138,5°) je vzniklé usporada-
ni listt slozitéjsi a k opakovani dochazi az po péti otackach. Takovy uhel je vlastni
napriklad vrbé (Salix), mandloni (Amygdalus) nebo pérku (Allium porrum). Pokud
je zlomek v zakladni formé (vykraceny), pocet otacek potiebny na uzavieni cyklu
odpovida jeho citateli.
pfi¢emz témi Gplné nejvyhodnéjsimi se jevi byt thly mezi 128° a 140°. Pfi thlech
mensich nez 90° by listové zaklady vznikaly prili§ blizko sebe a s vysokou prav-
dépodobnosti by si pri vyvoji prekazely (popripadé by se pri zakladani vedle sebe
nevesly). Vysledek zakladani listd v thlu a vét§sim nez 180° je zrcadlové symetricky
s vysledkem zakladani list(i v ahlu 360° — a.. Jinymi slovy pro takové dva thly se
vysledek li$i pouze smérem otaceni Sroubovice.

Proc¢ jsou listy zakladany vétSinou spiraln€? Spiralni usporadant listl se jevi byt
vyhodnym z hlediska maximalniho vystaveni listdl slune¢nimu zareni — list ve vys-
$im patfe nestini tomu umisténému pod nim. Rostlina tak muiZe efektivnéji vyuzivat
energie slune¢niho zareni. Navic je tento thel vhodny i pfi zakladani sousednich lis-
tovych zakladt (obr. 4.6). Toto rozestaveni umoznuje maximalni vyuziti omezené-
ho prostoru na vrcholu stonku. Rozestavent listd je tak uzptsobeno geometrickym
moznostem a dobrému oslunéni listu. Pfiroda si nevzala ,,do rukou“ Fibonacciho
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fadu a nezacala listy umistovat podle
matematickych pravidel, je jen prostym
dtsledkem nejvyhodnéjsiho usporadani
vybraného v pribéhu evoluce.

Spirdly s vyuzitim ¢isel Fibonacciho

posloupnosti se v prirodé nevyskytuji jen
v souvislosti s rozestavenim listli na ston-
ku. Ridi se jimi i rozmisténi jednotlivych
kvétd v uboru slune¢nice (Helianthus,
obr. 4.7). V tboru se zachovava nahlouce-
ni kvéth do zralého stavu, takze v pribéhu
vyvoje nejsou oddaleny tak jako listové
zaklady po prodlouzeni stonku. Dalsi zaji-
mavou vyhodou aplikace hodnot z Fibona-
cciho posloupnosti je, ze zaloZeni dalsiho
z postrannich organd (listu, kvétu) nevede
ke zméné tézisté stonku, tudiz se rostlina
nemusi prizplisobovat pripadnym zmeé-
nam jeho polohy v pribéhu rastu.
Obr.4.8: Spiralovitost supin sitky smrku | T odobnym pfikladem vyuZiti isel Fibo-
(rod Picea). Pievzato z clipartist.net. nacciho posloupnosti je postaveni Supin
(vlastné extrémné zkracenych vétévek)
u SiSky jehli¢nand (obr. 4.8) nebo postave-
ni jednotlivych kvétti u kvétaku. Cisly z Fibonacciho tady Ize ale také vyjadiit pomér
velikosti dvou po sobé jdoucich komurek nékterych ulit (napf. motskych hlavonoz-
ct lodének) nebo pomér velikosti dvou sousednich vrstev listd zeli. V neposledni
radé zminme uziti téchto spiral v architekture a v uméni. Michelangelo navrhoval
s pomoci Fibonacciho posloupnosti dekorativni spiralovity obrazec pro vydlazdéni
prostoru pied chramem na Kapitolu v Rimé.

4.5 Vznik listti a tvarové podobnych struktur v evoluci
Rostliny stiidaji béhem svého Zivota dvé generace, gametofytni (s jednou sadou
chromosomti) a sporofytni (obsahujici dvé sady chromosom; bliZe viz pfipravny
text BiO 2000 — RozmnoZovdni). U prapredku rostlin byly obé generace stejné za-
stoupeny, ¢asem vsak byla jedna z generaci uptednostnéna. U mechorostt (Bryo-
phyta) prevlada gametofyt predstavovany dospélou rostlinkou mechu. Oproti tomu
u cévnatych rostlin (Tracheophyta) prevlada sporofyt. Gametofyt je v jejich evoluci
postupné redukovan, az z n¢j u krytosemennych rostlin zbude pouhych nékolik bu-
nék (8 bunék u zralého zarode¢ného vaku a 3 buriky tvorici pylovou lacku).

Za listy povaZujeme organy, které vyrustaji ze stonku sporofytu. Mezi listy tak
patfi pouze struktury cévnatych rostlin, u nichz je sporofyt prevladajici generaci.
Cévnaté rostliny (Tracheophyta) Ize rozdélit na dvé hlavni evoluéni vétve, liSici se
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Obr.4.9: Evoluéni vznik mikrofylu a megafylu. Upraveno podle Kaplan 2001.

mimo jiné ptvodem listd. Plavuné (Lycopodiophyta) predstavuji jednu evolucni
vétev, zatimco kapradiny a preslicky (souhrnné oznacované jako Monilophyta), na-
hosemenné (Angiospermae) a krytosemenné (Gymnospermae) tvoii vétev druhou.

Listy plavuni (Lycopodiophyta) se nazyvaji mikrofyly (obr. 4.9A). Jedn4 se vét-
Sinou o malé, nedélené listy, které pravdépodobné vznikly z vychlipenin pokozky
stonku. Pokozka bézné neobsahuje cévni svazky, tudiz je ani mikrofyly ptivodné ne-
meély. K zavedeni cévnich svazkt do mikrofyld doslo az postupné v priibéhu evoluce
plavuni, o ¢emz svéd¢ii zkamenéliny pravékych zastupct, u nichz jsou cévni svazky
odbocujici do listu ukonceny v poloviné Cepele. Protoze odbocka cévniho svazku
do listu vznikla az druhotnym vétvenim, neni nad mikrofylem v cévnim svazku me-
zera, ktera by odpovidala zaboc¢eni cévniho svazku do listu.

Listy druhé evoluéni vétve cévnatych rostlin (tedy kapradin, presli¢ek a semen-
nych rostlin) se nazyvaji megafyly (obr. 4.9B). K jejich vzniku doslo minimalné ¢ty-
rikrat nezavisle, konkrétné u kapradin (Monilophyta), piesli¢ek (Equisetopsida),
semennych rostlin (Spermatophyta) a u vymielych predchiidcti semennych rostlin
(Progymnospermophyta).

Megafyly nabyvaji zpravidla vétSich rozmért a jejich tvarova slozitost byva vétsi
nez u mikrofyli. Megafyly jsou vlastné extrémné odvozené vétve — vznikly sristem
nékolika telomt (koncovych vétévek primitivnich cévnatych rostlin). Primitivni
rostlina sestavala pouze ze stonku, ktery byl na svém konci rozvétven v telomy.
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Nékteré sousedici telomy se srovnaly do jedné roviny. Pak uz stacilo, aby se rozsirily
do plochy a n¢kolik sousednich srostlo. Takhle vznikl zaklad listové cepele.

Kazdy telom obsahoval cévni svazky, tudiz diky ucasti nékolika telomi na vzniku
Cepele megafyll je struktura zilnatiny pomérné¢ slozita. Protoze v tomto piipadé ne-
vznika listovy cévni svazek vétvenim, ale zahnutim existujiciho stonkového cévniho
svazku smérem do listu, nachazi se nad megafylem mezera, kde chybi cévni svazek.
Je to prostor, kudy by vedl cévni svazek, ktery odbocil do megafylu.

Dnesni prreslicky mohou neznalého pozorovatele klamat svym vzhledem. Na prv-
ni pohled jsou jejich listy (redukované v zuby u preslenité pochvy) Gzké a mohly
by tak snad byt zaménény s mikrofyly. Ve skutec¢nosti se jedna o megafyly, coz lze
u dnesnich zastupcl zjistit pravé podle oné mezery v cévnich svazcich tésné nad
listy. Navic o tom, Ze u pieslicky nachazime megafyly, nas mohou piesvédcit sku-
piny fosilnich zastupca, kteri méli listy $irsi, neredukované, podobné , klasickym“
megafylim.

Zavérem kapitoly kratce zminime fyloidy (tedy ,,listky“) mechorostt (Bryophy-
ta). Ackoli se fyloidy mechorosti listim vyrazné podobaji, o pravé listy se nejedna.
Zasadni rozdil mezi listy (obéma typy, tedy mikrofyly a megafyly) a fyloidy je v tom,
ktera generace je tvori. Listy jsou tvoreny sporofytem, zatimco fyloidy jsou tvoreny
gametofytem. DalS§im znakem, jimz se lisi fyloidy od listd, je nepfitomnost pri-
duchti. Priiduchy vlastné nejsou pro vyménu plynii s vnitinimi pletivy mechovych
fyloidli potiebné, protoze na rozdil od listu je fyloid pouze jednovrstevny.

V nasledujicim textu se budeme zabyvat pouze megafylni vyvojovou vétvi rostlin,
protoze listy u téchto rostlin jsou tvarove rozmanitéjsi, a budeme si tak na nich moci
ukéazat nékteré zajimavé jevy. V nadchazejicich ¢astech této kapitoly je tedy slovo
list uzivano vzdy ve vyznamu ,,megafyl“.

Evoluéni trendy tvaru listil

V obdobi pozdniho devonu a raného karbonu (prvohory, asi pred 360 az 345 mil.
let) se listy semennych rostlin (Spermatophyta) podobaly listim kapradin (Moni-
lophyta). Listy byly slozené a mély pomérné slozitou strukturu. V permu (konec
prvohor, asi pred 299 az 251 mil. let) vykazovaly semenné rostliny nejvétsi tvarovou
variabilitu (rdznorodost) listti. Posléze byla tato variabilita postupné redukovana,
snizil se tak stupen sloZitosti listd i rozmanitost tvart listovych ¢epeli.

Vyvstava tak otazka, pro¢ semenné rostliny zredukovaly morfologickou rozmani-
tost svych listd. Zjednoduseni tvaru listti pravdépodobné napomahalo sussi klima.
Tato myslenka vznikla na zakladé¢ skute¢nosti, Ze mnohé skupiny s odvozenym jed-
noduchym tvarem listli pochazeji ze suchych oblasti a do téch vlh¢ich se rozsirily
az druhotné. Toto pozorovani Ize logicky vysvétlit. V susSich oblastech jsou ¢lenéné
listy nevyhodné, protoZe maji vétsi povrch vii¢i objemu. A pravé velky povrch zpt-
sobuje vetsi ztraty vody vyparovanim. Je-li list sloZeny, je pro vitr snazsi rozpohy-
bovat vrstvu vzduchu nad nim. Dasledkem jsou zvySené ztraty vody. Pary, které se
koncentruji nad listem, jsou vétrem odstranény, tudiz se sniZena koncentrace vodni
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pary ve vzduchu nad listem doplni dalsim vyparem vody z listu. Tento princip je
podobny tomu, jak vitr urychluje suseni pradla. Jenze tvahy o vlivu klimatu na sni-
Zeni slozitosti tvara listG nejsou dostatecné. Leptosporangiatni kapradiny (tedy
skupiny, kam se radi drtiva vétSina zijicich kapradin) pravdépodobné¢ také vznikly
v sussi oblasti, presto se u nich setkame se slozenymi, ¢lenénymi listy. Pro¢ si tedy
kapradiny zachovaly slozity tvar listd, zatimco semenné rostliny své listy v pribehu
evoluce zjednodusily?

Dtivodem zachovani ptivodniho tvaru muize byt dvoji funkce listd. Kapradiny své
listy nevyuzivaji jen k fotosyntéze, ale nesou na nich jesté vytrusnice (sporangia)
s vytrusy (sporami). Je tedy mozné, ze optimalizace tvaru listl pro potieby fotosyn-
tézy nemusela byt ,,dovolena“ diky tomu, Ze list musi souc¢asné vyhovovat potiebam
rozmnoZzovacim. Vznikly tvar je tak kompromisem mezi rozmnozovacimi a fotosyn-
tetickymi pozadavky.

Fakt, ze dvoji funkce mulize znemoznovat zménu tvaru listli, podporuji cykasy.
Druhohorni cykasy nesly vytrusy na listech, které slouzily zaroven k fotosyntéze.
Tvar jejich lista se tehdy vyrazné podobal kapradindm. Oproti tomu dne$ni cykasy,
které nesou vytrusy na specializovanych listech usporadanych do $istic, maji foto-
syntetizujici listy znatelné jednodussi.

Koneéné¢ u samotnych krytosemennych rostlin midzeme najit doklad o tom, Ze
kombinovana funkce listt ,,brzdi“ evoluci tvaru. Krytosemenné rostliny Ize rozdé-
lit na dvé skupiny podle funkce listd. Bud mohou zaroven provozovat fotosyntézu
a ucastnit se rozmnozovani, nebo kazdou z funkci obstaravaji specializované listy.
Krytosemenné rostliny s kombinovanou funkci listd se objevily v prvohorach a vy-
mrely béhem druhohor, zatimco krytosemenné rostliny s oddélenou funket listti po-
stupné zjednodusily vzhled fotosyntetizujicich listd. S t€émito méné slozitymi listy
piezily az dodnes.

4.6 Tvar listt

Kdyz se podivate na rostliny kolem sebe, zajisté vas napadne, Ze se mezi sebou
1i81 tvarem listi. Obcas je tvar listu natolik typicky, Ze ho lze povaZovat za dilezi-
ty uréovaci znak daného rodu nebo druhu. Jak je tedy zajiSténo, Ze se list vyvine
do spravného kone¢ného tvaru? Existuji n¢jaké dlivody pro¢ mit naptiklad sloZzené
ane jednoduché listy? Na tyto a podobné otazky si odpovime v nasledujici podkapi-
tole. Nebudeme se zabyvat morfologickymi nazvy jednotlivych typi listd, ty miZete
v pripadé potieby najit v u¢ebnicich morfologie, popt. v uréovacich klicich. Kromé
toho nejsou pro nase avahy dulezité.

Vznik tvaru listii béhem ontogeneze
Zavysledny tvar listll jsou odpovédné Ctyti skupiny procesu.

(1) Prvni kategorii je ovlivnéni frekvence bunééného déleni u urcitych délivych
pletiv. Oblasti t€la, kde bude k bunéénému déleni dochazet Castéji, povyrostou vice
nez mista s pomalej$im bunéénym délenim. Tvar Cepele listu se tak bude moci roz-
ruznit, protoZe kazda rostlina muize podporovat rlst jinych ¢asti listu.
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(2) Dalsim ddlezitym procesem je ovlivnéni polarity bunééného déleni. Jak
bude priblizeno v kapitole o bunikach (kap. 5.3), rostlinna burika se po rozd¢leni
nemize pohybovat. Je tak ,,prikovana“ k mistu svého vzniku. Nabizi se tedy regula-
ce sméru bunééného déleni. Smér bunééného déleni urci, jakym smérem list poros-
te. Posileni jednoho sméru déleni a omezeni sméru jiného vede k nestejnomérnému
vznikani novych ¢asti epele listu, a tak k ovlivnéni kone¢ného tvaru cepele.

(3) Treti kategorie patii procesim zodpovédnym za polaritu a rozsah ristu
bunék. Kdyz se bunka rozdéli, je mensi nez dospéléd burika, proto se pied dalsim
délenim musi zvétsit. ZvétSovani bunek ale vétSinou neprobiha na vSechny strany
stejné. Predstavme si napiiklad pokozku listu. Buriky porostou v roviné listové
pokozky, tedy tak, aby se zvétSovala plocha pokozky. Prakticky viibec neporostou
v roviné kolmé na povrch pokozky. To by vedlo ke ztluStovani pokozky, tedy jevu
nezadoucimu. Rast bun¢k ve spravném sméru je prisne regulovan i v ostatnich vrst-
vach listu.

(4) A konecné ¢tvrtym procesem je vypnuti nebo zapnuti délivé funkce bunék
délivych pletiv. Cim déle se buriky v daném misté listu mohou délit, tim vice dana
struktura mensi nez tam, kde byl bunikam dopran delsi ¢as.

Tyto procesy spolu ruku v ruce spolupracuji. Spravna polarita a frekvence spolu
se spravnym smeérem rastu vedou ke zvétSeni dané ¢asti listu. Naopak pfi regula-
cich omezujicich vy$e zminéné jevy v daném misté€ dojde k zachovani velikosti dané
struktury, pripadné k jejimu pomérnému zmenSeni, pokud se sousedni oblast zvét-
§i.

Heterofylie a heteroblastie

V souvislosti s listy je zajimavym jevem heterofylie (rtznolistost). Jedna se o si-
tuaci, kdy jeden jedinec rostliny produkuje dva nebo vice typt listi (obr. 4.10).
Ruznolistost je znama napriklad u lakusniku vodniho (Batrachium aquatile), jehoz
podvodni listy jsou nitkovité, aby nebyly poni¢eny proudem vody. Naopak listy
umisténé nad vodni hladinou jsou §irsi, se zfetelnou cepeli, aby mohly efektivné
zachycovat energii slune¢niho zafeni a provozovat fotosyntézu. Pozoruhodné je,
jakym zptsobem je toto odli§né utvareni regulovano na molekularni drovni. Jedna
se o aktivitu dvou fytohormonf, ethylenu a kyseliny abscisové, jejichZ dalsi znamé
funkce jsou shrnuty v ramecku 4.B.

Predstavme si nyni tyto fytohormony jako dva modni navrhare. Podle toho, ktery
z nich ziska vétsi vliv, bude na dané ¢asti rostliny vznikat jeden nebo druhy ,,modni
styl“ tvaru listu. Ethylen je plyn, tudiZ se snadno 8ifi vzduchem, zato ve vodé je té-
mér nerozpustny. Z listu ponoteného ve vodé proto nemize pokozkou unikat, jeho
pritomnost tak prevazi nad ptisobenim kyseliny abscisové a nastartuje se formovani
nitkovitych listti. Naopak na vzduchu ethylen z listu unika. JelikoZ plynné prostiedi
umoznuje jeho $ifeni, rostlina ho v listech neudrzi. Listova moda se tak bude ridit
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bude formovat nitkovity list. Naopak, N ‘

ponoreny list mtizeme donutit k formo-
vani nadvodni formy aplikaci kyseliny
abscisové.

Jevem podobnym heterofylii je hete-
roblastie. Taz rostlina opét umi tvorit
listy vice typd, ale tentokrat neni odliS- | Obr.4.10: Heterofylie (riiznolistost)
nost tvaru vyvolana odli$nymi vnéj$imi || lakusniku vodniho (Batrachium aquatile).
podminkami, ale vékem rostliny. Tyto | Frevzatozhttps/www.efloras.org.
zmeény maji na svédomi gibbereliny (viz
ramecek 4.B), které si opét mizeme predstavit jako modni navrhare. V mladi rost-
liny je mdda jednoho typu, rostlina tedy podle ni tvori urcity typ lista. Po urcitém
Case se vSak trend zméni (podobné jako v nasi spole¢nosti) a gibbereliny ,,navrh-
nou“ mdédu novou. Na molekularni trovni je odli$né ,,listovd méda“ zptsobena re-
gulacemi cilenymi na stonkovy vrcholovy meristém. V obou pripadech je geneticka
informace obsazena v meristému stejna, rozhoduje se jen o tom, ktera jeji ¢ast bude
vyuzita. Je to podobné, jako kdyz ma mddni navrhar k dispozici Siroky sortiment
vSemoznych odstint a typd latek. Dostupnych kombinaci je tolik, Ze nelze vyuzit
vSechny k realizaci jednoho typu mddy. Navrhar si tak vybere jen nékteré.

Ze znamych rostlin, které provozuji heteroblastii, jmenujme napiiklad biec¢tan
popinavy (Hedera helix) a blahovi¢niky (Eucalyptus). Extrémnim pripadem je
novozélandska rostlina Pseudopanax crassifolius. ,Listovd mdda“ mladé a staré
rostliny je natolik odli$n4, ze ptivodné mladé rostliny byly fazeny do jiného rodu nez
rostliny starsi.

~
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Zoubkované listy

Jisté jste si povSimli, Ze okraje nékterych listl jsou zoubkované. Zoubky na okraji
Cepele vznikaji diky zpomaleni riistu v mistech, kde se zoubek zanofuje smérem
do Cepele. Zoubky zvySuji intenzitu vymény plynti mezi vnitikem listu a vnéj$im
prostredim, protoZe se diky nim zvétSuje povrch listu. Navic napomahaji ochlazo-
vani listu vétrem — zoubky totiz podporuji proudéni vzduchu nad listem. Intenzita
proudéni je zvySena tim, Ze zoubky narusuji tzv. hrani¢ni vrstvu, tedy blok vzduchu,
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4.B Fytohormony jsou signalni molekuly, které maji za kol regulovat nejrizné;jsi
déje probihajici v rostlinnych bunikach. Mezi fytohormony a zZivoc¢isSnymi hormony
Ize vysledovat nékolik zasadnich rozdilG.

Prvnim rozdilem je to, jaké latky jsou rostlinné a Zivocisné hormony z chemického
hlediska. U rostlin se jednd o malé organické molekuly, proteinové a peptidové
hormony jsou méné bézné, naproti tomu u zivocich(l jsou proteinové nebo peptidové
hormony casté. Fytohormony nejsou syntetizovany v jediném specializovaném
pletivu. Casto jsou tvofeny vétsim mnozstvim organ(, v krajnim pfipadé viemi. Dal3im
rozdilem je, Ze hormony rostlin se uplatiuji v daleko vétsim mnozstvi déji nez tomu
byva u hormon( Zivocisnych, jejichz spektrum cinnosti byva uzsi. Nizka a vysoka
koncentrace se mohou ve svych ucincich lisit. Nizka koncentrace mlze byt aktivacni,
zatimco mnozstvi piilis vysoké se muze chovat opacné, tedy inhibi¢né. Mnoha
rostlinna pletiva reaguji na vice fytohormon zaroven. To by samo o sobé nebylo pfilis
zajimavé, kdyby soucinnost fytohormonu nevedla k rozdilnym vysledkdim v zavislosti
na tom, jak je pletivo ,pochopi” Pravé tato vzajemna plsobeni fytohormond znacné
komplikuji vyzkum. Ziskané poznatky ucinkl jednoho fytohormonu mohou byt
vyrazné ovlivnény pfitomnosti dalSiho z nich, a tak nemusi byt snadné vysledky
zobecnit.

Mezi fytohormony fadime sest zakladnich skupin sloucenin: auxiny, cytokininy,
gibbereliny, ethylen, kyselinu abscisovou a brassinosteroidy. Nasledujici odstavce
budou popisovat jen nékteré obecné Gcinky fytohormont. Na vybranych déjich bude
dokumentovano, Ze regulaci ma na starost soucinnost vétsiho mnozstvi z nich.

Auxin je fytohormon, ktery definuje vrcholovou dominanci rostliny. Vrcholovou
dominanci se rozumi prednostni rist hlavniho stonku a pomalejsi rlist vétvi. Vysoka
koncentrace auxinu udrzuje Uzlabni pupeny ve ,spanku”. Hlavnim mistem syntézy
auxinu je vrcholovy stonkovy meristém. Pokud je vrchol odstranén, dojde k ukonéeni
syntézy auxinu, a tak jsou Uzlabni pupeny probuzeny a vznikaji z nich ,ndhradni” hlavni
stonky. Probuzeni Gzlabnich pupentd maji na svédomi dalsi fytohormony, cytokininy.

Dalsi funkci auxinu je signalizace pfi ohybu rostliny za svétlem. Auxin je nahromadén
na strané stonku, kterd je odvracena od svétla. Bunky se zde vlivem auxinu déli i
prodluzuji rychleji nez na strané privracené. Diky rychlejsimu rlstu se rostlina ohne
smérem ke zdroji svétla.

Aby situace nebyla tak jednoducha, velmi vysokd koncentrace auxinu zplsobuje
u bunék kofene zpomaleni bunécného déleni a rlistu. V situaci, kdy kofen neni umistén
kolmo v pldé, ale rovnobézné, auxin prestane byt transportovan stejnomérné na obé
strany. Vice auxinu proudi na stranu, kterd sméfuje dold. Na spodni strané se buriky
za¢nou délit méné casto, a tak svrchni strana preroste tu spodni. To trva do doby, nez
dojde ke kolmému umisténi korene.

Kromé téchto zminovanych pfiklad( pdsobi auxin napfikad téz pfi vzniku embrya
a pfi zakladani listq, jak je psano v hlavnim textu , nebo pfi zakladani listové Zilnatiny.

Cytokininy jsou dalsi z fytohormon(. Jak jsme zminovali pfi povidani o auxinu,
cytokininy pUsobi proti vrcholové dominanci. Obecné podporuji bunécné déleni.
Spolu s auxinem oddaluji opadavani listd, ¢imz pdsobi proti vlivim ethylenu. Pokud
ethylen ,zvitézi", list opadne. V neposledni fadé vedou cytokininy ke zvétSovani listové
Cepele. To je zplsobeno podpoienim objemového rdstu bunék.

4.B Fytohormony (pokracovani).

Gibbereliny podporuji prodluzovani stonkd. Na podpore rlistu stonku do délky
se tak podileji spolec¢né s auxiny. Dalsi Ulohou gibberelind je prepinani z jedné
ontogenetické faze do dal3i. Ucastni se tak naptiklad probuzeni ,spiciho” embrya
pfi kliceni. Podobné pfepnuti maji na svédomi pii zméné tvaru listd béhem Zivota
rostliny, jak jsme si ukazali u druhu Pseudopanax crassifolius. Dalsi moznosti prepinani
je prechod z mladé rostliny bez kvétd v rostlinu kvetouci.

Ethylen je plynny fytohormon. Startuje takzvanou trojitou odpovéd. V situaci, kdy se
klicici rostlina nemUze dostat na povrch, tieba kvili néjaké prekazce, ptichazi do hry
ethylen. Soucasti trojité odpovédi je zména sméru ristu bunék vedouci k tloustnuti
stonku, které jej ¢ini mechanicky odolnéjsim. Kdyby nad nim byl napiiklad kaminek, je
sance, Ze se vrchol rostliny po jeho povrchu protlaci k mistu, kde bude moci pokracovat
v rdstu. Treti ¢asti reakce je utvoreni jakési ochranné klicky na vrcholu. Klicka schovava
vrchol, aby nedoslo k jeho poskozeni pfi ristu nejistym, treba i nebezpecnym, terénem.
Podobné zakfiveni vrcholu zplsobuje ethylen u dospélé rostliny, ktera se dostala
do tmavého prostiedi, napfiklad pod kdmen. Davod je stejny, v nejistém terénu pod
kamenem je snizena pravdépodobnost poskozeni.

Déle ethylen podporuje opad listd, kde plsobi zejména proti cytokininim. Nékteré
plody urychli v ethylenové atmosfére své zrani. Toho se vyuziva naptiklad u banand,
které se sklizeji nezralé, aby se stihly dostat k spottebiteli, nez se zkazi. Jejich zréni je
ve spravny ¢as urychleno pravé ethylenem.

Kyselina abscisova obvykle plsobi jako protihrac auxinu, cytokinind a gibbereling.
Neni vhodné ji oznacovat jako inhibitor, protoZe se na svych akcich, které mnohdy
skute¢né vedou ke klidu rostliny, podili aktivné. Na rozdil od gibberelinu nuti
embryo setrvavat ve ,spicim” stavu. O tom, zda embryo vyklici, rozhoduje rovnovéha
mezi gibbereliny a kyselinou abscisovou. Spolu s ethylenem vede k opadu listG.
V neposledni fadé vede pfitomnost kyseliny abscisové k zavirani prduchd.

Brassinosteroidy jsou poslednimi hormony, o kterych se zminime. Ovlivhuji riist
bunék a vyvojové procesy béhem ontogeneze. Poprvé byly objeveny v pylu fepky
(Brassica napus), odkud tak pochazi jejich nézev.
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ktery zlistava pti mirn€j$im proudéni vzduchu nehybné ,,polozen* na listu. Daleko
htife se totiz narusuje vzduchovy blok s celistvou sténou (obr. 4.11). Snazsi je na-
ruSeni u zoubkovaného listu, protoze Ize zacit s narusovanim od kazdé ,,komurky“
mezi zoubky. To u celistvé ,,stény* vzduchového bloku nejde a bylo by potieba vétsi
sily na jeji ,,rozbiti“.

SloZené listy

Doposud jsme se zabyvali jednoduchymi listy, které se jevi byt u krytosemennych
ptivodnim znakem. U mnohych rostlin se ale nachazeji listy sloZzené. Je dilezité si
uvédomit, Ze sloZeny list jako celek odpovida jednoduchému listu. Neni tedy tvofen
vice listy jednoduchymi. SloZeny list se zaklada z listového zakladu, jehoZz bunky se
rozdéli na nékolik ¢asti, tedy zaklad(i budoucich listkd. Podobnost listki a jednodu-
chého listu pak vychazi ze spole¢nych vyvojovych mechanizmt uplatiiovanych pti
vzniku obou z nich.

Nyni se opét zamysleme nad moZnymi vyhodami sloZenych listli. Maximalni
velikost jednoduchych listdl je omezena — vitr nebo vodni proud je snadno miiZze
poskodit a jsou pomérné tézké, takze jejich vyztuZ musi byt dostate¢né pevna. Slo-
zené listy jsou méné nachylné k poskozeni vétrem nebo vodnim proudem. Jsou Iépe
vyztuzené, protoze pomér Zilnatiny a Cepele je vy$si. Kone¢né umoziuji Géinnéjsi
ochlazovani, protoZe mezi jednotlivymi listky mdze snadné&ji proudit vitr. SloZzené
listy mohou byt vyhodnéjsi také v obrané proti patogentim. Rostlina ma soused-
ni bunky propojeny pomoci specidlnich kanal(i, plasmodesmd, které umoziuji
transport latek mezi sousednimi bunkami. Propojeni sousednich bunék jsou tak
rozsahla, ze ve skutecnosti jsou buriky po celé plose listu propojeny v jeden systém.
rostlinou, a tak i likvidace celého listu. Jinak je tomu u listu sloZeného, ktery se
sklada z vice odd€lenych ¢asti. V tom nejlepsim piipadée dojde k napadeni jediného
listku, pricemz zbytek sloZeného listu bude zachranén.

TR
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Obr.4.11: Narusovani hranicni vrstvy vzduchu. A - celokrajny list. B - zoubkovany list. U
zoubkovaného listu mlze snadnéji dojit k naruseni od kazdého vnitiku zoubku. U celokrajného
musi vitr ¢elit celistvému bloku vzduchu. Upraveno podle http.//upload.wikimedia.org.
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Obr.4.12: Priklady rostlin s pseudoslozenymi listy. A - monstera. B - bananovnik. Prevzato
zwikipedia.org.

Listy se nemuseji zakladat jako sloZené, ale mohou vznikat jako jednoduchy list
a zmenit se ve slozené az druhotné. Pak se pro odliSeni od klasickych sloZenych
list nazyvaji pseudoslozené listy. ,,Slozenosti“ miZe byt dosazeno za pomoci
programované bunéc¢né smrti v oblastech, kde ma vzniknout ,,dira“. Programovana
bunécna smrt je prisné fizeny proces a je soucasti prirozeného vyvoje jedince nejen
BIiO 2008 — Smrt jako soucdst zivota. Prikladem rostliny s pseudoslozenymi listy,
které vznikaji diky programované bunécné smrti, je monstera (Monstera deliciosa,
obr.4.12A).

Pon¢kud zvlastni zplisob, jakym lze vyvinout pseudosloZené listy, predstavuje
bananovnik (Musa). Pokud roste v lese (tedy ¢astecné zastinén), ma listy jednodu-
ché. Pokud roste na otevieném stanovisti, a¢inky vétru se listy potrhaiji, takze ptipo-
minaji svymi vlastnostmi slozené listy (obr. 4.12B). Lépe odolaji vétru a prehrati,
protoze 1épe odevzdavaji teplo do okoli nez listy nepotrhané. O vyhodnosti potrhani
listu pro efektivni ochlazovani svéd¢i obcas nachazené prehraté spalené listy, které
si zachovaly nevyhodné vlastnosti jednoduchého listu.

4.7 Listova zilnatina

Nedilnou soucasti listu je Zilnatina, kter4 je tvofena cévnimi svazky. SlouZzi nejen
jako potrubi, které po listu rozvadi vodu s rozpusténymi Zivinami a z listu odvadi
latky vznikajici pti fotosyntéze, ale také vyztuzuje list. Usporadani listové zilnatiny
je vybornym pomocnikem pfi fazeni druhti do systematickych skupin (¢eledi, rada
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apod.). Nazvy jednotlivych typt listli a prehledem typi zilnatin se budeme zabyvat
jenvelmi struéné a zjednodusené. Detailnéji se zamérime na funkci listové zilnatiny
a na souvislost mezi jejim usporadanim a funkci.

Klasické dvoudélozné (Rosopsida) maji obvykle zperené vétvenou Zilnatinu, kte-
ra je charakteristicka hlavni Zilkou probihajici uprostied listu. Z této zilky vychazeji
postupné jednotlivé postranni zilky (napft. u tfe$n¢, biizy, obr. 4.13A). Toto uspo-
radani by u lalo¢natych listd (napf. javoru) nebylo mozné, a tak lalo¢naté listy maji
architekturu zilnatiny uzptisobenu tvaru listu (obr. 4.13C). Hlavni zilka je ukonce-
na u baze listu a odtud vybiha do kazdého laloku jedna dulezita zilka. Jednodélozné
(Liliopsida) charakterizuje soubézna zilnatina (obr. 4.13B), kde stejn¢ Siroké zilky
probihaji rovnobézné podél celé cepele a setkavaji se na samém vrcholu. Pokud jsou
listy ovalné, je i zilnatina prohnuté a ne pfesné rovnobézna a tika se ji obloukovita
(napt. pstroéek dvoulisty, konvalinka vonna nebo hosta).

