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Uvop

Téma Biologické olympiady je tu pro vas letos Sito zrovna na miru. Kdyz jsme
mladi, mame Casto radostnou tendenci si uzivat prijemného obdobi, kdy jsme sice
zavaleni riznymi starostmi, ale také plni energie a neotielych napadd, které uz by
nikoho ,,zkusenéjsiho“ nenapadly. Ke staru pak ¢astokrat radi vzpominame na ona
bujara léta a prekotné tempo zivotnich zvratt, z nichz se nejlépe vzpomina na ty
krasné. Jisté vas to neprekvapi, ale i vSelijaké organismy prochazeji béhem svého
mladi fadou velkych zvratli a musi feSit mnoho dalezitych otazek, na kterych zavisi
cely jejich dalsi Zivot, a Casto i evoluéni uspéch, tedy uspech v predani svych gend
do dalsi generace. Jejich zvraty jsou vSsak mnohdy opravdu bouflivé, a nechybi
v nich ¢asto Uplna prestavba téla, rozpad téla na mnoho malych tél nebo kanibali-
smus. Jinym organismiim se zas postéstilo to, po ¢em mnozi lidé tak touzi — zastat
stale mlad, nikdy nedospét a cely zivot, véetné rozmnozovani, prozit v ,,détském
véku“, tedy ve stadiu larvy. Molekularni a buné¢na biologie vSak dnes poznava radu
opravnych a regenerac¢nich procesd v nasem t¢le, které by mohly starnuti ¢aste¢né
odvratit i u lidi. S mladim je pak jisté spojené i jaro, kdy ostatné mnoho mladat
v prirod€ prichazi na svét a vSechno se zda takové nové, krasné a plné mladického
Zivota. Za kazdoro¢ni krasou jarni prirody vSak stoji fada neméné velkych pribéht,
které se odehravaji kdesi uvnitf rostlinnych tél a uvadéji celou jarni pohodu v chod.
I samy ekosystémy pak maji své obdobi mladi, kdy na holé zemi za¢nou rist prvni
rostliny a jesté daleko je k tomu, aby na misté stal stary les. Pokud vas pfi Cetbé
predchozich fadek napadly nadSené otazky a radi byste se dozvédéli vic, vézte, ze
prave pro vas je tu tato brozura. A najdete v ni i vypravéni o mnoha dalsich, nemé-
né velikych a krasnych pribézich mladi v prirodé na této Zemi.

Mozn4 se vdm pii Cetbé brozury stane, ze je sice néjaky pribéh mladi (pravdeépo-
dobné z oboru bunééné biologie) v textu vysvétlen, ale k pochopeni celého pribéhu
vam schazi informace o tom, jak funguje projev informace v DNA ve vlastnim téle
organismu. V takovém piipad¢ se prosim obratte na své ucitele biologie, ktefi vam
jisté radi osvétli nékolik relativné jednoduchych zakladnich bunéénych procest,
jako jsou predevsim transkripce a translace (exprese genu) a jejich regulace.
Uvod do téchto procest naleznete téz v prvni kapitole broZury 48. rocniku BiO —
Komunikace. Na konci brozury pak k fadé témat najdete rozsitujici doporucenou
literaturu. V textu brozury jsou také nekteré ¢asti psany sedou barvou. Tyto ¢asti
predstavuji rozsitujici informace k zakladnimu textu brozury, které jsou sice velmi
zajimavé, ale jsou urcitou nadstavbou. Z obsahu Sedého textu nebudou urcité vy-
chazet zadné ulohy pro kategorii B, ale ani tlohy kategorie A nebudou stat prede-
v§im na nich. Zavérem je nutné vas ujistit, ze z brozury budou vychazet praktické
a teoretické ulohy. Test je na tématu rocniku BiO nezavisly a je ze vSeobecnych
biologickych znalosti. Rozhodné se také informace z broZurky nebiflujte, spiSe se
snazte o pochopeni problému a znalost prikladd. V tlohach po vas nebudeme chtit
opakovani frazi z brozury, ale orientaci v biologickém mysleni v prikladech. Ani
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dokonala znalost brozury neni podminkou bodového zisku — v tlohach se ¢asto
ptame i na véci, které znate z hodin biologie.

Doufame, ze si v prekotném zivoté mladi najdete ¢as a energii k feSeni Biologic-
ké olympiady a prejeme vam mnoho piijemnych okamzikt a novych odpovédi pii
Cetbé této brozurky.

Autori

8 A. F. Damaska a kol.

1. MLADI EKOSYSTEMU

Praveé zijeme v dobé nazyvané holocén — v nejmladsim geologickém obdobi ¢tvr-
tohor (kvartéru) a celé historie Zemé, které zacalo s koncem posledni doby ledové
priblizné 8 300 let ped nasim letopoc¢tem, tedy asi pied 10 300 lety. V dobach ledo-
vych byla krajina stfedni Evropy, na kterou se budeme v prvni kapitole zamérovat,
charakterizovana parkovitou tajgou v nizinach a pahorkatinach, zatimco na ho-
rach vladla tundra. Zili zde mamuti (Mammuthus sp.), srstnati nosorozci (Coleo-
donta antiquitatis), obti jeleni (Megaloceros giganteus) ¢i jeskynni medvédi (Ursus
spelaeus). Situace se zménila prave s prichodem holocénu, kdy tato podivuhodna
zvirata (tzv. megafauna) postupné vymrela a se zménou klimatu se k nam rozsiri-
ly lesy spolu s dne$nimi druhy velkych bylozravct. V tomto obdobi se také zacaly
tvorit dne$ni ptdy a feky si prorazily dne$ni podobu svych koryt. Na nasledujicich
radcich je pro vas pripraven prehled toho, jaké slozky dnes nasi stfedoevropskou
krajinu tvort, jak se vyviji, a neustale méni ¢i mladnou.

1.1 Ekosystémy

Ekosystém je celek sloZeny ze Zivych organismi a prostredi, ve kterém tyto orga-
nismy v daném ¢asoprostoru Ziji. Spolecenstvo Zijici v ekosystému se sklada z jed-
notlivych populaci — soubori jedincd jednoho druhu existujicich v daném ¢asu a
prostoru. Populace druhi a jejich velikosti v krajin€ zavisi na rozsifeni a propojeni
nebo naopak izolovanosti vhodnych ekosystém. Je-li ekosystém prili§ fragmen-
tovany, jednotlivé populace jsou prili§ malé a trpi vlivy ndhody a genetickych
jevi. Kromé toho, Ze se v malé populaci snadnéji fixuji skodlivé mutace (dochazi
k tzv. genetickému driftu), mizZe v malé populaci dochazet k nezddoucim posuniim
pomeéru pohlavi jedinci a ke snizovani efektivni velikosti populace (poctu jedinci
v populaci, ktefi se v danou chvili mohou rozmnozovat). Naopak v pripadé, Ze je
ekosystém prili§ rozsahly a homogenni (méalo pestry — geologicky, geomorfologic-
ky, vegetaénim krytem apod.), ziskavaji v ném navrch populace pouze nékolika
konkurenéné silnych druht, a vzacné druhy jsou potlacovany (klesa biologicka
diverzita ekosystému). V pfipadé vhodného propojeni ekosystém, které umozni
migraci jednotlived mezi jednotlivymi populacemi, vznika z populaci metapopu-
lace. Dil¢i populace pak mohou na nékterém stanovisti stradat, v idealnim pripadé
jsou ale zachranény diky migraci jedinci z jiné, zdrojové populace v okoli.

Soucasti dynamiky urcitého systému — populace, metapopulace, stanovisté nebo
ekosystému — jsou disturbance. Jedna se o spiSe bodové, nez prostorove rozsahlé,
naruseni systému, jeZ ma jednorazovy ucinek (na rozdil od katastrofy s dalekosah-
lymi dopady nebo dlouhodobého pisobeni stresu), pricemz se ale v ¢ase mulZe peri-
odicky opakovat. Prikladem mohou byt maloplo$né pozary, zaplavy, mistni sesuvy
ptdy, pad stromu v lese, vykyv poéti listozravého hmyzu, nebo vichtice. Uginek
disturbance je samoziejmé ¢asto negativni z pohledu jedince — napfiklad toho, na
kterého spadne strom. Nicméné prirozené disturbance na ekosystémy a populace
putsobily odjakZziva a hraji v dynamice téchto systémd velmi daleZitou roli — brzdi
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totiz jejich sukcesi (naslednost; posloupnost; vyvoj spole¢enstva v misté a ¢ase) —a
omlazuje je.

V pribéhu ¢asu v krajiné plisobenim disturbanci vznikd proménlivd mozaika
stanovist a populaci optimalnich velikosti, kterd ma casto vysokou biologickou
diverzitu a ktera poskytuje prostor pro druhy s rliznymi zivotnimi strategiemi.
U rostlin i zivocichll rozliSujeme r- a K-strategii. Pojmenovani téchto strategii vy-
chazi z parametri tzv. logistické rovnice popula¢niho rastu:

AN/ At=rxNx (K-=N)/K,

kde r zna¢i rdstovou rychlost, K nosnou kapacitu prostiedi, ¢ ¢as a N velikost
populace. Zastupci r-stratégli investuji svoji energii do po¢tu a mobility svého
potomstva na ukor jeho konkurenceschopnosti. Takovéto druhy vétSinou potkate
na stanovisti, kde zrovna probiha inicialni (pocatecni) faze sukcese. Naproti tomu
K-stratégové investuji do kvality svych potomkd, radéji nez do jejich kvantity. Po-
moci mensiho poctu velkych a konkuren¢né zdatnych mladat nebo semen K-stra-
tégové postupné nahrazuji r-stratégy na mistech, ktera se timto nahrazovanim
dostavaji do pokrocilejsich stadii sukcese. Mezi témito extrémnimi typy Zivotnich
strategif existuji rizné typy prechodové. U rostlin se dale uvaZuje o strategiich R-,
C- a S-. R-stratégové jsou adaptovani na ruderalni nebo rumistni typy stanovist,
ktera jsou typicka vysokou mirou disturbanci, a svymi charakteristikami v podstaté
splyvaji s r-stratégy. C-stratégové maji vlastnosti, které jim umoznuji byt silnymi
konkurenty, zatimco S-stratégové byvaji dobte prizplisobeni vysoce stresovym
podminkam, které dlouhodob¢ pisobi na jejich stanoviste. V nasledujicich odstav-
cich predstavime jednotlivé ekosystémy, které lze nalézt v nasi krajin€, a zpdsoby,
kterymi tyto ekosystémy a jejich populace druhti mladnou — tedy typy disturbanci,
jez na né plisobi. Méritkem mladi ekosystému je v celé této kapitole stadium sukce-
se, ve kterém se zrovna dany ekosystém nachazi.

V celém obdobi holocénu dochazi ke stale vyraznéjsimu nahrazovani priroze-
nych disturbanci pisobenim vSudyptitomného ¢lovéka, coz ma nékde na fungo-
vani nebo zachovani ekosystému kladny efekt, jinde zaporny (zvlasté v kombinaci
se sou¢asnymi zménami klimatu). Clovék piimo nebo nepiimo zavéadi do piirody
nepivodni organismy nebo patogeny, které mohou smér sukcese ptivodnich eko-
systém velmi ovlivnit. Zpisobil také v krajiné bezprecedentné rychlé a intenzivni
zmeény, které vedly ke sniZeni jeji mozaikovitosti, silné eutrofizaci (nadmérnému
prisunu zivin), vysuseni v diisledku melioraci, a tim v§im i vyraznym zménam sa-
motné struktury a fungovani krajiny. Na druhou stranu ¢loveék prisp€l ke vzniku
zcela novych ekosystém{, které v nékterych pripadech predstavuji plnohodnotnou
nahradu pfirodnich ekosystémd, jez piisobenim ¢lovéka zanikly.

Bezlesi

Ackoli v nasledujici podkapitole piseme, Ze listnaté nebo smiSené lesy jsou u nas
skoro vSude ptvodnim prirozenym ekosystémem, bezlesa stanoviSté u nas vzdy
existovala. Les je u nés tzv. klimaxovym ekosystémem — pomyslnym kone¢nym
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stadiem vyvoje stanovist. My uz ale z Gvodu této kapitoly vime, Ze nic jako klimax
prakticky neexistuje, respektive Ze miiZe na urc¢itém misté existovat urcitou dobu,
nez se u¢inkem néjaké disturbance nebo plisobenim ¢lovéka (zptisobem obhospo-
darovavani — managementem) vrati do urc¢itého ranéjsiho stadia sukcese.