Funkece listové Zilnatiny

Prvni funkce listové zilnatiny je nasnadé — slouzi k transportu. Xylém (dfevo) pfi-
vadi do listu vodu s rozpu$ténymi mineralnimi latkami a floém (lyko) odvadi latky
vytvorené pti fotosyntéze do ostatnich rostlinnych organ.

Neméné¢ dulezitou funket listové Zilnatiny je mechanické vyztuzeni listu. Vyztu-
zeni je zajiSténo jednak ligninem pritomnym v bunéénych sténach bunék xylému,
jednak sklerenchymatickymi vlakny, ktera se nachézeji mezi cévnimi svazky. Skle-
renchymatick4 vlakna jsou tvorena burtkami se ztlustlymi, zpevnénymi bunéénymi
sténami. V téchto bunéénych sténach jsou provazce molekul orientovanych ve stej-
ném sméru jako cévni svazky, tedy ve sméru, v némzje list namahan. S trochou nad-
sazky mtzZeme cévni svazky pripodobnit Zeleznym ty¢im ve vrstvé Zelezobetonu.

A B C

Obr.4.13: Ruzné tvary listové Zilnatiny. A - zpefené vétvena. B — soubézna. C - lalo¢nata.
Upraveno podle http://upload.wikimedia.org.
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List je plochou strukturou, jejimz tkolem je zaujimat maximalni pomér povrchu
viic¢i objemu. Velky povrch je potiebny pro zajisténi rychlé vymeny plynti mezi listem
a vnéjsim prostiedim. Navic musi list zachycovat maximalni mozné mnozstvi slu-
nec¢niho zareni. Aby své funkce mohl dobte plnit, musi ztstat rozvinuty do plochy,
s efektivitou zprehybaného listu by se rostlina spokojit nemohla. Casti schované
pod zahybem by vyménovaly plyny dost obtizné. U¢innost zachycovéani slune¢niho
zareni by taky moc slavna nebyla, protoze vét$ina zareni by byla vychytana vrstvou
na povrchu zahybu. List je tedy udrzovan v plochém, napjatém stavu mimo jiné
diky pevnosti svych cévnich svazku. Jenze tvrdy ki‘ehky list by se za vétrného pocasi
polamal. Zilky jsou proto do uréité miry pruzné, takze se list miize pod vlivem vét-
ru mirn¢€ ohnout. Po utiSeni vétru se neporusen navrati do svého ptivodniho tvaru,
protoze zilnatinové ,pruziny® umoznuji navrat do pavodni pozice. Zajimavosti je,
Ze strukturu vyztuzenou podobné jako list miizeme najit i u zivocichd — jedna se
o hmyzi kiidla, ktera jsou vyztuzena za pomoci soustavy zilek.

Pro stabilitu listu jsou vyznamné piedevsim silné stedni zilky, protoze k nejvét-
$imu mechanickému napéti dochazi v podélné ose listu. Vypocty bylo stanoveno,
Ze nejvetsi stability listu je dosazeno pri vétveni postrannich zilek v pravém thlu.
Ve skutecnosti ale k pravouhlému vétveni nedochdzi, coz mize souviset jednak
s dal$imi funkcemi zilek (transport), jednak s optimalizacemi usporadani zilek pro
rozvijeni listu.

Uhel svirany mezi hlavni Zilkou a zilkami druhého #adu byl u buku lesniho (Fagus
sylvatica) a habru obecného (Carpinus betulus) stanoven jako 30-50°. Vétsi tihel
svirany vétvenymi zilkami a hlavni zilkou dovoluje vétsi sbaleni listu v pupenu, ale
jak uz to v prirodé byva, prinasi i nevyhody. Témi jsou nutnost dodat vice energie
a nutnost vétstho mnozstvi ¢asu na rozprostieni listu ve srovnani s listy s mensimi
vétvicimi thly. Uvazuje se, ze vhodné zvoleny tthel mtze mit své opodstatnéni —
rostlina ma zilky vétveny v takovém thlu, aby rozvijeni listti probéhlo v optimalni
dobu, ve vhodné geometrii a za spotfeby rozumného mnozstvi energie. Vétveni
zilek je tak pecliveé vybalancovanym kompromisem mezi témito zminovanymi fak-
tory.

Nejen listova Zilnatina zodpovida za udrzovani listi v plochém, rozvinutém sta-
vu. Svou ulohu sehrava také turgor bunek, tedy tlak vnittniho obsahu bunky na bu-
nécnou sténu. Bunky rostlin jsou totiz zpravidla mirné hypertonické (obsahuji vyssi
koncentraci soli nez okolni roztok) vici svému okolnimu prostiedi, a tak s chuti
nasavaji do cytosolu vodu ve snaze srovnat koncentraci soli uvnitt a vn¢ bunky.
Bunky bez bunécné stény (tedy napriklad zivoc¢isné) by po nasati urcitého mnozstvi
vody do cytosolu praskly, ale celistvost rostlinné buiiky udrzi pevna buné¢na sténa,
na niz tla¢i z vniténi strany bunéény obsah. O dilezitosti turgoru pro zivot rostlin
svéd¢i to, ze pii nedostatku vody, a tedy pri nemoznosti dosdhnout turgoru bunék,
rostlina vadne. S jistou nadsazkou tak Ize fici, ze rostlina mé ,,kostru“ z bunék napl-
nénych vodou, diky niz a dal§im vyztuzenim se udrzuje ve vzpiimené poloze.
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V neposledni fadé napomahé k narovnanosti listu epidermis (pokozka) s vrstvou
kutikuly. Rostlinna kutikula je tvofena siti z molekul kutinu, ktery je navic vyztuzen
riznymi vosky. Kutikula je vylu¢ovana burikami pokozky. Jejim hlavnim tkolem je
snizovat ztraty vody. Spojitost a neporusenost téchto vrstev navic zpeviiuje povrch
a do urcité miry zabranuje ohnuti listu.

Mechanické namahani listli vétrem muze zptsobit to, Ze rostlina zaklada mensi
listy se stejnym usporadanim cévnich svazkd. Mensi list totiz bude vétrem méné
mechanicky namahan nez ten velky. Timto zplisobem se tedy rostlina snazi snizit
negativni vlivy vétru. Je dobré pripomenout, Ze na velikosti list se v prirodé podi-
leji i dalsi vlivy, prikladné mnozstvi vlhkosti a dostupnych mineralnich latek. Dalsi
moznosti je optimalizovat sloZeni vyztuzujicich latek, ¢imz se ziskava vhodna oheb-
nost a pevnost listli pro ¢astéjsi nebo silngjsi vlivy vétru. V kazdém pripadé rostlina
aktivné reaguje na vlivy prostiedi a snazi se jim co nejlépe prizptsobit.

Nyni se zaméfime na transportni funkei Zilnatiny. U dvoudéloznych rostlin se
zpefené vétvenou Zilnatinou, napiiklad u tfe$né (Cerasus), je kapalina smérem
do listu vedena xylémem hlavni zilky, odkud se proud vody vétvi do uzsich a uzsich
zilek (jejich xylémové ¢asti) az je cely list zdsoben. Nejvyssi rychlost proudéni byla
nameérena na bazi stiedni zilky, nasledné uzsi zilky umoznuji proudéni pomale;jsi.
Tato pozorovani jsou v souladu s fyzikalnim zdkonem o proudéni kapalin v tru-
bicich. Z ného plyne, Ze rychlost proudéni kapalin v potrubi se zvySuje se ¢tvrtou
mocninou poloméru trubice.

U rostlin s lalo¢natymi listy, které maji dlanitou Zilnatinu s jedinou ptivodnou
zilkou (napf. javor, Acer), dochazi k transportu podobn¢ jako u predchozich druhd.
Hlavni zilka dovede kapalinu na rozcesti u baze listu, do kazdého laloku pak vede
jedna dulezita céva, z niz se postupné odvétvuji uzsi a uzsi cévy.

Transport zilnatinou u jednodé€loznych listd se soubéznou Zilnatinou byl studo-
van napriklad na listech pSenice (Triticum). Z hlediska funkce lze rozlisit tfi typy
cév — hlavni, pfi¢né a podélné. Voda je privedena do vrcholu cepele listu (tedy
na delsi vzdalenosti) hlavnimi cévami. Jak jiz nazev napovida, potece jimi nejvétsi
mnozstvi kapaliny, jsou tedy nejsilnéjsi. Pii¢né zilky rozvadgji vodu do stran, tedy
kolmo mezi jednotlivé hlavni zilky. K dodate¢nému rozvodu kapaliny v plose mezi
pfi¢nymi a hlavnimi cévami slouzi cévy usporadané podélné s hlavnimi Zilkami.
Z tohoto prikladu je patrné, Ze jednotlivé zilky maji presné danou funkci i u rostlin
jednodéloznych. Nejedna se zde tedy o pouhou zmét rovnobéznych zilek, ale o or-
ganizovany systém propojeny pri¢nymi zilkami.

Rostlina ma typ zilnatiny kddovan geneticky. NemuZeme tedy od rostliny se sou-
béznou zilnatinou ocekavat, ze zméni usporadani zilnatiny tieba na dlanité v zavis-
losti na vnéjsich podminkach. V zavislosti na vnéjsich podminkach se bude ménit
pouze hustota zilnatiny pii zachovani jeji zakladni stavby. Obecné fec¢eno, nedosta-
tek vody a nizsi vzdudna vlhkost zvysuji hustotu Zilnatiny.
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4.8 Promény lista

List nemusi byt jen ,klasickym“ zelenym organem slouzicim k fotosyntéze a vy-
meén€ plyndi mezi rostlinou a vnéj§im prostfedim. Naopak, listy mohou byt ptizp-
sobeny k mnohym jinym funkcim, z nichz nékteré budou ptiblizeny v nésledujici
podkapitole. Nejdrive se podivame na struktury, které se listim vyrazn€ podobaji,
ale v odborné literature se jako listy neoznacuji. Je samoziejmosti, Ze vSechny zmi-
nované struktury budou listového ptivodu.

Palisty jsou struktury, které v paru doprovazeji listy (obr. 4.14). Nejedna se o sa-
mostatné listy, ale vlastné o kusy plivodniho listu oddélené v samostatné ttvary.
Obvykle jsou umistény mirné pod listem, jeden nalevo a druhy napravo.

Palisty jsou zakladany z postranni ¢asti listového zakladu. Je tedy jasné, Ze jsou
listového pivodu. A k ¢emu tato ,,0zdobna® struktura muze slouzit? Nejcastéji
ochranuje vyvijejici se list a/nebo stonkovy vrcholovy meristém. V kapitole o vrcho-
lovém meristému jsme si povidali, Ze jeho zachovani je pro staly rast stonku rostliny
zasadni. Jeho ochrana je tedy zajisté na misté. Vyvijejici se list je také strukturou
nachylnou k poskozeni, tudiz je dobré ho ochrénit pred nezadoucimi vlivy prostiedi
a jinych organizmd. Palisty vznikaji diive, nez se rozprostre list, z jehoZ zakladu
vznikly, tudiz mohou ,,sviij“ list chranit. Zahy po splnéni svého tkolu mohou opa-
davat, jak se déje napriklad u buku lesniho (Fagus sylvatica) nebo jilmu horského
(Ulmus campestris). U violky trojbarevné (Viola tricolor), liliovniku tulipanokvété-
ho (Liriodendron tulipifera) a muskatu (Pelargonium) opadavaji palisty az spolecné
se ,,svym* listem.

Obr.4.14: Palisty muskatu (rod Pelargonium). Prevzato z Bell a Bryan 2008.
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Jenze zivot palistd mize byt dokonce delsi nez zivot odpovidajiciho listu. Palisty
mohou byt pfeménény v trny, které vytrvavaji na stonku nekolik let. Palistové trny
muzZeme najit napiiklad u trnovniku akatu (Robinia pseudoaccacia). Obvykle se
daji rozeznat od trnt listového ptivodu podle jejich uspoiradani ve dvojici pod lis-
tem, pripadné pod listovou jizvou, ktera je jizvou vzniklou po opadu listu. Funkce
palistovych trnd akatu je nasnadé — ochranuji rostlinu pred nenasytnymi velkymi
bylozraveci.

Specialngjsi funkci maji palistové trny akacie (Acacia cornigera), které jsou nato-
lik zvétSeny, ze symbioti¢ti mravenci (Pseudomyrmex ferruginea) siv téchto trnech
hloubi své obytné ,jeskyné“ (obr. 4.15). Mravenci chrani akacii pied byloZravym
hmyzem, ktery z akacie nemilosrdné vyzenou. Akécie se jim za to odvdéci poskyt-
nutym bydlenim a potravou — kromé moznosti vyhloubit si pribytek v palistovych
trnech nabizi akacie na vrcholech listh téliska bohata na tuky a proteiny, ktera
mravenci s chuti konzumuji (viz pfipravny text BiO 2007 — Mutualizmus — vzdjemné
prospésnd symbicza). Kromé toho mravenci nepohrdnou nektarem z kvétd. Urcité
vas napadne, ze jiny hmyz by se mohl na akécii v nestiezeném okamziku také na-
krmit. JenZe i s tim si piiroda poradila. Rostlina produkuje jiné formy cukra, nez
jsouv prirodé bézné. Na jejich preménu v bézné formy je zapotiebi zvlastniho enzy-
mu. A prave timto enzymem neni vybaven kazdy, ale pouze symbioticky mravenec.
Ostatni druhy hmyzu si tak na cukrech z kvétt moc nepochutnaji, protoze si s jejich
travenim neuméji poradit.

Palisty ale nemusi byt pouze malé nebo trnovité. Mohou byt zvétseny natolik, Ze
se podobaji listiim dané rostliny. Jejich funkce je stejna jako u listli — zachytavani
svétla a fotosyntéza. Listim podobné palisty najdeme naptiklad u svizeld (Galium,
obr. 4.16) z Celedi moienovitych (Rubiaceae). Na prvni pohled se mtze zdat, ze
na stonku je v preslenu usporadano Sest stejné velkych listt. Jenze zdani klame.

Obr.4.15: Zvétsené palistové trny akacie (Acacia cornigera). Prevzato
z http//www.amentsoc.org/insects/glossary/terms/domatia.
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Kazdy z listd je doprovazen dvéma
palisty, tedy celkové jsou v preslenu
dva listy se ¢tyfmi palisty. U nékterych
druh@i maze byt celkové mnozstvi lis-
tovitych atvard v preslenu vétsi nebo
mensi. Dlikazem, Ze se jedna skutecné
o palisty a ne o listy, jsou jini zastupci
Celedi morenovitych. Jejich palisty
zvétSeny nejsou a vypadaji tak, jak si
palisty obvykle predstavujeme, tedy
0 néco mensi nez listy.

Dal§im organem, ktery se podobéa
klasickym listdm, jsou délozni listy
(délohy). Délozni listy vznikaji béhem
embryonalniho vyvoje, kdezZto pravé
listy jsou zaklddany z vrcholového
stonkového meristému az po vykliceni.
Délohy mohou nabyvat riznych funkei.
Mohou se stat prvnimi fotosyntetizuji-
cimi listy rostliny, pokud se pfi kliceni | Obr.4.16: Svizel ptitula (Galium aparine).
dostavaji nad povrch pudy. Takto kli¢i | Prevzatoz luirig.altervista.org.
naptiklad fazol (Phaseolus), buk lesni
(Fagus sylvatica), javor (Acer), lipa (Tilia) nebo cibule kuchynské (Allium cepa).
D¢lozni listky se zpravidla tvarové 1isi od dospélych listli, proto jen stézi byste bez
predchozi znalosti poznali mlady semenacek buku, javoru nebo lipy. V extrémnim
pfipadé mohou byt délozni listy jedinym zelenym listem, ktery rostlina ma. To se
déje u jednolistych tofivek rodu Streptocarpus, napiiklad S. dunnii, jejichz déloha je
jedinym, az 75 cm dlouhym listem rostliny.

Naopak u mnohych druhii funguji délohy pouze jako zasobarna latek nutnych
pro vykliceni zarodku. Tato zasobni funkce je vyuzivana i ¢lovékem. Vnitiek lus-
ténin (napft. fazole, hrach, ¢ocka) je z velké ¢asti vyplnén délohami s obsazenymi
zasobnimi latkami. Zkuste si oloupat semeno hrachu. Mizete se piesvédcit o tom,
ze velkou ¢ast semene zaujimaji zasobni délohy. Zbylé ¢asti embrya jsou v poméru
k velkym dé€loham nepatrné.

Dalsi funkce d€loh je znama u palem (Celed Arecaceae) a u lipnicovitych (Celed
Poaceae). Jejich semena obsahuji znacné mnozstvi zasobniho pletiva. Semenacek
po vykli¢eni vyrista z mohutného semene, a tudiz je nutné zachovani kontaktu
s vnitinimi vyzivovacimi pletivy. Jako transportni draha pro ziskavani zZivin seme-
nackem slouzi prave délohy.

Kdyz uz jsme zminovali zasobni funkci déloh, je tfeba vzpomenout zasobni pie-
meénu pravych listi — cibuli (obr. 4.17). Kdyz se na tento obrazek podivate, zjistite,
Ze vlastni cibule (tedy ta ¢ast, kterou konzumujeme) je tvorena zduznatélymi listy.
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Jisté vas napadne, ze list by mél vyrlstat ze stonku. A pravé stonek je u cibule re-
dukovan na kratké podpuci, tedy kratickou kulovitou oblast mezi nasedajicimi listy
a svazkem korend. Vyjma davérné znamé cibule kuchynské (Allium cepa) z Celedi
¢esnekovitych (Alliaceae) se se zasobni cibuli setkdme napriklad u zastupcti celedi
liliovitych (Liliaceae).

Rostliny z extrémné suchych stanovist si ve svych organech vytvareji zasoby
vody. Ty, které uskladnuji vodu ve svych pletivech, se obecné nazyvaji sukulenty.
Organem skladujicim vodu muze byt prave list. Prikladem listového sukulentu je
netiesk (Sempervivum) nebo rozchodnik (Sedum).

Jako zasobarna vody mize slouzit také stonek. Urcité neni potieba piredstavovat
kaktusy (Celed Cactaceae). Jejich stonek nejen uchovava zasoby vody, ale také vyko-
nava fotosyntetickou funkci. Zajisté vite, ze bézni zastupci kaktusti nemaji klasické
zelené listy. Takové by v suchém klimatu vedly k prili§ vysokym ztratam vody, tudiz
jsou bud redukované v hrbolky, nebo preménéné v trny. Trny vyrtstaji na kratkych
vétévkach, tedy zkracenych postrannich stoncich. Dokladem, Ze kaktusy ptivodné
m¢ly klasické zelené listy, je Pereskia, primitivni olistény kaktus.

Dalsi zajimavé premény listli si vynutil epifyticky zpisob zivota. Epifyt je rostli-
nou, ktera roste na n¢jakém podkladu (tieba na vétvi stromu nebo skale), aniz by
z tohoto podkladu ptijimala Ziviny. Nejvétsi mnozstvi epifytl lze spatfit v tropech.
Jelikoz nemaji ani vytvoreny koreny, jsou odkazany na prijem vody listy. Prikladem
jsou epifytické tilandsie (7illandsia). Jejich listy jsou opatteny specialnimi, pomér-
n¢ Sirokymi chlupy, které vzdusnou vlhkost (tedy zkapalnénou vodni paru) velmi
efektivné nasavaji.

V této souvislosti stoji za zminku také epifytni kapradiny. Tropicka paroznatka
(Platycerium, obr. 4.18) tvori dva typy listt. Jeden typ provozuje fotosyntézu a ze

pfeménéné

listy

Obr.4.17: Zasobni cibule cibule kuchynské (Allium cepa). Prevzato z Bell a Bryan 2008.
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)

Obr.4.18: Dva typy listi paroznatky (Platycerium sp.). Pievzato z petpitcher.proboards.com.

spodni strany nese vytrusy, jak byva u kapradin obvyklé. Druhy typ listu tvoii , kve-
tinac¢“, tedy miskovity atvar, v némz je zachycovana voda, ptaci exkrementy, hmyz
a dalsi mozné zdroje vyzivujicich latek.

V jistém smyslu opacény problém, a to odkap vody z listu, je nutno zajistit ve vlh-
kych tropickych oblastech. Fikovnik mali¢ky (Ficus benjamina) mé jako mnoho
dalsich rostlin z tropickych destnych lest listy s kapaci $pic¢kou, z niz voda velmi
efektivné skapava na zem. Voda stojici na listové Cepeli by vedla ke dvéma negativ-
nim dasledkiim. Predevs§im by komplikovala vyménu plynd mezi rostlinou a vnéj-
$im prostredim. Plyn by se nemohl dostat pfimo do rostliny a musel by prechazet
pres vodni prostfedi, coz by transport zna¢né zpomalovalo. Druhym rizikem by
byla moznost zahnivani mokrych listt ve vihkém tropickém klimatu.

Nyni se vratme k evropskym zastupctim. List se mize zménit také v prichytny
organ, tzv. iponek. Uponky nachazime napiiklad u hrachu setého (Pisum sativum)
auvikve (Viccia). Je ale potieba zminit, ze iponky mohou byt i stonkového piivodu,
jako naptiklad u révy vinné (Vitis vinifera) nebo u loubince (Parthenocissus).

Dalsi z moznosti je proména celych nebo ¢asti listti v trny (obr. 4.19). Trny lis-
se jedna o listovy a ne teba stonkovy ptvod? U tropickych prysci s trny listové-
ho pivodu mutzeme nalézt doprovodné palisty, které jsou napadné zvétSeny. Trn
je tak na stonku umistén v pozici, kde bychom ocekavali list, presné mezi palisty.
V trny v§ak nemusi byt modifikovan cely list, ale pouze zoubky na jeho okraji, jak
se miZeme presvedcit u mahonie cesminolisté (Mahonia aquifolium) nebo cesminy
(Ilex). Je namisté pripomenout také trny, které z listd ani palistli nevznikly. Nejprve
zminime stonkové trny (tzv. kolce) trnky obecné (Prunus spinosa). Dalsi strukturou
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preménenou v trny jsou vychlipeniny pokozky. Z morfologického hlediska se sprav-
n¢ nazyvaji ostny. U rGze (Rosa) se v ostny pieménily stonkové vybézky pokozky,
zatimco u indického druhu lilku (Solanum torvum) jsou preménény vychlipeniny
listové pokozky. Pvod ostni rize lze odhalit podle nepravidelného rozmisténi
na stonku nebo na listu. Vzhledem k tomu, zZe takové ostny jsou ukotveny pouze
v pokozkové vrstvé, Ize je vcelku snadno vylomit. Vzpomeiite na razi v pugetu kve-
tin, u niz byly ,,trny“ uldmany , abyste se o n¢€ nepichli. V neposledni rad¢ si zmini-
me postranni koreny, které ztratily korenovou ¢epicku, délivé buiiky a zdievnatély

TSt o / 7/;3_ __ trnvznikly z vychlipenin
= stonkové pokozky

tn z wychlipenin
listové pokoky

- il )N 1 1 [ 'y =5 trnity okraj listu
/J. 7l 7 trn z adventivnich kofenu
_—

kofenové tmy - :;7

|

Obr.4.19: Trny vzniklé pfeménou raznych struktur. Poviimnéte si polohy trni daného
pavodu i jejich tvara. Prevzato z Bell a Bryan 2008.
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— staly se z nich tedy kotrenové trny.
Prikladem rostliny s kofenovymi trny
je pandanus (Pandanus tectorius).
List mizZe byt preménén dokon-
ce v utvar podobny korenu, pak se
nazyva rhizofyl. Rhizofyly najdeme
naptiklad u vodni kapradiny nepu-
kalky plovouci (Salvinia natans). Jeji
fotosyntetizujici listy plavou na vodni
hladin€. Neponoii se diky vzducho-
vym bublinam, udrzovanym pod
listem pomoci husté soustavy chlupti
na spodni stran€. Nepukalka netvori
koreny, a tak vstiebavani zivin z vody
zajistuji preménéné listy, rhizofyly.
Redukci listli az na malé jehlicovité
nebo Supinovité utvary vznikaji ka-
tafyly (obr. 4.20). Casto neobsahuiji
chlorofyl, tudiz mivaji nazloutlou ¢i
bélavou barvu. Takto redukované listy
lze najit napriklad u holoparazitic-
kych rostlin. Holoparazitické rostliny
jsou typem parazit, ktery pfiijima
ze svého hostitele jak vodu, tak i cu-
kerné produkty fotosyntézy. Svymi
parazitickymi kotreny napichuji floém
(Iyko) hostitele. Vzhledem k tomu,
ze cukr prijimaji ze svého hostitele,
samy fotosyntetizovat nemusi, tudiz
jsou jejich listy redukovany a mohly si o o o
dovolit ztratit chlorofyl. U nés se jed- Obr.4.20: Hlistnik hnizdak (Neottia nidus-
i o avis) se svymi katafyly (redukovanymi listy).
na napfiklad o hnilak (Monotropa), Pevzato z caliban.mpiz-koeln.mpg.de.
zarazu (Orobanche) nebo hlistnik
(Neottia). Kdyz uz jsme zminili holo-
parazity, je dobré pripomenout druhou parazitickou strategii rostlin, poloparazity
(hemiparazity). Rostlinni poloparazité ze svého hostitele ziskavaji ,,pouze“ vodu
s rozpuSténymi mineraly, napichuji tedy hostiteldv xylém (dievo). Poloparazité
si tak zachovavaji zelené listy schopné fotosyntetizovat, protoze samotna voda
a mineraly k zivotu nestaci. Prikladem poloparazitii je jmeli bilé¢ (Viscum album),
ochmet evropsky (Loranthus europacus), Cernys (Melampyrunt) nebo kokrhel (Rhi-
nanthus). Dalsi informace naleznete v pripravném textu BiO 2003 — Parazitizmus.
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Dokladem, ze listovy rapik nemusi byt pouhou spojnici mezi listovou cepeli
a stonkem, je bananovnik (Musa). A¢koli dortista vysky mensich stromt, jedna se
o bylinu a ne o drevinu. Struktura pripominajici kmen vzniké z fapikti mohutnych
bananovnikovych listd a nazyva se pseudokaul.

Rapik miize mit i jinou funkci. U rostlin s redukovanou éepeli se mirné rozsiril
a piipomina tak spige klasickou listovou epel. Cepeli se podob4 nejen vzhledem,
ale prebira i jeji fotosyntetickou funkci. Rozsifeny rapik s funkei listové cepele se
nazyvé fylodium. Typickymi zastupci majici fylodia jsou akacie (Acacia), citlivka
(Mimosa) nebo masozrava Spirlice (Sarracenia).

Opacnou situaci miizeme najit u konvalinkovitych (Convallariaceae). Struktu-
ra, kterd vypada jako rapik, je ve skutecnosti zazenou listovou ¢epeli. Pro odliSeni
od klasického rapiku se nazyva pseudorapik.

Nakonec se podivaime na nejritiznéjsi typy listii uzptisobenych k lapani koristi.
MasozZravost rostlin se vyvinula v evoluci né€kolikrat nezavisle a existuje nékolik
principd, na nichZ mohou byt pasti zalozeny. Nejprve si ukazeme pasti typu vrs.
Tato past neni pohybliva, je to tunel, do né¢hoz kotist snadno vleze. Navrat uz tak
snadny neni, protoze je znemoznén pevnymi chlupy smérovanymi do vnitfku pasti.
Kofist se tak nemuze vratit a musi postupovat do nitra pasti. Na konci tunelu se na-
chazi oblast, kam rostlina produkuje travici enzymy. Osud kotisti je tak zpecetén,
bude masozravou rostlinou nemilosrdné stravena. Past typu vrse najdeme u $pirlice
Sarracenia psittacina (obr. 4.21). Upozornujeme ale, ze ostatni druhy $pirlic maji
past padaciho typu, ktera bude probrana posléze.

Velmi zajimavou rostlinou s pasti typu vrse je genlisej (Genlisea). Tato ma-
sozravka tvori dva typy listd — klasické zelené fotosyntetizujici listy a podzemni
pasti (obr. 4.22). Navenek se tak jevi jako jakakoliv jiné ,,neskodna“ rostlina. Gen-
lisej postrada koreny, jejichz funkci plni podzemni listy s pasti. Tato past funguje

Obr.4.21: Past typu vrs u Spirlice Sarracenia psittacina. Pevné chlupy umoznuji pouze pohyb

do nitra pasti. Prevzato ze Studnicka 1984.
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obdobnym zptisobem jako ta predchozi u Spirlice Sarracenia psittacina, ale obé
rostliny se li§i druhy lovené koftisti. Zatimco Spirlice lapa hlavné hmyz, genlisej se
zivi pfedevsim ptdnimi hadatky. Do pasti jsou nejspiSe naldkana vy$$im obsahem
kysliku a celkove vzduchu uvnitf pasti ve srovnani s pidnim prostiedim.

Dal§im typem masozravych listd jsou padaci pasti (obr. 4.23A a obr. 4.23B).
Opét se jedna o nastrahy nepohyblivé. Korist prileti na okraj pasti, kam rostlina
produkuje latky, jez lakaji hmyz. Nékteré masozravky (napf. Spirlice) produkuji
omamny koniin, jeZ je znamy predevsim jako jed obsazeny v bolehlavu plamatém
(Conium maculatum). Jak hmyz prozkoumava okoli mista, kam je vaben, neziid-
ka sklouzne a dostane se nize do pasti. Kromé toho druhy, které produkuji koniin,
hmyz omami, a tak zvysi Sanci na jeho pad do pasti. Nahote je tedy bud silné kluzky
povrch, nebo se tu nachazi kirehké voskové Supinky. Pti snaze o chizi po okraji pasti
dojde nakonec ke spadnuti kofisti do nitra pasti. V dolni ¢asti je ,,nadrz“ naplnéna
vodou a obsahuje travici enzymy. Past byva piekryta vickem, aby dovniti neprselo
a obsazené enzymy se prili§ neredily. Strategii padacich pasti vyuzivaji naptiklad

list
pieménény
v podzemni
past ~—

Obr.4.22: Genlisej (rod Genlisea). A - celkovy vzhled rostliny. B - detail pasti typu vrs. Prevzato
ze Slack 1988 a Studnicka 1984.
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ostatni druhy Spirlic (Sarracenia), 1ac¢kovky (Nepenthes), 1ackovice (Cephalotus)
nebo darlingtonie (Darlingtonia). Pokud je vchod do padaci pasti umistén zespodu
a ne shora (napf. $pirlice mensi Sarracenia minor, Darlingtonia), je nutné hmyz
motivovat, aby se vydal na prizkum. Proto je vrchni ¢ast pasti smétujici k obloze
propustna pro ultrafialové (UV) zareni, aby se hmyz ,,nebal“ vlézt dovnitt a aby
sméroval za svétlem. Navenek se tyto propustné oblasti jevi jako bilé tecky.

Dal8im typem pasti, které uz ale tolik nesouvisi s tvarem listu, jsou lepkavé listy
(obr. 4.23E). Ty funguji tak, Ze se prilakana korist prilepi na lepkavé vyrastky lis-
tu. Lep je tak silny, zZe vlastni silou hmyz utéct nezvladne. Tento zptsob ,,lovu“ je
vlastni rosnatkdm (Drosera), rosnolistu (Drosophyllum) a tu¢nicim (Pinguicula).
Na rozdil od masozravych rostlin zminovanych v pfedchozich odstavcich se miizete
s rosnatkami a tu¢nicemi setkat i v nasi prirodé.

Dalsi moznosti, jak lapit hmyz, jsou pasti na principu podtlaku (obr. 4.23D),
které funguji pod vodni hladinou. Rostlina m4 listy preménéné ve vacky, z nichz
odsava vzduch, ¢imz uvnitf vznika podtlak. Jakmile dojde ke kontaktu kofisti s re-
ceptory, které jsou umisteny u vstupu do pasti, vratka do vacku se otevirou. Tlaky se
po otevi‘eni musi vyrovnat, tudiz voda proudi smérem k niz$imu tlaku — tedy smé-
rem do pasti. Kotist uniknout nestihne, a tak je nasata spole¢n¢ s vodou do vnitrku
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Obr.4.23: Listy uzpUsobené k lapani kofisti. A - padaci past Spirlice Zluté (Sarracenia flava).
B - padaci past lackovice australské (Cephalotus follicularis). C - uzaviratelna past skeblovitého
tvaru mucholapky podivné (Dionaea muscipula). D - podtlakové méchyrkovité pasti bublinatky
mensi (Utricularia minor). E - lepkavé pasti rosnatky (Drosera mannii). Upraveno podile Bell a Bryan 2008.
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pasti. Timto zptisobem lovi napiiklad
bublinatka (Utricularia), s jejimiz
druhy se muzete setkat v mnohych
Ceskych stojatych vodach.

Poslednim typem pohyblivé pasti je
uzaviratelna past Skeblovitého tva-
ru (obr. 4.23C). Takové zatizeni vyvi-
nula mucholapka podivna (Dionaea
muscipula) a vodni masozravé rost-
liny aldrovandky (Aldrovanda). Pri-
pravena past se nachazi v otevieném
stavu. Po kontaktu s citlivymi chlupy
na Cepeli dojde k prenosu elektric-
kého signalu. Tento signal funguje
na podobném principu jako signali-
zace v nervové soustavé ¢lovéka. Aby
rostlina nereagovala bezdivodng,
napriklad na padajici destové kap-
ky, je nutné podrazdit alesponi dva '
chloupky v t&sném casovém sledu. listen |
Po podrazdéni se past rychle zavira. I]

IE

listence

Reakce hmyzu je logicky mirné zpoz-
déna, a kortist tak jesté chvilku setrva
v klidu. V okamziku, kdy by kofist | Obr.4.24: Listeny a listence silenky dvoudomé
chtéla utéct, je jiz vychod zablokovéan (Silene dioica). Upraveno podle Bell a Bryan 2008.
okrajovymi zuby pasti.