Primarni bezlesi jsou lesem prirozen¢ nezarostla mista. Druhy primarniho
bezlesi v holocénu prezivaly na stanovistich, kterad zlistavala i pres priznivé pod-
minky klimatu v ranych stadiich sukcese — na skalach (protoZe tam neni ptida,
na kterou by se uchytily konkuren¢né zdatné druhy), piscich (kde je malo Zivin a
substrat se pohybuje), hadcich (ty jsou diky svému chemickému slozeni v podsta-
té toxické), alpinskych holich (tam zistava zima) a raseliniStich (ktera jsou moc
podmacena na to, aby na nich rostly a zily bézné druhy). Nicméné primarni bezlesi
se od dob ledovych dochovalo (paradoxné) i piimo uvniti lesd! V nizinnych lesich
odjakziva vyvijely druhy velkych bylozravych savci pastevni tlak na rizné dieviny
— podle tzv. Verovy hypotézy zde mohla vznikat az takova stanovisté, ktera pred-
stavovala jakousi evropskou savanu s dominantnimi svétlomilnymi druhy drevin,
jako je napriklad dub (Quercus sp.). Vedle pastevniho tlaku bylozravct zde navic
ptsobily zminéné disturbance (vitr, pozary, zaplavy, nalety herbivorniho hmyzu,
pady jednotlivych stroma, sesuvy ptlidy a dalsi).

Jakkoli jsou dnes ekosystémy primarniho bezlesi vzacné, druhy na né vazané
mohou alesponi v n¢jaké mire prezivat v sekundarnim bezlesi, které vytvoril svou
¢innosti ¢lovék. Sekundarni bezlesi predstavuje ekosystémy jako jsou pole, louky,
obydlené plochy, pastvou udrzované primarné bezlesé stepi ¢i slaniska a jeho vznik
tedy souvisi se vznikem zemédélstvi, které se na naSem tzemi zacalo praktikovat
v obdobi neolitu, zhruba 6000 az 4000 pi. n. 1. Po neolitickém zdareni zavadi ¢lovék
v eneolitu (4400-2000 pt. n. 1.) travopolni systém (s loukami pasenymi dobytkem),
ktery v dobé zelezné (800—400 pft. n. 1.) modifikuje na trojpolni systém (a zaroven
s obhospodarovanim poli sece louky kosou). V obdobi baroka, 17.—18. stoleti n. 1.,
zacina Clovék kromé poli hnojit hnojem i louky — do tohoto obdobi tedy ziejmé
spadaji pocatky eutrofizace krajiny, ktera ma za nasledek urychleni sukcese (na
stanovisti nedostanou Sanci uchytit se druhy oligotrofnich, tedy malo uzivnych,
stanovist a ¢asnych sukcesnich stadif). V poloviné 19. stoleti n. . se u nas naplno
rozjizdi trend tvorby pramyslové krajiny, ¢emuz v minulém stoleti nasadil korunu
minuly politicky rezim.

V extenzivni zemed¢€lské krajin€ kdysi prezivalo mnoho druhd Zivocichd, jako
jsou tieba koroptev (Perdix perdix), kiepelka (Coturnix coturnix), tuhyk obecny
(Lanius collurio), Cejka chocholatd (Vanellus vanellus) nebo sysel obecny (Sper-
mophilus citellus). Se zavedenim intenzivnich postupt obhospodarovani krajiny
a zavedenim ,velkych Sirych (rodnych) land“ (a tim padem ztratou heterogenity
krajiny) ztraci tyto druhy Zivotni (hnizdni) prostfedi a potravni nabidku, zatimco
jim ¢im dal vice konkuruji druhy, které jsou schopné se témto podminkam pftizpt-
sobovat, nebo vyuzivaji stanovisté, ktera se dnes jiz neobhospodaruji nebo prosté
ruderalizuji — naptiklad byvalé louky, které vyhledava chrastal (Rallus sp.).
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Stanovisté vznikla sekundarné z pastvin po primarnim bezlesi predstavuji louky,
pastviny a travnaté meze. Jsou na n€ vazané mnohé vzacné druhy organismd, jako
jsou napriklad orchideje (Orchideaceae) nebo bezobratli Zivoc¢ichové. V nasich
podminkach tato mista pomérné rychle (vétSinou do deseti let, stejné jako napf.
niZe zminéné lomy nebo piskovny) zarlstaji kfovinami, pozdgji i lesem. Kroviny
na mezich jsou jisté velmi dilezité jako ukryty pro mnohé druhy Zivoc¢ichd, nebo
napriklad jako prostiedi pro rist lisejnik{i, nicméné na biologicky hodnotnych lou-
kach nebo pastvinach je jejich vyskyt nezddouci. Pomérné snadno se rastu kiovin
zabrani pravidelnym sec¢enim nebo spasanim stanovist, pricemz v pripadé seceni je
tfeba dbat na to, aby se vSechna mista neposekala uplné najednou, ale nechaly se
na dané lokalité tzv. zivné pasy, které vyuziji rizna vyvojova stadia drobnych druhti
zivoCichli — naptiklad motyld (Lepidoptera). Dulezité je také rozhodnout, zda se
posecena biomasa z lokality odveze (¢imz by se stanovisté ochudilo o zZiviny), nebo
poneché (coz je zase vyhodné, pokud chceme, aby se na misté uvolnila a uchytila
semena z posecenych rostlin). Spasanim se stanovisté zpravidla o ziviny neochudji,
ale dojde k naruseni kompaktniho drnu vegetacniho pokryvu, coz umozni uchyceni
konkuren¢né méné zdatnym rostlindm.

Dals$im vyznamnym typem bezlesi jsou v nasi krajiné mokrady. Vznikaji na ma-
loplo$nych zamokienych mistech, zejména v okoli vétSich ek se slepymi rameny.
Zahrnuji biotopy, jako jsou periodicky zaplavované tiin€, na které jsou véazani
kriticky ohrozeni zivoc¢ichové, jako naptiklad listonohové (Triops cancriformis, Le-
pidurus apus) nebo zabronozky (Anostraca), ktefi jsou prizpasobeni jejich perio-
dickému vysychani. Moktady jsou i zraselin€lé louky (sekundarné vznikaji zménou
pom¢éra ve spodni vodé na stanovisti) nebo primo raselinisté. Ve vlh¢ich ¢astech
ficnich niv nebo slepych ramenech fek mohou rist i dieviny, naptiklad olSe (Alnus
sp.), vrby (Salix sp.) nebo topoly (Populus sp.), aniz by se tim fungovani mokradu
narusilo — tvoii se tam tzv. mékky luh. Naproti tomu pokud raselini$té zacnou ve
velké mire prerdstat brizami (Betula sp.) nebo borovicemi (Pinus sp.), mulize tento
smér sukcese ohrozit vzacné druhy rostlin vazanych na toto stanovisté, jako pri-
klad mizeme uvést masozravou rosnatku okrouhlolistou (Drosera rotundifolia).
Podoba okoli vodnich toki (fek, potoktli a vodoteci) se samoziejmé méni v jejich
prabehu — okoli horskych pottic¢kd neni zdaleka tolik ovlivnéno, jako je tomu u dol-
nich tokd s nivami, do kterych se feky periodicky vylévaji (pokud tedy nejsou uméle
regulované). Zajimavosti je, ze Fi¢ni nivy nebyly nikdy tak intenzivné zanesené
odplavenou ptidou, aby v nich vznikl typ porostu, ktery dnes zname jako tvrdy luh.
K tomu doslo az v dasledku vycerpani ptid a zmén krajiny v dob¢ vrcholné sttedo-
véké kolonizace, jez nasledovala obdobi morovych ran a valek.

Vresovisté, piseéné duny a stepni travniky jsou typickymi priklady primar-
niho bezlesi, které je dnes v nasi krajiné velmi vzacné. U téchto ekosystémi byl
vzdy hlavnim ekologickym inZenyrem pozar. Pod pojmem ,pozar® si ale v tomto
pripad€ nepiedstavujte naprostou zkazu. Pozar, ktery zajisti existenci téchto typt
stanovist, ma charakter spiSe mirného ,,preblafnuti“, které ma destruktivni aéinek
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pouze na dieviny zde rostouci, ¢imz zajisti setrvani stanovisté v inicialnim stadiu
sukcese. V dnesni dobé je vSak pouzivani otevieného ohné k managementu téchto
(ijinych) ekosystémi zakazano, tudiz i na viesovistich, dunach a travnicich se mu-
sime uchylit ke klasickému protezavani dievin ru¢ne, koseni, nebo paseni.

Mezi vyznamna bezlesa stanovisté v krajin¢€ patii i nové vzniklé pozuistatky po
pramyslové aktivité. Lomy jsou v sou¢asné krajin¢ dobrou prilezitosti k ochrané
rtznych skalnich spolecenstev a ekosystému. Pribéh ekologické sukcese v kon-
krétnich lomech samoziejmé zavisi na podlozi, kvili kterému byl lom otevien, a na
klimatickych podminkach, nicméné obecné plati, ze lomy pomérné rychle zarts-
taji, nebot jsou ¢asto obklopeny bohatym species pool (tj. ,,zasoba“ druhti pritom-
nych v blizkosti, které mohou stanovisté rychle kolonizovat). Zalezi tedy na nés,
zda chceme, aby lom po opusténi tézby co nejrychleji splynul s okolim (v kterémzto
pripad¢ se tedy nemusime o lom starat), nebo zda v ném chceme vyuzit piilezitosti
k zachovani néjakého inicialniho stadia sukcese, jez jako Gtocisté vyuzije mnoho
vzacnych organismu (kdy se opét musime uchylit alespon k obéasnému proiezani
drevin — nebo otevieni dal§iho lomu v tésné blizkosti).

Haldy a vysypky tvorené hlusinou vzniklé v dtsledku tézby naptiklad hnédého
nebo ¢erného uhli jsou po lomech druhym prikladem ekosystémt, kde probiha
primarni sukcese, nebot na takovém stanovisti neni vytvorena ptida, ktera by ob-
sahovala semennou banku, prostor pro uchyceni pionyrskych rostlin atd. Haldy a
vysypky byvaji ¢asto vetsich rozmér, coz biologim umoziuje sledovat sukcesi na
nové vysypce v ¢ase i prostoru — vétSinou trva déle, nez je organismy (houbami,
rasami, bezobratlymi) osidlen i stied vysypKy, zatimco okraje jsou osidlovany bez-
prostiedné po jejim vytvoreni v zavislosti na skladbé druhti v okoli (species pool).
Jinak se bude ptda tvotit pod ol$i (Alnus sp.) nebo lipou (Tilia sp.), které maji listy
bohaté na ziviny, jimiz se zivi ptdni bezobratli; jinak se bude tvorit pod jehlicnany
nebo duby (Quercus sp.).

Dalsi porovnani nabizi vysypky ponechané spontanni (samovolné) sukcesi ver-
sus vysypky, které byly z néjakého divodu remediovany (probéhla na nich techno-
logick4 manipulace za ucelem zlepSeni zadoucich vlastnosti — napiiklad zpevnéni
svahu, zavezeni povrchu vrstvou plidy jako ochrana pred zahotfenim atp.) nebo
rekultivovany (vlastnosti vysypky byly pozménény za tcelem rekreac¢niho, zemé-
delského ¢i lesnického vyuziti, a to predev§im riznymi fizenymi vysadbami ket a
stromt). Dosavadni pozorovani nejen ¢eskych védeckych tymt ukazuji, ze pokud
je to mozné, je z hlediska biologické hodnoty nejlepsi a nejvyhodnéjsi ponechat
vysypku samovolnému vyvoji. Nutno vSak dodat, ze tento proces spontanni suk-
cese je oproti umélym rekultivacim pomalejsi — do pokrocilejsiho stadia sukcese,
které znamena pritomnost kirovin a stromd, se vysypka dostane ptiblizné za 15 let.
Biolog ma ovSem radost i z mist, ktera na vysypce zistavaji hola (naptiklad ero-
dovany svah, nebo misto s toxickym substratem), ktera vdééné vyuziji napriklad
samotarské vcely nebo kutilky (Sphecidae), nebo z depresi (sniZenin) na vysypce,
ve kterych postupné vznika mokiad.
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Plnohodnotnou nadhradou pise¢nych dun v krajiné tvori dalsi pozistatek po tézbé
— piskovny, kde maji moznost se uchylit konkuren¢né slabé druhy, které jiz nemaji
jiné misto pro zivot. Znovu zde zalezi na rostlinach, jez se tam uchyti jako prvni,
kterym presné smérem se sukcese v piskovné bude ubirat (znovu mizeme srovnat
duasledky pritomnosti ol$e a vrby v kontrastu s pritomnosti borovice a biizy — v prv-
nim pripadé bude stanovisté mnohem rychleji obohaceno zivinami). Ov§em pokud
je do piskovny umoznén rizeny vstup (vazany predev§im na urcité obdobi roku)
napriklad motorkaitm, ktefi svou aktivitou ptisobi proti sméru sukcese a zartistani
piskovny, raduji se nejen samotarské vcely a kutilky, ale i néktefi obojzivelnici, jako
napt. ropucha kratkonohé (Epidalea calamita). Svislé stény opusténych piskoven
také predstavuji idealni hnizdni podminky pro biehuli fi¢ni (Riparia riparia) nebo
vlhu pestrou (Merops apiaster).

Popilkovisté, jako odpad elektraren, a odkalisté, zbytky po procesech zpraco-
vani rud nebo po chemickém priimyslu, jsou nejextrémnéjs$im prikladem ekosysté-
mu, kterym se v této kapitole budeme zabyvat. Obsahuji toxické latky, nebo toxické
koncentrace béznych latek (napriklad stil) a maji nestabilni, ale zaroveri homo-
genni povrchy, které maji sklon se prehfivat (i vice nez na 50°C). Sukcesi na nich
umozni kolonizace povrchu mikroorganismy (houbami a fasami), které vytvori
biologickou krustu, coz vede ke snizeni extremity stanovisté a zlepSeni moznosti
uchyceni rostlin (bylin, btizy (Betula sp.), topolu osiky (Populus tremula), vrb (Sa-
lix sp.)). Po tom, co kofeny téchto prvnich kolonizatorti prorostou do toxickych
vrstev substratu, tyto rostliny hynou — opé€t ale svou biomasou zlepsi podminky
pro rust jejich nasledovnikli. Sukcese na popilkovistich a odkalistich se da urychlit
navezenim jiz mrtvé biomasy na stanovisté. (O postindustridlnich stanovistich jako
nové Sanci pro biodiverzitu se miiZete vice docist v pfipravném textu BiO 2017 — Kdyz
musis, tak musis nebo v brozurce BiO 2010 — Ochrana pfirody z pohledu biologa, kterd
se vénuje vsem stanovistim zminénym v této kapitole).

—
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Oblasti, které byly zabrany jako vojenské vycvikové prostory (Gjezdy), jsou také
velmi zajimavé, nebot byly usetieny zmén v disledku intenzivniho zemédélstvi. Za-
rovenl na né€ pasobi pfimérené mnozstvi disturbanci priméreného rozsahu — vzni-
kaji zde rtzné kratery nebo mistni pozary. Vysledkem tohoto pisobeni jsou plané
s viesovisti, vlhkymi oligotrofnimi loukami, suchymi stranémi, nebo mokiady
— zkratka proménlivd mozaika vzacnych ekosystému uprostied vsedni krajiny. Za
zminku stoji také ekosystémy vznikajici v bezpeénostnich pasmech tjezda — ridké
i husté porosty dievin a novodobé pralesy, které diky nepritomnosti lidi vyuzivaji
jako svlij domov rysi (Lynx lynx), tettivci (Lyrurus tetrix) a dalsi vzacné a ohroze-
né organismy vazané na pestrou $kalu sukcesnich stadii ekosystémii. Rada téchto
ploch prestala byt armadou v poslednich dvaceti letech vyuzivana, coz (pokud
chceme zachovat jejich pestrost a jedinecnost) vytvari prostor pro vyhlasovani no-
vych chranénych tzemi, zavody terénnich vozidel nebo pastvu velkych kopytniki
— tfeba divokych koni.

Lesy
Listnaté nebo smiSené lesy jsou u nas skoro v§ude (zejména v niZinach a pahorka-
tinach) ptvodnim ptirozenym ekosystémem. Vznik lesa je prirozené blokovan pou-
ze na mistech, ktera jsou pfrili§ eutrofizovand, toxicka, velmi suchd, nebo naopak
podmacena, o kterych jste se docetli v podkapitole o bezlesych ekosystémech. List-
naty les také také nevznikne na mistech, kde je tfeba i piisobenim ¢lovéka umoznén
rast pouze neékolika malo konkuren¢né schopnych bylin (jako jsou titina krovistni
(Calamagrostis epigejos) nebo chrastice rakosovita (Phalaris arundinacea)).
Nejvice jsou nase listnaté lesy na ustupu kvili plosSnému péstovani smrkovych
monokultur, jehoZz pocatky sahaji do obdobi 17. a 18. stoleti (ach to baroko!).
Pred zavedenim monokultur dievin byly svétlé listnaté lesy udrZovany v ramci
extenzivniho hospodatent, kdy se v nich pasl dobytek (coZ nahrazovalo pisobeni
ptvodnich velkych byloZravci) a kdy se do lesti chodilo hrabat opad k vyuZiti jako
stelivo, nebo fezat vétve stromd za ucelem ziskani krmiva pro dobytek, tzv. letniny
— takovym zplisobem u nés vznikaly svétlé pastevni lesy vzhledu dne$nich anglic-
kych parkt. Extenzivnim hospodarenim u nas dale vznikaly nizké lesy, kacené pro
ziskani napf. stavebniho dieva jednou za 5-30 let, jejichZ ekvivalenty dnes vidime
pouze pod elektrickym vedenim nebo podél zeleznic. Pokud kacenim vznikla pare-
zina s vyskytem rizné starych roztrouSenych stromd, kde se jednou za 15-50 let
sekalo pouze spodni stromové patro na otop, jednalo se o tzv. stredni les. Pied
ptsobenim ¢lovéka na ekosystém listnatych lesd byl tento typ stanovisté pravde-
podobné udrZovan aktivitou zminénych bylozravci, ktefi velmi selektivné plisobili
na zmlazovani zastoupenych druhd stromd — konkurenéné zdatny je napriklad buk
(Fagus sylvatica) nebo jasan (Fraxinus sp.), naopak dub (Quercus sp.) je vyrazné
svétlomilny, zatimco ve spodnich patrech lest byly béZné pritomny jako pfimeési
liska (Corylus avellana), btiza (Betula sp.), habr (Carpinus sp.) apod.
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Ackoli je dnes vétsina listnatych lesti potlacena vyskytem smrkovych monokultur
a management pomoci pastvy dobytka, nedej boze vypalovani, v nich u nas neni
povoleny, probihaji v soucasnosti pokusy o prevadéni stavajicich monokultur na
piirodé blizsi lesy (hlavné co se ty¢e druhové skladby), nebot se znovu prichazi na
to, Ze takové lesy jsou v dlouhodobém méritku mnohem stabilnéjsi. Obnova biolo-
gicky hodnotnych lesti na dnes nelesnich stanovistich (véetné monokultur) je v§ak
slozita z toho davodu, zZe trva dlouho (alespon 40—80 let), nez se pro n¢ vytvori
vhodné ptida (o které pojednava samostatna nasledujici kapitola).

Jehli¢naté horské lesy (s dominantnim zastoupenim smrku (Picea abies) s pri-
mesi jedli (Abies alba), buka (Fagus sp.) a pripadné borovic (Pinus sp.)) se na na-
Sem Uzemi byly odjakziva schopné udrzovat také bez pti¢inéni ¢lovéka — hlavnimi
ekologickymi inzenyry jsou v nich kiirovec (lykozrout smrkovy (Ips typographus))
a vitr. Prirozené fluktuace (kolisani) populaci kirovce v kombinaci s nahodnymi
vlivy ojedinélych vichtic zajistuji, Ze v jehli¢natych lesich vznikaji mista, kde stro-
my snadnéji zmlazuji (pod starym stromem zlomenym vichtici a/nebo napadenym
kdrovcem, nebo piimo na mrtvém rozkladajicim se deveé padlého stromu) vedle
mist, ktera by se dala oznacit pojmem prales. Plivodni horské jehlicnaté lesy mame
moznost na nasem Uzemi nalézt v nadrodnich parcich, kde se ke §tésti samotného
ekosystému porad jesté respektuje jejich clovékem neruseny vyvoj, jehoz priroze-
nou soucasti jsou jak ,,holiny“, kde jsou populace jehli¢natych stromt zastoupeny
hlavné semenacky, tak pralesy se vzrostlymi stromy.

Puda

Plida je svrchni vrstva vétSiny terestrickych ekosystému — zvétrala vrstva zemské
kiry, ktera obsahuje mrtvé i Zivé organismy a produkty jejich metabolismu. Z fy-
zikalniho hlediska je to tfifazovy systém s vodou jako kapalnou fazi, vzduchem
jako plynnou a pevnymi ¢asteCkami o rizném mineralnim a organickém podilu.
Poskytuje Ziviny a samotné Zivotni podminky pro takovou spoustu organismi, zZe
jejich diverzita na povrchu a uvniti paidy ve vét§iné biomt nékolikanasobné prevy-
Suje diverzitu organismu Zijicich nad povrchem. Procesy v pidé hraji zasadni roli
v lokalnich i globalnim kolobéhu biogennich prvkd. Se vznikem ptdy velmi Gzce
souvisi interakce ptidnich ¢astic s ptidnimi organismy, a (nejen potravni) interakce
organismud mezi sebou. Nasledujici text okolnosti vzniku ptdy popisuje.

Abiotické vlastnosti prostiedi ovliviiuji, ktefi zastupci mikroorganismd se na
zvétralém substratu uchyti nejlépe. pH geologického substratu (horniny, z niz
pada vznika erozi), které je nizsi nez 7, toleruji nejlépe houby (Funghi). Neutral-
ni pH obecné svédéi pritomnosti bakterii, zatimco pH vy$si nez 7 preferuji spe-
cializovangjs$i kmeny bakterii (Bacteria), hlavné aktinomycety (Actinobacteria,
Actinomycetes). Na piitomnosti mikroorganismt dale zavisi pritomnost dalSich
organismd, jak jsme si popsali jiz napiiklad v kapitole o vyvoji popilkovist a od-
kalist, ktera vynikaji extrémni salinitou. Geologicky substrat eroduje v dasledku
pusobeni klimatu na rizné velké ¢aste¢ky — plidy vzniklé na rdznych substratech
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maji riznou zrnitost. Castecky vétsi nez 0,05 mm tvoii pisek, ¢astecky mensi nez
0,002 mm tvoii jily. Castecky, jejichz velikost spada do rozmezi 0,002—0,05 mm,
se nazyvaji prach. Velikosti ¢astecek ptidy odpovida velikost port mezi nimi — a
velikosti porti je ovlivnén obsah a perkolace (prichod) vody v ptidé a provzdusnéni
pudy (nejjemnéjsi ptida zadrzuje vodu nejlépe, coz ale znamena, Ze se do ni vejde
méné vzduchu). Cim jemnéjsi ¢astecky ptdy, tim Iépe shlukuji (tvori agregaty) a
tim jsou vhodnéjsi pro sorpci — maji schopnost poutat ionty nebo celé molekuly
rtznych sloucenin z plidniho roztoku do pevné faze a tim je chranit proti vyplave-
ni — ziviny se tak mohou stat v substratu dostupnéjSimi pro rostliny, nebo naopak
v substratu tpln¢ znehybnét.

Biotické faktory vytvari v ptidé s témi abiotickymi systém zpétnych vazeb, jejichz
silou je smérovan dalsi vyvoj pidy. Obsah opadu rostlinného pivodu a organické
hmoty obecné je v pad¢ zasadni pro detritovou potravni sit. Organicka hmota
zlepSuje schopnosti ptidniho substratu sorbovat jiné latky a zadrzovat vodu, ovliv-
nuje pidni pH (podle toho, z jakého podilu je tvotfena opadem a z jaké rostliny
opad pochdzi), a tim i mobilitu latek v plidnim profilu (naptiklad ionty riznych
kovli maji odliSnou dostupnost pro rostliny za riznych hodnot pH).