Zaveérem kapitoly o proméndch listd je na misté zminit kvét. VSechny kvétni ¢asti
vyjma kvétniho lazka (vzniklého ze stonku) se vyvinuly pieménou lista. V uzla-
bi kvétu nebo celého kvétenstvi vyrasta listen, ktery je rovnéz listového pivodu
(obr. 4.24). Listeny nemusi byt vZdy nendpadné, naopak, u prySce nadherného —
vanoéni hvézdy (Euphorbia pulcherrima) vytvareji listeny onen domnély cerveny
Hkvét“. Velmi napadny je také u toulitky (Anthurium), kde tvoii toulec kolem pa-
licovitého kvétenstvi. U hvézdnicovitych (Asteraceae) vznikl z listenti zdkrov Gbo-
ru a u mitikovitych (Apiaceae) zase obal okoliku. Naproti tomu listence vyristaji
na kvétni stopce a jsou usporadany ve dvojici u dvoudéloznych a po jednom u jed-
nodéloznych. Samoziejmé ne vSechny rostliny musi mit viechny tyto struktury vy-
vinuty, protoze je b€hem evoluce mohly ztratit. Zavérem upozoriujeme, zZe vyrazy
»palisty®, listeny“ a ,listence“ oznacuji vzdy jinou, jasné¢ definovanou strukturu.
Tyto nazvy je tak tieba disledné odliSovat a uzivat jich spravné.
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Obr.4.25: Fylokladia listnatce (Ruscus hypoglossum) s plody. Prevzato z wikipedia.org.

4.9 Struktury listu podobné

Neni vSechno zlato, co se tipyti, respektive ne vSechny struktury, které se nam
na prvni pohled jevi jako list, listem skute¢né jsou. U nékterych rostlin z celedi
chrestovitych (Asparagaceae) jsou listy vyrazné redukovany. Aby rostliny nepfi-
Sly o svoje fotosyntetizujici organy, prebiraji funkci listt fylokladia. Ackoli se
listdm napadné¢ podobaji, nejedna se o nic jiného nez rozsireny, zplostély stonek
(obr. 4.25). Fylokladia lze najit napriklad u chrestu (Asparagus) nebo listnatce
(Ruscus). A prave pohled na listnatec ndm doklada, ze fylokladia nejsou listového,
nybrz stonkového ptivodu. Na otdzku, odkud vyrtistaji kvéty, byste nejspiSe spravné
odpovédéli, Ze ze stonku. Tudiz fylokladia nesouct u listnatce kvéty jsou také ston-
kového plivodu. Staci si uvédomit, Ze kvét vznikl béhem evoluce z listu.
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5. TVAR NA BUNECNE UROVNI

Nyni sestoupime az na bunéénou drovein a podivame se na zivot z této perspektivy.
Stejné jako Ize obdivovat rostliny a zivocichy pro rozmanitost jejich tvart a podob,
muzeme i snimky bunék potizené mikroskopem vnimat jako malé umélecké dilo.
Ackoli funguji eukaryotni bunky (obr. 5.1) na stejném principu a vychazeji z po-
dobného ,,stavebniho planu“, mohou v ramci své specializace vykazovat urcité tva-
rové zvlastnosti. Vzpomeiite si na rozvétveny neuron s tisici vybézka nebo dlouhé
rostlinné cévy (tracheje), jejichz buriky jsou v dobé svého fungovani davno mrtvé.
To jsou jenom nékteré piiklady toho, kam az ptfiroda v rdmci evoluce tvard bunék
zasla. Nékteré burniky béhem svého vzniku zaujmou konecny tvar, ktery pak nikdy
nezmeéni. Takové pripady jsou ovSem spise vyjimecné. Tvar buniky musime chapat
spiSe jako néco proménlivého. Podle okamzitych potieb mohou buriky napiiklad
tvorit riizné vystupky, nebo ménit celkové vzezieni. V této kapitole si postupné zod-
povime otazku, pro¢ bunky vypadaji tak, jak vypadaji.

jaderne pory

hladké
jaderna memb?éh::‘g andoplastihiios
retikulum

jadérko

drsné
endoplasmaticke
retikulum
! Golgiho
cytoplasmaticka aparat
membrana

mitochondrie

Obr.5.1: Schematické znazornéni vnitini struktury eukaryotni bunky. Pfevzato z http.//goose.
ycp.edu/~kkleiner/fieldnaturalhistory/fnhimages/Cells/Animalcell jpg.
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Nasi cestu za¢neme celkovym pohledem na eukaryotni buriku. Nejen vné&jsi tvar,
ale i vnitini rozlozeni bunécnych ¢asti podléha zménam, které vylepsuji a usnadiuji
fungovani specializovanych bunék. Po malé exkurzi do svéta podbunééné arovné
si vysvétlime, jak bunééné komponenty spolupracuji na tvorbé tvarti. Projdeme si
tedy ve stru¢nosti obsah typické eukaryotni buiiky. Rekneme si také, jak mohou byt
n¢které organely modifikovany ve specializovanych bunéénych typech.

Okrsky bunky s odlisnou funkci — kompartmenty — byvaji vzajemné oddéleny
membranami. Na membranach krom toho probihd mnoho chemickych reakei
a pres membranu burika vylucuje latky do mimobunééného prostoru. Kazda burika
proto potiebuje udrzovat urcity pomér plochy membran ke svému objemu. Proka-
ryotni bunky jsou malé a maji veliky pomér povrchu ku objemu. VétSinou jim proto
staci cytoplasmatickd membrana, kterd byva az na vyjimky bez vychlipenin.

Eukaryotni buriky jsou vS8ak mnohem vétsi a pri kulovitém tvaru maji mensi po-
mér vnéjsiho povrchu ku objemu (pro detailni rozbor problému poméru povrchu
a objemu pti riznych velikostech odkazujeme ¢tenaie na kapitolu 7.5, kde se tato
problematika resi v kontextu mnohobunéénych organizmti).

Eukaryotni buiiky nedostate¢ny povrch kompenzuji pomoci endomembrano-
vého systému — soustavy funkéné propojenych membranovych organel, které
zpracovavaji, tfidi a prepravuji material uréeny k vylouceni z bunky a k prepravé
na cytoplasmatickou membranu. ZvétSuje se tim také prostor, na kterém mohou
probihat nékteré chemické reakce. Prvni ¢asti endomembranového systému je
endoplasmatické retikulum, kde se tvoii membranové proteiny a proteiny uréené
k vylouceni z buiiky. Tento material se pak pomoci vacka prepravuje do Golgiho
aparatu, kde dale ,zraje“. Endomembranovy systém je zbytnély u téch bunék,
které néco neustale vylucuji (buiiky zlaz s vnéjsi i vnitini sekreci) a téch, které
maji velkou plochu membrany, jejiz slozeni musi pribézné obmeénovat (neurony).
Z Golgiho aparatu se nakonec odstépuji riizné druhy vacku. Lisi se obsahem a také
proteinovou ,,znackou“, ktera udava, kam ma byt vacek dopraven. Membrana ma
totiz rizné ¢asti, lisici se vzajemné ,,adresou”. Diky tomu mize buiika dopravovat
na rtzné strany svého povrchu riizné membranové proteiny a riizny material pro
vylouceni.

Tvar fady bunék je uréen vnitfnim systémem leSeni zvanym cytoskelet. Pro
tvorbu a pfeménu bunéénych struktur jsou dulezité zejména dva typy cytoskeletu
— mikrotubuly a mikrofilamenta (aktinova filamenta). Lisi se tloustkou i nékterymi
dalsimi vlastnostmi, avSak maji mnoho spole¢ného. Oba typy vlaken jsou slozeny
z malych, viceméné kulovitych podjednotek (viz kap. 6.2). Podle potieby probiha
na nékterych mistech tvorba novych vlaken, zatimco jinde dochazi k odbouravani
téch starych vlaken.

Burika je totiz vyzbrojena celym arzenalem proteinii vazajicich se na cytoskelet,
diky nimZ muze byt leSeni rizn€ upravovano a prestavovano (obr. 5.2). Nékteré
z téchto proteind jsou zodpovédné prave za to, ze vlakna vznikaji tam, kde jsou po-
tfebna, a jinde jsou odbourana. Jiné proteiny mohou vlakna propojovat do svazki

86 Jan Fila, Juraj Sekeres, Tomas Panek

a siti. Délka, hustota a tloustka takovych siti a svazkli vyznamné ovliviuji vlastnosti
vlastnosti struktur, které jsou jimi vyztuzeny. Kromé toho je leSeni z cytoskeletu
také vyuzivano k prepravé vackad a organel po burnce pomoci molekularnich moto-
ramotord, které jsou schopné se po cytoskeletalnim leSeni pohybovat.

Zivociné buriky jsou vyztuzeny jesté tietim typem vlaken — intermedialnimi
(stfednimi) filamenty. Ta spiSe zpevnuji hotové struktury a nepodléhaji tak ¢astym
proménam. Cytoskelet obecné zpeviiuje a tvaruje rizné vybézky bunék, at uz slouzi
k pohybu (bi¢iky, panozky), komunikaci mezi bunkami (vybézky neuronti a kost-
nich bunék), nebo tieba k zachytavani signalti z prostiedi. Vice detailti o stavbé cy-
toskeletu, jeho funkcich, asociovanych proteinech a molekuldrnich motorech naleznete
v pHipravném textu BiO 2005 — Pohyb.

Nedilnou soucasti bun¢k podilejici se na jejich tvarovani je samoziejmeé cyto-
plasmaticka membrana, ktera tvori vnéjsi povrch bunék. Zmény tvaru buriky jsou

monomery aktinu .
protein

oddélujici
monomery

nukleaéni protein

e :
odstiihujici ! :
protein B \ ' S
a vlakna \ protein tvofici svazky

.

motorovy protein

prokfizujici

protein ‘\\;\\\
protein

vazany
ze strany

Cepickujici protein

Obr.5.2: Proteiny vazici aktin. Nukleacni proteiny slouzi k zalozeni novych vlaken. Burika je
proto aktivuje pravé v mistech, kde potiebuje vytvofit nova vlakna. Odsttihujici proteiny zase rusi
vlakna tam, kde uz je burika nepotiebuje, a také vytvareji volné konce, na nichz se vidkna mohou
prodluzovat. Proteiny tvofici svazky maji 2 hlavicky, které véazou aktinova vldkna. Proto mohou
spojovat vlakna do svazk(. Prokfizujici proteiny také vazou vice vldken, ale jsou prohnuté, takze
tvofi z mnoha vlaken vypln prostoru sifici se do vsech smér( (svazky naproti tomu vytvéreji pouze
strukturu prodlouzenou jednim smérem). Protein vazany ze strany vldkna stabilizuje. Vyskytuje se
napfiklad v pfi¢né pruhovanych svalech, kde maji viakna dlouhou Zivotnost. Cepi¢kujici protein
vlakna také stabilizuje — tim Ze chrani jejich konec, a zaroven zastavuje jejich rist. Motorové
proteiny vii¢i sobé vlakna posouvaji. Prevzato z Alberts a kol. 1998
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obecné spojeny se zménami na membranach. Napftiklad k rdstu je potieba zvétsit
plochu membrany. Pro tvorbu vyrastkt a vackd, prodluzZovani organel ¢i obecnou
zménu tvaru se musi navic v nékterych mistech vyrazné zménit zakriveni membra-
ny. Jak je zakfiveni membrany uréovano? Uvédomme si, Ze membrana je vlastné
fosfolipidovou dvouvrstvou s vmezerenymi proteiny. Klicové jsou fosfolipidy, jez
maji jednak kratkou polarni , hlavicku“ vystavenou cytoplasmé nebo mimobuné¢-
nému prostoru, a jednak dlouhé nepolarni ,,ocasky* smérujici dovnitt membrany.
Protoze molekuly rotuji kolem své podélné osy, mlizeme je v ivahach o jejich uspo-
radani nahradit jednoduchymi geometrickymi télesy a na tomto principu vysvétlit,
jak slozeni membrany ovliviuje jeji zaktiveni (obr. 5.3).

Jelikoz burnika dokaze sloZeni svych membran regulovat, mize v raznych ¢as-
tech membrany jeji zaktiveni ménit. Tyto déje mohou nékdy probihat velmi rych-
le, za coz bunka vdé¢i ur¢itym enzymim modifikujicim fosfolipidy (ty zpravidla
chemicky upravi hlavicku, ¢imz zméni jeji velikostni pomér viéi ocaskiim). Na za-
kirivovani membran se dale podileji proteiny, které pevné a specificky vazi nékteré
fosfolipidové hlavicky. Diky svému vlastnimu zakfivenému tvaru a pevné vazbé
pak deformuji membranu. Modifikované fosfolipidy tedy mohou kromé strukturni
funkce zastavat pri vzniku membranovych Gtvard i roli signalni. Svym signalem
privolaji na membranu proteiny, které proméni (deformuji) jeji tvar. Tvorba vacka,
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Obr.5.3: Typy fosfolipidi. Fosfolipidy, které maji hlavicku podobné Ssirokou jako ocasky
(ozna¢me je pro jednoduchost typ A) si Ize predstavit jako valecky naskladané vedle sebe. Budou
podporovat spise rovinné uspofadani membrany. Na druhou stranu fosfolipidy s velkou hlavi¢kou
(typ B) utvofi vydut ptipominajici tvarem napiiklad oko mouchy. Naopak fosfolipidy s malou
hlavi¢kou (typ C) si Ize predstavit jako kuzely. Pokud je skladame vedle sebe tak, aby se dotykaly,
vznikne jakysi dllek. Uvazujeme-li o déjich na opravdové membrané, musime si dale uvédomit,
Ze se jedna o dvouvrstvu s vnéjsi a vnitini polovinou. Fosfolipidy typu B ve vnéjsi vrstvé spolu s
fosfolipidy typu C ve vnitini vrstvé podpotii konkavni zakfiveni membrany. Opacné usporadani
vede k zakfiveni konvexnimu. Prevzato z Escribd a kol. 1997.
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ve nichz bunka prepravuje material mezi svymi organelami, vyzaduje vyrazné kon-
vexni zakiiveni témér rovné membrany. V burice se vyskytuji i ploché cisterny, které
jsou takto zaktivené pouze na svych okrajich. Vétsina jejich povrchu je rovna, a tak
modifikace nevyzaduje. Cisterny slouzi ke zvétSeni vnitrobunécnych povrchti —
napriklad za ucelem zachytavani svétla (grana chloroplastti, disky uvniti ty¢inek
a ¢ipkt v oku) nebo k pripravé a zrani lipida a proteindi cytoplasmatické membrany
(endoplasmatické retikulum, Golgiho aparat). Zakiiveni membrany je také dilezité
béhem bunééného déleni.

Pro formovani a udrzovani tvaru buriky neni dtlezité jen to, co je uvnitt, ale i to,
co je vné buriky. Méli bychom tedy zminit, jak se na vzniku a zachovani tvaru bunky
podili mezibunééna hmota, jejiz slozeni se lisi podle typu tkané (jedna se o rtzné
proteiny a glykoproteiny, pripadné i polysacharidy). Mdze poskytovat podklad pro
pripojeni bunék, ale slouzit také naptiklad pfi signalizaci (vedle rozpustnych mo-
lekul mohou totiz pfedstavovat signaly pro bunky i makromolekuly mezibunééné
hmoty), nebo vytvaret cestu ¢i naopak bariéru pro migrujici bunky. Mezibunééna
hmota samoziejmé vyrazné ovliviiuje celkové mechanické vlastnosti tkan€. V této
kapitole budeme mluvit o vlivu mezibunééné hmoty na tvar a vlastnosti bunék.
Zdjemci o podrobnéjsi informace tykajici se sloZeni mezibunécné hmoty Zivocichd a bu-
nécné stény rostlin se mohou podivat na pfislusné kapitoly pfipravného textu Bio 2009
—Mnohobunécnost.

Zivocisné buriky, na rozdil od rostlinnych, maji schopnost se v ramci téla pohy-
bovat. Bunééné pohyby jsou dulezité zejména béhem embryonalniho vyvoje, kdy
se velmi snadno z bunék vystelky (epitelu) tvori buiiky ptipominajici ménavku
a obracené. Aby mohlo dojit k takové promeéné, je nutné zrusit ptivodni a/nebo vy-
tvorit nové spoje s mezibunéénou hmotou a/nebo dal§imi burikami. Pro typickou
zivocisnou bunku nachéazejici se v tkani je diilezité, jak pevné je pripojena k podkla-
du a k sousednim buitkkdm. Endomembranovy systém umoziiuje burice piesunout
proteiny umoznujici spojeni s mezibunéénou hmotou nebo s dal§imi burikami do
rtznych Gsekd membrany podle potreby. U dospélych organizmt ale také najdeme
mnoho bunék se schopnosti pohybu a pietvareni mezibunééné hmoty v jejich okoli.
Nase t€la jsou tedy vlastné neustale predelavana zevnitt. Zejména kosti a jina poji-
va mohou byt preménovany podle dlouhodobé zatéze, aby slouzily co nejlépe. Tyto
prestavby jsou zavislé na pohyblivosti bun¢k, které umi pojivové tkdn¢ odbouravat
a tvorit. I ty bunky, které vétSinu Casu setrvavaji na misté, mohou za jistych okolnos-
ti ziskat schopnost presunu a pohybu. Smutnym piikladem tohoto jevu je cestovani
rakovinnych bunék po téle pti tvorbé metastazi. Pii takovém pohybu se uplatiiuji
nékteré struktury vyztuzené aktinovym cytoskeletem (rdmecek 5.A a obr. 5.4).

5.1 Zivo¢isna bunka

Nyni si predstavime nékolik typt Zivoc¢iSnych bunék, které se lisi svym tvarem. Uka-
Zeme si, jak je tvar formovan pomoci bunéénych komponent a jak souvisi s funkci
dané buriky. Nejprve pozname zakladni tvary bunék epitelu (vystelkova tkan). Pak
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se seznamime s putujicimi burikami, které jsou dilezité pro piestavbu pojivovych
tkani a maji dalezitou funkci ve vyvijejicim se zarodku. Dale se zaméFime na nervo-
vé buniky, které jsou skutecnou zvlastnosti. Mohou byt pies metr dlouhé a vychazi
z nich i tisice vybézkd, které si béhem svého vzniku museji najit spravnou cestu.
Predstavime si také nékolik zvlastnich bunek, které nervovym bunkam pomahaji.

Zakladni tvar, k némuz bunka bez opornych struktur tihne, je koule. Piesto jsou
kulaté jen malokteré Zivocisné bunky — napiiklad nékteré druhy bilych krvinek be-
hem svého pobytu v krevnim recisti. Drtiva vétSina bunécnych typli mé jiny tvar,
protoze je dilezity z hlediska funkce bunék a usporadani tkani.

Jednim ze zakladnich tkanovych typa jsou epitely pokryvajici povrchy organt
a vystylajici jejich dutiny. Podle tvaru bunék rozliSujeme epitel dlazdicovy, kubicky
(kostkovy) a valcovity. Pro vSechny epitely je v§ak kli¢ové, aby bunky do sebe pékné
zapadaly a vytvarely souvislou vrstvu bez mezer. Epitelialni bunky jsou pii udrzo-
vani svého tvaru siln¢ zavislé na svych sousedech a podkladu.

Vzhled epitelialni buriky odrazi pomér mechanickych spojti se sousednimi bun-
kami a bazalni membranou (mezibunécnou hmotou, na které buriky rostou). Po-
kud ma burika na svém povrchu vice proteinti pro vazbu k bazalni membrané nez
k sousedtim, bude k podkladu pripojena velkou plochou. Ziska tak dlazdicovy tvar.

Obr.5.4: Struktury vyztuzené aktinovym cytoskeletem. A - Mikroklk (viz text) zvétSuje povrch
membrany, napiiklad ve stievé. B - Filopddium ma podobnou stavbu, ale existuje jen docasné.
Pohyblivé bunky jim ,ohmatavaji” své okoli pfi hledani podkladu k prichyceni. C - Stereocilie
jsou podobné mikroklkdim, ale delsi a propojené dohromady. Slouzi burikdm ve vnitinim uchu
ke vnimani toho, jak moc je rozkmitana membrana, ktera prendsi z vnéjsiho prostredi vinéni
vzduchu (zvuk). D - Dvourozmérné lamelipédium vyuziva mnoho pohyblivych bunék pro presun
po néjaké plose. Prevzato z Alberts a kol. 2009.
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Naopak, pokud budou prevladat kontakty se sousednimi buiikami, vznikne valco-
vity epitel (strana bunky se silnéjsi vazbou k sousedicimu povrchu bude nabyvat
vétSich rozmérti). Pfi rovnovaze vazeb k sousednim buiikdm a bazalni membrané
zaujme epitel tvar kubicky (tvar kostky).

Funkci dlazdicového epitelu je zejména tvorba tenkych bariér mezi tkdnémi,
pres které mohou propousténé latky snadno a rychle prochazet na druhou stranu.
Zaroven ale musi byt prochazejici latky dobie vybirany — zdaleka ne vSechno smi

5.A Mikroklkjako ptriklad subcelularnistruktury. Mikroklkjevybézek cytoplasmatické
membrdny, v Zivocisné Fisi rozsiteny coby soucdst povrchu mnoha typu bunék. Navic triky
pro tvorbu mikroklku, které si zde popiSeme, pouzivaji buriky i pri tvorbé jinych struktur.
Neékteré typy panozek vybihajicich z povrchu jsou napriklad od mikroklku na prvni pohled
nerozeznatelné a lisi se zejména tim, Ze mnohem rychleji vznikaji a zanikaji (obr. 5.4).
Mikroklk vyZaduje pro sviij vznik jak vytvoreni vyztuhy z cytoskeletu, tak vhodné zakriveni
membrdny.

Na vzniku a udrzovdni mikroklku se podili nékolik typt aktin-vazebnych proteind.
Prvni z nich jsou aktivovdny (,zapnuty”) tam, kde md mikroklk vzniknout, a spusti tvorbu
aktinovych vidken. Proteiny druhého typu propojuji vidkna do svazki — maiji totiz dvé
hlavicky, z nichz kazdd dovede vdzat aktinové vidkno. Jejich pri¢inénim tedy vznikne
rostouci aktinovy svazek. Proteiny propojujici vidkna také zajisti, aby byla vsechna vidkna
v mikroklku orientovdna stejnym smérem. ProdluZujici se vidkna vyvijeji tlak na membrdnu,
takZe na ni vznikaji vystupky — budouci mikroklky. Vldkna jsou pak propojena specidlnimi
proteiny s membrdnou, kterd je obklopuje. Tyto proteiny maji rovnéz dveé hlavicky - jedna
Z nich vdze aktinové vldkno (podobné jako v pripadé proteini propojujicich vidkna
do svazku), druhd vdze membrdnu. Na zdver ristu vidken prichdzi na scénu proteiny tvorici
na konci vidkna cepicku. Ta jednak chrdni vidkno pred rozpadem (béznd aktinovd vidkna
existuji pouze krdtce a burika je na potrebnych mistech musi neustdle znovu vytvdret)
a ddle zastavuji jeho rist. Zdroveri s ristem svazku smérem do membrdny je potreba ji
zaktrivit. Na rostoucim konci a budouci spicce mikroklku se tvori konvexni zakriveni, na bdzi
klku vznikd zakriveni konkdvni.

Zdkladni funkci mikroklku je zvétsovat bunécny povrch, jako je tomu napiiklad u epitel(i
ve strevé a v ledvindch. Tyto tkdné potrebuji rychle a ve velkém mnoZstvi aktivné prendset
molekuly do bunék - potrebuji tedy velkou plochu membrdny, kterd obsahuje hodné
prenasecd. Mikroklky se také vyskytuji na fotoreceptorech (burikdch zachytdvajicich
svételny signdl) mnohych bezobratlych. | za zachyceni svételného signdlu je totiz
odpovédny protein umistény v membrdné (v tomto pripadé se jednd o tzv. opsin). Jen
zdsluhou mikroklkd je pak k dispozici dostatecnd plocha membrdny pro navdzdni tohoto
proteinu a zachyceni svétla tak mize byt dostatecné efektivni.

Rovnéz vajicka savcu jsou pred oplozenim pokryta mikroklky. Ty se podileji na vazbé
spermie a na jejim obaleni (poté spermie s vajickem splyne). Dalsi moznou funkci mikroklku
je filtrace, jako je tomu u trubének (Choanoflagellata), jednobunécnych pribuznych
zivocichd. Kmitdnim biciku vytvdreji podtlak, diky cemuz okolni voda plyne smérem k bdzi
biciku a ndsledné odtékd pryc kolem buriky trubénky. ProtoZe je burika vybavena kruhem
mikroklkd umisténych kolem biciku, vétsi cdstice z protékajici vody (napriklad bakterie) se
zde zachyti.
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epitelem prostupovat. Jednotlivé typy epitelu se svou propustnosti lisi — udava ji
struktura bunék a jejich mezibunééné hmoty. Treba epitel podilejici se na tvorbé
hematoencefalické bariéry, ktera ma za ukol zabranit miSeni krve a mozkomisniho
moku, je obzvlast nepropustny (obr. 5.5). M4 velmi pevné mezibunécné spoje, ale
molekuly plynti jsou samoziejmé dost malé na to, aby prosly i pres tuto piekazku.

Naopak pomérné dobie propustny je epitel v glomerulu (cévni klubicko
v ledvinach, kde dochézi k filtrovani krve a tvorbé primarni moci) a prilehlém
Bowmanoveé vacku (obr. 5.5). Buiiky glomerulu jsou prodéravéné drobnymi otvory,
takze mens$i molekuly z krve se mohou dostat az k bazalni membrané. Z druhé
strany priléhaji k této membrané specialni buiilky Bowmanova pouzdra (tzv.
podocyty), zaklesnuté do sebe vzajemné svymi vybézky. Systém déravého epitelu,
bazalni membrany a podocytd tak funguje jako sito, které z krve do priméarni
moci propousti nizkomolekularni latky, ale napriklad krevni bilkoviny a krvinky
nepropousti.

Vibec nejpropustnéjsi epitel pak vystyla vlasecnice v jatrech, sleziné a kostni
dreni. V téchto organech je lokalné otevieny krevni obéh. Otvory se zde vyskytuji
jak u bunék, tak u mezibunééné hmoty (v bazalni membrané) pod nimi, proto se
mohou dostat ven z kapilary i proteiny a ¢ervené krvinky. Kromé krevnich vlase¢nic
se tenké dlazdicové buriky nachézeji naptiklad v plicnich sklipcich — rovnéz kvuli
snadné propustnosti, tentokrat pro plyny.

Kubicky a valcovity epitel se vyskytuji tam, kde je diilezité, aby mély buriky dosta-
te¢ny vnitini objem. To je potieba napiiklad pro syntézu hormont v endokrinnich
zlazach (zlazach s vnitini sekreci vylucujicich hormony) nebo krevnich proteint
v jatrech. Mohlo by se zdat divné, ze epitel prenasejici ziviny ze stieva do krve ¢i epi-
tel recyklujici latky z primarni moci nejsou dlazdicové. Zde je potreba si uvédomit,

astrocyt

podocyt .J

tésny
endotel fenestrovany
endotel

Obr.5.5: Typy vlasecnic. A - krevni vlasecnice s hematoencefalickou bariérou. Vnitini vystelka
vlasecnic je obzvlast nepropustna. Samovolné skrze ni proniknou pouze dychaci plyny, kdezto
propousténi jinych latek je peclivé hlidano a regulovano vybézky obfich hvézdicovitych bunék
(viz ¢ast textu o pomocnych burikdch nervové soustavy). B - struktura ledvinového glomerulu
s detailnim pohledem na vlasecnici opatfenou otvory a pfilehlym podocytem. Prevzato z http.//
www.utwente.nl/ewi/bios/research/Cellsonchips/barrier.doc/(A) a z Randall a kol 2002 (B).
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Ze se nejedna o jednoduché bariéry, ale o buriky pres néz probiha aktivni transport.
Ten vyzaduje neustaly prisun energie, ktery zabezpecuje velké mnozstvi mitochon-
drii v cytoplasmé bunék, a pravé do dlazdicového epitelu by se tolik mitochondrii
neveslo. Pro uplnost pfipomeiime, zZe stievni i ledvinovy epitel specializovany
na aktivni transport maji na povrchu mnoho mikroklkd, které slouzi ke zvétSeni
plochy, a tedy k urychleni transportu.

Péknym piikladem zivocisné buriky s komplexnim tvarem a slozitym vznikem je
neuron (obr. 5.6). Budouci neurony svou Zivotni existenci zacinaji jako nediferen-
cované burnky zarode¢ného epitelu, pricemz v prislusném vyvojovém stadiu obdrzi
signaly spoustéjici jejich proménu a bunéénou diferenciaci. Neurony si pak za¢nou
hledat cilové misto. Takovy mlady neuron projde vySe zminénou zménou z epitelial-
ni bunky na buniku pohyblivou. Tento proces zahrnuje zménu ve slozeni bunéénych
proteint. Bunka piestane tvofit spoje s okolim a za¢ne vytvaret proteiny regulujici
prestavbu aktinového cytoskeletu, molekularni motory a také enzymy, kterymi
bude rozkladat nékteré slozky mezibunééné hmoty (putujici buriky si véts§inou musi
proklestit cestu hustou siti vlaken).

Rizné typy pohyblivych bunék mohou mit schopnost Stipat néktera vldkna
a jina zase ne. Tak jsou pro né vlastné preduréené ,cesticky ve tkani, kterymi se
mohou vydat. K navigaci vyuziva budouci neuron také signaly od okolnich bunék
a mezibunééné hmoty. V dob¢, kdy se budouci neuron piesouvd, ma uz zarodek
mnoho bunék, které se v kazdé ¢asti budouciho téla alespon ¢aste¢né 1isi kombi-
naci povrchovych molekul od ostatnich bunék (kazda ¢ast embrya ma tedy néco
jako adresu, viz kap. 7.2). Tkan¢ poskytuji putujici burice rozpustné i povrchové

Obr.5.6: Druhy neuronii. A - Cichovy neuron je specificky tim, ze neméa dendrity. Signaly
pfijima pfimo z vnéjsiho prostredi v podobé tékavych molekul. B - Bipolarni bunka ze sitnice
oka ma ve srovnani s ostatnimi neurony pomérné jednoduchou stavbu - slouzi k propojeni
svétlocivné bunky v sitnici s nedalekym neuronem, jehoz struktura je uz slozitéjsi. Prijima totiz
signal od vice bipolarnich bunék (vSimnéte si nékolika dendritd) a vede ho dale do mozku
dlouhym axonem. Sipky na obrézku znézorfuji smér pienosu signalu. € - Purkyného burika z
mozecku zase patii mezi neurony s viibec nejvétsim poctem vybézkd, ma tisice dendritl. Podili
se na koordinaci pohybu a za timto Ucelem integruje (sklada dohromady) signaly z ohromného
mnozstvi dalSich neuron(. Prevzato z Randall a kol 2002(A), http://www.colorado.edu/intphys/Class/
IPHY3430-200/008sensory.htm (B), www.wikipedia.org (C).
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signalni molekuly pfitazlivého i odpudivého charakteru. Ty vlastné burice rikaji:
,Pojd sem!“ Nebo naopak: ,,Jdi pry¢! Sem ne! Otoc se a béz jinam!“ Po ukonceni
své pout€ se neuron ,,uhnizdi“ a zacne tvorit vybezky.

Dospély neuron ma na povrchu nespocet vybezkti — mnoho dendritli a jeden
dlouhy axon (neurit). Axon slouzi neuroniim k vysilani signalu k dal$im bunkam
a je mnohonasobng¢ delsi nez bunééné telo (u nékterych neurond jeho délka dokon-
ce presahuje jeden metr). Smér jeho riistu navic musi byt peclivé kontrolovan, aby
skoncil u spravnych cilovych bunék. Na prodluZujicim se konci axonu se naléza
struktura zvana ruistovy kuzel. Ta prijima signély od okolnich tkani podobnym
zptsobem, jako to predtim délala cela bunka. Jeji pohyb také pripomina bézny
meénavkovity pohyb zaloZeny na prestavbé aktinovych vlaken, pfipojovani se k me-
zibunééné hmote vepredu a pritahovani se pomoci molekularnich motort. Zasadni
rozdil je v tom, Ze rlistovy kuzel zGstava spojen s télem neuronu pomoci rostouciho
axonu. S trochou nadsazky ho lze ptirovnat k ménavce na provazku.

Axon je vyztuzen rovnobezné orientovanymi mikrotubuly, které jsou vzajemné
propojené vazebnymi proteiny. Podobné jako proteiny tvoiici aktinové svazky v mi-
kroklku (rdmecek 5.A) maji dvé hlavicky, které se spojuji s viakny. Mezi hlavickami
byva rtizné dlouha spojovaci ¢ast. Délka téchto proteini urc¢uje maximalni vzdale-
nost dvou sousedicich mikrotubulti a tim neprimo tloustku axonu.

Tlustsi axony maji vyssi elektrickou vodivost, podobné jako tlustsi draty vedou
1épe elektricky proud. Obii axony hlavonozct a velkych motskych korysa jsou tak
tlusté, ze je lze bez problému vidét pouhym okem. Prenaseji signal velmi rychle
a uplatnuji se napriklad pti inikové reakci.

Rist axonu spotrebuje velké mnozstvi stavebnich materialli véetné proteind. Aby
burky usetftily energii, kterou by musely vynaloZit na presun stavebniho materia-
lu na velkou vzdalenost az z bunééného téla, vyvinuly mechanizmus umoznujici
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syntézu proteind primo v misté prodluzovani axonu. Toto vylepSeni spociva v pie-
sunu ribosomi a molekul mRNA na konec rostouciho vybézku. Translace (proces
tvorby proteinu na zaklad¢ informace kédované v mRNA) pak muze probihat
daleko od buné¢ného jadra. Podobny trik vyuziva kli¢ici pylova lacka rostlin (viz
kap. 5.2). V koncové ¢asti se rastovy kuzel rozvétvuje, aby se mohl vznikajici axon
pripojit ke vS§em svym cilim, kterych mohou byt az tisice. Dale se neuron potrebuje
spojit s burtkami, od kterych sam podnéty prijima (byvaji to jiné neurony a smyslo-
vé bunky), tedy vyslat smérem k nim vybézky zvané dendrity. Ty maji jinou stavbu
nez axon, ale nekdy se jejich vzdaleny konec také pohybuje pomoci malého ristové-
ho kuzelu.

Ac¢ jsou mechanizmus migrace budouciho neuronu a putovani rstovych kuzel
axonu/dendritl podobné, konkrétni signaly, které je ptitahuji ¢i naopak odpuzuji,
se samoziejme lisi a lisi se i mezi jednotlivymi typy neurond. Tak je zaruceno, Ze
si kazda nervova burika najde svoje spravné partnery — bunky, od kterych signaly
prijima, i ty, kterym je piedava. Vznik mnoha synapsi (spoji) samoziejmeé neni jen
vysledkem vyvoje podle genetického programu, ale i souhry s informacemi ptijima-
nymi z prostiedi.

K upravam nervové sité¢ ovSem nedochézi jen béhem zarode¢ného vyvoje, ale
vlastné po cely zivot. Naptiklad béhem procesu uceni se vytvareji nové spoje. N¢é-
které typy neuront vznikaji dokonce znovu a znovu béhem celého Zivota. Tvoii se
ze specializovanych kmenovych bunék. Nové se tvori napriklad ¢ichové neurony,
jejichz rostouci axony putuji z nosni sliznice pres otvory v lebce az do ¢ichovych
center v prednim mozku. Jejich tvorba probiha kazdy den u kazdého z Vas! Také
bohaté vétvené neurony v hippokampu (¢ast mozku zodpovédna za tvorbu dlouho-
dobé paméti) vznikaji po cely Zivot.

Kromé neuronti jsou pro fungovani nervové soustavy dalezité i pomocné buriky,
jimz se obecné rika gliové bunky. Existuje n€kolik zakladnich typt gliovych bunék
(obr. 5.7). Nejmensi z nich se podileji na obrané nervové tkan¢ proti patogentim.
Mozek totiz potiebuje specidlni druh imunitniho systému. Je nachylny vii¢i posko-
zenim, a proto musi imunitni odpovéd probéhnout mnohem drive a rychleji nez
jinde. Soucasti boje proti patogenim navic nesmi byt vznik zanétu. Pomoci zanétu

Obr.5.7: Pomocné (gliové) buniky v nervové soustavé. A: gliovd burika zabezpecujici imunitni
odpovéd v centralni nervové soustavé, B: gliova bunka tvofici myelinové pochvy neurond
v centrdlni nervové soustavé, C: Schwannova burika tvofici myelinovou pochvu v peiferni
nervové soustavé. Prevzato z http.//medical-dictionary.thefreedictionary.com/Microglial+cell (A),http.//
electroneubio.secyt.gov.ar/Electric_processes_in_neurons.htm (B), Alberts a kol. 2009 (C).
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imunitni bunky bézné nici patogeny ve vét§iné tkani, ale mozek by byl zanétem
poskozen. Buiiky chranici mozek maji v klidovém stavu hvézdicovity tvar. Jejich
dlouhé vybézky jsou pohyblivé a ,,patraji“ v okoli buiiky po chemickych stopach
cizorodych bunék. Pokud je zachyti, buriky stahnou vybézky a zméni se do podoby
meénavky schopné nepratele pohlcovat (vypadaji podobné jako jiné imunitni buriky
pohlcujici patogeny). Nékdy se tyto ,,améby* po aktivaci namnozi.

Dalsi typ pomocnych bunék je také hvézdicovity, ale mnohem vétsi. Stara se o vy-
Zivu neurond a udrzovani stabilniho prostredi v jejich okoli. Svymi vybézky zasahu-
je do prostoru mezi neurony a také k epitelu vlasec¢nic, se kterym vyménuji latky. Jak
jsme si jiz drive fekli, bunky vlase¢nic v mozku tvori velmi pevnou, nepropustnou
bariéru (obr. 5.5). Do mozkomi$niho moku tak projdou jen ty latky, které burnky
vlasecnic a dale hvézdicovité buriky aktivné prijmou. Hvézdicovité bunky peclivé
sleduji sloZeni vnitiniho prostiedi centralni nervové soustavy, vyrovnavaji obsah
zivin a odstranuji odpadni latky.

Dalsi pomocné buriky jsou dilezité béhem vyvoje nervové soustavy, kdyz bu-
douci nervové buriky putuji na sva mista (viz vyse). Tyto pomocné buniky tvoii jedi-
ny, velmi dlouhy vybeézek, ktery slouzi jako dalnice. Usmérnuje pohyb zarodeénych
bunek na cilové misto.

Nervové bunky obratlovct jsou obalené myelinovou pochvou. Sklada se prevaz-
n¢ z tuka a funguje jako elektricka izolace, podobné jako plastova buzirka kolem
vodivych dratl. 1zolované vlakno vede vzruch rychleji a s mensimi energetickymi
naklady. V perifernich tkanich tvofi tuto pochvu Schwannovy bunky. Vypadaji
jako vélecek, ktery axon neuronu obali a pak se kolem néj mnohokrat obtoc¢i. V1ak-
no bude tedy od okoli izolovano mnoha vrstvami. Kazd4a Schwannova bunka obalu-
je pouze ¢ast jednoho axonu. Diky tomu miize nervova burka periferniho systému
obnovit spojeni s cilovymi bunikami, i pokud je jeji axon znic¢en béhem poranéni.
Nové vznikajici axon jednoduse sleduje ,,kanalek® mezi Schwannovymi bunkami
spojenymi za sebou. V centralni nervové soustavé probihd obalovani nervovych
vlaken jinak. Protoze je zde prili§ mnoho axont, jedna pomocné burika vytvari obal
pro vice axoni. Cini tak pomoci vybézka, které vysila k neurontim. Konce vybézku
se obaluji kolem axonu. Takové usporadani je sporné z hlediska pottebného poctu
pomocnych bunék. Nedovoluje ale snadnou regeneraci axonu, jaka maze probihat
v periferni nervové soustave.

5.2 Rostlinné bunky - buriky s buné¢nou sténou

Nyni se budeme zabyvat principy formovani rostlinnych bunék. Zakladnim rozdi-
lem oproti Zivo¢iSné burice je pfitomnost bunééné stény tvorené hustou soustavou
vlaken, ktera propousti mensi molekuly, ale nema velké otvory. Tyto principy proto
muZeme zobecnit nejen na bunky rostlin, ale i hub, chaluh atd. Buiika nemiZe z bu-
nécné stény ,,vytéct®, ani kdyz je pod tlakem. Popsané mechanizmy se ale netykaji
bunék eukaryot s bunéénou schrankou sice pevnou, ale nesouvislou, jako jsou na-
priklad rozsivky a obrnénky.
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Protoze je buné¢na sténa pevna a udrzuje staly tvar, jsou zmény tvaru bunck do-
provazeny bud prestavbou bunééné stény, nebo probéhnou v dobé, kdy je bunééna
sténa jeste tenka a sama se dotvari. Pfitomnost bunééné stény umoznuje rostlinné
burice zvysit vnitrobunécny tlak, aniz by hrozilo prasknuti membrany. U bunék
ohranic¢enych pouze membranou je piispévek vnitrobunécného tlaku zanedbatel-
ny, protoze kdyby vzrostl, buiika by praskla. Rostlinné buriky oproti tomu pomoci
osmdzy nabiraji velké mnozstvi vody a tim vyrazné zvétSuji sviij objem. Bunééna
sténa zabrani nadmérnému nafouknuti (podobné nelze dost dobie ,,piefouknout*
baldnek zabaleny v draténé kleci).

Bunécéna sténa tedy urcuje tvar rostlinnych bunék, ktery je tak prakticky nezavisly
na okolnich burikéch. V pripad¢ rostlin je tedy opravnéna predstava bunék fungu-
jicich jako k sob¢ prilepené cihlicky. Neustal4 vnitini prestavba takovych bunék je
stejna jako u buné¢k Zivo€isnych, ale bunécné stény neumoziuji rostlinnym burnikdm
meénit svou vzajemnou polohu a pohybovat se v rdmci organizmu.

Rostlinna buiikka ma na pocatku své existence poté, co se zrodila v meristému
(viz kap. 4.2), priblizné kubicky tvar, ze kterého pti své diferenciaci vychazi. Na za-
klad¢é mezibunééné komunikace se svymi sousedy ziskava ,,predstavu“ o své poloze
v ramci téla. Navic mize posilat va¢ky s novym materialem pro rast pouze do nékte-
rych ¢asti membrany (a tedy i prilehlé bunééné stény).

Béhem zrani musi burika mnohokrat zvétsit sviij objem. Aby toho dosahla, na-
plni svou vakuolu ionty, které pak do vakuoly pritdhnou mnoho vody. Nafukujici se
burika bude rast do smérd, do kterych to bunééna sténa dovoli. Klicem k regulaci
tvarovani buriky je tedy regulace tvorby bunécné stény. Hlavni slozkou primarni
buné¢né stény rostlin jsou celulézova vlakna (mikrofibrily). Ta jsou tvorena en-
zymatickym komplexem, ktery je ukotveny v cytoplasmatické membrane. Komplex
nabiré z cytoplasmy stavebni material (aktivované molekuly glukoézy), ktery pak
spojuje do vlakna, a toto vypousti do mimobunécného prostoru. Takovéto komple-
xy se mohou v rdmci membrany pohybovat a urcovat tak, v jakych smérech budou
orientovana nové vznikajici vlakna celul6zy. Pokud by se o né buiika déle nestarala,
putovaly by kiizem krazem do vSech stran a vznikla vldkna bunééné stény by byla
nahodné rozprostiena vSemi sméry. Buiika by se pak nafoukla pouze maélo. Pti po-
kusu o expanzi jakymkoliv smérem by narazila na odpor, jelikoz celulézova vlakna
vzdoruji pokusiim o roztazeni. Tato nevyrazna expanze by byla izotropni — tedy
stejna ve vSech smérech.

Rostlinné bunky se vSak protahuji vétSinou v jednom daném sméru, protoze
vlakna celulézy v jejich sténé jsou orientovana peclive vedle sebe. Rostlinna burika
ma totiz tésné pod membranou systém mikrotubuld, jejichz orientaci dokaze podle
potieby ménit. Zpravidla jsou tato vlakna rovnobézné orientovana jednim smérem
s malymi mezerami mezi sebou. Komplexy tvorici celul6zu se pak usmérnéné po-
hybuji po téchto rovnobéznych mikrotubulech. Vznikla vlakna kopiruji jejich drahu
a tvoii prstence kolem bunky. Pri expanzi diky nabirani vody se pak burika vyraz-
né prodlouzi ve sméru kolmém na mikrofibrily (takovéa expanze vyzaduje pouze
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oddaleni prstenct od sebe, nikoliv jejich roztazeni). Regulace rozmisténi mikrotu-
buld béhém expanze tudiz urcuje tvar buriky po expanzi (obr. 5.8).

Mizeme fici, Ze zakladni tvar buriky, tedy pomér jednotlivych stran, je dan orien-
taci celulézovych vldken béhem expanze, zatimco absolutni velikost buriky souvisi
s hustotou téchto vlaken (¢im fidsi je sit vlaken vzdorujicich expanzi, tim vice se
bunce podari nartst). Po urcité dobé bunééného ristu se sténa zahusti a mikrofibri-
ly propoji. Diferencované bunky uz dale nerostou a neméni tvar.

Kone¢ny tvar bunek vétsiny zakladnich pletiv kofene a stonku je protahly ve sme-
ru rdstové osy organu. Koneckonct praveé rist jednotlivych bunék zptisobuje pro-
dluzovani celku. Pro koten i stonek je rozhodujici rtst do délky, v prvnim piipadé
kvili lepSimu pristupu k vodeé a zivinam, ve druhém kviili souboji s ostatnimi rostli-
nami o svétlo. ZvétSovani téchto organti do Sirky je naproti tomu nutné jen do ome-
zené miry, aby se zajistila potfebna mechanické opora. Proto se rostling vyplati mit
buriky protahlé ve sméru primarniho rastu.

Protahly tvar maji i buniky palisadového parenchymu v listech. Jsou prodlouze-
né ve sméru dopadajiciho svétla, aby doslo k jeho maximalnimu vyuziti. Jejich délka
neni druhové konstantni, nybrz je regulovana podle intenzity dopadajiciho svétla,
coz se projevuje na tloustce listd. Listy zachytavajici hodné svétla mohou mit vice
vrstev palisadového parenchymu. Stinné listy jsou tenci nez slunné, protoze dosta-
tek svétla neproniké daleko pod jejich povrch (obr. 5.9).

Epidermalni buriky listi jsou naopak podél osy prichazejiciho svétla kratké, aby
co nejméné branily jeho prichodu pokozkou (epidermis). Jejich rast probiha pre-
vazn¢ podél povrchu listu. Pred diferenciaci pripominaji dlazdice, béhem ni se ale
vytvori podél jejich okraji mnoho lalokd, kterymi se buriky do sebe zaklesnou. Zvét-
Senim sty¢né plochy bun¢k vzroste i pevnost jejich kontaktd, coz zvySuje schopnost
pokozky odolavat naruseni. Béhem expanze a diferenciace epidermalnich bunék

Obr.5.8: Komplexy tvoficicelulézova viakna se pohybujivmembrané a vypoustéji celul6zu
do mimobunééného prostoru. Z vnitini strany jsou k membrané pfipojeny mikrotubuly.
Komplexy skrze né neprojdou a posouvaji se pouze v mezerdch mezi nimi. Proto usporadani
mikrotubult urcuje usporadani vzniklych vldken, které nasledné urcuje smér, do kterého se bude
burika prodluzovat po nabrani vody. Prevzato z Alberts a kol. 2009.
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se v mistech budoucich vybézkli soustieduje tvorba aktinovych vlaken tlacicich
na membranu a prinésejicich vacky se stavebnim materidlem. Bunécné sténa je
zde tenc¢i — bunka se zde tedy bude dal zvétSovat a vytvori lalok. Naopak v mistech,
kde sousedni burnika neporoste a bude zde mit zarez pro lalok sousedni buriky, se
soustiedi mikrotubuly a je zde pevnéjsi bunééné sténa. Buiika zde tedy neporoste —
naopak, ztstane zde zarez, do kterého poroste lalok sousedni buriky.

Pocate¢ni rozhodnuti, kde vyroste lalok a kde ne, je nejspis§ ndhodné. Po ném ale
zacnou probihat signaliza¢ni procesy, které zajisti sttidani lalokt se zarezy. Kazda
7z téchto struktur vysila uvniti buriky signal kratkého dosahu, ktery v bezprostiedni
blizkosti zabrani vzniku stejné struktury (¢imz zde vlastné zajisti vznik doplnkové
struktury). Signalizace probiha také mezi sousednimi burikami, aby se zajistilo, ze
neporostou napiiklad dva laloky proti sobé, ale bunky do sebe perfektné zapadnou.

Naproti tomu bunky houbového parenchymu rostou viceméné rovnomérné
do vSech stran a podobné jako epidermalni bunky tvoii laloky. Na rozdil od epi-
dermis je ale sousedni buriky tvoii pravé proti sobé. Misto dokonalé izolujici vrstvy
pak vznikne pletivo bohaté na mezibunéény prostor umoznujici diftzi plynd uvniti
listu. U nékterych rostlin vznika podobné i aerenchym (provzdusnovaci pletivo).
V tom piipadé ovsem nasleduje jesté dalsi faze rtistu. Spicky laloki se prodlouzi po-
dobnym zpisobem (i kdyz méné¢ vyrazneé), jakym vznika kotrenové vlaseni ¢i pylova

svrchni pokoZka

palisadovy parenchym

cevni svazek

- houbovy parenchym

— spodni pokoZka

praduch

Obr.5.9: Pricny rez listem dvoudélozné rostliny. Prevzato z Taiz a Zeiger 2002.
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lacka (viz nize). Tim vznikne pletivo s jesté vice rozestoupenymi burikami vhodné
pro efektivnéjsi rozvod vzduchu (je ale slabsi a mechanicky méné odolné).

Privzniku cévy (tracheje) je prodlouzenivjednom sméru obzvlasté vyrazné. Poté,
co burika ziska tvar, komplexy tvorici celuldzu polozi zaklady sekundarni bunééné
stény. V tomto piipade jsou od sebe komplexy podél buiiky hodné vzdaleny, takze
vzniknou prstence zevniti bunééné stény, které budou od sebe také hodné vzdalené.
Ty jsou béhem samotného sekundarniho tloustnuti zpevnény vice nez zbytek bu-
nééné stény. Diferencujici se cévy také pomoci regulované vnitrobunééné dopravy
poslou vacky s rozkladnymi enzymy na konce formujici se trubi¢ky. Enzymy zde
buné¢nou sténu rozlozi. V konec¢né fazi vyvoje projdou buiiky cév programovanou
bunécnou smrti — organely, cytoplasma i membrany zaniknou, pouze bunééné sté-
ny zastanou zachovany. Vice o programované bunécné smrti se doctete v pfipravném
textu BiO 2008 — Smrt jako soucdst Zivota.

Bunééné stény jsou na koncich degradovany a kolem dokola naopak ztlustény,
zejména v mistech pravidelné rozmisténych prstencti. Vzniknou tedy dlouhé vy-
ztuzené cévy tvorené na sebe napojenymi bunikami. Prstence zpeviujici trubice,
kterymi proudi tekutina, brani zhrouceni trubic v dlisledku podtlaku. Voda je totiz
u rostlin ,,nasavana“ z pady a v listech vlivem zahtati od slunce odparuje. Tim, zZe
jsou molekuly vody vzajemné spojené, toto odparovani ,,tahne“ za sebou souvislou
sit vodnich molekul z ptidy do kotene a nahoru. V cévach je tedy podtlak. Podobnou
vyztuhu ve formé prstencli nachazime i u riiznych trubic pro nasavani vzduchu,
jako jsou pradusky obratlovcti, vzdu$nice hmyzu a hadice vysavace.

Vedle tzv. diftizniho rastu (probihajiciho viceméné na celém povrchu buiiky),
o kterém byla doposud fe¢, existuje u rostlin i vrcholovy rist. Burika béhem néj
posilé k mistu, kde je potfeba ud¢€lat vyristek, vacky s riznym obsahem. Nejprve
posle na misto vacky s rozkladnymi enzymy a ,,nahloda“ jiz hotovou bunécnou
sténu. Poté zde soustredi aktinovy cytoskelet, jehoz vlakna pak rostou blizko povr-
chu na misté, kde bude bunka dale rist, a posouvaji se spolu s rostoucim koncem.
Aktinova mikrofilamenta ristem tlaci na membranu, ¢imz pomahaji prodluzovani
vy¢nélku. Prinasi také dalsi vacky, které splyvaji s cytoplasmatickou membranou,
¢imz zvétSuji jeji povrch pro ucely rastu. Kdyz vy¢nélek o néco poporoste, je vyztu-
Zen rovnobézné usporadanymi mikrotubuly. Ty jsou od urcité délky nezbytné pro
udrzeni sméru rastu. Vrcholovy rist vykazuji naptiklad kli¢ici pylova lacka a ko-
renové vlasky. Lacka prortsta dlouhou cestu ¢nélkou az k semeniku. Kotenové
vlasky zase zvétsuji plochu bunék korene pro G¢innéjsi prijem vody a minerala.
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6. STRUKTURA PROTEINU — TVARY NA MOLEKULARNi UROVNI

V této kapitole sestoupime az na molekularni droven zivych systému. Sezndmime
se se strukturou a funkci proteint — univerzalnich néstroja prirody. Jsou jednim ze
zakladnich typt makromolekul v burice a na jejich prikladu lze ukazat, jak vznika
usporadani obii molekuly a jak se od néj odviji jeji funkce. Navic jsou uz pomér-
né dobte prozkoumané. Krome proteind jsou velmi dilezitymi makromolekulami
i polysacharidy a nukleové kyseliny. Zejména v ptipadé ribonukleovych kyselin je
potieba zminit, Ze stejné jako proteiny vznikaji spojovanim podjednotek nékolika
zakladnich typd. Ty se propoji do fetézu a poté mohou zaujmout specifické uspo-
radani v prostoru a vykonavat s nim souvisejici funkci (tvori naptiklad kostru ribo-
somu). Takové ribonukleové kyseliny jsou doposud méalo probadané a v poslednich
letech bylo objeveno mnoho novych druht, o kterych se toho moc nevi.

Pro Ucely dalsiho vykladu si tedy vysta¢ime s proteiny a ttvary z proteinti. Bu-
deme se zabyvat formovanim proteinu od jeho zrozeni — vzniku na ribosomu, az
do stavu, ve kterém je schopen vykonavat svoji funkci. Kratce se zminime o zaniku
jiz nepotiebnych nebo poskozenych proteint. Dale se budeme zabyvat zdkladnimi
funkcemi proteint a tim, jak pomaha k jejich vykonu v konkrétnich pripadech je-
jich struktura. Podrobnéji prozkoumame svét enzymi — chemickych katalyzatort
zivota. Pravé diky nim mohou uvniti buniky neustale probihat stovky chemickych
reakci najednou a zaroven podléhat piisné kontrole, aby nedoslo ke zhrouceni tak
slozitého systému, jakym burnka je.

Béhem vykladu o strukture proteint si budeme vSimat jejich modularni povahy.
Rizné kombinace mensich dilk se vzdy skladaji do vétsich celkli v rizném poradi.
Kombinaci ¢asti vznikd mnoho ridznych celkq, které 1ze pouZit a kombinovat coby
dily pro tvorbu jesté vétsich casti. S kazdou takovou Grovni roste pocet moznych
kombinaci, které mohou nakonec vzniknout. I hotové proteiny se dale spojuji
do vétsich nadmolekularnich komplexd, které jsou pro vykonavani mnoha funkei
efektivnéj§imi nastroji nez jednotlivé proteiny. Navic umoziuji vykonavani novych
funkci, na které by jednotlivé ¢asti nestacily. Proteiny si tedy mlizeme predstavit
jako specialni druh stavebnice. Zakladnich kostek je velmi malo, ale Ize z nich
postavit mnoho struktur. Ty mohou byt dale vzajemné spojovany v riznych kom-
binacich. Ukazeme si, jakou to ma vyhodu pro funkci proteind a jak tato vlastnost
usnadnuje jejich evoluci.

6.1 Struktura proteinu

V této podkapitole budeme sledovat vznik a ,,zrani“ proteinu od jeho syntézy az po
dosazeni kone¢ného tvaru. Kone¢nou strukturu proteinu miZeme charakterizo-
vat na nékolika drovnich, které si v nasledujicim textu blize popiseme (obr. 6.1).
Za¢néme na nejnizsi trovni, kde je protein predstavovan retézcem aminokyselin.
Posloupnost aminokyselin v peptidovém fetézci je oznacovana jako primarni
struktura proteinu. Protein v této vlaknité podobé déle nepretrvava a na dalsi
strukturni trovni se na zékladé interakci mezi blizkymi aminokyselinami nékteré
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prostorova usporadani aminokyselinového retézce predstavuji a-helix a 3-list. Na
této trovni hovorime o sekundarni strukture proteinu. Na dal$i drovni mizeme
sledovat vzajemné prostorové usporadani jednotlivych sekundarnich struktur, coz
vlastné predstavuje kone¢nou trojrozmérnou strukturu aminokyselinového retéz-
ce, tj. terciarni strukturu proteinu. Tato struktura mtize byt funkcéni sama o sob¢,
pripadné se spojuje s dal$imi terciarnimi strukturami, a vytvari tak strukturu kvar-
térni. Jak je ale zaji$téno, Ze linearni makromolekula zaujme sloZitou trojrozmér-
nou strukturu? Pro¢ je touto strukturou zcela konkrétni tvar a ne ndhodné klubko?
Tyto otazky Vam pomuizeme zodpovedet tim, Ze se podivame detailné na jednotlivé
strukturni irovné proteinu.

Primarni struktura je predstavovana poradim aminokyselin v fetézci, do néhoz
jsou spojovany na molekularnim komplexu zvaném ribosom. Aminokyseliny jsou
malé organické molekuly se tfemi funkénimi skupinami. Dvé€ z nich (aminoskupina
a karboxylova skupina) umoznuji vzajemné propojeni jednotlivych aminokyselin
do fetézce takzvanou peptidovou vazbou. Tieti skupina se mezi riiznymi
aminokyselinami 1i8i a pravé diky ni nabyvaji svych charakteristickych vlastnosti.
Jejich vlastnosti se pak promitaji do rozdilnych vlastnosti celych proteinti s
odlisnym aminokyselinovym sloZenim, tj. s odlisnou primarni strukturou. Této treti
skuping, ktera je unikatni pro kazdou aminokyselinu, se fika postranni skupina
(Casto také postranni fetézec, i kdyz ne u vSech aminokyselin to fetézec opravdu
je). Kdyz jsou aminokyseliny spojené do retézce, postranni skupina z néj tréi ven do
prostoru.

Vsechny znamé bunky pouzivaji k syntéze proteinti soubor dvaceti zadkladnich
aminokyselin. Nasim cilem neni je zde vSechny jmenovat, vSimneme si v8ak, jak
se od sebe lisi jejich postranni skupiny. Jedna se naptiklad o rozdilnou velikost,
schopnost tvofit vazbu s molekulami vody (ktera uréuje rozpustnost molekuly
ve vod¢, viz ramecek 6. A) nebo schopnost plisobit jako kyselina ¢i zasada (a tak
ziskat za urcitych podminek zaporny ¢i kladny elektricky naboj).

Primarni struktura proteinu je dana geneticky, tj. je uréena genem, ktery tento
protein kdéduje. Podle mRNA, tedy opsané kopie genu, kterd muze vycestovat
z jadra do cytoplasmy, ribosom postupné piidava dal$i a dalsi aminokyseliny

primami struktura sekundamni struktura terciarni struktura kvartérni struktura
proteinu proteinu proteinu proteinu

Obr.6.1: Struktura proteinu na jednotlivych urovnich. Prevzato z http//www86.homepage.
villanova.edu/william.j.kelly/bio_images.htm.
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6.A Slabé chemické vazby a jejich funkce v proteinech. Vedle kovalentnich chemickych
vazeb, které jsou zalozené na sdileni elektronového paru mezi spojenymi atomy, existuje
nékolik typl slabych chemickych vazeb. Jak z ndzvu vyplyva, tyto vazby jsou mnohem
slabsi nez kovalentni vazba. Obvykle se vsak vyskytuji ve velkém mnozstvi najednou, takze
vysledny ucinek je pomérné silny. Existuje nékolik typU slabych vazeb majicich rozhoduijici
vyznam pro skladani a fungovani proteind.

Elektrostatické interakce jsou zaloZeny na fyzikdlnim principu vzdjemného pfitahovani
opacné nabitych téles a odpuzovani stejné nabitych téles. Témito ,télesy” jsou ionizované
postranni skupiny aminokyselin nesouci elektricky ndboj. Elektrostatické interakce jsou
oslabovany molekulami vody, protoze se vazou na nabité ionty a soutézi tak o vazebného
vyskytuje napfiklad v jadru nékterych proteinG.

Vodikova vazba vznikd mezi atomem elektronegativniho prvku a atomem vodiku, ktery
je navazan na jiny atom elektronegativniho prvku. Tento vodik je ¢astecné kladné nabity,
jelikoz vazebné elektrony jsou od néj dale, nez kdyby se vazal s jinym atomem vodiku.
Hovofime-li o elektronegativnich prvcich, jednd se v pfipadé proteint o kyslik a dusik, jejichz
atomy se vyskytuji v postrannich skupinach nékterych aminokyselin i v zakladni kostie
proteinu tvofené propojenymi karboxylovymi skupinami a aminoskupinami.

Takzvané hydrofobni (,vodu odpuzujici”) interakce se vyznacuji snahou nepolérnich
skupin shlukovat se k sobé ve vodném prostredi. Nejednd se ani tak o skutecné pfitahovani
nepolérnich skupin, jako spi$ o disledek Gcinné vazby molekul vody mezi sebou. Tim, ze
kazda molekula vody bude radéji vazat jinou molekulu vody nebo polarni skupinu organické
molekuly, budou,nechténé” nepolarni skupiny natlaceny k sobé.

O proteinech Ize vlastné fict, ze jejich struktura a funkce je na slabych chemickych
vazbach do znacné miry zavisla. Tyto vazby se uplatiuji pfi vzajemnych interakcich
jednotlivych povrchli tvofenych postrannimi fetézci aminokyselin. Pokud jsou soucasti
stejné makromolekuly, slouzi vazba ke stabilizaci kone¢né struktury. Pochazeji-li z rznych
proteind, mohou zprostfedkovat jejich interakci, nebo spojovat jednotlivé podjednotky
proteinového komplexu (a podilet se na vytvoreni kvartérni struktury). Spojeni na na zakladé
mnoha slabych vazeb je vyhodnéjsi, nez kdyby bylo zprostfedkovano nékolika malo velmi
pevnymi vazbami. Pro proteiny, jako pro vétsinu ¢asti organizmd, je rozhodujici schopnost
reagovat na aktualni potieby. Vazby musi byt rozpojitelné, pokud je to pravé zapotiebi. Také
musi byt narusitelné v piipadé, ze omylem vzniknou tam, kde nemaji (viz nize). Oboji Ize
provadét mnohem jednoduseji se slabymi vazbami.

Tento jev Ize pfiblizit na pfikladu ndm vsem zndmého suchého zipu. Suchy zip sestava ze
dvou povrchd. Jeden je tvofen mnoha drobnymi hacky, druhy jemnymi vidkny, ke kterym
se hacky prichycuji. Pfi rozepinani suchého zipu vlastné porusujeme jednu slabou vazbu
po druhé, az se povede povrchy Uplné oddélit. Proto to Ize provést rychle a bez vétsi sily.
Kouzlo proteinl spocivda mimo jiné v tom, Ze nejsou vybaveny jen jednim typem ,hackd”
a,vlaken” Malé ¢asti tvofené postrannimi skupinami aminokyselin se mohou, jak jiz bylo
feceno, vazat treba podle velikosti, ndboje, schopnosti vytvorit vodikovy mUstek, nebo
dokonce kombinacemi téchto vlastnosti. Na jednom povrchu mize byt treba mélka, jamka”
vystlana zadporné nabitymi skupinami. Nejlépe do ni tedy zapadnou malé kladné nabité
+hacky”. Na rozdil od suchych zip(, které mizeme lepit k sobé, jak chceme (tfeba hacky
od bot prilepit na svetr), povrchy proteint vykazuji vazebnou specifitu. Protoze jsou vazby
slabé, musi jich pro interakci vzniknout mnoho. Pokud jsou povrchy malo kompatibilni
(obsahuji mélo takovych ,hacka” a,vldken”, které do sebe zapadaiji), vazba nevznikne.
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k rostoucimu fetézci. Vznikajici aminokyselinové vlakno musi ovSem postupné
zaujmout konecnou strukturu, ve které bude protein vykonavat svou funkci.
Jednotlivé ¢asti proteinu lze otacet kolem jednoduchych chemickych vazeb, které
je spojuji. Diky tomu Ize vlakno postupné sbalit do kone¢né podoby. Tento proces
utvareni vyssich struktur se nazyva skladani (anglicky folding).

Teoreticky existuje takika nekone¢né mnozstvi kombinaci, jak mohou byt jed-
notlivé ¢asti otoceny viici sob€, a rovnéZ moznosti jejich kone¢ného vzajemného
usporadani v prostoru. Jak tedy dany protein nabude spravné prostorové struktu-
ry? Odpoveéd spociva ve stabilité riiznych usporadani, ktera jsou teoreticky mozna.
Z rozvolnéného skladajiciho se proteinu vy¢nivd mnoho postrannich skupin, které
se pri skladani k sob¢ priblizuji ¢i naopak jedna od druhé oddaluji — to vSe na za-
klade¢ jejich chemickych vlastnosti. Naptiklad opacné nabité skupiny se budou pfi-
tahovat a souhlasné nabité odpuzovat. Vétsi skupiny se k sobé nemohou priblizit
natolik jako skupiny malé. Navic proteiny vznikaji a funguji ve vodném prostredi.
Nelze se tedy divit, Ze ¢asti proteinu s postrannimi skupinami, které jsou polarni,
¢i dokonce nabité, se budou na molekuly vody ochotné vazat a otoci se k povrchu
proteinu. Nepolarni (hydrofobni) skupiny budou naopak orientovany do nitra pro-
teinu a molekul vody se budou stranit, protoZe s nimi netvoii vazby. Mnohé struk-
turni stavy proteinu tedy nemohou existovat, ackoli jsou teoreticky mozné, protoze
by obsahovaly naptiklad veliké postranni skupiny natlacené tésné na sebe, stejné
nabité skupiny moc blizko u sebe, nebo nepolarni skupiny na povrchu proteinu.
Vznik jadra proteinu slozeného z ¢asti, které se s vodou vzajemné odpuzuji (rdme-
¢ek 6.A), nastava béhem procesu skladani proteinu velice brzy. Vétsina rozpust-
nych proteint (které jsou vicemén¢ kulovitého tvaru) ma uprostied takové jadro.
Zamyslete se nad tim, jestli by ve vodném roztoku bylo snadné vytvorit z vlakna

Obr.6.2: Sekundarni struktura proteint. A a B o-helix a B-list véetné vodikovych vazeb, které
je stabilizuji. € — Nékolik modeld proteind se zvyraznénymi sekundarnimi strukturami. Prevzato
z Voet a Voet 2004 a Alberts a kol. 2009.
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smotanou kouli, kdyby se vSechny ¢4sti snadno vazaly s molekulami vody. Jak by
podobny experiment dopadl v oleji?