Jiz vySe zminéné houby, rasy a bakterie (véetné sinic (Cyanobacteria) a aktinomy-
cet (Actinobacteria, Actinomycetes)) predstavuji zastupce padni mikroflory. Tyto
mikroorganismy maji velmi pestrou a variabilni enzymatickou vybavu, pomoci kte-
ré katalyzuji prakticky vSechny vyznamné chemické reakce v pad¢. Tvoii zakladni
kroky detritovorniho fetézce (nékteri jsou saprofagové). Navic se podileji na ptidni
strukture — jejich bunécné obaly stmeluji plidni ¢astice do agregati. Mikrofaunu
v pudé predstavuji zastupci mikroskopickych eukaryot napii¢ v§emi fiSemi — Amo-
ebozoa, Excavata, Ciliophora a dalsi, ktefi se v ptidé zivi predaci ptidni mikroflory.
Mezofauna se sklada ze zastupct vifnika (Rotifera), hlistic (Nematoda), Zelvusek
(Tardigrada), roztocd (Acari), chvostoskokd (Collembola), vidlicnatek (Diplura)
a hmyzenek (Protura). V plide se Zivi opét mikroflorou, nebo konzumaci opadu —
do tvorby pldy tedy prispivaji produkei drobnych exkrementd, které pozménuji
pudni strukturu a predstavuji prostiedi, jez je prednostné osidlovano mikroflérou
a mikrofaunou. Makrofauna je v ptidé zastoupena obrovskym mnozstvim taxont
ze skupin pavoukovcd (Arachnida), stejnonozct (Isopoda), zizal (Lumbricina),
roupic (Enchytraeidae), mekkysa (Mollusca), mnohonozek (Diplopoda), stonozek
(Myriapoda), broukt (Coleoptera), dvoukiidlych (Diptera), jejich larev atd. Za-
stupci makrofauny jsou saprofagové, dravci, nebo se zivi mikrofaunou a mikrofl6-
rou. Jejich zasadni roli je tvorba exkrementii a bioturbace (promichavani ptidniho
profilu), a tim padem vliv na ptidni strukturu a sloZeni. Kofeny a podzemni organy
rostlin hraji vyznamnou roli v redistribuci vody a Zivin — vodu i asimilaty a Ziviny
mohou skladovat, nebo naopak Cerpat. Pidu zaroven rozrusuji, ale i chrani pied
erozi. Produkuji tzv. korenové exudaty, které obsahuji vysokomolekularni latky
tvorici hlen i nizkomolekularni latky s nejrizn€j$imi funkcemi — naptiklad alelo-
patickymi, antimikrobialnimi, ale i signalnimi (ty jsou uréené pro komunikaci se
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Pojdme se na zavér této kapitoly podivat na procesy probihajici ve svrchnich
o vrstvach plidy, kde se postupem ¢asu a v zavislosti na abiotickych i biotickych
MUL —] vlastnostech prostiedi tvoii humus (viz obr. 1.1). Jak vyplyva z predchoziho textu,
| i na mistech podobnych co do substratu a klimatickych podminek miize vzniknout
! docela jiny typ humusu podle toho, jaké organismy tam spolu (a s prostiedim)
interaguji. Pri tvorbé humusu jsme jiz ve fazi vyvoje ekosystému, ktery podléha
sekundarni sukcesi — tzn. vlivem eroze m4 jiz ptida urcitou zrnitost, obsahuje pro-
pagule riznych organismi a neni nijak extrémni — jiz prosla vyvojem, ktery jsme
si popsali u popilkovist, odkalist, hald a podobnych mist. Zaroven zde plida nemé
extrémni vlastnosti co se ty¢e obsahu vody.

V jehli¢natém lese, ktery se uchyti a prospiva spise na pis¢itéjSich ptadach, a je-
hoz opad je pomérné kysely a ma velky pomér obsahu uhliku ku dusiku, nebudou
prospivat zastupci makrofauny zajistujici efekt bioturbace — zizaly. Opad se tedy
bude hromadit na povrchu ptdy a nebude zanasen do hlubsich vrstev. Malo uzivny
opad také bude pomalu zpracovavan detritofagy, jejichz exkrementy tim padem
tolik nepozméni pldni strukturu. Z mikroflory budou v pidé pirevazovat houby.
To je situace, za které na popsaném stanovisti vznikne humus typu mor. Naopak
v lesich smiSenych, jejichz opad je bohat¢jsi na dusik a neni tolik kysely, bude na-
e priklad pro rostliny dostupnéjsi prvek, ktery v bunéénych pochodech vyuzivaji jako
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Obr.1.1: Vznik riznych typi humusu zavisly na efektu zpétnych vazeb mezi abiotickymi a
biotickymi vlastnostmi prostiedi.

symbiotickymi fixatory dusiku nebo mykorhiznimi houbami). Korenovymi exudaty
se zivi nespocet mikroorganismd vazanych na rhizosféru (prostor bezprostredné
navazujici na koreny). Kotfenové exudaty mohou také ménit ptidni pH. Koreny se
tedy v piidé chovaji jako prostredi pro rizné symbiotické organismy a tvori zaklad
pro ptdni sit mikroorganismda.
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2. ZAKLADNI POZNATKY EMBRYOGENEZE ZIVOCICHU

Byt eukaryotickym organismem znamené mit buriku s jadrem a nékolika rozdilny-
mi chromozomy, které podstupuji mitézu (viz rdmecek 2.A). Byt mnohobuné¢-
nym eukaryotickym organismem (jako tfeba rostliny, houby nebo Zivocichové)
znamena, Ze bunky, které projdou mitézou, se od sebe neodd¢li, ale vytvari jedno-
ho jedince, ktery se v dalSich generacich rozmnozuje a vytvari stejné jedince také
vytvoiené z mnoha bunék. Byt Zivocich pro vétSinu znamena podstupovat proces
zvany gastrulace, béhem kterého dochazi k diferenciaci zarode¢nych vrstev, tj. ek-
todermu, entodermu a mezodermu (viz rameéek 2.B). Zivo¢ichové jsou jediné or-
ganismy, které gastruluji. V soucasnosti se uvadi, ze existuje 35 zivoc¢iSnych kment
a kazdy kmen ma trochu jiny zptisob embryogeneze. Nasledujici kapitoly se budou
zabyvat ranou embryogenezi nékterych zivoc¢isnych kmend.

2.A Mitéza a meidza. Mitéza je bunécné déleni, pfed nimz dochazi v matefské burice
k replikaci chromozom (DNA), jez jsou v jeho priibéhu rozdéleny do dvou novych
dcefinych bunék. Obé dcefiné bunky jsou geneticky identické s matefskou burikou.

. . Dcefiné buriky
Replikace
DNA

Mltoza

Obr.2.1: Mitoza.

Meidza je specializovany typ bunécného déleni, pfi kterém vznikaji ctyfi dcefiné bunky
s polovi¢nim poctem chromozom( (DNA) v porovnéni s matefskou burikou. V prvni
fazi meidzy dochazi k tzv. crossing-overu, kdy si homologické chromozomy vzdjemné
vymeéni urcité oblasti DNA.V druhé fazi meidzy se pak tyto chromozomy rozchazeji do
jednotlivych dcefinych bunék. Kazda dcefina burika je geneticky odlisSnad od mateiské
bunky. Meidza je typicka pro vznik pohlavnich bunék Zivocich(, tj. vajicek a spermii.

Dcefiné
buiiky It

= @B
@ PG e

Replikace
Meidza Il \U/I

DNA

)@@

Meioza |

Obr.2.2: Meidza.
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2.B Zarodecné vrstvy - ektoderm, entoderm, mezoderm. Gastrulace probihd
v rané fazi embryogeneze, kdy dochazi k migraci bunék embrya. BEhem této migrace
jsou ustanoveny tzv. zarodeéné vrstvy bunék, které se lisi svymi osudy. Zivogichové
vytvareji zdrode¢né vrstvy bud dvé (ektoderm a entoderm), pak se oznacuji jako
diblastika, nebo tfi (ektoderm, entoderm a mezoderm), ti jsou nazyvéni triblastika.
Buriky ektodermu vytvéreji povrch embrya a z néj odvozené struktury jakou je
i neurdlni trubice. Entoderm oproti tomu umoziuje vznik travici soustavy a z ni
oddélené dychaci soustavy. Mezoderm je vrstva bunék vznikajici mezi ektodermem a
entodermem, kterd se podili na vzniku opornych tkénijako jsou napt. kosti a chrupavky,
obéhového systému, svaly, ale také pohlavni a vylucovaci soustavy aj.

2.1 Oplozeni
Oplozeni je proces, kdy gamety (pohlavni bunky) — spermie a vajicko — splynou a
tim zapocne vznik nového jedince. Dédi¢na informace nachazejici se v gametach
je tedy diky oplozeni prenesena z rodi¢i na potomky. Oplozeni se v detailech lisi
mezi organismy, ale obecné Ize pojmenovat ¢tyti hlavni faze. (1) Nejprve musi dojit
ke kontaktu vajicka se spermii a ty se musi vzajemné poznat. Takové rozpoznani je
jednou z bariér mezidruhového kiizeni. (2) Nasleduje vniknuti spermie do vajicka.
To ve vét§iné piipadl nastartuje reakci vajicka, ktera znemozni dal$im spermiim
vniknuti dovnitf. Bez toho by se misto dvou haploidnich jader (1x vajicko, 1x sper-
mie) mohlo objevit ve vajicku haploidnich jader vice a to by pfi jejich nasledném
splyvani délalo neplechu. (Jsou ale popisovany piipady u pavoukovct a hmyzu,
kdy do vajicka proniklo vice spermii a zarodek se piesto dal vyvijel. Tato polysper-
mie se vyjimecné vyskytuje i obratlovcl, napt. u paryb nebo ocasatych obojzivelni-
kd.) (3) Po vniknuti spermie do vaji¢ka dojde ke splynuti jejich haploidnich jader a
vznika diploidni jadro nového potomka. To se nékdy oznacuje jako

nd (spermie) +nQ (vajicko) = 2n (novy jedinec).
(4) Na zaver celého procesu oplozeni se nastartuje déleni, které se v prvotni fazi
oznacuje jako ryhovani vajicka. Zacina tak vyvoj nového jedince.

Kazda spermie se sklada z haploidniho jadra (tj. jadra, které obsahuje jen jednu
sadu chromozomf), vacku s enzymy a pohonného systému. Cytoplazma je béhem
dozravani spermii u vétSiny druhli redukovana na naprosto nezbytné minimum
a ponechany jsou jen ty organely, které jsou dutleZité pro pohyb spermie. Jadro
s DNA se nachazi v predni ¢asti spermie. V blizkosti jadra byva ptitomen tzv. akro-
zomalni vacek neboli akrozom, ktery vznikl z Golgiho aparatu a obsahuje enzymy
schopné rozs$tépit proteiny a polysacharidy, coZ umoziiuje pronikani spermie do
vajicka. Zplsoby, jakymi je spermie pohanéna k vajicku, se u rliznych druha lisi.
Nejcastéji se vSak jednotlivé spermie pohybuji pomoci bic¢iku tvoreného mikro-
tubuly, tj. cytoskeletarnimi proteiny. (Zpdsob pohybu je patrny uz z nazvu této
struktury, predstavte si bi¢.) Pro pohyb bi¢iku je potfeba energie, ktera je v burice
béZné uloZena v podobé ATP vyrabéného mitochondriemi. Ty se nachazeji mezi
hlavi¢kou a bi¢ikem spermie v oblasti nazyvané kréek.
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Veskery material, ktery je nezbytny
pro pocate¢ni riist a vyvoj embrya,
musi byt ve vajicku uskladnén. To je | hlavitka
také divod, pro¢ je vajicko jednou
z nejvétSich bunék organismu. Za-
timco spermie se béhem svého vyvoje
zbavi vétSiny cytoplazmy, nezralé
vajicko (oocyt) si svou cytoplazmu
ponecha a dokonce zvétSuje jeji
mnozstvi. Pfi meiotickém déleni (viz
ramecek 2.A) tedy nevznikaji dvé rov- [ °°%a
nocenné velké bunky. Na konci meié-
zy vznika pouze jedno jediné vajicko,
které si ponecha vétsinu cytoplazmy,
ostatni tfi bunky, které pii meidze
vzniknou, pak obsahuji jen minimum
cytoplazmy a hlavné DNA (fikame L=
jim polova téliska). Béhem dozravani [ Obr.2.3: Stavba spermie.
vajicko produkuje také zloutek, ve kte-
rém skladuje energii nezbytnou pro nasledny vyvoj. Sav¢i embrya jsou zdsobovana
energii od matky prostiednictvim krevniho fecisté, a tak nemusi mit zasoby zlout-
ku. Ostatni obratlovci musi mit zasoby Zloutku dostate¢né. Ptaci vajicko je jedina
obrovska burika, jejiz enormni rozmér je dany pritomnosti velkého mnozstvi zlout-
ku. V kazdém pripadé je vajicko vzdy vetsi nez spermie, ackoliv obé burnky nesou
stejné (haploidni) mnozstvi genetické informace. U nékterych organismi je samici
jadro v haploidnim stavu uz v dobé&, kdy dochazi k oplozeni. VétSina organismi ale
ponechava samici jadro v diploidnim stavu (resp. ve stavu pred druhym meiotic-
kym délenim) a zaveére¢né déleni je spusténo az poté, co spermie vnikne do vajicka.