Po vzniku jadra byvéa struktura proteinu jesté ¢aste¢né rozvolnéna a je potieba ji
dale doladit. Dalsi skladani nejprve probiha v riznych ¢astech téchto obiich mo-
lekul nezavisle. Déje se tak na zakladé kombinaci blizkych aminokyselin. Takto
mi zakladni kostry blizkych aminokyselin (i po vzdjemném propojeni peptidovou
vazbou mohou zbytek aminoskupiny a karboxyskupiny tvorit vodikové vazby).
Sekundarni struktury nevyzaduji nutné konkrétni postranni skupiny pro sviij vznik.
Postranni skupiny vSak mohou pravdépodobnost vyskytu téchto struktur v dané
oblasti proteinu zvySit nebo snizit (tfeba proto, ze by jejich prislusné orientace
nebyla stabilni jako u piikladd zminénych drive). Typickym piikladem sekundar-
ni struktury je skladany B-list. Vznika velmi snadno, protoZe pro jeho tvorbu staci
nékolik plné natazenych tsekt proteinového vlakna vhodné orientovanych vedle
sebe (obr. 6.2). Skupiny zakladni kostry aminokyselin se propoji. Podle velikosti
a zahnuti mize beta list nabyvat rizného tvaru — od rovinného Gtvaru pres zahnuty
platek az k soudecku. Nezridka tvori B-listy stabilni vyztuhu proteinu. Soudec¢kové
B-listy mohou ukryvat katalytické jadro enzymu, nebo byt zapusténé v membrané
a otvorem uvnitf selektivné propoustét ionty a malé molekuly (ramecek 6.B).

Dalsimi rozsifenymi sekundarnimi strukturami jsou réizné Sroubovice. Vznikaji
pootocenim kazdé nasledujici aminokyseliny v fetézci viici té predchozi. Nejrozsi-
fen€jsi a nejzname;jsi je a-helix. Je to pravotociva Sroubovice, ve které se utvareji
vodikové vazby v pravidelnych intervalech mezi nésledujicimi aminokyselinami
(obr. 6.2). Mén¢ ¢asto vznikaji i jiné typy Sroubovic, které jsou na rozdil od a-helixu
méné stabilni, kratsi a aminokyseliny mezi sebou sviraji jiny thel. Sroubovice se
mohou spojovat do svazkd a tvorit vlaknité proteiny (viz kap. 6.2), mohou ,tréet”
ven z jadra proteinu kvili vazbé na jiné proteiny nebo DNA, pripadné prochézet
membranou (ramecek 6.B). Mezi sekundarni struktury patii také rizné zahyby,
smycCky a nepravidelné linearni motivy. VétSinou jsou kratS$i a nemaji specialni
nazev, coz ovSem neznamena, ze by nebyly pro formovani proteinu duilezité. Ved-
le toho, Ze spojuji jednotlivé usporadanéjsi oblasti, mohou tvorit pravé vyénivajici
smycky vazebna mista pro jiné molekuly a ¢asti reakénich center enzyma. Zakladni
kostra aminokyselin tedy tvori rizné sekundarni struktury. Na jejich vzniku se po-
stranni skupiny neti¢astni pfimo, mohou ale ovliviiovat jejich stabilitu.

Terciarni struktura je zavisla na vzniku vazeb mezi blizkymi i ptivodné¢ vzdale-
nymi ¢astmi molekuly, na nichz se vyznamné¢ podileji pravé postranni skupiny.
Po poskladani rtznych tsekd proteinu do sekundarni struktury se totiz tyto casti
mohou dale rGzné priblizovat a vzdalovat diky otaceni jednotlivych ¢asti proteinu
kolem vazeb aminokyselinové kostry. Béhem toho vznikaji a zase zanikaji slabé vaz-
by mezi ¢astmi, které byly v piivodnim retézci vzdalené. Nakonec se protein dostane
do stavu, ve kterém je vnitfnich vazeb dost na to, aby se vysledna struktura udrzela.
Skladani probiha v jednotlivych krocich — protein sestava z n€kolika vétsich oblasti,
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které se poskladaji nezavisle na sobé a pak teprve zaujmou kone¢nou vzajemnou
polohu. Vzpomerite si na prirovnani k nékolikatroviiové stavebnici: ze zakladnich
dild Ize postavit riizné typy vétSich c¢asti, které mizeme vzajemné kombinovat
do jesté vétsich a tak déle...

Cast proteinu, ktera se formuje nezavisle na ostatnich, se nazyva doména. Pokud
nechame kratsi fetézec aminokyselin odpovidajici néjaké doméné, aby se poskla-
dal, dosahne za spravnych podminek stejné struktury, jakou by mel uvnitf velkého
proteinu, a chova se jako samostatny maly protein. Jedna doména nese vétSinou
i jednu urc¢itou funkci. Jak si pozdéji ukdzeme, domény Ize do vyslednych proteinti
riizné kombinovat, coz je ddlezité pro vznik novych proteindi v evoluci. Vidime, ze
terciarni struktura je uréena strukturou primarni a vznika ve vhodném prostiedi
na zakladé vzajemnych interakci aminokyselin proteinu a okoli. Na vzniku terciarni
struktury se uz podileji i slabé vazby postrannich skupin, které od sebe byly v rdmci
priméarni struktury daleko. Nékteré ¢asti proteinu (domény) se skladaji nezavisle
na ostatnich.

Predurcenost terciarni struktury poradim aminokyselin v proteinu lze dokézat
napriklad schopnosti proteinu sbalit se mimo buriku v roztoku vhodnych vlastnosti.
Presto dnes vime, Ze v burikach spravnému skladani proteinti napomahaji special-
ni proteiny — chaperony (Cti Saperony). Jejich nazev je odvozen z francouzského

protein
vznika na
ribosomu 8
spravné
sbaleny
vazba protein
chaperonu
]H @
el - @
Spatné sbaleny rozbaleni a opétovné vypusténi
protein vstupuje shaleni proteinu shaleného
do chaperoninu uvnitf chaperoninu proteinu
Obr.6.3: Zakladni typy chaperontii a jejich ,pracovni cyklus”. Malé chaperony rozbaluji
protein po navazani na jeho povrch, kdezto soudeckovité chaperony protein uzaviou do dutiny
a rozmotani probéhne tam. Oba druhy chaperond pottebuji pro svou cinnost pfisun energie.
Prevzato z Alberts a kol. 2009.
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vyrazu pro gardeddmu. Ma vyjadiovat, Ze chaperon proteinu pomaha dosahnout
konec¢né podoby.

Pro¢ tomu tak je? Prvni dGvod spociva v rychlosti. Protein ponechany v roztoku
sam o sob¢ béhem skladani ,,testuje® rlizna vysledna usporadani. V téch, ktera jsou
jen o trochu méné stabilni, nez je nutné pro jejich zachovani, protein setrva n¢jakou
dobu, nez je opusti. V zivych systémech je vSak ¢asto dilezita rychlost. Burika si
nemtize dovolit ¢ekat na kazdy protein, nez projde podobnym procesem pokust a
omyl(, nez najde tu spravnou strukturu. Jde také o to, Ze protein neni v burice sdm
— je jich tam mnoho a také se jich mnoho naraz sbaluje. Pokud se do¢asné vyskytuji
v nékteré méné stabilni forme, dejme tomu s nékolika nepolarnimi postrannimi sku-
pinami na povrchu, mohou se pfilepit. Slepi se tak diive, nez dospéji do spravného,

6.B Membranové proteiny. V textu o sklddani proteinl a ve vétsiné celé kapitoly se
vénujeme zejména proteinlim rozpustnym ve vodé, které se vyskytuji v cytoplasmé,
uvnitf néjaké organely nebo v mimobunécném prostoru. Neméné dulezité jsou oviem
membranové proteiny. Burika je pomoci membrany oddélend od vnéjsiho prostiedi
a také s nim skrze membranu komunikuje. Eukaryotni buriky déle obsahuji mnoho
vnitinich membrén, které burnku funkéné ¢leni. Vétsina specifickych funkci membréan
vyzaduje néjaky protein —odhaduje se, ze asi v pfipadé tretiny lidskych gent kédujicich
protein se jednd o protein membranovy. Na rozdil od tvorby a sklddani rozpustného
proteinu, proteiny zanofené do membrany se do ni zasouvaji uz béhem vystupovani
Fetizku aminokyselin z ribosomu. Casti hotového proteinu pak membranou prochézeji
— drzi se v ni, protoze obsahuji nepoldrni skupiny, které se ochotné zanofuji mezi
fetézce mastnych kyselin biologické membrany. Zanofené mohou byt napfiklad
a-helixy s nepolarnimi skupinami, které svou délkou odpovidaji $ifce membrény. Jiné
membranové proteiny maji tvar soudecku tvoreného z B-listll. Na strané retézce, kterd
odpovida dutiné soudecku, mé poldrni skupiny a na vnéjsi strané skupiny nepolarni.
Nepoldrni skupiny zajistuji vazbu na membranu, polarni vystylaji dutinu, kterd méze
slouzit naptiklad jako membranovy kanal pro pfenos molekul z buriky nebo do buriky.
K zanofeni do membrdny muze slouzit posttransla¢ni pfidani dlouhého nepolarniho
ocasku k postrannim skupindm. Jiné proteiny nejsou v membridné zanofené, ale
véazou se na jeji povrch. Bud' maji na svém povrchu jamky specifické velikosti a ndboje,
které vazou polarni skupiny na povrchu membrény, nebo se specificky védzou na jiny
membranovy protein. Obrdzek prevzat z Alberts a kol. 2009.
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energeticky nejstabilnéjsiho usporadani. Neorganizované shluky proteinti nedélaji
dobrotu — nejen ze proteiny v nich neplni svou funkci, ale pokud piesdhnou urcitou
velikost, mohou byt pro bunku smrtelné. Proteiny, které se napoprvé do spravné
konformace ,,netrefi“, je potfeba rozbalit diive, nez vytvori shluk, a dat jim dalsi
Sanci na spravné sbaleni. Toto se opakuje, dokud protein s pomoci chaperonu ne-
ziska spravnou strukturu. Buiika musi investovat energii na rozbalovani nepovede-
nych proteint, ale v kone¢ném diisledku si zajisti jejich rychlejsi sbaleni a chrani se
pred vznikem shlukd.

Vyse popsany proces provadéji dva zakladni typy chaperond (obr. 6.3). Jedny
jsou mensi a vazou se zvenku na $patné sbalené proteiny. Dokazou rozeznat né-
které ,podezielé* ¢asti, které na povrch nepatii. Takto podezielé jsou napriklad
nepolarni tiseky (ty jsou za normalnich okolnosti uvnitr). Po navazani na protein ho
na ukor dodané energie ve forme ATP rozbali. Tyto chaperony slouzi také k rozba-
lovani proteind pied jejich transportem do membranovych organel, aby se proteiny
mohly protahnout Gzkym kanalem v membrané. Dale se mohou vézat na fetézec
vychazejici z ribosomu, dokud neni hotovy a cely venku. Chaperony druhého typu
maji tvar soudecku s dutinou uvnitf. Spatné sbaleny protein do dutiny uzaviou
a poté jej rozbali. Protein ztstava v dutiné, dokud neziska spravnou strukturu. Pro-
toze je izolovan od okoli, neni pfi sbalovani rusen jinymi molekulami. Hlavni funkci
chaperont je tak urychlovat skladani proteinli a napravovat neuspésna slozeni
v bunécném prostredi.

Souvislost struktury proteinu s jeho funkei 1ze ukazat na denaturaci. Denaturace
je jev, b€hem kterého protein ztrati strukturu, protoze se dostane do nevhodnych
podminek. Lze ji vyvolat napiiklad zvySenim teploty, zménami pH nebo zvySenou
koncentraci soli. Ze se z uvaieného vejce nevylihne kufe, asi nikoho nepiekvapi,
ale denaturace ma i jemné¢jsi projevy, které lze pozorovat pouhym okem (méknuti
masa po uvareni je ¢aste¢né¢ dusledek toho, Ze v ném probéhne denaturace struk-
turnich proteint). Denaturované enzymy ztraceji svoje katalytické schopnosti (viz
kap. 6.3). Jiz zminéné chaperony vedle asistovani novym proteintim pfti jejich vzni-
ku chrani buniku pred denaturaci proteind. Pokud se totiZ jednou vznikly protein
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Obr.6.4: Posttransla¢ni modifikace proteinti. Prevzato z Voet a Voet 2004.
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vlivem nepitiznivych podminek rozvolni, mohou mu pomoci se vratit do spravného
usporadani. Pokud je bunka vystavena nepiiznivym vyssim teplotam, vytvori si vice
chaperoni, protoZe k denaturaci proteind dochazi castéji.

Nepotiebnych a poskozenych protein se buiika zbavuje jejich rozstépenim.
Stépeny jsou napiiklad proteiny, které se ani navzdory pomoci chaperonii nesba-
li. Déle jsou odbouravany proteiny, které maji pouze prechodnou funkci. Ta maze
byt napiiklad signéalni nebo regula¢ni (viz téz funkce proteinu). Jeden ze zplisob,
jak ,,vypnout“ protein, ktery byl ,,zapnut® specifickym signalem, je tento protein
po odeznéni signalu rozstepit. Jak zaridit, aby rozkladné enzymy likvidovaly pouze
cilové proteiny a nerozezraly cytoplasmu? V tomto piipadé probiha degradace, po-
dobné jako muze probihat skladani, v izolovaném dutém Gtvaru (nazyva se protea-
som). Rozdil je v tom, Ze izolace nema chranit obsah pred vnéj$im prostiedim, ale
vnéjsi prostredi pred obsahem. Dutina je zevnitf vystlana enzymy, které uzaviené
proteiny rozstépi. Jak ale proteasom pozna, které proteiny ma pohltit a které ne?
Slouzi k tomu specidlni znacka, ktera byva na proteiny uréené ke zni¢eni umisténa
— napriklad na zakladé rozpoznaného poskozeni nebo useku, ktery nesou proteiny
s kratkou zivotnosti (jako jiz zminéné signalni proteiny). Tak jsou Spatné sbalené
anepotiebné proteiny rozvolnény a rozstépeny.

Dluzno jesté dodat, ze vétSina proteini béhem skladani a po ném podléha tak-
zvanym posttranslaénim modifikacim (obr. 6.4). B€hem nich jsou pozménény
postranni skupiny nékterych aminokyselin. Protein je takto ,vylepSen“ riznymi
molekularnimi zbytky, které nejsou mezi postrannimi skupinami dvaceti amino-
kyselin obsazeny. Mlize napiiklad ziskat lipidové fetézce, pomoci kterych se zanofi
do nepolarniho prostredi uvnitt membrany (ramecek 6.B), nebo se k nému pripoji
rozvétvené molekuly cukri (glykosylace). Ty mohou tvorit plast, ktery protein
chrani pred degradaci v neptiznivém prostiedi, nebo vytvaret znacky, pomoci nichz
se proteiny vzajemné rozpoznavaji. Obé funkce miize obal z takto pozménénych
proteinti poskytnout celé burice. Bunky epitelu zZaludku maji z vnéjsi strany mem-
brany mnoho glykosylovanych proteint. Diky glykosylacim k nim nemaji zalude¢ni
enzymy S§tépici proteiny z potravy pristup a nemohou narusit povrch bun¢k vlastni-
ho téla. Plasté z glykosylovanych proteint slouzi také jako adresy pro buiiky imu-
nitniho systému. Vyuzivaji totiz plast bunék endotelu, které vystylaji cévni fecisté,
aby se v téle zorientovaly. Tento plast se ¢astecné lisi v rliznych oblastech téla a je
proménlivy vzhledem ke zdravotnimu stavu tkané. Pritomnost odlisnych glyko-
proteini na membrané endotelu mtze poukazovat na infekci, na kterou obranné
buriky reaguji vstupem do zasazené tkané.

Mnoho posttransla¢nich modifikaci zasadné zméni velikost a polaritu postranni
skupiny dané aminokyseliny. Méni tedy schopnost daného mista proteinu vazat
jiné misto téhoz nebo jiného proteinu. Nejznaméjsi modifikaci s takovou funkci je
fosforylace. Béhem ni se k aminokyselin€ prida zaporné nabita fosfatova skupina,
ktera slouzi k regulaci struktury a funkce proteinu. Mize totiz vyvolat posunuti
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dal$ich ¢asti vici té modifikované, a zptsobit tak zmény i mimo misto, na které byla
pridana.

Posttranslacni modifikace mohou také propojit riizné ¢asti téhoz proteinu. D¢je
se to zejména u proteint cilenych na vnéjsi povrch buiiky nebo mimo buriku, kde
je zpravidla méné¢ priznivé prostredi nez uvnitt. Nejznaméjsi modifikaci je vznik di-
sulfidickych muistkd. Aminokyselina cystein ma v postrannim fetézci thioskupinu.
Dvé takové skupiny z rliznych ¢asti proteinu se mohou spojit kovalentni vazbou.

6.2 Funkce proteinu

Doposud jsme se zabyvali zejména tim, jak protein nabyva svého tvaru a jak lze ten-
to proces regulovat. Nyni se podivame, jaky ma tvar proteinu vztah k jeho funkeci.
Nepreberné mnozstvi funkei proteinti Ize pro lepsi orientaci rozd€lit do né€kolika
kategorii. Ve vzacnych piipadech neni struktura proteinu pro vykon funkce prilis
dulezitd — je tomu tak tfeba u zasobnich proteini, které slouZzi jako zdroj amino-
kyselin pro vyvijejici se zarodek nebo semenacek. ProtoZe jsou béhem toho rozste-
peny, nezalezi na pivodni terciarni struktufe, pouze na aminokyselinovém sloZeni.
U naprosté vétSiny proteint je jejich tvar a spravné sloZeni ale naprosto nezbytné
pro plnéni dané funkce.

Jak vés uzZ jist¢ napadlo, proteiny (byt spolu s dal§imi latkami) jsou i samotnou
hmotou, ktera tvori buriky a téla organizm@. Hlavni funkci strukturnich protein
je udrzovat tvary a mechanické vlastnosti bunék a tkani. Mnohé z nich jsou vlaknité
a odolné v tahu. Obecnou vlastnosti téchto proteint je schopnost tvofit svazky, a tak
se spojovat do jeste pevnéjsich vlaken. Podobné jako je tlusty provaz odolnégjsi proti
pretrhnuti neZ jednotliva vlakna, jsou i tyto svazky odolnéjsi nez jednotlivé mak-
romolekuly. Prikladem vlaknitého strukturniho proteinu, ktery zpeviuje buriky, je
keratin. Kvartérni struktura tohoto proteinu sestava ze dvou dlouhych Sroubovic.
Mezi jejich bo¢nimi skupinami se s jistou pravdépodobnosti opakuji nepolarni

nepolarni '.' "1

o " aminokyseliny x\ _

Obr. 6.5: Keratinova vlakna. A - Skladani dvou dlouhych roubovic do kvartérni struktury. Na
Sroubovicich se s jistou pravidelnosti nalézaji nepolarni aminokyseliny. Tyto tihnou k sobé a tak se
vlakna kolem sebe ovijeji. B - Postupné skladani vlaken do vétsich celkli - od dvou propojenych
Sroubovic az ke vlasu. Prevzato z Alberts a kol. 2009 (A) a http.//chuma.cas.usfedu/~ming/courses/
chm2030/lectures/Chap20.htm (B).
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skupiny, které dvé Sroubovice vzajemné
spojuji tim, zZe mezi sebe zapadaji. Dvé
po sob¢ nasledujici skupiny jsou vzdy
0 néco pootoceny, takze dvé vlakna, kte-
ra se pies nepolarni skupiny vazou, jsou
ovinuté kolem sebe (obr. 6.5).

Hotové proteiny se mohou spojit :
s dalsimi do 8irSich a delsich vlaken. Obr.6.6: Magnetické kulicky. Cytoskelet Ize
Keratin se vyskytuje zejména v bunikach | pripodobnit k vyobrazenym kuli¢kam. Kulicky
pokozky a z ni odvozenych struktur. [ se spojuji do vétsich dtvard, které Ize podle
Jeho molekuly mohou byt orientovany potieby spadno prestavovat. Prevzato z http.//
. , N o www.zbozizreklam.cz
jednim smérem — napiiklad ve vlasech
a chlupech, které jsou vlastné vlakna z vlaken. Vldkna jsou dale kovalentné propoje-
na disulfidickymi mustky, coz jesté zvySuje celkovou pevnost struktur. Pocet téchto
vazeb se mezi jednotlivymi tkdnémi li$i a odrazi se na jejich vlastnostech — keratiny
tvorici rohy a nehty jsou propojeny pevnéji nez keratiny v pokozce. Keratintim po-
dobné proteiny vyztuzuji jiné bunécné typy. Nejsou v nich naskladany do tak tés-
nych svazki, protoZe by to branilo zivotaschopnosti bunék (zralé pokozkové bunky
jsou mrtvé, proto mohou rovnobézné uspoiradana keratinova vlakna vyplnit témér
celou bunku). Prikladem vlaknitého proteinu vyskytujiciho se v mimobunééném
prostoru v pojivovych tkénich je kolagen. Je tvoren tfemi kolem sebe ovinutymi
Sroubovicemi, které jsou posttranslacné kovalentné propojené. Podobné¢ jako v1ak-
na keratinu jsou i kolagenova vlakna dale propojena do tlustSich svazkd. Vlaknité
pevné proteiny propletené do svazku tedy dodavaji pevnost bunikdm i mezibunééné
hmoté.

Kromé téchto stabilnich proteinii existuji i strukturni proteiny, které tvori méné
pevna vlakna se schopnosti rychlé prestavby podle potieby. Tvoii aktinova vlakna
a mikrotubuly cytoskeletu — pohyblivého leseni buiiky. Oba druhy téchto vlaken —
mikrotubuly i mikrofilamenta, se skladaji z kulovitych proteint, které tvori vlakna
teprve v disledku vzajemné vazby. Jednotlivé podjednotky jsou spojené mensi
plochou, nez je tomu u vlaknitych strukturnich proteind, a nejsou propojeny kova-
lentnimi vazbami. Z toho plyne, Ze je snazsi tato vlakna rozebrat. Cytoskelet miize
fungovat jako pohyblivé leSeni uvnitt buiiky a vyztuzovat prechodné existujici
struktury, jako jsou panozky (blize viz kap. 5). Tato kostra je ale méné pevna a bez
pomoci vlaknitych strukturnich proteinti ¢i jinych odolnych struktur (anorganické
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nestacila. Statick4 vlaknita kostra je podobna svafenym ocelovym dratim, dyna-
micky cytoskelet spise hracce z magnetickych kulicek, které Ize propojit do fetizku
(obr. 6.6). Kuli¢ky lze snadno pieskladat do jiného utvaru, ale rozhodné nejsou

v v

malé dilny je neoddélite...
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Konkrétni tvar povrchu proteinu je velmi dtleZity pro vazbu jinych molekul. Jiz
jsme zminovali schopnost povrchti proteinti vzajemné do sebe velmi specificky ,,za-
padat®“. Vedle povrcht jinych makromolekul umi proteiny specificky vazat i malé
molekuly. Kromé toho, Ze jsou takové vazby nezbytné pro katalytickou funkci enzy-
mu (viz kap. 6.3), majiijiné role. Protein mize naptiklad slouzit pro prenos jinych
latek po téle. Nékteré hormony obratlovcli nejsou rozpustné ve vodé, a tedy ani
v krvi. Presto se musi dostat z mista své tvorby ke v§em ¢astem organizmu, véetné
téch vzdalenych. Pomahaji jim v tom krevni proteiny, na které se hormony specific-
ky navaZou. Tyto proteiny rozpustné jsou, a proto mohou zajistit presun hormonu
do vsech ¢asti krevniho fecisté. Pomoci specialniho krevniho proteinu jsou po téle
prenaseny iionty Zeleza.

Schopnosti vazat jiné molekuly je plné vyuzito v ptipad¢ protilatek. Letmym
pohledem na tento typ proteinfi si miiZeme uvédomit, jak obrovské jsou moznosti
vzniku proteind se specifickym vazebnym povrchem (obr. 6.7). Béhem zrani imu-
nitnich bunék, které protilatky tvori, nastane preusporadani ve specifické oblasti
gen, které protilatky koduji. Tvorené protilatky se pak lisi svou strukturou v miste,
které je zodpovédné za vazbu jinych molekul. ProtozZe kazda burka provede s pfri-
sluSnymi geny sviij vlastni tvlrc¢i experiment, ma télo k dispozici miliony rtznych
typl protilatek. V ramci obrany pred patogenem se pak namnoZi ta burika, jejiz
protilatky maji schopnost se na neptatelsky organizmus navazat. T¢€lo tak ma k dis-
pozici bohaty arzenal zbrani, z nichZ si mtze vybrat ty, které prave potrebuje.

Schopnost specifické vazby umoziuje proteiniim také vykonavat signalni a re-
gulaéni funkeci. Staraji se o to, aby veskeré déje, které v burice mohou probihat, na-
staly ve spravny ¢as a na spravném miste. V tak sloZitém systému, jakym burka je,
je potieba mnoha riznych proteinti pro pouhou organizaci ostatnich proteint (di-
ferencované lidské spole¢nosti maji také rozsahly byrokraticky aparat). Jsou uspo-
radané do sloZitych siti vztaht, které burice umoznuji ziskavat podnéty z prostiedi,
dale je vyhodnocovat v zavislosti na své minulosti a na dalsich signalech (obr. 6.8).
Buriky neustale vyhodnocuji situaci a vhodné na ni odpovidaji.

w
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Obr.6.7: Typy vazebnych povrchii vyskytujici se v protilatkach. Podobné si Ize predstavit i

vazebné povrchy jinych proteind. Prevzato z Alberts a kol. 2009.
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Informace o vnéjsim prostiedi ziskavaji pomoci bunéénych receptora. Jsou
to zpravidla membranové proteiny schopné specificky vazat nékterou molekulu
z vnéj$iho prostiedi do jamky na svém povrchu. Tato jamka ma urcity tvar, velikost
a polaritu. To ji umoziiuje vazat pouze tu signalni latku, pro kterou je receptor sta-
vény, a pripadné odlisit i dvé velmi podobné molekuly. Bunky chutového epitelu
jazyka maji naptiklad receptory, na které se vazou molekuly cukru. Buriky imunitni-
ho systému zase disponuji receptorem pro vazbu zbytkili bakterialni bunécné stény,
aby poznaly, kdyz se v jejich blizkosti vyskytuji bakterie. Celkova struktura recep-
toru musi byt dostatecné pohybliva — zmény v usporadani blizkého okoli molekuly
v disledku vazby pak mohou zptlisobit zménu celkové struktury i ve vzdalenéjsich
¢astech receptoru. Signalni molekula totiz svou pevnou vazbou do jamky pritadhne
nebo odtlac¢i nékteré dalsi casti proteinu. Protoze je cely receptor propojeny, projevi

ignalni molekula
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Obr.6.8: Schématické znazornéni bunécné signalni drahy. Dllezitd je specifita vztahl mezi
proteiny. Navazani signalni molekuly aktivuje receptor. Proteiny uvniti buriky se pak aktivuji
vzajemné. V nékterych krocich dojde k zesileni signdlu — jeden enzym aktivuje mnoho cilovych
molekul. Dalsi proteiny integruji vice signalnich drah - musi dostat nékolik riiznych vstupnich signald,
aby se,zapnuly”. Jiné naopak rozdéli signal do nékolika nezavislych drah, které jej pak prendseji dale
- kazda k vlastnim cilovym proteintim a strukturam. Nékteré ¢asti signdlnich drah mohou fungovat
pouze ve specifickych ¢astech bunky diky ukotveni signélnich protein(. Zde znédzornény konecny cil
je transkripéni faktor, ktery zapne své cilové geny. Prevzato z Alberts a kol. 2009.
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se tyto zmény struktury i na vnitfni stran€ membrany (na opa¢ném konci recepto-
ru). Tim, Ze zména struktury zpristupni nebo vytvoii povrchy, které predtim na vni-
trobunécné ¢asti receptoru nebyly k dispozici, umozni proteindm uvnitt burnky
reagovat na néco, co se déje venku.

Po navazani na aktivovany receptor se nékteré proteiny uvniti' bunky ,,zapnou“.
VétSinou se to déje umisténim znacky v podobé posttrasla¢ni modifikace (nejcas-
t&ji to byva fosforylace). Cast z nich mohou byt enzymy, které takto oznadi dalsi
skupinu cilovych proteinti (opét na zakladé specifické vazby). Podle toho, jak toto
oznaceni zméni usporadani cilového proteinu, ho miize vypnout nebo zapnout.
Enzymy se schopnosti vypinat a zapinat cilovou skupinu bunéénych komponent
funguji v podstaté jako obvody pro pienos signalu. Tyto ,,obvody“ se mohou vétvit
(jeden enzym ma mnoho raznych cild, které modifikuje), spojovat (protein mtize
vyzadovat znacky na vice mistech — od vice riiznych enzymd, aby byl plné zapnuty)
a zesilovat signal (jeden enzym muze pozménit mnoho stejnych cilovych proteinti —
i malo signalnich molekul ve vnéj$im prostiedi tak maze vyvolat rozsahlou reakci).
Signalni obvody vedouci od rtznych receptorti se mohou propojovat, coz burice
na jeden signal v zavislosti na sou¢asném ptisobeni signalu druhého.

Na konci fetézce spoji jsou regulaéni proteiny, které se podileji na kone¢né od-
povédi buriky. Tou muize byt napiiklad prestavba cytoskeletu ménici tvar burky
nebo umoznujici jeji pohyb neékterym smérem. Dal$i moznou odpovédi je vylouceni
signalni molekuly pro ostatni bunky. Signalizace je totiz dtlezita pro vzajemnou
komunikaci bun€k téhoz organizmu. VySe zminéné buriky imunitniho systému
mohou byt aktivovany i zpravou od svych ,kolegli®, ktefi jiz na patogena narazili.
Pomoci signalnich molekul vyloucenych okolnimi bunkami také burika ziskava
predstavu, kde se v téle nachazi a co ma délat. Tyto signalni molekuly jsou ¢asto
samy malymi proteiny. Rozmanitost tvar, které mohou zaujmout, umoziuje orga-
nizmu mit takovych proteinti mnoho typti — buriky tak mohou mit specialni signalni
molekuly pro nejriznéjsi prilezitosti.

Typickym prikladem kone¢ného regulacniho proteinu je transkripéni faktor —
protein, ktery vaze specifickou sekvenci DNA. Vyvola odpoveéd spojenou se zapnu-
tim nebo vypnutim tvorby novych proteindi. Povrch kazdého Gseku DNA je tvoren
postrannimi skupinami tréicimi z makromolekuly. Ty se odlisuji svou velikosti, po-
laritou a schopnosti tvorit vodikovou vazbu. Kazda ze ¢tyt riznych bazi, které tvori
DNA (adenin, tymin, cytosin, guanin), ma tyto skupiny na povrchu trochu jiné, coz
umoznuje povrchu transkripéniho faktoru rozlisit jednotlivé sekvence. Transkrip¢-
ni faktor proto muaze rozeznat podle kratké zpravy na zacatku gent, ke kterym si
ma nasednout a ke kterym ne. Jeden transkrip¢ni faktor vétSinou zapina geny, které
spolu né¢jak funkéné souvisi. Mize to byt tieba skupina enzymd, které dohromady
$tépi n¢jaky vzacny zdroj potravy. Jejich tvorba se zapne az poté, co buiika tento
zdroj potravy v prostiedi zachyti. Dal§im ptikladem je diferenciace buriky na novy
bunécny typ. Kazda buiika potiebuje pro vykon své funkce vyrabét specidlni sadu
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proteint (jako hemoglobin v ¢ervenych krvinkach a travici enzymy v bunikach stre-
va), coz déla ,na povel“ transkripéniho faktoru typického pro tento bunéény typ.
Regulacni oblasti vSech gent zapinanych jednim transkripénim faktorem obsahuji
cilovou sekvenci, kterou tento protein vaze. Vedle transkripénich faktort aktivuji-
cich cilové geny jsou i transkripéni faktory, které své cile vypinaji. V ¢asti o evoluci
proteint si o transkrip¢nich faktorech a jejich proménlivosti fekneme vice.

6.3 Enzymy
Mezi vrcholné molekularni néstroje patii bezesporu enzymy — proteiny, které umi
specificky katalyzovat prabéh chemickych reakci. Bunécné prostredi je boha-
tou smési nejriznéjsich latek, které neustale vytvareji nové chemické vazby nebo
se naopak rozpadaji. Takové promény jsou pro Zivot nevyhnutelné — rozkladanim
organickych molekul se uvoliiuje vyuZitelna energie, kterou burka peclivé zachy-
cuje. Spojovani mensich molekul je zase nutné pro rlist a mnozZeni burky. Aby se
burika mohla prizpdsobit novym podminkam, musi jak odbouravat stavajici slozky,
tak tvorit nové. Je samoziejmé nezbytné, aby vSechny vySe zminéné déje probihaly
kontrolované. V bunce panuji z hlediska organické chemie mirné podminky, za kte-
rych vétsina reakci samovolné probiha velmi pomalu nebo neprobiha viibec. Aby se
dvé molekuly v roztoku vybranym zptsobem spojily, musi se srazit s dostatecnou
rychlosti a ve vhodné orientaci. Rozpad molekuly na mensi ¢4sti zase vyZaduje roz-
kmitani vazeb, aby se atomy mohly dostate¢n¢ vzdalit. Tohle vSechno se dé&je dosta-
tecné ¢asto pri vysokych teplotach. Ty by ovSem byly pro fungovani buiiky nevhodné
a navic by veskeré d¢je probihaly chaoticky. Pravé proto jsou tu enzymy, které umi
pribeh chemickych reakci urychlit i pfi mirnych reakénich podminkach (fyzio-
logicka teplota a pH). Zaroven je usmérni — specializovany enzym umozni prabeh
jedné reakce a nijak neusnadni priibéh reakce jiné, byt podobné.

Jak tedy katalyza enzymem probiha? Veskera funkce enzymi vychazi z jejich
tvaru, konformace. Presny mechanizmus neni ¢asto znam, ale vétSinou se jedna
o nektery z niZe popsanych typt.
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Jednim z nich je zprostiredkovani vhodné vzdalenosti a orientace reagujicich
molekul. Uz jsme si zminili, Ze pro usp€sny pribéh reakce se musi molekuly do-
statecné priblizit a byt k sobé vhodné otocené. V roztoku k tomu dojde jen ztidka
— pohyb a srazky jsou nahodné. Enzym muize mit na svém povrchu jamky pro spe-
cifickou vazbu reaktantt, od sebe vhodné vzdalené a vhodné otocené. Navaze jednu
molekulu po druhé a pak jim umozni setrvat ve spravné vzdalenosti a orientaci dost
dlouho na to, aby vznikla vazba.

DalSim trikem usnadiiujicim pribéh reakce je kysela a zasadita katalyza.
Mnoho organickych molekul mtze odevzdat do okoli proton (H"), tedy fungovat
jako kyselina. Pokud je okoli zasadité, o proton ochotné ptijde. Stejné tak mohou
nekteré molekuly proton (H*) z okoli prijmout, tedy fungovat jako zasada, pokud
jsou v kyselém prostiedi. V obou pripadech je vysledkem nabita molekula, ktera
do néslednych reakci vstupuje ochotnéji. Nékteré reakce Ize tedy urychlit pfidanim
silné kyseliny nebo zasady do roztoku. Problém je, Ze v podminkéch extrémniho pH
by se mnohé bunééné struktury znicily.

Enzymy umi acidobazickou katalyzu napodobit. Reaktant nebo reaktanty jsou
nejprve navazany do piislusného mista enzymu, ve kterém jsou presné nastrazené
urcité postranni skupiny (kyselé a zasadité). Reaktant tedy neni ionizovan rozto-
kem, ale specificky usporddanym vazebnym mistem. Napriklad pokud se tu bude
a nasledn¢ od ni piijme proton. Nékteré molekuly mohou podlehnout kyselé a za-
sadité katalyze zaroven, pokud maji k tomu vhodné postranni skupiny. V aktivnim
misté enzymu jsou kyselé i zasadité skupiny v takové vzdalenosti, ze presné usmeér-
nuji tok kationtt. Z jedné postranni skupiny kationt odstrani a na druhou ho pfi-
daji. Vysledkem je G¢inné aktivace substratu. Takova katalyza neni nikdy mozna
vroztoku, protoze rozpusténa kyselina a zdsada by se zneutralizovaly.

Pokud hrozi, Ze aktivovana molekula na povrchu enzymu prodéla kvili nahodné
srazce s néjakou okolni molekulou nespecifickou reakci, probéhne katalyzovana
reakce v nitru enzymu misto na jeho povrchu (bud se enzym sklada ze dvou polovin
a po vazbé reaktantu se zaklapne, nebo reaktant putuje dovniti izkym tunelem).
Takovato ochrana reaktantii v prechodném stavu neni neobvykla a ¢asto se uplat-
nuje pri reakcich, do kterych by mohly vstoupit nezddouci molekuly vody. Vody je
v bunce dost a piece jen se jedna o pomérné agresivni latku. Nékdy je jeji schopnost
Stipat aktivované vazby piimo vyuzivana (tieba pti traveni proteint a Skrobi), jindy
je zasah vody naprosto nevhodny.

Dal8im rozs$irenym mechanizmem katalyzy je stabilizace prechodného stavu.
Chemické promény mnoha molekul probihaji tak, Ze se nejprve dostanou do pre-
chodného stavu, ve kterém jsou znaén¢ deformované a nestabilni. Z toho mohou
proklouznout zpatky do stavu ptivodniho, ale také do jiného stabilniho stavu, nebo
se rozpadnout. Pravdépodobnost, ze cely d&j probéhne sdm od sebe, je malé, pro-
toze do nestabilniho prechodného stavu se molekuly nedostavaji ¢asto. Pokud je
ale vznik téchto prechodnych stavii navozen, bude i vznik produkti reakce ¢astéjsi.
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A pravé k tomuto tcelu je uzptisobené aktivni misto fady enzyma: vazi substrat
v lehce deformované podobé¢ v prechodném stavu, ¢imz vyrazné zvysi pravdépo-
dobnost nasledného pirechodu na pozadovany produkt.

Velikou vyhodou enzymaticky katalyzovanych reakei vii¢i neorganizovanému
systému nebo vici béznym chemickym katalyzatorim je regulovatelnost. Burika
ma ¢innost enzymd pod kontrolou — podle potieby je umi vypinat a zapinat. Déje se
to napiiklad posttranslacni modifikaci (viz kap. 6.1) nebo nekovalentnim navaza-
nim malé specialni molekuly (napft. ionty kov, koenzymy).

Podobné jako vazba signalni molekuly na receptor zplisobuje zménu jeho tvaru,
vazba kofaktoru méni tvar enzymu. Vazba nebo jind zména na jednom konci mole-
kuly bilkoviny zpasobi celkovou zménu konformace (uspoiradani) a cela molekula
se vice ¢i méng¢ presklada, zméni sviij tvar. S tim dojde i ke zméné reakéniho centra,
tedy mista, kde probih4 katalyzovana reakce. Nékdy az vazba specifické malé mo-
lekuly umozni dokonceni formace reakéniho centra — tedy zapne enzym. V jinych
pripadech zptisobi vazba dals$i molekuly naruseni mistni struktury reakéniho cent-
ra, ¢imz enzym vlastné vypne. Nékdy staci maly posun bo¢nich fetézcli v reakénim
centru a rychlost katalyzované reakce poklesne o nékolik radd.

Enzymy byvaji ¢asto negativné regulovany svym vlastnim produktem, piipadné
kone¢nym produktem metabolické drahy (série na sebe navazujicich reakci postup-
né ménicivychozi molekulu na koneény produkt), do které patii. Kdyz je koncentra-
ce produktu dost vysoka, navaze se ¢ast jeho molekul na enzymy a vypne je. Pokud
by v budoucnu koncentrace opét klesla pod hladinu, ktera je pro buiiku optimélni,
¢ast molekul by se od proteinti oddélila, ¢imz by se proces vyroby téchto molekul
opét spustil. Pravé popsany jev je prikladem negativni zpétné vazby — procesu, kdy
vychyleni systému z po¢atecniho stavu (optimalni koncentrace latky) zptsobi zmeé-
ny, které pvodni stav pomahaji obnovit.

6.4 Evoluce proteinu

Nyni, kdyZ vime, jak se formuje struktura proteint a jaky mé vliv na jejich funkei,
se miZeme zabyvat proménlivosti proteinti v evoluci. Evoluce je dnes ¢asto zkou-
mana na urovni genli — sekvenci DNA kodujicich sekvence proteindl. Protoze ze
sekvence aminokyselin umime odvodit vysledny tvar proteinu, miZeme pomérné
bezprostiedné sledovat vztah evoluce na trovni genu a evoluce n¢jaké funkce. Pro-
teinové inZenyrstvi se zabyva modifikaci existujicich proteint za u¢elem dosazZeni
kyZenych vlastnosti. Zaroven muiZze poslouZit k otestovani hypotézy tykajici se sou-
vislosti zmény sekvence genu a zmény funkce vysledného proteinu. Modifikovany
protein jednoduse nasyntetizujeme a testujeme jeho vlastnosti...

Uz jsme si struéné ukazali, jak mohou fungovat transkripéni faktory a jiné regu-
la¢ni proteiny. Nyni si predvedeme, jak se mohou ménit jejich vlastnosti. V prvé
fadé¢ je mozné ménit silu vazby transkrip¢nich faktort na prislusnou sekvenci a také
samotnou sekvenci, kterou protein vaZze. Zménou sily vazby se mutze stat u¢inné&jsi
nebo naopak slabsi ve své schopnosti aktivovat/vypinat své cilové geny. Pokud se
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zméni cilova sekvence, faktor zacne ovliviiovat jiné geny — ty, které maji v regula¢ni
oblasti sekvenci vazanou zménénym proteinem. Je jasné, Ze takovouto zménou fak-
tor sice ziska nové cilové geny, ale také ztrati ty ptivodni.

V mnoha pripadech by organizmus s modifikovanym proteinem v evoluci neu-
spél. Nejcastéjsim ,,feSenim“ tohoto problému je zdvojeni genu, které predchazi
zménam v jeho sekvenci. Ke zdvojeni genti nebo i celych genomt jednou za ¢as
dochazi. Na zdvojenych kopiich si pak mize evoluce vyhrat. Nékdy u nich dojde
k aplné ztraté funkce a vymizeni, ¢asto jsou ale naopak zdrojem pro vznik novinek.
Pokud mél ptivodni protein dvé riizné funkce, mohou si je jeho dvé kopie rozdélit
a specializovat se na né (predtim to nemuselo byt mozné, protoze by extrémni spe-
cializace ptisobily protichtidn€), nebo ziskavat funkce naprosto nové. Nova kopie
transkripéniho faktoru mutze napriklad zménit DNA sekvenci, kterou prednostné
vaze, a rozsirit tim pocet gend, které dohromady se starou kopii budou regulovat.
Mize také zvysit silu vazby ke své sekvenci a stat se G¢innéjsi verzi ptivodniho pro-
teinu, kterou bude bunka vyuzivat v jinych pifipadech nez pivodni kopii. V kap. 3
jste mohli ¢ist o jedné skupiné transkrip¢nich faktord — Hox genech. Ty jsou typic-
kym prikladem rodiny gend, ktera se v minulosti rozsirovala pomoci genovych a ge-
nomovych duplikaci. Vzniklé kopie se pak specializovaly na regulaci transkripce
novych cilovych genti — naptiklad gent pro specifické ¢asti téla. Tim umoznily vyssi
funkéni diferenciaci zivoc¢iSného téla.

Jak jsme zminili v ¢asti o struktuie proteinu, proteiny lze prirovnat ke stavebni-
ci. Jejich terciarni struktury vétSinou sestavaji z vice domén. Typicky transkripéni
faktor ma domény nejméné dve. O jedné jsme prave psali — slouzi k vazbé DNA
(prikladem DNA vazebné domény je homeodoména Hox genti). Druh4a doména
pak urcuje, co bude protein v daném misté délat.

Doména aktivatortt mize néjakym zplisobem vazat RNA polymerazu — enzym,
ktery je potieba ke genu pritahnout, aby zacala jeho transkripce. Domény represo-
rii naopak pristup RNA polymerazy blokuji. Transkripéni faktor maze obsahovat
i dalsi domény — napftiklad k vazbé jinych transkripénich faktorti (nékteré jsou tak
slabé, ze se jich musi pro aktivaci genové exprese sejit vice), nebo pro regulaci funk-
ce. Diky takovéto modularni strukture proteinii mohou v evoluci vznikat nové
kombinace domén. Rekombinaci na trovni DNA dojde k vyméné nebo presunu
¢asti genu pro dany transkripéni faktor a spoji se s genem pro jiny protein. Mize tak
vzniknout protein tplné novy — dejme tomu s DNA vazebnou doménou néjakého
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Obr.6.9: Substraty a produkty laktat dehydrogenazy a pozménéného enzymu fungujiciho
jako malat dehydrogenaza..
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aktivatoru a zbylou doménou represoru — vznikne tak novy typ transkripéniho fak-
toru. Bude blokovat skupiny gen, které jeho predchiidce aktivoval. Pokud si najde
v bunce vyuziti, mize se v evoluci prenaset do dalSich generaci a pozménit organiz-
mus, ktery ho nese.

Jak je vidét, proteiny v evoluci funguji jako skladacka, kterd dovoluje ubirat
a pridavat mensi dily do jiz existujicich celkd. Staci, aby uzite¢ny dilek (doména)
vznikl jednou, a maze byt nespocetnékrat vyuzit (napriklad doména vazici mem-
branu pro proteiny cilené na vnitini povrch bunky, DNA vazebné domény nejen pro
transkrip¢ni faktory, ale i pro proteiny zmnozujici nebo opravujici molekulu DNA).
Vzpomerite si na piiklad evoluce transkripéniho faktoru v kap. 3.4. Hox gen, ktery
u hmyzu tlumi vznik koncetin na ¢lancich zadecku, se vyskytuje i u kory$i. Ma zde
podobné funkce jako u hmyzu, ale diky aminokyselinovému ocasku blokujicimu
jednu klicovou oblast nedokaze tlumit vznik koncetin.

Stejny pristup jako priroda vyuzivaji i inZzenyti a védci pti piipraveé rekombinant-
nich proteinii. Vezmou ¢4sti ptivodné pochazejici ze dvou a vice proteinti a spoji je
dohromady. Takto Ize naptiklad proteiny v burice oznacit malym zelené fluoreskuji-
cim proteinem (GFP — z angl. green fluorescent protein). Protein pochazi z morské
medugzy, ktera diky nému zelené fluoreskuje. Pokud pozorujeme pod mikroskopem
buriky, ve kterych je nas protein spojen s GFP, budeme moct sledovat umisténi a po-
hyb naseho proteinu. Pripravou rekombinantniho proteinu se také daji pripravit
specifické molekularni ndzky pro vystrizeni vybrané DNA sekvence — jednoduse
spojime rizné DNA vazebné domény a proteiny, které DNA §tipou.

Jisté vas zajima, jak mize v prirodé vzniknout enzym katalyzujici aplné novou
chemickou reakci. Védci z tymu profesora Holbrooka, zabyvajici se enzymem
zvanym laktat dehydrogendza si polozili stejnou otazku. Laktat dehydrogenaza
katalyzuje oxidaci kyseliny mlé¢né na kyselinu pyrohroznovou, nebo zpétnou reak-
ci — redukeci kyseliny pyrohroznové na kyselinu mléénou. Elektrony jsou prenaseny
z kyseliny na koenzym (mal4 molekula, ktera pomaha enzymu fungovat — v tomto
pripad¢€ umi uchovavat elektrony béhem oxidace/redukce), nebo obracené. Enzym
samoziejme obsahuje vazebnd mista pro oba reaktanty. Védci se zaméfili na to,
zdali by nebylo mozné strukturu vazebného mista pozménit tak, aby misto kyseliny
mlécné vazal jinou molekulu a piitom byl stale schopen ji oxidovat. Pro tento tcel
byla zvolena kyselina jable¢nd, protoze jeji molekula je kyseliné mlé¢né velmi po-
dobna (obr. 6.9). Vyzbrojeni znalostmi o strukture aktivniho mista zménili klicové
aminokyseliny v proteinu. Novy enzym pak byl skute¢né schopen oxidovat kyselinu
jable¢nou na kyselinu oxaloctovou. Pozd¢ji se ukazalo, Ze enzym s takovym aktiv-
nim centrem, jaky vyrobili v laboratofi, se vyskytuje i v piirodé. Oba proteiny se
ve své aminokyselinové sekvenci a strukture li§i jen malo, ale rozdil v jejich funkcich
predstavuje velky posun. Podobnou cestou mohly organizmy béhem své evoluc¢ni
minulosti zcela jisté rozsifovat moznosti svého metabolizmu a spektrum latek, se
kterymi uméji zachazet.
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7. ZAVERECNA OBECNA KAPITOLA

Doposud jsme se zabyvali konkrétnimi priklady tvari u rliznych systematickych
skupin a poté jsme se také zam¢fili na tvar u bunék a proteind. V této zavérecné
kapitole si obecné shrneme jevy, které jsme si ukézali na konkrétnich piikladech.

7.1 Dédi¢nost tvaru a mechanizmy jeho vzniku v ontogenezi
Drtiva vétSina bunék, které tvoii jedno lidské télo, ma k dispozici jeden jediny a na-
prosto stejny genom. Presto ale bunky v lidském téle nabyvaji mnoha rtiznych tvar
a velikosti. Srde¢ni svalova burika a burika nervova se sobé opravdu moc nepodo-
baji. Jejich odliSnost je zplisobena zapinanim ritiznych genti v riiznych chvilich.
Neaktivni geny jako kdyby v burice viibec nebyly. Diky aktivité¢ riznych gent pak
svalova a nervova bunka produkuje riizné proteiny, a ziskava odli$né vlastnosti.
Neni priliSnou zdhadou, co zapinéni a vypinani gent zptsobuje. V predchozich ka-
pitolach jsme na to uz dokonce n¢kolikrat narazili. Mohou za to naptiklad hormony
(viz ethylen jako modni navrhar u rostlin, kap. 4.6) nebo transkrip¢ni faktory (viz
Hox geny u hmyzu, kap. 3.4). Jak jsme si ukéazali pravé na prikladu Hox genf, bun-
ka se tak vlastné ,,dozvi“, kde se v téle nachazi, a podle toho ,,zapne® urcité své geny.
Zajimavé je, Ze n€které zmény v zapindni genl nejsou omezeny jen na jednu
konkrétni bunku, ale mohou se dokonce dédit do dal$i generace. Takovym dédic-
nym zménam, které nejsou zapsany v genech, rikame epigeneticka dédi¢nost
(rdmecek 7.A). Je to nastroj ucinny, protoze umoznuje buitkam a organizmim,
aby na néjakou dobu vypnuly tvorbu urc¢itého znaku, ktery se zrovna jevi jako nevy-
hodny. Na rozdil od klasické mutace v genu je v§ak mozné v pripadé potieby tvorbu
tohoto znaku opét obnovit. Abychom si vyznam epigenetické dédicnosti vice kon-
kretizovali, uvedeme si ptiklad, ktery se sice netyka tvaru, ale je pékné nazorny.
Zjistilo se, Ze epigeneticka dédicnost mize hrat roli naptiklad v kvalité materské
péce nékterych savcl (mysi nebo Simpanzi). Kdyz je totiz maléd myska béhem prv-
niho tydne svého zivota vystavena néjakému stresu (tfeba jeji matku honi kocka,
takZe je mal4d mySka hladov4 a boji se), dojde k dlilezité udalosti, ktera ovlivni cely
zbytek jejiho Zivota a Zivot jejich potomkd. V nékterych nervovych burikach v moz-
ku stresované mysky se totiz aktivuje enzym, ktery se navaze na ridici oblast jed-
noho genu, ktery zodpovida za tvorbu receptoru urc¢itého hormonu. Diky tomu se
v mozku trvale produkuje jiné mnoZstvi tohoto receptoru nez by bylo jinak obvyklé,
coz ovlivni mnozstvi hormonu, ktery burika ptijme. Jak jsme si ukazali na onom pii-
kladu s médnim navrharem u rostlin a kone¢né i s juvenilnim hormonem u hmyzu,
jsou hormony ddlezité pro zapinani a vypinani fady gend v bunce. Tim, Ze se zméni
mnozZstvi hormonu v bunce, zméni se i aktivita celé rady jejich gend. Pro nasi mys-
ku to bude znamenat, Ze se bude po cely Zivot bat, bude se ¢asto nékam schovavat
a nebude vénovat moc ¢asu svym mladatim. M4 se za to, Ze tato zména neni tak
nevyhodnd, jak se mliZe na prvni pohled zdat. Mladata stresovanych matek jsou to-
tiZ 1épe pripravena na prostiedi obyvané predatorem. Kdyz kone¢né kocka chcipne,
vrati se po nékolika generacich vie pékné zpatky (existuje totiZ cesta, jak zase tento
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gen odblokovat). DalSim prikladem epigenetické dédi¢nosti je usporadani bicikt
trepky (ramecek 7.A).

Ted se zda byt cela zahada vzniku tvaru vysvétlena. Mame geny, které produkuji
proteiny, a z proteint se stavi télo. Aktivita téchto genti je dana tim, jaké signaly
(napt. transkripéni faktory nebo hormony) do této bunky proudi z okoli. Ty burice
totiz feknou, v jaké ¢asti téla a v jaké fazi jeho vyvoje se pravé nachazi. Ona pak po-
dle toho aktivuje nebo utlumi urcité geny a ¢lovék je postaven. Organizmus vlastné
neni nic jiného nez robot, kde kazda burika je takto naprogramovana k presnému
sledu tkond.

Mozna vas to pirekvapi, ale tak tomu neni — organizmus se totiz od robota v jed-
né véci vyrazné lisi, umi se prizptsobit aktualni situaci. To mu umoziiuje nejen
vyrovnat se s tim, kdyz néjaka buiika neplni své ukoly, ale je to i podstatnou pod-
minkou samotné evoluce. Kdyz na robota namontujeme misto jeho nohou kolo, tak
spadne a bude se neorientovan¢ vrtét na misté. Organizmus se na rozdil od robota
umi zméné¢ prizptsobit. Nékdy se pak dokonce ukaze, ze muiize byt vyhodn4, a na-
startuje se novy rozkvét dané evoluéni linie.

7.A Dédi¢nost bunécnych struktur. S piichodem molekularni biologie se zjistilo, Ze
geny - zékladni jednotky dédi¢nosti - jsou ulozené v podobé sekvenci molekuly DNA
(deoxyribonukleové kyseliny). Postupné prevladl nazor, ze vsechny dédi¢né znaky jsou
néjak kddované v DNA a dédicné zmény jsou zplsobeny vyhradné jejimi zménami.
Dnes se oviem vi, Ze existuji i jiné zpUsoby dédéni znakUl a jejich zmén neZ na Urovni
tohoto zédpisu. Obecné se takové zmény oznacuji jako epigenetické. Zajimavym
prikladem epigenetické dédi¢nosti je dédi¢nost uspofadani bunécnych struktur,
kterd byla objevena u nalevnik{. Jejich obfi buriky jsou pokryté velikym mnoZzstvim
bi¢ikd specifickym zplsobem uspotadanych v fadach. Vzdjemné usporadani bicikd
urcuje zpusob pohybu pii jejich kmitani a u riznych druh existuji rizné modifikace
fad bicik(i do struktur slouzicich k pohybu nebo pfijmu potravy. Kazdy bicik vyrista
z Utvaru zvaného bazalni télisko. Kdyz se burika ndlevnika déli, déli se také kazdé
bazalni télisko na dvé nova tak, ze vzdjemné usporadani novych bazalnich télisek je
stejné jako usporadani téch starych. Usporadani bicikli se ,vtiskne” do nové bunky.
Pokud vezmeme bunku nélevnika a jemnou manipulaci zménime uspofadani bicika
pod jeji membranou, bude tato zména dédi¢na. V rdmci jednoho provedeného
pokusu otocili trepce (Paramecium) ¢ast bicikl o 180°. Protoze cast bicikd pak kmitala
do protisméru, zdsah zménil i zptsob plavani bunék. Rozhodujici samoziejmé je, Ze se
zména pienesla na potomstvo upravené trepky a ani po mnoha generacich nezmizela.
Méme zde tedy nejen co do ¢inéni's dédicnosti znakl bez pfimé tcasti DNA, i kdyz DNA
samoziejmé kdduje proteiny, ze kterych se biciky skladaji. Rozmisténi bicikd v prostoru
se vsak dédi epigeneticky, ale také s dédicnosti ziskanych znak(. Vyznam genetického
zapisu pro fungovéni Zivota a jeho evoluci nikdo nepopird. Je ale nezbytné nutné
opustit predstavu, ze jiné typy dédi¢nosti jsou nemyslitelné. VySe zminény priklad
neni néjaké obskurni rarita s okrajovym vyznamem. Nélevnici jsou velikd vyznamna
skupina eukaryot a zna¢na ¢ast jejich diverzity se projevuje pravé na Urovni rozmisténi
bic¢ikl a z nich odvozenych struktur.
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Jak se ale organizmus dokaze zménam prizptisobit? Cte své okoli a interaguje
s nim. Buriky maji fadu receptorti, prostrednictvim kterych neustale ¢tou své vnéjsi
i vnitini prostiedi. Maji také mechanizmy, kterymi na zjisténé parametry prostredi
ucelné reaguji. Jak jsme si naznacili na modelu epigenetické krajiny, uz davno ne-
plati predstava, Ze na zacatku vyvoje téla je genom jakozto piesny a neménny plan,
podle kterého je t€lo postaveno. Naopak, konkrétni podobu fenotypu vyrazné ovliv-
nuje prostiedi, ve kterém se dana burika, tkan, organ ¢i organizmus nachézi.

Spravnéjsi tvrzeni by tedy bylo, Ze na zacatku ontogenetického vyvoje neni
genom, nybrz bunka. Bunka jakozto systém, ktery uz od svého poc¢atku obsahuje
spoustu raznych receptord, signalnich drah a mnoho dal$ich molekul. Tato burika
neustale prijimé a zpracovava razné signaly z okoli, zkratka zZije. Samoziejmé nelze
zapomenout, Ze vyznamnou ¢asti bunky je taky velka knihovna genti (genom). Sou-
¢asti vétsiny zivotnich déja je to, Ze burika v uréitém okamziku usoudi, Ze se musi
podivat na urcity svazek ve své knihovné (na urc€ity gen). Nékdy jej precte (vytvori
podle néj mRNA a pak protein), nékdy tam jen necha zalozku (epigeneticka pa-
m¢ét), ¢asto si misto celé knihy najde jen kratky citat v ¢asopisu a knihu uz nechce
(RNA interference, kdy kratké useky RNA komplementarni k mRNA vedou k za-
staveni translace dané mRNA), jindy taky tieba z nékteré knihy vytrha ¢ast stranek
a vlozi si je do jiné knihy (rekombinace, kdy dojde k piehozeni polohy dané alely
z jednoho na druhy chromosom stejného typu — diploidni burika obsahuje kazdy
chromosom ve dvou kopiich). V kazdém pripadé informace z knihovny posunou
bunku do trochu odlisného stavu, kdy trochu jinak interpretuje informace zvendi,
zacne reagovat na trochu jiné podnéty nebo treba zjisti, Ze chce precist dalsi knihu.

Dtilezité je, ze cely embryonalni vyvoj poc¢ina nikoliv z jednoho genu, ale z jedné
buriky. Ta reaguje na své prostredi a mnozi se. Embryonalni vyvoj je tak série kon-
krétnich stavii mnoha bunék, které ,,¢tou razné knihy“ podle prostiedi, ve kterém
se nachazi. Ty stavy jsou prave takové, ze spole¢né skoro vzdycky vytvori funkéni
télo. Genom tedy neni popis téla, ale ndvod na télo — asi stejné jako recept na stradl
neni planem $tradlu. Kuchat, stejné jako burika, interaguje s receptem a skoro vzdy
vznikne pouzitelny $tradl, byt mutze byt malo sladky nebo je v ném moc mouky.

Tyto poznatky mohou také osvétlit vznik a prizptsobivost riznych télnich struk-
tur a tvard. Jestlize bunka vyvijejiciho se t€la ¢te své nitro a okoli, jaké informace
se docte? Predné se dozvi, kde je. Napriklad exprese Hox gent (viz kap. 3.4) ji in-
formuje, v kolikatém télnim ¢lanku se nachdazi. Jina sada genovych produktii (tedy
mRNA a protein() vytvari a uchovava informace o tom, zda je burka vepredu nebo
vzadu, uvnitt ¢i vne. U ¢lovéka kupodivu neni piilis jasné urceno, zda je vpravo ¢i
vlevo. Zkuste se zamyslet pro¢. Malou napovédou vam budiz fakt, ze jsme bilateral-
n¢ soumeérni. Dalsi genové produkty pozi¢ni informaci bunkam jesté vice zpresnuji.
Takze burnika zjisti, kde se nachazi. Co ale s tim?

Podivejme se na piiklad bunky epitelu. Podle parametri svého okoli se ,roz-
hodne® o své konkrétni podob€. Zjisti naptiklad, Ze na jedné strané se ji dotykaji
dalsi bunky téhoz typu, vedle nich je zaklad budouci cévy a celou predni ¢ast ma
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namirenou do lumen prave vznikajiciho stfeva. Burika se podiva do knihovny, co
by méla v takové situaci délat. Dozvi se, Ze ma na kontaktu s t¢émi burikami stejného
typu vytvorit tésné spoje, na té strané, kde je lumen stfeva, ma vytvorit klky a k céveé
se musi ve vlastnim z4jmu té€sné primknout. Vysledkem snahy nasi bunky a jejich
kolegyn je epitel, ktery transportuje Ziviny a jinak docela dobie tésni. Vytvori se
na prvni pokus a skoro bez chyb.

Buriky tkani, jako jsou svaly, §lachy a kosti, vnimaji i mechanické zatiZeni. V po-
pularné naucnych knizkach casto najdete prirovnani tramdciny v hlavici lidské
stehenni kosti k nosnikiim Eiffelovy véze. Ktery gen kdduje takové tvary? No samo-
ziejmé zadny! Bunky vznikajici kosti maji prosté tendenci vytvaret porézni struk-
turu. Nejde ale o stavbu véze podle architektonického planu, naopak je to celkem
nahodny déj. Zpocatku struktura rozhodné nosnik véze neptipomina, pak ale dité
zacne svou kost namahat. Burky registruji, ze nékteré kousky kosti okolo nich jsou
namahany v tahu, jiné v tlaku, jiné viibec. Podivaji se tedy opét do svych knihoven.
Dozvédi se, ze pretézované kousky je tieba posilit, jiné oslabit nebo zrusit. Po radé
takovych d¢ji a néjakém tom ristu je z neusporadané tramciny najednou onen opé-
vovany nosnik, ktery na par centimetrech plochy udrzi asi pét tun. Pokud se vam
béhem zivota namahani nohy zméni, tfeba zacnete jezdit na koni nebo si nohu zlo-
mite, kostni trdmcina se opét dokonale prizptsobi.

Zkratka, aby organy spravné fungovaly, tak nestaci, aby vznikly jejich buriky,
musi se k nim napojit naptiklad cévy nebo nervy. Tohle ale neni polopaticky zapsa-
no v genech, je to vysledkem interakce mezi jednotlivymi burikami, tkanémi a cely-
mi organy.

Vsechny tyto poznatky jsou pékné, ale abychom je plné docenili, musime si taky
néco fici o jejich roli v evoluci. Predstavte si, ze dojde k mutaci, ktera zpisobi, ze
urcita Slacha zac¢ne na jednom misté kostnatét. Neni to az takovy problém, kazda
burika ma ve své knihovné knihy, ve kterych jsou recepty na tvorbu kosti. Staci, aby
ji néco donutilo tyto knihy ve spravnou dobu otevrit a precist. V téle se tedy vytvari
nova kost. Ta musi prizpdsobit svou silu a tvar tram¢iny sméru namahani, aby se
hned nezlomila. Jak dlouhou evoluci to bude jesté vyzadovat? Zadnou! Rikali jsme,
ze kostni buriky poznaji, jak maji rdst, a to plati i v nové kosti. Do kazdé kosti musi
vést céva. Ano, uhodli jste, do nové kosti povede viceméné automaticky. Stejné tak

7.B Lamarckizmus. Je zajimavé, Zze vyvojové plasticity a schopnosti organizmi
perfektné vyladit své struktury a funkce si vsiml jisty badatel jesté pred vznikem
vyvojové a evolu¢ni biologie. Jmenoval se J. B. Lamarck a postavil na tomto poznatku
svou predstavu o vyvoji Zivota. Nyni zapomente vse, co jste se ucili o Lamarckovi
ve $kole. Rozhodné nebyl blazen, aby véfil, Ze kdyz useknete psovi ocas, bude mit
Sténata bez ocasu. Jeho nauka predpokladala, Ze samovyladovaci schopnost je vlastni
viemu zZivému Uplné stejné jako je hmoté vlastni gravitace. Dalsi véc je, ze vyvojova
plasticita vysvétluje pouzitelnost evolu¢nich novinek, ale nikoliv jejich vznik. Za ten
mUze nahoda, Ze, pane Darwine.
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tato kost bude od zac¢atku obalena okostici. Gratulujeme, ve vasi kostie prave priby-
la tfeba ¢é8ka, ktera tam diive nebyla. Umozni vam trochu Iépe chodit a stat.

Uvedme si jiny, konkrétnéjsi priklad. Nasi predkové v evoluci ztratili gen pro
jeden druh myosinu. Vinou toho se jim vyrazn¢ zmensily zZvykaci svaly. Jak na to
reagovaly okolni tkané? Rizné, ale konkrétné tkan tvorici mozkovnu na to reago-
vala tim, Ze se najednou vyrazné vic vyklenula a prostor uvnitt se zvétsil. Dtsledky
si domyslete sami...

Pokud se tedy objevi néjaka nova struktura, je nadéje, ze bude rovnou prekvapivé
harmonicky zaclenéna do zbytku téla. Stane se to proto, Ze disponujeme velmi do-
konalymi a evolu¢né starymi mechanizmy, které se staraji o vyladéni architektury
vsech tkani a jejich vzajemnou harmonii. Nova kost je rovnou dost pevna, sval je
inervovany, epitel rovnou tésni. Bez téchto poznatki by neslo pochopit, jak se
v evoluci midze objevit nova struktura a jesté rovnou prinést svému nositeli néja-
kou vyhodu. Je to taky ¢astecna odpovéd na otazku, pro¢ v evoluci ¢asto nevznikaji
razné groteskné polovic¢até meziclanky, ale jen normalni organizmy. I kdyZ mnohé
struktury mohou vzniknout takto naraz, u nékterych organti dochazelo k nékoli-
kakrokové evoluci. Vzdy ale vznika normalni organizmus, k ¢emuz neni potieba
zadny inteligentni designér. Organizmy se totiz navrhuji samy a jde jim to docela
dobre od ruky. Nase priklady uvedené vyse jsou samoziejmé velmi zjednodusené
arypalové jisté objevi, ze néco bylo ve skutecnosti trochu jinak, ale uvedené obecné
principy plati.

Dtikazem a zaroven péknym piikladem vyvojové prizplsobivosti jsou jedinci,
u kterych béhem ontogenetického vyvoje doslo k n¢jakému nenadalému defektu.
Mizeme pozorovat, jak se tvar jednotlivych ¢asti jejich téla, jeho chovani a fyziolo-
gie vzajemné nastavuji tak, aby tento defekt utlumily. Tomuto jevu se fiké fenotypo-
va akomodace (efekt dvounohé kozy, viz ramecek 7.C).

Tvar tedy neni zakédovan zahyb po zahybu, ale odviji se od toho, jak je burika
nastavena piisobenim prostredi. Je vytvaren sice s vyuzitim gend (na zaklad¢ ¢teni
kniZek v knihovn€), ale vyrazné se na ném podili i aktualni interakce bunék, tkani
a organd a interakce organizmu s vné&jSim prostifedim. Na tento aspekt utvareni
Zivého tvaru bychom neméli nikdy zapominat. Uplné na zavér nam jesté dovolte

7.C Fenotypova akomodace. V prvni poloviné 20. stoleti zila jedna koza, které
nenarostly predni nohy. Kupodivu ji to nevadilo az tak moc, jak by se mohlo zdat.
Doslo u ni totiz ke zméné tvaru a sily kosti na zadnich nohou, zménil se tvar jeji
patere i panve. Zesilily nékteré svaly ve spodni ¢asti téla a jejich napojeni na kosti bylo
posileno o novou sadu Slach. To vse se stalo najednou, bez nutnosti genetickych zmén.
Koza pak skakala jako klokan a celkem spokojené si Zila. Od té doby byla zaznamenéna
fada obdobnych pfipadd, tfeba dvounohy pes.