Vajicko vylucuje latky rozpustné ve vod¢, které pritahuji spermie. Ty se pohybuji
podél zvysujiciho se gradientu téchto atraktantii. Popsany pohyb spermie fadime
mezi tzv. chemotaxe. Po dosazeni vajicka nasleduje splynuti membrany akrozo-
mu a cytoplazmatické membrany spermie, vyliti enzym@ z akrozomu spermie

akrozom

jadro

bazalni télisko

\ kréek
— mitochondrie

hlavni ¢ast bigiku

koncova ¢ast biciku
7
‘/
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2.C Obaly vajicka. U vajicka je potifeba popsat jeho vnéjsi i vnitini obaly. Vné
cytoplazmatické membrany se nachdzi extraceluldrni matrix, diky které ¢asto spermie
rozpoznavaji, zda vajicko pfislusi ke stejnému druhu. U bezobratlych zivocichl tento
obal obvykle oznacujeme jako vitelinni membranu. Mnoho vajicek riiznych zivocich(
pak ma nad vitelinni membranou dalsi gelovitou slozku (vzpomente na oslizla zabi
vajicka). Jako vétsina biologickych gell, i tato je slozena z polysacharidu, které
zadrzuji vodu. Bezprostiedné pod cytoplazmatickou membrdnou se nachdzi tenka
vrstva cytoplasmy gelovitého slozeni, nazyvana kortex. V kortexu jsou také uloZena
kortikalni granula, kterd svoji cinnosti zamezuji vniknuti dalSich spermii do vajicka, tj.
polyspermii. Extracelularni matrix se u savcli nazyva zona pellucida. Sav¢i vajicko je
také obklopeno vrstvou bunék, které vytvéreji jakysi mrak kolem vajicka, a tak jsou
oznacovany jako cumulus. Tyto buriky vznikly jiz ve vaje¢niku a od uvolnéni vajicka do
vejcovodU zajistovaly jeho vyZzivu. Nejspodnéjsi vrstva bunék cumulu tésné sousedici
se zonou pellucidou se nazyvé corona radiata.

jadro

cytoplazma

zona pellucida

Obr.2.4: Lidské vajicko.

(exocyt6za) a poté se spermie navaze na extracelularni matrix vajicka, aby pro-
nikla skrz ni aZ k samotné membran¢ vajicka. Cely proces je zavrSen splynutim
membran vajicka a spermie. Ve vaji¢ku pak dojde k setkani dvou haploidnich jader
a jsou nastartovany pocatecni procesy embryogeneze.

2.2 Strucna fylogeneze zivocichu

Organismy nachazejici se na bazi rise zivoCichti (Metazoa) maji dveé zarodecné
vrstvy bunék — ektoderm a entoderm a pouze malo anebo zadny mezoderm (tj.
buriky nebo tkané mezi t€émito vrstvami). Vzhledem k poctu zarodecnych vrstev se
tato skupina oznacuje jako diblastika. Na bazi stromu radime podle nejnovéjsich
studii zZebernatky (Ctenophora), houbovce (Porifera), vlockovce (Placozoa) a Za-
havce (Cnidaria). Houbovci maji dokonce geny pro nervovy systém, ackoliv sou-
¢asni houbovci zadny nervovy systém nemaji. Naznacuje to, Ze nervova soustava
byla v tomto kmeni sekundarn€ redukovana béhem evoluce. Dlouho se myslelo, ze
diblasticti Zahavci a Zebernatky maji radialni symetrii a Zadny mezoderm, zatimco
triblastika (vSichni ostatni zivo¢ichové) jsou symetricti bilateraln¢ a maji i tieti za-
rode¢nou vrstvu — mezoderm. Nedavné studie ale ukazuji, Ze néktefi zahavci maji
mezoderm a nékteri dokonce vykazuji bilateralni symetrii v urcitych fazich svého
zivota. U meduz (patii mezi Zahavce) se predpoklada, ze potrebuji svalové bunky
vzniklé z mezodermu, aby mohly vykonavat sviij typicky pohyb. Tento mezoderm
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Obr. 2.5: Fylogeneticky strom Zivocichii (Metazoa) s vyznacenymi diblastiky (svétle modyie)
a triblastiky (zelené a ¢ervené).

vSak pravdépodobné vznikl v evoluci nezavisle na mezodermu, ktery dava vznik-
nout svalim u hmyzu nebo obratlovci. Nezavisly vznik mezodermu u diblastik a
triblastik je tak jednim z vyznamnych prikladi konvergentni evoluce, ktery nam
pripomind, jak evoluce dokaze vytvorit podobné struktury pti feSeni podobnych
problém?i.

Naprosta vétSina Zivoc¢ichl ma tii zarodec¢né vrstvy a fadi se tak mezi triblastika.
U spole¢ného predka vSech téchto organismt vznikl mezoderm, ktery vytvari pre-
devsim svaly a cévy, a tedy umoziuje organismiim postavit si vétsi t€la a pohybovat
se ve vétsim rozsahu. Triblastika se také nazyvaji bilateria, protoZe maji bilateralni
(dvoustrannou) symetrii. To znamen4, Ze jsou symetri¢ti podle osy prochazejici od
hlavy k ocasu a maji symetrickou pravou a levou stranu. Bilateria se dale d¢li na
prvousté a druhotsté.

Prvousti (Protostomia, fecky ,,prvné sta®) zahrnuji meékkyse, ¢lenovce a rizné
dalsi kmeny, které by laik pravdépodobné souhrnné oznacil jako ,,Cervi“. Nazev
této skupiny je odvozen podle jejich embryonalniho vyvoje, protoze prvni otvor,
ktery se na embryu objevi béhem gastrulace, d4 v dospélosti vzniknout tistm. Rit-
ni otvor se vytvori pozdgji na jiném misté embrya (viz obr.2.6).

Mezi kmeny druhoustych patii strunatci (Chordata) a ostnokozci (Echinoder-
mata). Mozné se zda zvlastni davat do pribuzenského vztahu ¢lovéka (strunatec)
a sumyse (ostnokozec), ale jisté vyvojové mechanismy jsou témto skupinam spo-
le¢né. Napriklad je to vznik Ust. Jak napovida nazev druhousti (Deuterostomia),
budouci tsta jsou vytvorena jako druha prohlubei. Z prvniho otvoru vzniklého
pfi gastrulaci vzniké fitni otvor. Je to tak. Méli jste dfiv fitni otvor nez Gsta (viz
obr.2.6). Vzhledem k tomu, ze kazdy kmen at uz prvoustych nebo druhoustych zi-
vocichli prodélal vlastni evoluéni cestu, nalézame v embryogenezi riznych kment
rizné vyjimky.
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2.3 Rana embryogeneze

Embryogeneze u Zivocicht za¢ina oplozenim, kdy po splynuti haploidniho vajicka
a haploidni spermie vznika diploidni burika zvana zygota. Ta se nasledné mitoticky
deli. Nové vzniklé buniky ale nezvétSuji svlij objem, a tak jsou v ramci embrya stéle
mensi a pocetnéjsi. Takové déleni se oznacuje jako ryhovani vajicka. Ryhovani
dospéje do stadia s mnoha burikami, oznacované jako morula (z latinského slova
oznacujici plod moruse, ktery by mél byt tomuto shluku bunék nepatrné podob-
ny; slovo nepatrné je pro popis podobnosti priznacné). Pozdgji se uvniti moruly
vytvori dutina zvana blastocoel a z moruly se timto stane blastula. Nasleduje mo-
hutna migrace bun¢k zvana gastrulace, pii které se bunky budouciho entodermu
presouvaji do oblasti blastocoelu a na povrchu embrya tak zlstavaji pouze burnky
ektodermu. Oblast, kde se buniky entodermu zanofuji do blastocoelu, se nazyva
blastoporus (viz obr.2.7).

Rany vyvoj u jednotlivych triblastik

Skupina organisma se tfemi zarode¢nymi listy (ektodermem, entodermem, me-
zodermem) je prili§ rozsahla pro dikladny popis vSech jejich skupin, a tak byli
vybrani jen néktefi zastupci. Nasledujici vybér konkrétnich organismli neni na-
hodny. VSechny patii mezi tzv. modelové organismy. Tyto druhy spojuje nékolik
vlastnosti, mezi které patii skute¢nost, zZe se daji snadno chovat a rozmnozovat

& bunéné stadium 8 bunééné stadium (@) Ryhevéni

(b) Vznik télni dutiny

0 Ektoderm {coelomu)
B Mezoderm
Entoderm
Mezoderm \ Blastoporus Blastoporus Mezoderm
/Ritm’ otvor Usta (c) Osud blastoporu
« » Trévici trubice ‘ ii ®
™ Usta “Ritni otvor

Obr.2.6: Rozdily v embryogenezi mezi prvoustymi a druhoustymi. Zasadnim rozdilem
je, ze u prvoustych vznikaji z prvniho otvoru (blastoporu) Usta, zatimco u druhoustych vznika
z blastoporu fit a Usta vznikaji dodatecné.
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Obr.2.7: Zjednodusené schéma rané embryogeneze zivocichii. Od vzniku zygoty az po
ustanoveni zarode¢nych vrstev béhem gastrulace.

v laboratornich podminkach, jsou snadno manipulovatelni jak geneticky tak chi-
rurgicky, maji kratky zivotni cyklus a mnoho potomk. Vesmés jsou to vSechno tzv.
r-stratégové. Zpusob, jakym probiha jejich embryogeneze, je samoziejme ovlivnén
i jejich Zivotnim stylem, a tak ne vzdy nam jejich vyzkum muze presn¢ zodpovedet
otazky, které souvisi tfeba s ¢lovékem, ktery je typicky K-stratég. I tak ale jejich
studium prinasi poznani, které mizeme pouzit alespon jako vychozi hypotézu pro
feSeni zdravotnich problémd u ¢lovéka. Bez nich bychom neméli piedstavu viibec
zadnou a nevéd¢li bychom ani, jakym smérem se vydat, abychom piedchazeli lid-
skym vyvojovym porucham.

Vyznamnym modelovym organismem je hadatko obecné (Caenorhabditis ele-
gans). Bylo mezi modelové organismy zarazeno az v 70. letech minulého stoleti,
kdy se patralo po zivocichovi, u kterého je mozné identifikovat kazdy gen plisobici
v embryogenezi, a zaroven je mozné identifikovat ptivod kazdé bunky v téle. Ha-
datko bylo tedy skvélym adeptem, nebot ma jen maly pocet chromozom? a pouze
959 télnich (somatickych) bunek, které Ize snadno sledovat skrz prihlednou ku-
tikulu. Navic je jeho vyvoj mozaikovy (viz rAmecek 2.D), coZ znamena, Ze kazda

2.D Mozaikovy vyvoj a regulacni vyvoj. Mozaikovy vyvoj znamend, ze kazdd
burika v embryu ma predem dany svij osud. Pokud je tato burika zni¢ena, embryo
neni schopno ji nahradit a pfichazi tak i o tkdné, které mély z dané burnky vzniknout.
Dospélec ma casto presné dany pocet bunék. S timto vyvojem se mizeme setkat u
hadétka C. elegans nebo u plasténct Ciona sp. Regulacni vyvoj je oproti tomu Iépe
odolny vici poskozeni. Pokud dojde k poskozeni ¢asti embrya, okolni buriky se
namnozi a nahradi chybéjici sousedy. Tato schopnost je ale typickd jen pro ranou
embryogenezi. V pozdéjsich fazich uz nelze vady na embryu dokonale nahradit.
Takovym vyvojem prochazi i ¢lovék. Toho se vyuziva napf. pfi analyzach nezbytnych
béhem umélého oplodnéni, kdy se odebird ¢ast bunék z raného embrya bez toho, aby
byl pozdéjsi vyvoj novorozenéte néjak poskozen.
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burika mé predem definovany osud, ktery jiz nelze ménit. Pokud tedy z raného
embrya odebereme buriky, které maji dat vzniknout pohlavni soustavé, zadné po-
hlavni soustava v embryu nevznikne. To umoznuje urcit osud kazdé buriky od sta-
dia nékolikabunééného embrya az po dospélce. Na rozdil od obratlovct maji tedy
konkrétni bunky u embryi vSech hadatek uplné stejny bunéény osud, coz je skvéla
vlastnost pro opakovani a srovnavani experimentd.

Oplozeni u hadatka neni typicky piribéh, ,jak spermie potkala vajicko“. Vétsina
jedinct C. elegans je hermafroditni, tj. produkuji vajicka i spermie. Oplozeni tedy
probiha uvnit jedince, kdy vajicko prochazi skrz spermatéku, tj. oblast uskladiu-
jici zralé spermie. Spermie jsou malé, kulaté, bezbicikaté, pomalu se pohybujici,
améboidni buriky, které ve spermatéce splyvaji s vajickem.

Dal§im modelovym bezobratlym je octomilka (Drosophila melanogaster). Diky
prakopnické praci Thomase Hunt Morgana v prvnich dvou desetiletich 20. stoleti
toho vime o genetice octomilky vic nez o jakémkoliv jiném mnohobunééném or-
ganismu. Snahy propojit obrovské mnozstvi informaci o genetice drozofily s jejim
embryonalnim vyvojem byly dlouhou dobu netispé$né. Musi larvy byly prili§ malé
pro manipulaci béhem experimentti a nebyly ani dostatecné priahledné, aby se je-
jich vyvoj dal pozorovat pod mikroskopem. Propojeni ptislo az s novymi technika-
mi molekularni biologie, kdy mohli védci zacit manipulovat s konkrétnimi geny a
jejich RNA a nasledné sledovat zmény v embryogenezi octomilky.

Vyvoj octomilky se lisi od ostatnich popsanych organismi hned od zacatku. Jesté
pred oplozenim jsou ve vajicku ustanovené gradienty molekul, které pozd€ji urci
predozadni osu a také osu zada—bricho. Kuprikladu mRNA genu bicoid je pritom-
na nejvic v oblasti budouci hlavy a smérem k budoucimu zadecku se jeji koncen-
trace snizuje. Oproti tomu mRNA genu nanos se nachazi v nejvétsi koncentraci

A) nové nakladené vajicko
(0-15 minut)

B) prvni déleni jader 7 shluk bunéénych jader
(15—80 minut) A -3

C) pfesun jader k okraji T X
vajicka (80-90 minut) Q. o
ST migrace jader
D) vznik soubuni g
(90150 minut) ibicoid nano§}1} soubuni

E) CEIUIarizaces Vznik L --;:.......;'..:'.;_:u--'-.‘__'
bunéénych membran }} bunééna tkan
(150-180 minut) _—

Obr.2.8: Rany embryonalni vyvoj octomilky.
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2.E Mechanismus fungovani mRNA pii uréovani hlavové a zadeckové oblasti.
Jesté pred oplozenim vajicka jsou do néj samickou ulozeny (kromé jiného) mRNA gent
pro urceni hlavové oblasti (bicoid, hunchback) a zadeckové oblasti (nanos a caudal). Ve
vajicku jsou také pfitomné mikrotubuly, které jsou polarizované a rozpinaji se mezi
hlavovu a zadec¢kovou oblasti. Mlzete si je pfedstavit jako provazce spojujici predni a
zadni ¢ast vajicka. K témto mikrotubuliim jsou pomoci proteinli pfipevnéné mRNA
bicoid a nanos tak, aby se nerozptylovaly po celém vajicku, ale zlstaly pouze v oblasti
hlavy (bicoid) a zadecku (nanos). mRNA gen( hunchback a caudal jsou rovnomérné
rozmistény v celém vajicku (viz obr.2.9A). Po oplozeni se za¢tne mRNA vsech genl
prekladat do proteind. Ty uz ale nejsou pfipevnény k mikrotubultim, a tak se volné
rozptyluji celym vajickem, aZ se dostanou do oblasti na druhé strané vajicka, kde uz
jsou pritomné i proteiny a mRNA dalsich gend. V tuto chvili se jednotlivé proteiny a
mMRNA zacnou ovliviovat a tim urci nasledny osud celé oblasti. Bicoid protein blokuje
preklad mRNA caudal, a tak se protein caudal v hlavové oblasti, kde je nejvétsi mnozstvi
proteinu bicoid, téméf neobjevi. Protein caudal pak v zadeckové oblasti, kde doslo
k jeho nejvétsimu prekladu, aktivuje daldi geny, které vytvori struktury typické pro
zadecek. Protein nanos zase blokuje preklad mRNA hunchback v zadeckové oblasti (viz
obr.2.9B). Viechny tyto molekuly (tj. bicoid, hunchback, nanos a caudal) jsou
v podstaté morfogeny. Vic o morfogenech se dozvite v ramecku 3.A Morfogeny).

mRNA molekuly Proteiny

g hunchback 21 hunchback caudal
g2 dal g 2
E ;« cauda e ;\
- -
c c
3 bicoid nanos 8
g g 5 g

& o

oblast hlavy oblast zadecku oblast hlavy oblast zadecku

pozice v neoplozeném vajicku

pozice po oplozeni vajicka

Obr.2.9A: mRNA molekuly v neoplozeném  Obr.2.9B: Proteiny po oplozeni vajicka.
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Obr.2.10A: Pusobeni Hox geni na jed-
notlivé télni segmenty octomilky. Barevné
Ctverecky oznacuji jednotlivé geny a jejich
usporadani na chromozomu. Stejnou barvou
jsou pak vybarveny ty segmenty musiho téla,
které jsou ovlivnéné danym genem. Z obrazku

Antenna

@

Wild type Mutant

Obr.2.10B: Mutace Hox gendi. Pfi mutaci Hox
genl mUze dojit k tomu, Ze se nohy vyvinou na
nespravném misté, v tomto pfiipadé na hlavé
misto tykadel. Nalevo divoky typ, napravo
mutant s nohama na hlavé. Antenna - tykadlo,
eye - oko, leg — noha.

vajicku.

v budoucim zadecku a jeji koncentrace se snizuje smérem k hlave. Koncentrace
MRNA bicoid a nanos tedy urcuji prvotni ,,molekularni adresu® bunék podél predo-
zadni osy téla. Zatimco se oplozené vajicko jinych Zivocicht déli a dava vzniknout
dalS$im kompletnim bunkam, vajicko octomilky d€li pouze své jadro a nevytvari
z4dné cytoplazmatické membrany. VSechna jadra az do 13. bunééného déleni tak
sdileji spole¢nou cytoplazmu (syncytium, soubuni). Namnozena jadra se pfesu-
nou k okraji vajicka, kde vytvori jednu vrstvu, zatimco uprostied buriky se nachazi
zloutek. Jadra tedy plavou ve spole¢né cytoplazmé, kde uZ jsou pripravené gradi-
enty molekul pro urceni t€lnich os (viz rdmecek 2.E). V ur¢ité chvili zacnou kolem
sebe jadra vytvaret cytoplazmatické membrany, ¢imz vznikaji odd€lené bunky.
Jadra, ktera byla v oblasti velké koncentrace bicoid mRNA, daji vzniknout bunkam,
jez vytvori octomilce hlavu. Poté, co se ze syncytia stane bunééné embryo, dochézi
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je patrné, ze usporadani gend na chromozomu
(zleva doprava) odpovida vlivu na jednotlivé
segmenty (od hlavy k zadecku).

k nezbytné gastrulaci a vyvoj pokracuje dal. Dalsi buniky pak uz vznikaji mitotic-
kym délenim, v€etné kompletniho rozde€leni bunek.

Octomilka patii do kmene ¢lenovcid (Arthropoda), a tak ma télo rozdélené do
¢lanka konkrétné na hlavu, hrud a segmentovany zadecek. Kazdy ¢lanek nese spe-
cifické priveésky. Nohy vyristaji vzdy pouze z hrudi. Za norméalnich podminek byste
je tedy nehledali na hlave€. Kridla jsou u octomilky bézné pouze dvé. Po urceni tél-
nich os octomilky prichazeji pozdéji béhem embryogeneze na fadu tzv. homeotické
geny neboli Hox geny urcujici charakteristickou strukturu kazdého segmentu t¢la.
Exprese Hox geni v jednotlivych segmentech tedy urcuje ,,molekularni adresu®
bunék podél predozadni osy podobné jako koncentrace mRNA bicoid a nanos. Hox
geny ale ptsobi s detailnéjsim prostorovym rozliSenim — urcuji identitu konkrét-
nich segmentd, ¢imz se 1lisi od mRNA molekul zajistujicich hrubé rozvrzeni pre-
dozadni osy v raném vyvoji. Homeotické geny octomilky jsou usporadany za sebou
na jednom chromozomu. Geny, které se prepisuji diive, ovliviiuji vyvoj piedni casti
embrya. Geny prepisované pozdé&ji maji vliv na vyvoj zadni ¢asti embrya. Mutace
v téchto genech tak mize zménit jeden segment téla na jiny. Mutaci Hox geni lze
tedy vytvorit octomilku, kterd ma na hlavé nohy misto tykadel. Hox geny byly sice
prvné popsany u octomilky, pozdéji se ale ukazalo, ze ovliviuji stavbu jednotlivych
¢asti téla u vSech zivocicht, u kterych Ize predni a zadni (piip. hlavovou a ocasni)
oblast téla rozlisit. Hox geny se tak nenasly u asymetrickych houbovcti, u ¢lovéka
i hadatka ale funguji prakticky stejné jako u octomilky (dale viz podkapitolu Hox
geny - regulatory predozadni organizace téla).

Popsanim embryogeneze dvou druhti prvotstych opoustime tuto skupinu a pie-
suneme se k druhoustym zivo¢ichim. Ti zahrnuji pfedev§im obratlovce se vsemi
kruhoustymi, parybami, rybami, obojzivelniky, plazy, z plazi odvozenymi ptaky
a savci, ale také nékteré bezobratlé, jako jsou rozmaniti ostnokozci, zaludovci,
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kopinatci nebo plasténci. Podle ustalenych biologickych zvyklosti zaéneme s bez-
obratlymi. Musime mit ale stale na paméti, Ze nepritomnost patefe neznamena
primitivnost nebo nedostate¢né prizpadsobeni svétu. I jezovky prodélaly stejné
dlouhou evolu¢ni cestu jako lidé, a tak vypovidaji o svété svym specifickym zpi-
sobem, ktery je rovnocenny jakémukoliv jinému organismu. Jezovky (Echinoidea)
prispély velkym dilem k poznani ve vyvojové biologii. Pravé na nich byl prvné
popsan regulaéni vyvoj (viz rdmecek 2.D), kdy Hans Driesch zjistil, Ze z jedné
blastomery oddélené od ¢tyibunééného embrya vznikne kompletni nova jezovka.
V pozdé&jsich stadiich jiz ale buriky ztraceji svoji schopnost vytvorit kompletniho
nového jedince. Odebiranim blastomer z pozdéjsich stadii jiz vznikaji poskozeni
jedinci, kterym chybi nékteré bunécné linie. Na jezovkach se také poprvé dokéazalo,
ze DNA je ptitomna v kazdé bunce embrya a je nezbytna pro jeho vyvoj; tedy Ze
z DNA vznika RNA, ktera slouzi jako vzor pro vyrobu proteinti (viz obr.2.11). Ty
potom zajistuji prakticky vSechny zmény odehravajici se v bunkach.

Vajicko jezovek ma pomérné malé mnozstvi zloutku, coz umoziuje déleni celého
vajicka. Ve vyvoji embryi totiz plati pravidlo, Ze Zloutek zamezuje ryhovani. Ex-
trémnim prikladem jsou ptaci, kde je zloutek ulozen v jediné bunce a ryhovani bu-
nék se odehrava jen v malé oblasti mimo Zloutek (viz obr.2.12). N¢jaké mnozstvi
zloutku ale jezovKky prece jen maji. To je uloZeno na budouci bfis$ni strané (stejné
jako u vétsiny ostatnich zivocichi) a alespon ztézuje déleni bungk, které jsou kvili
tomu razn¢ velké. Vysledkem je, Ze na bris$ni stran€ jsou zaroven buiiky dosti velké
(makromery) a Gpln¢ malé (mikromery). Na hrbetni strané pak vznikaji sttedné
velké buniky (mezomery). Uvniti embrya pak vznika dutina (blastocoel), ¢imz se

Centralni dogma molekularni biologie

DNA RNA
Ribozom
Transkripce Translace
(Pepis) (Preklad) . U""'”"q
-%\/GS
""ﬁm)\-}- ,\-‘
Protein

Obr.2.11: Centralni dogma molekularni biologie. Kazdd eukaryotickd burika ma jadro a
v ném uloZzenou DNA. Pokud burka pottebuje vytvofit néjaky protein, pak se urcitad ¢ast DNA
nazyvana gen za¢ne pomoci RNA polymerazy prepisovat do RNA. (Existuje vice typl RNA. Ten, ze
kterého nasledné vznika protein, se nazyva messenger RNA, zkrdcené mRNA.) Pfepis DNA do RNA
se nazyva transkripce. RNA potom cestuje ven z jadra a v cytoplazmé se na ni navaze ribozom,
ktery informaci uloZzenou v RNA prelozi do proteinu. Pfeklad informace z RNA do stavby proteinu
se nazyva translace.
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I. Uplné ryhovani vajicka
A. malo Zloutku
jeZovka

mékkysi, plosténci

plasténci

savci

B. stfedné Zloutku

obojZivelnici

Il. netplné ryhovani vajlcka
A. hodné zloutku v

celém vajicku
hlavonoZci

B. Zloutek v centru vajié

vétsina hmyzu _‘_

Obr.2.12: Tabulka ukazujici velkou variabilitu v ryhovani riznych ZivociSnych vajicek.
Ryhovani samotné je ovlivnéno mnozstvim Zloutku, které je ve vaji¢ku ulozeno.

embryo dostava do stadia blastuly (z bunék utvorena duté koule). Bunkam blastuly
pak na povrchu vyrostou bi¢iky a pomoci travicich enzyma rozpusti blastula své
ochranné obaly a vylihne se do volnych vod ocednu, ve kterych diky svym bi¢ikim
neklesne na nehostinné dno. Nasleduje gastrulace, ktera je spusténa mikromerami.