Je zajimavé, ze fada takovychto morfologickych zmén se podobd evolu¢nim
novinkdm, které se objevily u dvounohych linii savch (¢lovék, klokan). Zlstava
nezodpovézenou otdzkou, jestli na pocatku evoluce dvounohych linii také nestal
néjaky podobny, tentokrat dédicny, vyvojovy defekt.
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pridat dalsi otazku k zamysleni. Neni ndhodou tvar alespon z¢asti emergentni vlast-
nosti, podobné jako sladkost cukru (viz rdmecek 7.D)? Také dnes, na zacatku
druhé dekady 21. stoleti, mdme kolem sebe fenomény, kterymi se mizeme nechat
okouzlovat. Tvar je nepochybné jednim z nich.

7.2 Vznik mnohobunéénych utvara z bunék

Nyni se pokusime dvé z vySe zminovanych Grovni usporadani Zivych systéma pro-
pojit a ukazat, jak probiha vznik Zivoc¢iSného téla na zakladé rizené spoluprace bu-
nék. Bez ni by byly vznik a fungovani organti nebo celého téla nemyslitelné.

V kapitole 6 vénované proteinlim jsme se zabyvali zpisobem, jakym jedna
burka ziska a zpracuje signal z prostfedi, na ktery déale reaguje. Pro vyklad v této
kapitole stac¢i mit na paméti, Ze burikky maji schopnost vzajemného posilani zprav
(signalnich molekul), které vyhodnocuji (pomoci regula¢nich proteind) a podle
nichz se zafizuji (vykonaji bunéénou odpovéd, napriklad zméni tvar, pfesunou se,
zmeéni se na jiny bunéény typ apod.). Danou akci miiZe buiika vykonavat pomoci
molekularnich motorti nebo proteint vaZicich membranu a cytoskelet. V jiném pri-
padé muze zafungovat bunécéna ,,pamét® — sada transkrip¢nich faktord umisténych
v jadie mize dlouhodobé urcité geny vypinat a jiné zapinat. D¢je se tak i dlouho
po odeznéni signalu, ktery pivodné tyto zmény spustil.

Aby mohla vzniknout organizovana struktura, musi rzné skupiny bunék provést
ruzné akce, které spolecné povedou ke kyzenému vysledku. Cvi¢enci béhem spar-
takiady také vytvori obraz tim, ze kazdy prijde na své stanovisté a vykona prislusné
cviky. Podobné mohou burky udélat kazda sviij proces a vytvorit tak néjakou struk-
turu. K tomu je ovSem zapotiebi, aby se buiiky od sebe odlisily — aby ned¢lala kazda
to samé.

7.D Emergentni vlastnosti. Emergentni vlastnosti ur¢itého celku (napfiklad lidského
téla) maji zaklad v interakcich a vztazich mezi ¢astmi, z nichz se tento celek sklada.
Zanikaji, pokud je celek rozlozen na izolované oddily. Dobfe si to mizeme predstavit
na prikladu ethanolu (lihu). Ethanol se sklad4 z atomu kysliku, vodiku a uhliku. Snézte,
kolik chcete zivocisného uhli, dychejte, kolik chcete vodiku a kysliku, aviak nikdy se
jimi neopijete (kyslikem se otravite). Presto staci par lokd Cistého ethanolu a zabloudite
i doma. Ze stejnych atoma se skladd i cukr, ani jeho kazdodenni konzumace z vés,
na rozdil od lihu, notorického alkoholika neudéla. Disledkem objevu emergentnich
vlastnosti bylo opusténi predstavy, ze organizmus funguje jako hodinovy strojek, ktery
staci rozebrat na soucastky a ty popsat. Pfedstavu stroje nahradila sit. Obrovskym
Sokem védy 20. stoleti bylo poznani, ze sitim (systémim) nemizeme porozumét
na zakladé jejich prosté analyzy. Vlastnosti ¢asti nejsou jejich skute¢nymi vlastnostmi.
Mohou byt pochopeny pouze v kontextu usporadani a vzajemnych vztah(. Jednotlivé
bunky, tkané, organy a organizmy musime proto chapat v kontextu vztaht s jinymi
Castmi stejné Urovné. Celek je prosté vic nez pouha suma jeho casti. Neexistuje zakladni
uroven popisu. Kazda Uroven, at uz Uroven molekularni, bunéc¢na ¢i organizmalni, ma
urcité emergentni vlastnosti, které nejdou vysvétlit z pozice Urovné nizsi. Ani z Grovné
buriky se nam proto zfejmé nepodafi vysvétlit vse.
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nuji v neékolik odlisnych bunéénych skupin. Jednou z moznosti je rozriiznéni podle
vzdalenosti od signalniho centra. Signalni centrum je skupina bunék, ktera smérem
ke stejnorodé mase vysila signél, podle nejz se tyto bunky zorientuji v prostoru.
Okolni bunky mohou odpovidat na signal rizné podle toho, v jaké vzdalenosti
od signalniho centra se nalézaji. Signalni molekuly se totiz posouvaji neusporada-
nym pohybem (diftzi) bunéénym prostorem smérem od centra — do vzdalené&jSich
mist se jich dostane méné nez do mist blizich.

Latka, ktera dokaze vyvolat riizné reakce bunék v zavislosti na své koncentraci,
se nazyva morfogen. Fungovani morfogenu Ize snadno vysvétlit na modelu fran-
couzské vlajky navrzeném vyvojovym biologem Lewisem Wolpertem. Predstavme
si kousek tkan€, ktery mé na zaklade vyvojovych instrukci vytvorit obraz francouz-
ské vlajky (obr. 7.1). Z jednotné bunééné populace by se tedy mély stat 3 typy o od-
lisném zbarveni. Teoreticky by stacilo, aby urcita sousedni tkan, reknéme nalevo
od budouci vlajky, vylu¢ovala do mezibunécného prostiedi molekuly morfogenu.
Bunky by umély reagovat tiemi zplisoby — pokud by se k nim dostalo velké mnoz-
stvi morfogenu (bunky zcela nalevo, tedy nejblize ke zdroji signalu), zbarvily by se
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Obr.7.1: Morfogen. A: model francouzské vlajky pfiblizujici fungovani morfogenu, B: schéma
rozdéleni budouci michy obratlovce na oblasti obyvané rlznymi typy bunék v disledku
rtiznych lokalnich koncentraci morfogenu vylucovaného hibetni strunou. Prevzato z Gilbert 2006.
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by vedla ke zbarveni cervenému. Podobné procesy se skute¢né ve vyvoji zarodku
a diferenciaci budoucich tkani uplatiuji.

Uvedeme zde nékolik prikladd. Ve vyvojovém stadiu gastruly uz maji zarodky
obojzivelnikl uréeno, kde bude bris$ni a kde zadova strana. Stejné tak jsou odliSeny
budouci predni a zadni ¢ast embrya. V zadni ¢4sti a na biise jsou signalni centra,
ze kterych proudi morfogeny. Buriky tak na zakladé kombinace koncentraci téchto
dvou latek zjisti svou polohu. Mohou napftiklad dostdvat mnoho signélu zezadu
a malo signalu z bricha, ¢imz se dozvi, Ze se nachazeji v zadni hitbetni oblasti, a po-
dle toho se budou déle chovat. Signalni centra v pozdéjsi fazi vyvoje zaniknou, ale
buriky si svou pozici budou ,,pamatovat® — vytvoii si podle ni specifickou kombinaci
transkrip¢nich faktort, ktera pak bude fungovat jako adresa. Hox geny zminiované
v kapitole o hmyzu (kap. 3) a o proteinech (kap. 6) slouzi jako adresa vypovidaji-
ci o poloze podél predozadni osy téla. Pokud experimentalné odstranime signalni
centrum zarodku, vznikne misto zivoCicha neforemna masa bun¢k. Pokud naopak
vyjmuté signalni centrum pripojime k jinému zdravému zarodku, vyroste z néj zra-
dav podobé¢ dvou srostlych larev — kazdé signalni centrum priméje blizsi buriky, aby
na zaklad¢ jeho instrukci tvofily prislusné tkané a organy (obr. 7.2).

Dal§im ptikladem rozrtznéni bunék pod vlivem morfogenu je rozdélovani mi-
chy na oblasti obyvané rdznymi typy neurond tak, Ze morfogeny produkované
hibetni a bri$ni stranou neuralni trubice poskytuji jednotlivym bunkam informaci
o vzdalenosti od téchto okrajt (obr. 7.2). Nezralé neurony mtizeme ze zarodku vy-
jmout a péstovat je na misce. Pokud ptridame prislusné morfogeny, burnky se zméni
na druh neuronu odpovidajici prislu§né koncentraci (pro vyvijejici se neuron napo-
dobujeme podminky, jaké ma v zarodku). Pokud se morfogen pohybuje ze signal-
niho centra v roviné do vSech stran, vznikaji na zaklad¢ jeho koncentrace prstence
bunék. Tak se tomu dgje tfeba béhem vzniku skvrn na kiidlech motylti. Behem zrani
bunék se prstence rizné vybarvi a utvori na kiidle oko.

Instruktazni procesy béhem emryonalniho vyvoje se opakuji mnohokrat po sobé
i soucasn¢. Umoziiuji tak bunkam ziskat velmi presné idaje o jejich souc¢asném sta-
vu. Napriklad: jsem burika vystylajici vnitiek zily v predni konceting, jsem v témér
hotovém kureti, které se bude brzy lihnout, a moje sousedni burka se prave pora-
nila. Poté co bunky maji sérii instrukci z okolnich tkani a béhem toho, co dostavaji
dalsi, tvori spole¢né ttvary kombinaci nékolika typickych bunéénych ¢innosti:

transplantace organizatoru dvojita neurula dvé srostlé larvy

Obr.7.2: Transplantacni pokusy s gastrulami obojzivelniku. Prevzato z Wolpert 1995.
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(1) Bunééné déleni — Bunka se v reakci na signaly a svou minulost miize zacit
intenzivnéji délit nebo muize naopak v bunééném déleni ustat (viz také priklad onto-
genetického vyvoje listu, kap. 4.6). Navic mtze rovinu bunééného déleni orientovat
urcitym smerem. Pribyvajici tkan pak roste do tohoto sméru, misto aby se rozrista-
la chaoticky (viz také priklad rostlinného vrcholového meristému, kap. 4.2).

(2). Tvorba a ruseni bunéénych spojtt — Poctem bunéénych spojii, které buriky
umisti na své membrany urcuji, jak pevné budou drzet pohromad¢ s podkladem
a vzajemné mezi sebou. Protoze mohou proteiny, pomoci kterych dochazi k pripev-
néni, umistit jen na nékteré ¢asti povrchu a rovnéz maji ve svém arzenalu vice typt
takovych proteind, mohou se spojit pouze s nékterymi burikami a povrchy mezibu-
nécné hmoty kolem a s jinymi ne.

(3) Programovana bunééna smrt — Bunikky mohou v ramci reakce na instrukce
od okolnich tkani podstoupit programovanou bunécnou smrt. Pomoci tohoto pro-
cesu se odstranuji jiz nepottebné ¢asti zarodku. Odstranénim bunék uvniti kousku
tkané vznikaji nékteré dutiny. RovnéZz mezery mezi prsty vznikaji zanikem blany,
ktera prsty zarodku spojuje. BEhem vyvoje je odstranéno i mnoho neuronti, protoze
na zacatku jich vznikne vice, nez je potieba. Po propojeni nervovych bunék do sité
a ke svallim jsou ty, které si spojeni nenasly dostate¢né brzy, odstranény. Nékteré
procesy tvorby spojli tak probihaji rychleji, nez kdyby bunék vzniklo pouze tolik, ko-
lik potiebuje dospélé télo. Zarodek by pak musel ,,éekat” na vSechny burky, dokud
si nenajdou cil. Navic vy$e zminé€na signalni centra mohou také zakoncovat svou
existenci programovanou bunéénou smrti. Pokud je hlavni funkci néjaké tkan¢ or-
ganizovat okolni bunky do struktury, stava se organizator po dokonéeni struktury
nepotiebnym. O prdbéhu a regulaci programované bunécné smrti se mdZete docist
vice v pfipravném textu BiO 2008 — Smrt jako soucdst Zivota.

(4) Vylucovani mezibunééné hmoty — Jednou z reakci bun€k na udalosti ve vy-
vijejicim se embryu je vylouceni bunééné hmoty. Zpravidla miva specifické slozeni
a muaze byt vyloucena na specifickou stranu bunék. Jeji piitomnost ovliviiuje dalsi
zmeény v zarodku. Funkce mezibunééné hmoty jsou shrnuty v kap. 5.1.

(5) Migrace — Mnoho udalosti ve vyvoji zivocicha souvisi s piresunem bun¢k
zjednoho mista na jiné (viz kap. 5.1).

(6) Bunécna diferenciace a zména tvaru bunky — Buiiky pod vlivem vyvojovych
signalli zapinaji a vypinaji specifické skupiny gend, ¢imz se méni proteinové slozeni
téchto bunék. Béhem koneéné faze bunécné diferenciace také bunky zaujmou tako-
vy tvar, jaky budou potiebovat pro vykon své funkce. O tom, jak bunka ziskava tvar,
jste se mohli docist rovnez v kap. 5.1.

(7) Organizovany presun a/nebo zména tvaru skupiny bunék — Vedle jed-
notlivych bun¢k se mohou piesouvat celé propojené vrstvy epitelu. Bunky na jeho
vedoucim okraji maji mnoho panozek a vystupkt (tak jako buriky putujici jednot-
live), ale zlistavaji spojené navzajem i s bunkami bez panozek a celou tkan tahnou.
Takové pohyblivé listy mohou naprtiklad uzaviit jinou skupinu bunék a vytvorit
zéklad pro néjaky obal nebo povrchovou strukturu. U nékterych zivocichd je timto
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zpusobem zarodek pokryt zaklady budouci pokozky. Kdyz uz je vétSina povrchu
pokryta, stietnou se dvé populace pohybujici se proti sobé. Bunky na jejich okrajich
umisti na membrany svych panozek mechanické spoje, kterymi se panozky vza-
jemné propoji a pritdhnou. Poté jsou tyto spoje umistény i do zbytku stykajicich se
membran a skupiny bunék splynou v jednu. U moiskych hub a zahavci se podob-
nym zptsobem uzaviraji otvory vzniklé poranénim.

Epitelidlni tkan vétSinou funguje jako celek a jako celek mize podstupovat raz-
né premeny. Kolektivni ¢innosti bunek epitelu vznikaji naptiklad zahyby, dutiny
a trubice. Buriky epitelu jsou polarizované a dokazou spoustét nékteré déje pouze
na jednom konci. Mohou se napftiklad na jednom konci za8krtit. ProtoZe se z pfi-
blizné valcovitych bunék stanou kuzely (srovnejte situaci s pritomnosti fosfolipidt
s malou hlavickou v membrang, viz kap. 5.1) a jsou stéle vzajemn¢ spojené, tkan
se zakfivi. To se uplatnuje napriklad béhem gastrulace, coz je proces, pii némz se
dovnitt zivociSného embrya vchlipi ¢ast tkané, ze které vznikne prvostievo. Ohy-
bani epitelu je nezbytné i pro vznik zahybi a klka, které zvétsuji povrch streva. Je
to také prvni krok pfi vzniku nervové trubice (obr. 7.3), kdy se zahyb porad vic
vnoruje a zaktivuje. V posledni fazi buriky, pomoci kterych zlistava budouci trubi-
ce spojena se zbytkem epitelu, toto spojeni prerusi. Poté se spoji navzajem, ¢imz
trubici uzavirou. Béhem této faze buriky odstrani proteiny zptsobujici specifickou
vazbu k sousednimu epitelu a umisti na membranu jiné, odpovédné za nové spojeni
uzavirajici trubici.

V prostorech obalenych epitelem vznikaji dutiny — napiiklad blastocoel (dutina
uprostied embryonalniho Gtvaru — blastuly), nebo kanalek uvniti nervové trubice.
Takovouto dutinu pak mohou buriky aktivné zvétsit vylu¢ovanim molekul mezibu-
nééné hmoty a iontd smérem dovniti. Diky osmoze pak do dutiny vtece voda a celou
strukturu napne. Timto zptisobem se napiiklad v predni ¢asti nervové trubice vytvo-
11 vétsi dutiny — budouci mozkové komory.

Nyni si popiSeme, jak vlastné mohou buiiky pomoci vyse zminénych procesd
vytvorit ur¢itou strukturu. Nasim prikladem bude cévni systém, jehoz vyvoj zacina
vznikem velkych cév. Ty se formuji ze shluk pivodné pohyblivych zarodeénych
bunék. V mistech, kde maji byt v hotovém téle velké cévy, se tyto buriky nahromadi
do ostrtivki. Poté vytvori bunécné spoje, kterymi se propoji do podélnych trubic od-
povidajicich budoucim cévam. Déle v dasledku vzajemné souhry v trubicich utvori

Obr.7.3: Vznik nervové trubice obratlovci. Skupina epitelidlnich bunék se prodlouzi a pak
zaskrti na vnéjsim konci. Protoze burky drzi pevné pohromadé, tkan se ohyba. Nakonec se okraje
prohlubné propoji a ohybajici se tkan splyne do trubice. Prevzato z Gilbert 2006.
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dutiny. Muze se to dit tak, ze buriky, které jsou uprostied, spusti programovanou
bunéénou smrt a jsou odstranény. Ze jsou uvnit¥, poznaji podle toho, Ze sousedi
pouze s dal§imi burikami trubice, kdezto buriky na kraji jsou ve styku i s okolni tka-
ni. Jiny zptlisob, jak utvorit v budouci cévé dutinu, spociva v tom, ze buriky své me-
zibunééné spoje preusporadaji. Se svymi sousedy zachovaji spojeni jen v nékterych
mistech, zbytek membran, které k sobé byly prilozené, se oddéli a tim mezi nimi
vznikne dutina. Pro vznik a vyvoj mnohobunéénych struktur je ostatné typické, ze
stejného vysledku Ize dosdhnout riiznymi cestami (obr. 7.4).

Trubice se také po svém vzniku mohou dale rozristat a vétvit. ,Vedouci® bunky
na jejich koncich vysilaji panozky a posouvaji se do okolnich tkani. Zistavaji ale
spojené se svymi sousedy a tdhnou je za sebou. Dale se mohou buiiky trubi¢ky i dé-
lit, aby se cévni reCist€ mohlo vedle natahovani a presouvani skute¢né¢ rozristat.
S jistou pravidelnosti vznikaji z nékterych bunék rostouci trubice nové ,,vedouci
bunky“, které za¢nou natahovat panozky nékterym smérem a tdhnout za sebou
dalsi buriky. Tak se budouci cévy vétvi. Aby se nevétvily nadmeérné (cévni fecisté by
pak bylo prehnané nahusténé), vysilaji ,,vedouci® buriky signal, ktery brani blizkym
bunkam zacit tvorit dalsi vétev.

Protoze mist vzniku a rozrastani cévni soustavy je vice, musi se na sebe vzni-
kajici cévy spravné napojit. Jiz od zacatku vznikaji budouci zily a tepny odd¢€lene.
Jak je zajisténo, Ze se pak propoji spravné? Pro¢ se nikdy nestane, ze zila vedouci
odkysli¢enou krev ze svalu se omylem napoji na tepnu, kterd ma zasobovat mozek
kyslikem? Podobna ,,nedorozuméni® by zptsobila zanik zarodku davno pred do-
koncenim jeho vyvoje. Buniky budoucich tepen a Zil se od sebe lii a dovedou roz-
poznat prislusnost k tepné nebo Zzile u ostatnich bunék. V pripadé vétsich cév maji
stejné bunky tendenci se vzajemné spojovat a vyhybat se buiitkdm opacného typu.
Proto se naptiklad rostouci hlavni tepny napoji spravné na aortu a nespoji se s Zila-
mi. V ptipadé jemnych vlase¢nic se naopak vétve odvozené od tepen a zil vzajemné
spojuji a stejné typy vedoucich bunék vlasec¢nic se vzajemné odpuzuji. Je totiz po-
tieba, aby krev pritékajici z tepen po odevzdani kysliku z vlase¢nice do okolni tkané
tekla dale do zil.

G, (D
SISES g

pfeuspofadani mezibunéénych spojl

i — Ghedds

vétveni trubic odstranéni vnitfnich bunék

Obr.7.4: Procesy kterymi organizované populace bunék tvofi trubice. Prevzato z Forgacs a
Newman 2005.
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Jak tomu pti smérovaném rdstu a migraci bun¢k byva, je i v pravé popsaném
pripade¢ fizen signaly z okolnich tkani. Rast hlavnich vétvi cévniho fecisté je rizen
signaly, které okolni tkan¢ vysilaji podle svého umisténi v téle. Hruba mapa roz-
vodného systému je tak odvozena od riznych signald vysilanych burnikami rdznych
¢asti téla. Neni neobvyklé, Ze se rist cév fidi podle rastu dalSich tkani. Zejména
vznikajici nervy vylucuji signalni molekuly, které k nim ptilakaji rostouci tepny. Bu-
douci nerv si tak zaridi privod kysliku bez ohledu na to, kudy poroste. Velmi plastic-
ky je vyvoj jemnych vétvi — vlasecnic. Probiha tak, aby méla krevni soustava pristup
ke kazdé burice. Pokud se totiz néktera bunka vyskytne prili§ daleko a nedostava se
k ni dostatek kysliku, za¢ne tvorit riistovy faktor, ktery prilaka nékterou z rostoucich
kapilar. Rist a prestavby cévniho fe¢i$té na trovni kapilar probiha i v dosp€losti.

Podobnym zptisobem jako vyvoj krevniho recisté obratlovcli probiha i vznik
vzdu$nic u hmyzu. Déle se n¢které pravé popsané mechanizmy uplatiiuji pti vzniku
jinych trubic a kanalkd, které mohou plnit naptiklad sbérnou funkci — rada exo-
krinnich zlaz se sklada pravé z takovych kanalka, které jsou vystlany sekre¢nim
epitelem. Produkty teCou z mensich kanalkt do vétsich, postupné se shromazduji
a spole¢né vyustuji ven (do travicich dutin v pripadé slinnych zlaz, jater, slinivky;
na povrch ze zlaz mléénych apod.).

Na zavér si dovolime jesté jedno zamysleni. Pfi vysvétlovani toho, jak se stejna
skupina bunék rozriizni, jsme ml¢ky predpokladali, Ze vedle skupiny bunék, ktera
prijima morfogen, existuje jina skupina bunék, ktera ho vysild. Mohlo by vas na-
padnout, kde se tam vzala. Jisté, mohla byt funkéné odliSena od ostatnich bunék,
protoze predtim dostala k tomu urceny signal. Jenze kdybychom se postupné po-
souvali v embryonalnim vyvoji zpét, zjistili bychom, Ze samoziejmé zacina rozde-
lenim oplodnéného vajicka na dvé buriky. Jak se délici buiiky rozriizni na samém
zacatku? Kazda eukayotni burika se umi polarizovat. V piipadé nékterych zivocichti
je takto polarizované uz vajicko. Jeho predni, zadni, horni a spodni konec se urci
predem. Béhem d¢leni se pak dostanou znacky urcujici rtizné ¢asti vajicka do raz-
nych bunék. Rozmisténi znacek probehlo uvnitt matky na zaklad¢ informaci z jeji-
ho téla. Mame zde tedy podobny problém jako zndmy ,,paradox” se slepici a vejcem.
Polarita embrya se urci podle polarity matky. Jeji polarita se ovsem urcila podle
polarity vaje¢né bunky, ze které vznikla...

U jinych zivo¢ichti nemusi byt vS§echny osy uréeny hned na zacatku. Zde se mo-
hou znacky uvniti vajicka preskupit podle néjakého signalu z prostiedi. Polarizaci
muze spustit napriklad oplozeni. Spermie se s vajickem spoji v jednom miste.
Na tomto misté muize zGstat znacka, ktera bunku polarizuje. Délenim polarizované
buriky vznikaji dcefiné bunky, které nejsou stejné. V délici se skupiné bunék pak
mame razné bunky na rtznych stranach. Ty mohou poskytovat jiné signaly burikam
mezi nimi a prispivat k dal$imu rozriznovani.
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7.3 Homologie

Homologie je termin pouZzivany pro znaky, které maji stejny pivod. My si povime
o dvou zékladnich konceptech homologie, mezi kterymi je urcity rozdil. Prvnim je
koncept serialni homologie (paralogie) a druhym koncept historické homologie.

Serialni homologie se vztahuje k riznym znaklm v ramci jednoho organizmu.
Tyto znaky vznikly naptiklad zdvojenim piivodni jednotky nebo rozriznénim neko-
lika ptivodné stejnych jednotek (napf. rizné prizpisobené koncetiny hmyzu tistnim
ustrojim pocinaje a cerky na konci zadecku konce). Pojem historické homologie se
naopak vztahuje na struktury vyskytujici se u rdznych druhd. Za homologické tento
koncept oznacuje ty struktury, které byly zdédény od spole¢ného predka sledova-
nych druht. Prikladem historické homologie jsou zadni kiidla vosy a kyvadélka
mouchy (palickovité utvary tésné¢ za kiidly prvniho paru). Vznikly ze stejné struk-
tury jejich spole¢ného predka. Ale ted pozor, kyvadélka mouchy a jeji predni kiidla
jsou také homologicka. Zde vSak nejde o homologii historickou, nybrz serialni.
Kromé serialni a historické homologie byla vytvorena jesté celd rada konceptt ho-
mologie, coZ je jednou z pri¢in moznych nedorozumeéni v debaté o homologickych
strukturach. Pro odhaleni stejného ptivodu dvou struktur jsou pouZivana v podstaté
t'i hlavni kritéria:

1. Kritérium pozice — Dany znak (struktura) je u rdznych druhG homologicky
tehdy, je-li ve stejné relativni pozici k jinym znakdm (strukturam).

2. Kritérium zvlastni podobnosti — Podobné struktury mohou byt homologic-
ké bez ohledu na jejich pozici v takovém pripadé, Ze spole¢né sdili mnoho detailt.
Pravdépodobnost, Ze jde 0 homologické struktury, vzrista s jejich sloZitosti.

3. Kritérium kontinuity — Dané struktura se zpravidla neobjevi najednou,
ale podléha postupnému vyvoji. Ac¢koliv mizZe byt béhem evoluce proménéna
k nepoznani, 1ze jeji ptivod objasnit pohledem na druhy, které jsou primitivnéjsi
(podobnéjsi predkovi). Prikladem mize byt sosak motylt. Jak jsme si ukazali (viz

Obr.7.5: Pfeména kfidel na palickovité Gtvary. A - u fasnika. B - u mouchy.
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kap. 3.3), existuji motyli s kousacim tstrojim, s jednoduchymi kratkymi sosaky, ale
i s dlouhymi sosaky, které je mozné pouzit k sani nektaru z velmi hlubokych kvéta.
V posledni dobé¢ se v literature pojem homologie pouziva i v ptipadé, Ze maji dvé
struktury stejny ontogeneticky plivod. Zkracené feceno, rika se, Ze dva znaky jsou
homologické, pokud vznikaji stejnym vyvojovym mechanizmem. Prikladem muze
byt nézor, Ze oko obratlovcti a hmyzu je homologické, protoze se v obou piipadech
zasadné uplatiuje gen Pax-6. Toto kritérium se zdé byt uZite¢né, ale ve skutec-
nosti je jeho pouzivani dosti osemetné. Ucast nékolika stejnych genti sama o sobé
nezarucuje, ze je také celd vyvojova draha stejnd, a tim méné, Ze jsou stejné i dané

7.E Uréovanihomologii je problém. Jak uz moznd tusite, kritéria homologie uvedena
v této kapitole nejsou samospasitelnd, protoze velmi ¢asto nastane situace, kdy jsou
dané jednotky homologické podle jednoho kritéria a podle dalsiho homologické
nejsou. Tato kritéria nam totiz homologii neodhali, pouze nds upozorni, Zze by se
o homologii mohlo jednat. Pokud chceme urcit historické homologie definitivné,
potiebujeme znalost pfFibuzenskych vztahll ve sledované skupiné a skupinach ji
pfibuznych (potiebujeme znét fylogenezi). Nékdy je tato podminka splnéna, ale
rozhodné to neni pravidlem. Je to diky tomu, Ze pfi ur¢ovani pfibuznosti pouzivdme
také kritéria polohy a specialni podobnosti, oviem na obrovském mnozstvi znaku
(jednotlivé pozice v sekvencich gend apod.). Casto i zde nastane situace, kdy
pfibuzenské vztahy nejsou dostatecné silné prokdzany, a tudiz ndm v zodpovézeni
nasi otazky nepomohou.

Naptfiklad dlouho nebylo jasné, kam patfi fasnici (Strepsiptera). | kdyz dnes vime,
z moznych hypotéz fikala, ze fasnici jsou pfibuzni dvoukfidlym, protoze sdili unikatni
podobnost, kyvadélka (spInéno kritérium specialni podobnosti). Je ale potieba Fici, Ze
u dvoukfidlych je takto pozménén zadni pér kfidel (obr. 7.5B), kdezto u fasnikl predni
(obr. 7.5A). Neni tedy spInéno kritérium stejné pozice. Lze si tudiz predstavit scéndr,
Ze by se tyto palickovité Utvary vyvinuly nezdvisle na sobé a Ze by jejich podobnost
byla pouze zdénliva (konvergentni vyvoj), nebo Ze by mély tyto Utvary u fasnikl
a dvoukfidlych stejny plvod, ale u fasnikl se prosté zménil téIni ¢lanek, u néhoz dojde
k zapnuti pfislusné vyvojové drahy.

Ted' uz opravdu jen pro otrlé. Pfedstavme si, Ze by fasnici a dvoukiidli byli skute¢né
blizce ptibuzni a jejich palickovitd kyvadélka by méla zdklad ve stejnych genech.
Rozhodné netvrdime, ze tomu tak je (viz vy3e), jde jen o myslenkovy pokus! Jsou
potom pali¢kovitd kridélka rasnikd homologickd s pfednim nebo zadnim péarem kfidel
dvoukfidlych? Vznikla sice z bunék davajicich vznik prednim kfidlim, ale diky genové
aktivité typické pro zadni kiidla. Co je vic, buné¢na linie nebo specifickd bunécna
exprese? Vidite, Ze i tak zdanlivé jasny pojem, jako je homologie, je velmi nedokonaly
pfi popisu reality a je dobré jej pouzivat velmi opatrné. Musime vzdy studovat jevy
a fenomény, nikoliv umélé jazykové skatulky slouzici pouze ke komunikaci mezi lidmi.
Nyni si zkuste uvédomit, s jakymi homologiemi a konvergencemi jste se pfi cetbé této
brozury setkali. Zamyslete se, pro¢ jsou nékteré tvary struktur ,oblibené” a vznikaji
v evoluci opakované nezavisle na sobé. Najdete alespon v nékterych pfipadech vztah
mezi jejich tvarem a funkci, kterou pIni?
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morfologické struktury. Bylo totiZ zjisténo, Ze urcité transkripéni faktory se mohou
jako regulac¢ni jednotky podilet na celé radé rliznych vyvojovych drah. Dalsi zajima-
vy priklad predstavuje vznik o¢ni ¢ocky mloku. Jejich cocka embryonalné vznika
z ektodermu, ale regeneruje se z mezodermalni duhovky. Stejna struktura se tedy
muze vytvorit jak z ektodermu, tak z mezodermu (byt v jinou dobu).

7.4 Omezeni (constraints)

N¢kdy se muize zdat, Ze tvar organizmu je vzdy adaptivni. Tak tomu ale nent, ve sku-
te¢nosti vzhled a tvar organizmu ovliviiuje celd fada nejriznéjsich typt omezeni.
Vysledny fenotyp, a tedy i tvar organizmu je vyladén nejen smérem k prostiedi,
ve kterém organizmus Zije, ale musi brat ohled i na fadu vnitfnich omezeni. Nékte-
ré vlastnosti organizmu tak nevznikaji jako prizpisobeni (adaptace), nybrz z pro-
sté nutnosti, jako vedlejsi produkty podilejici se na utvareni jiného znaku. Nic ale
nebrani, aby takovéto struktury byly pozdgji adaptivné vyuZity.

Klasickou analogii tohoto procesu jsou plochy na sloupech drzicich klenbu v ka-
tedrale sv. Marka v Benatkach, mezi biology zndmé jako spandrely. Jedna se o troj-
thelnikovité plosky, které vzniknou tam, kde se styka kulat4 kupole s pravouhlym
rohem. Tato struktura byla tedy pry vytvorena zcela nezdmérné; nicméné stejné
jako tomu byva u biologickych ,,spandrel®, nijak to nebrénilo jejimu dal§imu vyuZiti
a spandrely v chramu sv. Marka byly zaclenény do vyzdoby a je z nich dulezita sou-
¢ast stropni vymalby.

Jako omezeni (constraint) oznacujeme proces, ktery omezuje fenotypovou vari-
abilitu nebo vyvoj fenotypu tlaci po urcité draze. BéZna mechanicka constraints
omezuji fenotypovou variabilitu v disledku plsobeni fyzikalnich zakond, ome-
zeného prostoru, energie nebo ¢asu (tézko bude sykorka snaset stejné velké vejce
jako pstros). Pokud vSak fenotypovou variabilitu omezuje struktura, charakter ¢i
dynamika vyvojovych mechanizmd, hovofime o vyvojovém omezeni. Na tento
typ omezeni se zde zamé&fime a povime si, jak se s nim organizmus m{iZe vyrovnat,
a ukazeme si i nékteré jeho konkrétni priklady. Vyvojova omezeni jsou totiz pro tvar
organizmu a jeho evoluci velmi dudlezita.