Mladivpred! 31



striria ez 160tk 4 buiky 8 bunek 16 bunék 32 bunék blastula
it - -
Q ¢ 5 ; 2
b
n n I M
y g g 4
= v - -
strana se Zloutkem mikromery makromer mezomery
Blastula Gastrula ustni otvar
prifez
Iy ) )y iy
I [ E Il v
blastocoel blastoporus. archenteron Fitni otvor

Obr.2.13: Rany vyvoj jezovky. Z jednobunécného oplozeného vajicka postupné vznikd
blastula, gastrula a v zavéru larvélniho vyvoje vznikd volné plovouci larva u jezovky nazyvana
pluteus. Modfe budouci mezomery, Zluté budouci makromery, ¢ervené budouci mikromery.

V nich se béhem déleni soustiedily latky, které byly ve vajicku pritomny jiz pied
oplozenim, a diky nim dokazou mikromery ovliviiovat osud sousednich bun¢k a
donuti je tedy, aby zahajily proces gastrulace, pii kterém se ¢ast bun¢k (budouci
entoderm a mezoderm) vchlipi dovniti blastuly. Otvor do blastuly se prihodné
nazyva blastoporus a jezovka, coby spravny druhousty, vytvori pozd¢ji z tohoto
blastoporu sviij fitni otvor. Vchlipenina samotna se nazyva prvostrevo — archente-
ron. Prvostievo se nasledné protahuje, az dosdhne povrchu a otevie se do vnéjsiho
prostoru (viz obr.2.13). V misté, kde se tak stane, vzniknou usta. Funkce mikro-
mer je pii gastrulaci nezbytna a jejich odebrani vede k zastaveni celé embryogeneze
ve stadiu blastuly. Pokud se mikromery z jedné jezovky transplantuji na opa¢nou
stranu druhé jezovky, budeme na blastule pozorovat vchlipovani z obou stran. Po
gastrulaci nasleduje vyvoj, béhem kterého narostou larvé jezovky rtizné vychlipky a
brvy, jez pomahaji malé larvé najit a sezrat v morském planktonu cokoliv pithodné
velkého a zaroveii se udrzet ve svrchnich vodach bohatych na potravu.

Plasténci (Tunicata) jsou svym zptsobem nasimi nejbliz§imi ptibuznymi — pred-
stavuji totiz sesterskou skupinu obratlovcii. Pii $norchlovani tieba ve Stiedozem-
nim mofi ndm predstava, ze mezi nase nejblizsi pribuzné patii rosolovité bobky
sedici na dné¢, jejichz nejvyssi aktivita je pasivni filtrace, mozna bude ptipadat tro-
chu nevhodna4, ale rodinu si na rozdil od pratel vybrat nemtzeme, a tak jisté stojiza
to se u plasténct na chvilinku zastavit. Dospélctim zdegeneruje nervova trubice a
chorda (také zvana struna hibetni), k tomu si zacnou vytvaret svlij ochranny plast
z celulozy (ne€kdy se pro celuldzu u plasténct pouziva nazev tunicin a plasti se rika
tunika, odtud Tunicata).

Nejzvlastnéjsim faktem na vyvoji plasténcti je, Ze predozadni osa organismu je
ustanovena hned pfi prvnim déleni. Ostatni déleni pak udrzuji osu, a tak jsou leva
a pravé strana embrya svymi téméi presnymi zrcadlovymi obrazy. Larvy plasténct
maji pomérné maly pocet bunék, a tak jsou skvélymi kandidaty na sledovani osudu
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jednotlivych bunéénych linii béhem vyvoje. U plasténct tak byl poprvé popsan mo-
zaikovy vyvoj (viz rdmecek 2.D). Dnes uZ je ale ziejmé, ze nékteré pozdejsi proce-
sy vembryogenezi plasténct jsou ovlivnény také regulaénim vyvojem. Opét se tedy
potvrdilo pravidlo, Ze nic neni ¢ernobilé a vétSina biologickych procesti je spise
kompilaci rtiznych procest, nez striktnim dodrzovanim jednoho pravidla. Kombi-
naci vice zplisobti se ¢asto usetii energie. VSechno vznika témi procesy, které jsou
energeticky nejvyhodnéjsi. To plati i pro embrya.

Rany vyvoj u obratlovcii

Navzdory obrovské rozmanitosti dospé€lych obratlovci jsou si jejich embryonalni
vyvoje vzajemné velmi podobné. Mezi nejsnadnéji studovatelné obratlovce pa-
tif ryby a obojZivelnici. Obé skupiny kladou stovky vajicek, kterd jsou najednou
oplozena ve vnéjsim prostredi. Ryby i obojzivelnici patii mezi anamnia (Cesky
bezblanné), coz znamena, Ze jim chybi zdrodecny obal amnion. Neni divu. Am-
nion chrani embrya suchozemskych obratlovcti pred vyschnutim a otfesy vnéjsiho
prostredi, coz u vodnich vaji¢ek anamnii neni potieba. Navzdory této odliSnosti
se embrya ryb a obojzivelnik(i podobaji ostatnim obratlovctim (véetné ¢loveka) ve
zpisobu vzniku organd, té€lni osy nebo vyuZiti stejnych gend.

O rybach se zminime jen velmi kratce. Jejich embryonalni vyvoj védce pomérné
dlouhou dobu prili$ nezajimal, ac¢koliv tvoii pribliZné polovinu vSech Zijicich obrat-
lovet. (V roce 2014 bylo znamo néco malo pres 66 tisic druhti obratlovcd, z toho
byla skoro polovina ryb). AZ v nedavnych letech se do skupiny modelovych orga-
nismu pridala rybicka danio pruhované (Danio rerio; anglicky zebrafish), ktera
je v poslednich letech hojné studovana naptic¢ vSemi obory predev§im diky svému
velmi rychlému vyvoji. Déanio je také prvni obratlovec, na kterém byly intenzivné
zkoumany mutantni varianty gent zodpovédnych za spravnou embryogenezi. Va-
jicka ryb jsou typicka velkym mnozZstvim Zloutku, ktery (jak uz bylo feceno) ovliv-
nuje zplsob ryhovani. Budouci danio tedy vznika na jakési Zloutkové kouli, kterou
do sebe pojme pozdé&ji béhem vyvoje zarodku (viz obr.2.12). Zptisoby, kterym se
urcuji télni osy nebo specifikuji bunécéné osudy, nejsou ale nijak vyrazné rozdilné
od Zab.

Studium obojZzivelnikd prispélo vyznamnym zptsobem k pochopeni embryoge-
neze obratlovcd. Jiz pti kladeni Zabich vajicek je na prvni pohled zfejmé, Ze vajicko
ma urcitou polaritu. Na spodni strané se nachazi buriky plné tukovych kapének
vytvarejici Zloutek, zatimco na vrchni strané€, kde za¢ne vznikat samotny jedinec,
je Zloutku jen velmi malo (stejné jako u jeZovky, ryb, ptakd a vétSiny ostatnich
zivocichll). Po vniknuti spermie nasleduje ryhovani vajicka, které je na spodni
stran¢ omezeno Zloutkem. Ve vysledku je svrchni ¢ast rozdélena na mnoho malych
bunék a déleni nepiistupna spodni ¢ast je rozdélena na malo velkych bunék. Cely
tento utvar nazyvdme morula. Vznikem blastocoelu uvniti moruly vzniké blastu-
la. Blastocoel ma hned dvé funkce. Zaprvé vytvari prostor, do kterého se mohou
pozdéji presunout buriky béhem gastrulace (tedy béhem vchlipovani prvostieva
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Obr.2.14: Gastrulace u drapatky vodni (Xenopus laevis). Na konci gastrulace se mezoderm a
entoderm nachazi uvnitf embrya, na jehoz povrchu se nachazi ektoderm.

dovnitr), a za druhé odde€luje dvé populace bunék — jedna se nachazi nad nim a
druha pod nim — tak, aby si vzajemné¢ nepredavaly signaly (viz obr.2.14). Bunky
pod blastocoelem totiz dokaZzou proménit burikky nad sebou v mezoderm. To se
hodi bunikdm, které se dostanou do dutiny béhem gastrulace, ze kterych vznikne
mezoderm. Bunky nad blastocoelem ale musi byt od téchto signalti oddéleny, pro-
toZe z nich ma vzniknout neuralni trubice.

Gastrulace u obojzivelniki je jednim z nejdéle studovanych procesti — studuje se
jiz od 70. let 19. stoleti. VétSina informact, kterych se dobereme pii hledani obec-
nych gastrulacnich pravidel, tak nejsou vétSinou obecnd pravidla, ale prave zcela
konkrétni popis gastrulace obojZivelnikd. VétSina Skolnich modeld ukazujicich
gastrulaci je modelem zaby. Zaroven se ale ukazalo, Ze kazdy obojzivelnik (a témér
jisté kazdy obratlovec) gastruluje trochu jinym zptisobem. Na to musime myslet
pfi délani uspéchanych zavérl o tom, co je pro néjakou skupinu typické a jakym
zpuisobem pisobila evoluce. Pfi popisu (nejen) embryonalnich procesti bychom
méli mit na paméti, kterého konkrétniho zivocicha prave popisujeme. Védecka ko-
munita si své patrani pon¢kud zjednodusila tim, Ze své asili zaméfila na africkou
zabu drapatku vodni (Xenopus laevis). Stejné jako u bezobratlych, i u obojzivel-
nikd je potfeba, aby gastrulace vedla k nésledujicimu: pfesunuti téch casti, ze kte-
rych vznikne entoderm, dovniti embrya; obklopeni celého embrya burikami, které
daji vzniknout ektodermu tak, Ze dospély jedinec bude vSude na povrchu kryty
pokozkou; a umisténi mezodermu praveé mezi buriky entodermu a ektodermu (viz
obr.2.14). Ve zkratce je tedy jejim cilem ustanovit zarode¢né vrstvy. To vse se po-
dafi souhrou mnoha komplexnich pohybf, jejichz popis je nad ramec tohoto textu.