Dtlezitym vyvojovym omezenim je ontogeneticky konflikt. Ten fika, Ze existuji
hodnoty znaku optimalni pro jedno Zivotni stddium, které ale nejsou optimalni pro
stadia jina. Toto omezeni lze obejit pomoci metamorfozy (promény). UkazZeme si
to na prikladu promény u hmyzu. Mezi larvou (resp. nymfou) a dospélcem hmyzu

chci sat tekutinu, tak mi kusadla k nicemu nebudou, ale potfebuji sosak a naopak).

Evoluce ma v takovém pripadé dvé moznosti. (1) Ustavi se rovnovaha mezi
jednotlivymi Zivotnimi stadii, kterd se podrobi vyvojovému omezeni a nebudou
se prilis rozriziovat (touto cestou se vydal ametabolni a hemimetabolni hmyz, tj.
hmyz prakticky bez promény a s proménou nedokonalou); (2) dojde naopak k tpl-
nému rozpojeni morfologie v ramci ontogeneze. Larvy se tak mohou prizplisobovat
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do zna¢né miry nezavisle na dospélci (touto cestou se vydal hmyz s proménou do-
konalou neboli holometabolni). Ale pozor! Také u holometabolniho hmyzu ziistava
¢ast larvalnich tkani pritomna i v dospélci (tam se ontogeneticky konflikt projevi).
Vyvojovym omezenim lze utéct jesté jednim zplisobem, totiz bunéénym hrdlem
lahve. Prikladem je paraziticky kory$ korenohlavec (Sacculina), jehoz larvalni

7.F Fenotypova plasticita - jeji naklady a vyhody. O fenotypové plasticité hovofime
tehdy, pokud zména ve fenotypu neni zptsobena odlisSnym genotypem, nybrz pouze
zménami v genové expresi. Vytvoreni dvou nebo vice alternativnich fenotypl pomoci
fenotypové plasticity poskytuje moznost lepsiho prizptisobeni na konkrétni podminky
v prostiedi jesté béhem Zivota organizmu. Kontrola fenotypovou plasticitou obecné
nastava prevazné tam, kde existuje cyklickd selekce (rGzné faze ontogeneze, stfidani
barvy srsti béhem roku, vyskyt a absence predétora apod.). Fenotyp lze samoziejmé
také ménit geneticky (rdzné alely gen(). Predpoklada se, ze alternativni fenotypy
jsou urcovany rdznymi alelami gend tam, kde nehrozi riziko, ze nositelé alternativni
alely ndhodné vymizi. Pfikladem mohou byt levousté a pravousté cichlidy v jezefe
Tanganika. Kazda z téchto forem jediného druhu ozira rybam povrch vzdy z jedné
strany. Protoze je Zivotaschopnost jedné formy neustale zavisla na frekvenci druhé
formy (obét diky tomu nevi, z jaké strany prijde hryznuti), nehrozi pokles levousté
nebo pravousté alely na nulu.

Fenotypovd plasticita s sebou oviem nese zvysené ndklady, které ji limituji:

1. Naklad produkce - Prestavét télo stoji spoustu energie. Pokud chci vytvofit jiny
fenotyp, musim k tomu mit dostatek energie.

2. Naklady na zisk informaci — Aby mohl jedinec rozhodnout, kterému fenotypu
ma dat prednost, musi byt schopen z prostredi ziskavat mnozstvi nejriznéjsich
informaci. Stoji ho to Cas, energii, a mize ho to dokonce ohrozovat na zZivoté.

3. Naklady genetické - Zvysuje se riziko pleiotropie ¢i epistdze. Zména exprese
jednoho genu muze ovlivnit celou fadu fenotypovych projeva.

Vyhodnost fenotypové plasticity je proto limitovana poctem informaci, které Ize
ziskat z prostiedi, ale i dobou, kterd uplyne mezi detekovanou zménou prostiedi
a faktickou zménou ve fenotypu. Pokud se podminky prostfedi méni rychleji nez
fenotyp, tak fenotypova plasticita neni pfilis Ucinny nastroj. Fenotypovou plasticitu
vyrazné ovliviuji také vyvojova omezeni plsobici mezi alternativnimi fenotypy.
V pfipadé holometabolniho hmyzu plisobi mezilarvou a dospélcem vyvojové omezeni
jen ve velmi omezené mire. Pokud ale uvazujeme tvorbu alternativnich fenotypl az
ve stadiu dospélce, plsobici vyvojova omezeni uz jsou logicky mnohem silngjsi. Je
proto vyhodné sbirat informace z prostredi jesté v larvalnim stadiu i ve stadiu kukly
a podle ziskanych informaci pfipadné modifikovat fenotyp dospélce pfi jeho vzniku.

Zajimavym a dulezitym nakladem fenotypové plasticity je skryti neaktivnich genl
pred vlivem selekce. V dusledku toho se v téchto genech mohou hromadit negativni
mutace. Limitem fenotypové plasticity je tedy i ¢as, po ktery jsou urcité geny skryty
pred selekci. Riziko mutaci je snizeno v piipadé, Ze se jednotlivé fenotypy lisi jen v mife
exprese jednotlivych genud. Tam, kde dochazi k Uplnému zastaveni exprese urcitych
gendl, mohou se tyto geny stat casem zcela nefunkcni. To ve svém dUsledku vede
ke korozi uml¢eného fenotypu. Odborné tomu fikdame genetické omezeni fenotypové
plasticity.
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stadium (nauplius) se nijak vyrazné nelisi od larev voln¢ Zzijicich koryst. Po pronik-
nuti do téla hostitelského kraba v§ak dochazi k radikalni pirestavbé. Kofenohlavec
ztraci vnéjsi kostru a télni plan se méni do podoby pripominajici vidknité podhoubi.
Toto ,,podhoubi® postupné prortista podél nervovych vlaken a ovliviiuje svého hos-
titele. Kdyz parazit vyplni télo svého hostitele, pronikne i na jeho povrch a vytvori
zde svou vnéjsi cast. Podstatné je, Ze korenohlavec pii priniku do hostitele odvrhne
témér celé své dosavadni t€lo. Do hostitele vnikne jen jedna jediné burika a z ni pak
vyroste parazitickd forma. Korenohlavec tedy dvakrat projde jednobunéénym sta-
diem.

Pro evoluci uréité struktury a jejiho tvaru miiZe byt omezujici i pleiotropie (je-
den gen ovliviiuje vice fenotypovych projevll). Pleiotropie totiz zplisobuje korelaci
mezi urcitymi fenotypovymi znaky. Pro priklad si tentokrat odsko¢ime mezi plazy.
U nékterych jestérd je tvorba fady samcich pohlavnich znakti vazana na sam¢i po-
hlavni hormon testosteron (zbarveni, velikost zvykacich sval, agresivita, velikost
hemipenist apod.). Pokud jsou samci téchto jestéra vykastrovani, tyto znaky u nich
zmizi. Je to tim, Ze geny pro né jsou exprimovany jen za dostatku testosteronu.
U samic se naopak zvySenim hladiny testosteru tvorba prislu§nych znaka navodi.
Je vyhodné tyto znaky navazat na testosteron, protoze jsou potieba jen u samcd. Je
to adaptace proti jejich tvorbé v situacich, kdy jich neni zapotiebi. Kdyby ale na-
stala situace, Ze by velké zvykaci svaly potiebovaly i samice, vznikaly by agresivni
muzatky. Aby selekce uspéla, musela by byt zménéna hormonalni kontrola tvorby
zvykacich svall. To, co ptivodné vzniklo jako adaptace, maze pozd¢ji slouzit jako
omezeni.

7.5 Tvar jako diisledek abiotickych vlastnosti prostiedi

Doposud jsme se zabyvali tvary konkrétnich orgadnt u konkrétnich skupin. Vysvét-
lovali jsme vztah jejich tvaru k funkci dané specifickymi Zivotnimi naroky daného
druhu Zivocicha nebo rostliny. Zde se naopak pokusime o vice zobeciiujici pohled
na tvar celého téla a jeho vybranych ¢asti. Biologie je z veliké ¢asti véda o rozma-
nitosti Zivota a jeho projevi. Zivé piiroda je tak pestra a riiznoroda, zZe neni jedno-
duché o ni vyvozovat univerzalni pravidla. Presto se zde o n¢kolik zobecnujicich
nahled pokusime. Budeme se zabyvat pravidly, ktera plati o velkém mnozZstvi
druhd, ¢asto bez ohledu na jejich taxonomickou piislusnost. I v rdmci téchto druht
se samoziejmé najdou néjaké vyjimky, ale nemusi to vZdy znamenat problém. Po-
kud biolog zkouma platnost takového zobecnujiciho pravidla a narazi na vyjimku,
nemusi hned véSet hlavu. Jestlize totiz zvlastni pfipad prozkouma, muize zjistit,
pro¢ se ve vybraném znaku od ostatnich druhd vychyluje. To pak mtiZe ve vysledku
prispét k pochopeni podstaty ,,obecného* pravidla.

ProtoZe jsou organizmy prizptisobené k Zivotu ve svém prostiedi, lze najit obec-
nou platnost u takovych znak, které souvisi s ptizptisobenim na v§udyptitomny
faktor. Takovymi faktory jsou zejména fyzikalni vlastnosti prostiredi. Adaptaci
slouzici k efektivnimu hnizdnimu parazitizmu nebo otevirani mofskych jezovek
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bychom ¢ekali pouze u specialistd. Naproti tomu s teplotou prostiedi, pisobenim
gravitace a hustotou okolni hmoty (vzduch, voda, pida...) se musi vyrovnavat kaz-
dy zivocich bez ohledu na to, ¢im se zivi a jak se rozmnozuje. Podobna ptizptisobeni
v souvislosti s danym faktorem nalezneme napti¢ rdznymi skupinami organizmi
zejména tehdy, ma-li dany problém pouze omezeny pocet feSeni. Zastupci mnoha
zivoc¢i§nych skupin zijicich v paidé maji naptiklad hadovité télo. Pokud méli pred-
kové téchto Zivocichd koncetiny, doslo ¢asto beéhem evoluce k jejich ztrate. Padni
a morsti bezobratli zavrtavajici se do substratu maji rovnéz dlouhé uzké télo. Byt
co nejuzsi je ziejmée jediny optimalni zptsob pro Zivocicha, ktery musi vynakladat
hodné¢ energie pro prodluzovani chodby, aby se dostal na nova mista. Mnozstvi vy-
nalozeného usili totiz zalezi na Sifce, nikoliv na délce zZivocicha.

Dusledky télesné velikosti snadno odhalime pohledem na extrémy. Pro srovna-
ni si predstavte vedle sebe malého Zivocicha, dejme tomu rejska nebo mys, a nej-
vétsiho zijiciho suchozemského savce, slona afrického (obr.7.6). Neni t€zké si
v§imnout, Ze sloni maji k velikosti svého tela relativné tlusté nohy a krk a holou kizi
bez srsti. Podobné jsou na tom nosorozci, navzdory tomu zZe v ramci savcd nejsou
slontim pribuzni.

Oba rozdily jsou zptisobené rozdilnym pomérem objemu k plose povrchu u roz-
diln¢ velkych objektd. Pokud naptiklad pouzijeme 8 malych kostek k postaveni
jedné velké (obr. 7.7) tak, Ze je na sebe naskladame, ziskdme samoziejmé kostku
s osminasobnym objemem. Povrch velké kostky ovS§em nebude 8x vétsi nez povrch

Obr.7.6: Télesné proporce ruzné velkych obratlovci. Nahofe suchozemsti savci A - slon
indicky (Elephas maximus), B - pakln zihany (Connochaetes taurinus), C - sysel paskovany
(Spermophilus tridecemlineatus). Dole létajici obratlovci D - Quetzalcoatlus sp., E - albatros
(Diomedea sp.), F - sykorka (Parus caeruleus). Prevzato z internetovych zdroju (A: http//www.
thecartoonpictures.com/r-cartoon-coloring-226-coloring-elephant-1481.htm, ~ B:  http://www.janbrett.
com/mural_hhl/mural_hhl_wildebeest. htmVeverka, C: http.//www.ag.purdue.edu/entm/wildlifehotline/
pages/chipmunks.aspx, D: http://www.nps.gov/bibe/naturescience/pterosaur.htm, E: http.//www.edupics.
com/coloring-page-albatros-i13702.html, F: http//lingfordillustration.blogspot.com/2009/07/birds.html)
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malé kostky! Nekteré ptivodni stény uz totiz nebudou sousedit s okolim, ale budou
se dotykat jinych stén. Celkova plocha sousedici s vnéj§im prostiedim bude pouze
¢tyrnasobek plochy ptivodni. Podobné je tomu i s priifezem vétsi kostky, pokud dél-
ku strany zdvojnasobime, zvétsi se i prarez pouze ¢tyinasobné (roste tedy s druhou
mocninou délky, zatimco objem s tfeti mocninou). Pro télo zivocicha pak plati, ze
pokud by se celé rovnomérné zvétsilo, melo by mensi pomér povrchu téla a prarezu
koncetin ke svému télesnému objemu nez predtim.

Nyni je nutné se zeptat, k ¢emu potrebuje zivoCich koncetiny urcité tloustky a jak
tyto naroky rostou s velikosti téla. S rostoucim objemem roste i hmotnost zivoci-
a pevnost kosti ovsem obvykle roste tmérné k jejich prarezu, ne objemu. U vétsiho
téla je tedy potieba mit tlustsi koncetiny, nez by odpovidalo pouze rovnomérnému
zvétSeni vSech ¢asti téla. To samé plati o tloustce krku, pokud ma mit Zivocich vétsi
hlavu. Mali obratlovci tedy mohou mit tenké koncetiny a krk, u vétsich jsou nohy
a krk podstatné osvalené&jsi a ti nejvétsi maji vzhled dnesnich tlustokozcti. Podob-
nou télesnou konstituci jako sloni a nosorozci méli i néktefi dinosaufi, napriklad
Triceratops. Druhy s men$imi hlavami mohly mit tenéi krky, vSichni velci dinosaufi
ovsem meli mohutné koncetiny.

Druha vlastnost typické pro nejvétsi suchozemské savce, lysost, je také dasled-
kem nadmérného nartistu objemu vici povrchu. Savci patii mezi endotermni ob-
ratlovce — vyrabéji si teplo télesnym metabolizmem tak, aby si udrzeli potfebnou
télesnou teplotu. Zatimco mensi druhy si musi teplo spiSe peclivé chranit, tém
opravdu velkym nehrozi jeho ztrata, ale naopak piehrati. Sloni a nosorozci nemaji
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Obr.7.7: Zmény poméru povrchu a objemu s rostouci délkou. Velkd kostka md osmkrat
vétsi objem nez mal3, ale pouze ¢tyfrikrat vétsi povrch. Mnoho stén malych kostek, ze kterych se
velka kostka sklada, totiz pfiléha k sobé a k vnéjsimu povrchu uz nepfispiva. Graf znazornuje rist
objemu a povrchu se stoupajici velikosti Zivocicha. Prevzato z wikipedia.org a Lavers 1995.
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tepelnou izolaci ve formé srsti, aby mohlo prebytecné teplo snadnéji unikat. Sloni
maji dokonce napadné zvétSené usi, které jim poskytuji dodate¢ny povrch pro od-
vadeéni tepla. Velikost télnich povrchi a kvalita srsti samozi'ejmée nesouvisi jen s té-
lesnou velikosti, ale i s teplotou obyvaného prostiedi. U poddruha slona afrického
(Loxodonta africana oxotis) zijiciho na savan¢ jsou usi vétsi nez u pralesniho pod-
druhu (Loxodonta africana pumilio) nebo u slona indického (Elephas maximus).

Pro mamuty a srstnaté nosorozce veliky objem termoregulac¢ni problém rozhod-
né nepredstavoval. Naopak, navzdory své velikosti potiebovali ochrannou vrstvu
srsti. Obecné Ize Fict, Ze podobni teplokrevni Zivo¢ichové budou mit tim vétsi téles-
nou velikost, ¢im dale Ziji od rovniku (Bergmannovo pravidlo). Naopak télni vy-
rustky teplokrevnych zivocicha (napft. usi) jsou mensi u téch druht, které ziji blize
k p6lim (Allenovo pravidlo, viz obr. 7.8). VEtsi zivocich ma mensi pomér povrchu
ku objemu. To plati i pro stejné velkého zivoCicha, pokud mé mensi ¢asti vy¢nivajici
ven z t€la (napf. usi). Oba trendy jsou zplisobené potiebou udrzet si teplo nebo se
ho zbavit. Mensi teplokrevni zivo¢ichové maji spiSe zakulaceny tvar téla, na rozdil
od obojzivelnikii a plazi mezi nimi nenajdeme zastupce pripominajici erva. Potie-
buji totiz co nejvyhodnéjsi pomér povrchu ku objemu, co nejvice se priblizit tvaru
koule. Tenké hadovité télo by znamenalo ztratu tepla.

Z dtavodid vySe popsanych omezeni pravdépodobné existuje horni limit pro
velikost suchozemského obratlovce. Neni v§ak tpIné jasné, kde lezi — z fosilniho
zaznamu zname dinosaury, ktefi mohli vazit az nékolik desitek tun. Pokud ma télo
zesilené koncetiny (pfipadné i krk) mulze tedy dosahnout mnohem vétich roz-
meérd, nez tomu u vétsiny druhd skutecné je. Jinak je to se spodni hranici velikosti
endotermnich obratlovct. Je ddna termoregulaci a rychlosti metabolizmu. U velmi
malych Zivo€icht jsou ztraty tepla tak rychlé, zZe je st€zi sta¢i kompenzovat. Navic si
nemohou dovolit nést izolaci ve formé tuku nebo kozZichu — omezovala by je v pohy-
bu (predstavte si myS§ obalenou dvoucentimetrovou vrstvou tuku). Pravdépodobné
na samy pokraj ,,malosti“ se dostala bélozubka nejmensi. Tento rejsek je tak maly,
Ze projde chodbami zizal. Vazi priblizné 2 gramy a své energetické potieby kompen-
zuje ohromnou Zravosti. Denné spotiebuje mnozstvi potravy odpovidajici sto tii-
ceti procentiim jeji hmotnosti. Jedna se samoziejmeé o potravu zivoci$nou, ktera je
rychleji stravitelna a vyzivnéjsi nez rostlinna. Metabolizmus bélozubky musi navic

Lepus Lepus Lepus Lepus
arcticus americanus californicus  alleni

rovniku. Prevzato z http//www.mun.ca/biology/scarr/Lepus_variation.htm.
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pracovat na plné obratky, vzhledem ke své télesné velikosti ma napriklad obrovské
srdce, které ud¢la pres 1000 tdert za minutu.

Protoze vyse popsany velikostni limit neni mechanicky, ale metabolicky, tyka se
i 1étajicich teplokrevnych obratlovcd. Netopyrek thajsky a kalypta mensi (kolibrik
zijici na Kube¢) jsou velikostné srovnatelni s bélozubkou. Maji také extrémné vykon-
né srdce a zivi se energeticky bohatou potravou (hmyz a nektar). Zcela jinak je to
s horni hranici pro velikost Iétajiciho obratlovce. VétSina dnesnich druhd ptakd vazi
méné nez 1kg. Usili, které museji ptaci vyvijet, aby se udrzeli ve vzduchu, je imérné
hmotnosti. Naproti tomu plocha kiidel, urcujici do zna¢né miry letové schopnosti,
roste umérné povrchu téla, pokud se bude ptak zvétSovat stejnomérné. Aby ros-
touci kridla ,,stthala“ rostouci hmotnost, jsou u téz§ich druhi kiidla ve srovnani
se zbytkem téla vétsi nez u leh¢ich. Je to patrné na prvni pohled, srovname-li tieba
albatrosa se sykorkou. Kfidla ovSem nelze zvétSovat donekoneéna — od jisté velikos-
ti by byla velmi neprakticka. Navic maji velké druhy ptaka problémy se vzlétnutim
a ¢asto si museji pomahat ,,padem“ ze stromu nebo Gtesu. Nejvetsi znamy létajici
zivoCich v déjinach planety byl pterosaurus rodu Quetzalcoatlus z pozdni kiidy.
Nejvetsi druhy mély rozpéti kiidel prres 10 m a vazili desitky kilograma.

Ve vodnim prostiedi (na rozdil od vzduchu a souse) nemé tak rozhodujici vliv
na formovani tél gravitace. T¢la jsou zde totiz nadnasena. Vodni prostredi je mi-
mochodem mistem, kde vznikli nejvétsi zastupci vSech zivocisnych skupin (véetné
primarn¢ suchozemskych taxon, jako jsou savci a plazi).

Pri pohybu v tekutiné (voda, vzduch) je télo zivocicha brzdéno dvéma typy sil.
Prvni z nich je zpasoben vzajemnymi vazbami molekul tekutiny a jejich vazbami
k pohybujicimu se télu. Tyto vazby je potieba pierusovat, aby se v prostiedi dalo
statné slabsi nez ve vod¢, ve vodé pak slabsi nez by byly naptiklad v medu.

Druhy typ brzdnych sil zpsobuji viry, které vznikaji v tekutiné pfi rychlém po-
hybu. Hovorime pak o takzvaném turbulentnim proudéni. Virt vznika tim vice,
¢im je pohybujici se télo vétsi a ¢im rychleji se presouva. Zbyva zdlraznit, ze vliv

7.G Télesna symetrie. Kdyz se podivdame na pfislusniky zivocisné FiSe, nelze
prehlédnout, Ze vétsina druht je dvoustranné symetrickd. Mohli bychom si myslet, ze
je to pouze dédictvi od spole¢ného predka (dvoustranné soumérni zivocichové tvori
jednu velkou skupinu, v rdmci které jsou si pfibuzni). Jenze u mnoha skupin tento
znak druhotné zmizel. Je podezielé, Zze ztrata dvoustranné soumérnosti vétsinou
souvisi s prisedlym zplsobem Zzivota. Zastupci nékterych skupin dokonce zUstavaji
dvoustranné soumérni v larvalnim stadiu a v dospélosti — poté co ztrati pohyblivost,
ztrati i soumérnost. Je tedy vidét, Ze pro pfisedlé organizmy je vyhodné dvoustrannou
soumeérnost nemit. Zfejmeé je pro né dobré mit nizsi stupen centralizace a reagovat
na podnéty z rGznych stran se stejnou vahou. Naopak vétsina zivocichl pohybujicich
se v prostoru dvoustrannou soumérnost vykazuje. Pfinejmensim maji diferencovanou
predni a zadni ¢ast téla — smyslové podnéty zepfedu maji jiny a zpravidla vétsi vyznam
nez podnéty zezadu.
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rychlost pohybu (m/s)

Reynoldsovo ¢islo

Obr.7.9: Zavislost Reynoldsova cisla na rychlosti pohybu. V grafu jsou vyobrazeny i
organismy fungujici v oblastech pfislusnych Reynoldsovych cisel. VSimnéte si zakulacenéjsi tvar
téla u organisma funujicich v oblasti nizkych Reynoldsovych &isel. Prevzato z Drewes a Oehler 2004.

jednotlivych sil se méni i podle tvaru plovouciho téla. Torpédovity tvar, jaky zname
u rychle plovoucich obratlovct, snizuje vliv turbulence. Vznikl u mnoha skupin ne-
zavisle, aby vytvoril rychlé vodni dravce; Zraloky v ramci paryb, tuniaky a mecouny
mezi rybami, tu¢naky a delfiny v ramci ptakd a savcl. Podobny tvar téla méli vy-
hynuli plazi rodu Ichthyosaurus pripominajici dnes$ni delfiny. Tito Zivo¢ichové pred
sebou pfti plavani tvoii mnohem méné vird, nez kdyby mélo jejich telo tupé Siroké
zakonceni... Mimo obratlovce zpravidla nenachazime tak velké plavce. Presto maji
rychle plovouci druhy (naptiklad riizné olihné a ploutvenky) protahly tvar.

Je tedy pro vSechny vodni organizmy z hlediska pohybu vyhodny torpédovity
tvar? Se zmenSovanim téla a sniZovanim rychlosti ubyva turbulentni proudéni
na vyznamu, az nakonec uplné zmizi. Pro malého zZivocicha tedy predstavuje hlavni
zdroj brzdnych sil viskozita prostredi. Z hlediska zooplanktonu je situace podobna,
jako by byla pro kapra v medu. Musi si prorazet cestu pomérn¢ hustym okolim. Brz-
dna sila je v tomto pripadé imérna velikosti povrchu. Proto je pfi malych velikos-
tech vyhodnéjsi kulaty tvar ve srovnani s protahlym. Velikosti, pfi kterych se vyplati
zakulaceny tvar, dosahuji larvy moftskych bezobratlych a jiny zooplankton (napf.
perlooc¢ky). Pomér dynamické brzdné sily k viskdznim sildm zpomalujicim plovouci
téleso se oznacuje jako Reynoldsovo ¢islo. Pro organizmy fungujici pti Reynold-
sové ¢islu kolem 100 a mensim (malé a pomalé organizmy) nabyvaji na vyznamu
viskdzni sily a turbulentni proudéni je neohrozuje (obr. 7.9).

Velmi malé planktonni organizmy spoléhajici se na pasivni pohyb casto tvori
dlouhé vyristky ze své schranky. Ty neslouzi k urychlovani pohybu, ale k jeho zpo-
malovani. Organizmy se tak udrzuji blizko vodni hladiny a chrani se pred klesanim
v ramci vodniho sloupce. Pohyb na vétsi vzdalenosti jim zabezpecuje proudéni
vody. Pasivné se pohybuji a $ifi také suchozemské organizmy, pokud jsou dostatec-
né malé (drobné bezobratlé a cysty prvoki prenasi vitr).
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7.6 Matematika tvaru

Mnohé tvary lze popsat s neuvéritelnou matematickou presnosti. U rostlin (viz
kap. 4.4) jsme si ukazali, ze nasledujici listy jsou zakladany v thlu, ktery uziva
podilu ¢isel Fibonacciho posloupnosti. Kromé toho se setkdme s mnoha priklady
Sestithelnikovitého usporadani a s fraktalovymi strukturami, o nichz si blize povi-
me v této kapitole. I kdyZ 1ze mnohé struktury popsat matematicky, nejedna se o cil
ptirody pribliZit se ur¢itym matematickym definicim, ale o dusledek optimalizace
danych struktur a jejich usporadani pro jejich funkei.

Sestitihelniky

Nezavisle na sobé vznikly v evoluci struktury, které maji Sestitthelnikovité uspora-
dani. Zamysleme se nad vyhodami Sestitihelnikové geometrie, pfi¢emz nadm jako
priklad poslouzi plastve ve véelim alu.

Vzhledem k tomu, Ze se musi naskladat mnoho plastvi do urcitého prostoru, je
vhodné vytvorit takové usporadani, které zaplnuje prostor co nejvyhodnéji. Z toho-
to pozadavku logicky plyne, ze nejvyhodné&jsimi Gtvary budou tvary rovnostranné
— tfeba obdélnik tak ponechame bez povsimnuti. Dalsim pozadavkem je moznost
skladat velké mnozstvi téchto stejnych ttvara k sob¢. Takova moznost se nenaskyta
napriklad u pétitthelnikd, kde 1ze jen omezené mnozstvi pétithelnika piilozit k sobé
tak, aby mezi nimi nevznikala mezera. Podobna situace panuje u osmidhelnikd,
které nelze srovnat vedle sebe bez zbytecné vznikajicich prazdnych mist. V tomto
ptipad¢ by vznikaly ¢tverce mezi sousednimi osmitihelniky (obr. 7.10).

Kruhy naskladané vedle sebe také nejsou nejlepSim feSenim, protoze mezi nimi
vznika nevyuzité misto. Kruhy totiZ nelze stlacit k sob¢ tak jako utvary s hranou.
Jenze stejné jako Sestitihelniky by $lo k sobé poskladat i ¢tverce nebo trojuhelniky.
Predstavme si larvu, kterou je potieba do chodbicky o Sestitthelnikovém prifezu
umistit — v pfi¢ném rezu bude larva vicemén¢ kruhovita. Kdybychom kruhovitou
larvu umistovali do komarky s trojuhelnikovitym nebo ¢tvercovym prarezem, zby-
valo by kolem ni zna¢né mnozstvi nevyuzitého mista.

A proc¢ je pro véely optimalni vyuziti prostoru tak dalezité? Pri aplikaci ne-
vhodnych struktur by se na jednu komirku spotiebovalo vice vosku nez na tu

A BI 1. El

Obr.7.10: Naskladani Sestiuhelnikd a osmiuhelnikd co nejtésnéji k sobé. Prevzato z gwydir.
demon.co.uk a wikipedia.org.
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s Sestitthelnikovym prirezem. Je lo-
gické, Ze vcela se snazi spotiebovat co
nejméné vosku za vzniku co nejvetsiho
mnozstvi plastvi. Kdyby voskem plyt-
vala, ziskala by mén¢ plastvi, a tudiz
pribytek pro mensi pocet larev.

Vzhledem k tomu, Ze rovnostrannost
plastvi nemusi byt na milimetry dodr-
Zena, uvazuje se o alternativni hypo-
téze, pro¢ vznikaji vceli plastve tohoto
tvaru na pricném prarezu. Na stavbé UMY
plastvi se podili nékolik véel, které po- : ' 8 LN
stupné plastve stavi. Kruhova struktu- qbr.7.1 1: S(fovitost listové Zilnatiny.
ra by se sklddala velmi tézko. Naopak, Prévzatoz wikipedia.org
neni problém pokracovat od vzniklych
Sestithelnikovitych plastvi a tvorit tak jednu po druhé, tieba i za spoluticasti vice
vcel.

Dalsi strukturou, v niZ Ize najit Sestithelnikovou strukturu, je vétveni listové Zil-
natiny (detailné&ji o listové zilnatiné pojednava kap. 4.7). Listova zilnatina se totiz

vvvvv

bylo zjisténo, zZe z kazdého vétviciho bodu vychazeji tfi cesty. Z hlediska prostoru
je tedy zilnatinova sit usporadana do Sestitihelnikd, i kdyz ne tak pravidelnych jako
ve vcelich plastvich (obr. 7.11). Kdyz se fekne ,,Sestitthelnik”, mnozi z vas si také
vybavi slozené oko hmyzu. To je tvoreno z jednotlivych ocek Sestiihelnikovitého
prarezu, ktera jsou k sobé presné poskladana.

Nejen troven celych organizmt nabizi moznost najit Sestitthelniky, stejné struk-
tury najdeme téz na drovni proteinti. Svaly se skladaji z aktinovych a myosinovych
vldken. Myosinové hlavicky diky svému pohybu po aktinovych vldknech vedou
ke stahovani svalu. Podélny fez svalem vypada zcela jinak nez Sestitihelnik, jenze
cely sval neni strukturou plochou, ale trojrozmérnou. Kdyz provedeme pii¢ny rez,
zjistime, Ze aktinovd vlakna jsou
usporadana Sestithelnikovité, tedy
presn&ji do vrcholli Sestitthelnikd
(obr.7.12). Uprostifed pak lezi
myosinové vlakno, které se tak ne-
pohybuje po jednom, ale po Sesti
obklopujicich aktinovych vlaknech.
Blize se o svalovém stahu doctete
v pripravném textu BiO 2005 — Pohyb. Obr.7.12: Pricny fez hmyzim létacim svalem.

V neposledni fad¢ stoji za zminku | Foceno  pod elektronovym  mikroskopem.
mydlové bubliny. Jsou-li samostat- [ Myosinova vlakna jsou tlustsi, aktinovéd tendi.
né, zaujimaji kulovity tvar — tedy Prevzato z Alberts a kol. 2002.
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tvar, pii némz zaujima bublina minimalni povrch. Pokud vzajemné sousedi vice
bublin v jedné vrstvé, budou nabyvat v misté setkani Sestitthelnikovitého prarezu.

Fraktdly

Fraktaly jsou struktury, které jsou sloZeny ze stejnych dild, které se stale ve stejném
poméru zmensuji, ale celkovy tvar je nezménén. Cim vice zvétsime danou struktu-
ru, tim vice detailt uvidime. Tyto detaily ovSem budou velmi podobné v riiznych
zvétSenich, pravé kvili tomu, Ze se soucasti struktury porad ve zmenSené verzi
opakuji, viz napriklad kvétak romanesco (obr. 7.13). Zajimavosti fraktalu je nejen
opakovatelnost jeho struktur ve stale mensim zvétSeni, ale i celkova geometricka
sloZitost, ktera je popsana pomoci pomérné jednoduchych matematickych vzorca.

Fraktalova struktura, tedy pomérné slozita struktura vzniklad nekone¢nym opa-
kovanim stejnych jednoduchych prvkd, se nevyskytuje jen u kvétdku romanesco.
Stejnym principem se vétvi listova Zilnatina. Mens§i Zilky se vétvi stejnym zptisobem
jako ty velké, jen jsou pochopitelné zmensené.

Pomoci fraktald Ize popsat i tvary snéhovych vloéek. Cim vice snéhovou vio¢ku
pribliZime, tim vice detaili spatfime. A nejen to, detaily budou opét opakovanim
predeslych struktur, jen ve zmensené verzi. Dal8imi pfiklady fraktalovitého vétveni
jsou vétveni ri¢niho systému, vétveni krevniho recisté, vétveni hmyzich vzdusnic,
dychaci trubice obratlovcd, vétveni koruny stromi a ve zjednodusené podobé je to
i slozeny okolik mirikovitych (Apiaceae). Hlavni trubice se vétvi v postupné uzsi
a uz$i postranni trubicky. Pomér zmensSovani je zachovan v priibehu celé struktury.

Zajimavé je, Ze i nékteré lidské vytvory podléhaji fraktalovému vétveni. Jmenuj-
tridy. Silnice prvni tfidy se vétvi v uzsi silnice druhé tiidy. A ty se dale déli, stale
ve zmenSujicim se poméru. Skon¢it bychom mohli nékde u polnich a lesnich cest.
Podobné principy se uplatriuji u plynového a horkovodniho potrubi.

Obr.7.13: Ukazka fraktalové struktury u kvétaku romanesco. A - celkovy pohled. B - detail.
Pri vétsim priblizeni vidime, Ze se opakuje stejny motiv, ktery byl pouzit k vystavbé vétsich celych
velkych vétvi. Prevzato z roxiemike.wordpress.com a tws3d.com.
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