S embryogenezi obojZivelnikd jsou Uzce spjata jména Hans Spemann a Hilde
Mangoldova. Mozna vam ptipada, Ze vas zatéZujeme zbytecnymi jmény a vztahy
mezi védci, ale doktorska prace Spemannovy studentky Hilde Mangoldové je jed-
nou z velmi méla studentskych praci, ktera byla ptimo ohodnocena Nobelovou ce-
nou. A to uz stoji pfinejmensim za povSimnuti. Mangoldova se ale bohuZel predani
Nobelovy ceny nedozila, takze chudak ani Zadnou cenu nedostala. Zemtela v roce
1924 ve svych 26 letech pfi tragickém vybuchu kuchynského varice.
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Hans Spemann zacal své experimenty
na obojzivelnicich v roce 1903, kdy uka-
zal, ze rané blastomery ¢olka maji iden-
ticka jadra a jsou schopné vytvorit celé
pulce. Experiment vypadal nasledovné:
kratce po oplozeni ¢ol¢iho vajicka vzal
Spemann vlas svoji malé dcerky a po-
moci ného ¢aste¢né zaskrtil zygotu. Di-
lezité je, ze zygotu zaskrtil podél stejné
osy, v jaké probéhlo jeji prvni déleni.
Diky tomuto ¢astecnému zaSkrceni se
déleni bunék odehravalo jen v jedné
¢asti embrya. Béhem dalSiho vyvoje se
Casto stalo, Ze jedno jadro uniklo do be-
zjaderné, napul oddélené oblasti zygoty
a zacalo se délit. V tuto chvili Spemann
vlasem oddélil obe poloviny uplné. Po
14 dnech se ve vajicku nachéazeli dva
pulci, jeden trochu méné vyvinuty. Kdyz
ale Spemann udélal podobny experi-
ment znovu, ale zygotu zaskrtil kolmo
na osu jejiho prvniho déleni, misto dvou

Experiment 1 Experiment 2

Z3 poufiti détského

vlasu se zygota zaskrti

Zaskrceni nalevo
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Obr.2.15: Spemannovy experimenty jako
dukaz nepostradatelnosti sedého srpku pro
normalni vyvoj obojzivelnika.

pulcti vznikl pulec jenom jeden a pak jakasi tkan odpovidajici slozenim oblasti
bricha, tj. byly zde pritomné epidermalni bunky (ektoderm), krevni bunky (mezo-
derm) a bunky stfeva (entoderm). Nevyskytovaly se zde ale zadné ¢asti struktur,
které nachazime na zadech, jako je neuralni trubice nebo chorda (co presné je
chorda a neuralni trubice bude vysvétleno nize). Postupné nasledujici experimenty
ukazaly, Ze béhem kortikalni rotace (viz rdmecek 2.F) se na povrchu embrya objevi
struktura, nazyvana Sedy srpek, ktery je nezbytny pro vznik zaddové oblasti embrya.
Pokud tedy bylo embryo rozdéleno tak, ze Sedy srpek skoncil pouze v jedné jeho
¢asti, nemohla se ¢ast bez Sedého srpku vyvinout fadné. V prvnim experimentu byl
ale Sedy srpek rovnomérné rozdélen do obou ¢asti, a tak se mohli pln¢ vyvinout
oba jedinci (viz obr.2.15). Béhem nésledujicich experimentd, které byly soucasti

2.F Kortikalni rotace. Ta strana vaji¢ka, kde pfi oplozeni vnikne spermie, urci bfisni
stranu embrya. V protilehlé oblasti za¢ne v pozdéjsich fazich vyvoje gastrulace. Pravé
zde se vytvofi zada (tj. je zde pfitomnd neurdini trubice, blize o ni pozdéji). Chvili po
oplozeni je také typicka rotace ¢asti cytoplazmy nachézejici se hned pod bunéénou
membranou (kortikalni rotace). Tato vnéjsi oblast cytoplazmy se oproti vnitini oblasti
cytoplazmy otoci asi 0 30°. (Nebojte se, Ze by to byla néjakd extrémneé dilezitd znalost, ale
kortikdlni rotace je na oplozenych Zabich vajickdch dobre vidét. Treba se s tim také setkdte
— tak at vite, co se vdm prdvé odehrdvd pred ocima.)
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Obr.2.16: Embryo amniot (v tomto pfipadé ptaka nebo plaza).

diplomové prace Hilde Mangoldové, se ukazala naprosto strhujici véc. Sedy srpek
je misto, kde zac¢ina gastrulace, tedy vchlipovani prvostfeva do dutiny blastocoe-
lu. Ze vSech tkani v raném embryu ma navic pouze Sedy srpek preduréeny osud.
Osud vsech ostatnich tkani je organizovan bud ptfimo, nebo zprostiedkované praveé
Sedym srpkem a z ného odvozenych struktur. Ty diky své schopnosti urcit osud
ostatnich tkani dostaly nazev organizator. Re¢eno konkrétnimi slovy: organizator
preménuje osud ektodermu tak, Ze z n€j misto epidermis vznika nervova tkan.

Od anamnif se v zavéru piesuneme k suchozemskym amniotiim (Cesky blaniti),
ktet si vytvorili zarode¢ny obal amnion; tedy k plaziim, ptakiim a savciim. Kromé
amnionu je u nich také pritomny Zloutkovy vacek, ktery je dilezitym zdrojem Zi-
vin piedevsim pro plazy a ptaky, ktefi vajicka kladou a (vét§inou) neuchovavaji ve
vlastnim téle. Dale u nich najdeme allantois slouZici ke shromazdovani odpadnich
produktd. Chorion, ktery v§e obaluje na povrchu, obsahuje cévy, které zajistuji
vyménu plynd s vn&j§im prostfedim. U plaz a ptakd je vajicko uzavieno do pevné
nebo koZovité skorapky, diky které se miZe embryo vyvijet mimo télo matky (viz
obr.2.16). Plazi i ptaci maji vlastnost spole¢nou s rybami a tou je velké mnoz-
stvi Zloutku. To také ovliviiuje zplsob, jakym se buiiky embrya déli. U vSech tii
zminovanych skupin se kvuli Zloutku ryhovani odehrava jen v malé ¢asti vaje¢né
cytoplazmy. Zbytek cytoplazmy zlstava jednolity, plny Zloutku zajistujiciho vyzivu
zarodku.

V predchozim textu jsme se nékolikrat nenapadné zminili o strukturach, které
vznikaji na zddové strané obratlov¢iho zarodku, jako je naptiklad nervové trubice.
Vznik nervové trubice a tkani v jejim blizkém okoli predstavuje fascinujici specifi-
kum vyvoje obratlovcd. Proto se na néj zamérime v nasledujici kapitole.
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3. EMBRYOGENEZE OBRATLOVCU: OD NEURULY K FARYNGULE

Pravé ted, kdyz Ctete tyto radky, zaméstnavate, mimo jiné, miliony neuronti ve
svém mozku, jednom z nejkomplexnéjsich systémii na Zemi. Jak ale vlastné tento
komplexni systém vznika? A je viibec lidsky mozek dostate¢né vykonny pro pocho-
peni svého vzniku? Vedci se jiz minimalné€ od pocatku 20. stoleti snazi dokazat,
Ze ano, a v nasledujici kapitole se vam pokusime predstavit nékolik ddlezitych
bodt vztahujicich se k vyvoji centralni nervové soustavy (CNS) i dal$ich ddlezitych
organt obratlovcl. Budeme se zabyvat poznatky starymi témér 100 let, ale i témi
nejnovéjsimi, popisujicimi prabéh neurulace obratlovcd, vyvojového procesu na-
sledujiciho po gastrulaci.

3.1 Neurulace
CNS obratlovcd, stejné jako CNS mnoha dal$ich Zivocichi, vznika vembryonalnim
vyvoji z nediferencovanych bunék vné&jsi zarodecné vrstvy ektodermu. V pribéhu
vyvoje se bunky ektodermu pod vlivem signall, zejména tzv. morfogent (latek
schopnych ovliviiovat vyvoj bun€k, vice viz rdmecek 3.A), rozlisuji do riiznych tka-
ni, jako jsou napft. pokozka a jeji derivaty (vlasy, chlupy, nehty), vystelka zacatku
a konce travici trubice a také neurond, ze kterych vznikd CNS a zprostredkované
také periferni nervy.

Jakym zptsobem je vSak dosaZeno, Ze se burnky ektodermu zméni pravé v neu-
rony? Tato diferenciace za¢ina uz béhem gastrulace a pokracuje dale v prabéhu
neurulace. Britsky biolog Lewis Wolpert pronesl slavnou vétu: ,,Nikoliv narozeni,

ni — ve stadiu zvaném faryngula, dochazi k utvareni struktur, které jsou typické
pro obratlovce. Mezi tyto znaky patfi buniky neuralni liSty (migrujici populace bu-
nék vznikajici pti neurulaci, podilejici se na vzniku rdznorodych tkéni a organa),
plakody (ztlustelé oblasti ektodermu, ze kterych vznikaji nékteré ¢asti orgadnt ner-
vového systému a smyslovych organid) nebo ¢ast segmentovaného mezodermu, ze
které vznikaji napt. obratle. O vzniku vSech téchto a mnohych dalich ddlezitych
znakd, ale i naptiklad o tom, co mé spole¢ného vyvoj patere obratlovci s vyvojem
jejich koncetin, nebo co maji spole¢ného pigmentace téla s vyvojem obliceje, bude-
me mluvit dale v této kapitole. MozZna se vam bude zdat, Ze obcas skaceme z jed-
noho tématu na jiné bez logické, hlavné ¢asové, posloupnosti. Toto je zplisobeno
komplexnosti procesti béhem vyvoje neuruly a farynguly, kde napf. na jedné strané
embrya uZ probiha tvorba mozku, zatimco na druhé jesté ani neni zformovana ner-
vova trubice. Doufame, Ze vas toto neodradi a zjistite, Ze stadia pokryvajici vyvoj
neuruly a farynguly jsou fascinujicim obdobim nov¢ vznikajiciho Zivota, ve kterém
nedochazi jen k tvorbé nerva, ale napt. i pfiprave k tvorbé kosti, svali a dalsich
organovych soustav.
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3.A Morfogeny. Morfogeny jsou asi nejddlezitéjsim objevem vyvojové biologie,
protoze pomohly vysvétlit mnoho zadkonitosti vyvoje organismud. Pod terminem
morfogen se rozumi latka, ktera ma schopnost pfimo ovliviiovat diferenciaci
(rozrtiznéni) bunék a urcovat nebo ménit jejich osud v organismu. Pro spravny vyvoj
embrya je dudlezité, ze rizné morfogeny maji napfi¢ embryem riiznou koncentraci.
Jedna se totiz prevazné o latky, které jsou schopné volné ¢i zprostiedkované difuze.
Morfogeny jsou v embryu produkovany bunkami vétsinou jen v malé lokalizované
oblasti a diftzi se dostanou do okolnich tkani. Nasledné dochazi k ustaveni jejich
koncentracnich gradientt (poklesu koncentrace od mista produkce smérem do okoli).
Bunky citlivé pro dany morfogenni signal vykazuji ¢asto odliSnou odpovéd'v zavislosti
na rdznych prahovych hodnotéach koncentrace morfogenu. Mdize tak dojit k rozriznéni
plavodné stejnych bunék - bunky blizko mista produkce urcitého morfogenu (a
tudiz zasazené jeho vysokou koncentraci) daji napf. vznik budoucimu hlavovému
mezodermu a bunky déle od produkce signalu se zméni v mezoderm pozdéji tvofici
chordu (timto zpisobem skutecné probiha tvorba chordy pii gastrulaci obojzivelnik().
Definice morfogenu neurcuje jeho chemickou podstatu, takze morfogeny mohou byt
malé organické latky (napf. kyselina retinovd), peptidy nebo i celé proteiny (napf. Sonic
hedgehog protein, produkt genu pojmenovaného podle slavné postavicky z videoher
jezka Sonica od Sega games).

Alespon mala znalost problematiky morfogent se hodi i pro laiky, viz nasledujici
piiklad: zdroj morfogenu nemusi pochazet jen z bunék embrya, ale mlze se do
embrya dostat i z krve matky. Proto je tfeba, aby si matka v téhotenstvi hlidala
skladbu potravin. Kyselina retinova (vy$e zminény morfogen) je chemickym derivatem
vitaminu A. Téhotné zeny si tak musi davat pozor na jeho nadmérny piijem. Zatimco
konzumace vnitinosti (jatra, ledviny) maze byt kvali vysokému obsahu vitaminu A
nebezpecnd pro vyvijejici se plod (viz podkapitola o Hox genech), zvysena konzumace
napf. mrkve neni nebezpecnd. Na rozdil od vnitinosti totiz mrkev neobsahuje pfimo
vitamin A, ale jeho prekurzor (tzn. latka slouZici pro syntézu vitaminu A) beta karoten.
Z beta karotenu si télo vyrobi jen tolik vitaminu A, kolik potfebuje, a nemize se jim tak
predavkovat.

Preména cdsti ektodermu v neuroektoderm

Vznik CNS z nediferencovaného embryonalniho ektodermu fascinoval védce uz na
pocatku 20. stoleti. Pfelomové byly zejména pokusy Hanse Spemanna a pozdéji i
jeho studentky Hilde Mangoldové pri studiu vyvoje embryi obojzivelnikd (viz pred-
chozi kapitola vénovana gastrulaci). Jejich experimenty ukazaly, ze buriky dostava-
ji signal k tvorbé neuroektodermu (¢asti ektodermu davajici vznik neuroniim) a
posléze tedy CNS uz v pribéhu gastrulace. Spemann a Mangoldova provedli sérii
tzv. transplantacnich experimenti (viz obr.3.1), pfi kterych izolovali a prenéseli
¢asti embryi obojzivelniki v raznych fazich vyvoje a implantovali tyto ¢asti do ne-
porusenych embryi, kterd pak nechali normalné vyvijet. Pfi experimentech vyuzi-
vali embrya stejného nebo pribuzného druhu, kde jim rozdily v riizné pigmentaci
mezi jedinci pomohly k tomu, aby poznali, ktera ¢ast embrya vznikla z bunék darce,
a ktera z bunék prijemce. Spemann pfi svych prvotnich experimentech pozoroval,
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Obr.3.1: Experiment Spemanna a Mangoldové, pii kterém identifikovali organizator. Pii
svych experimentech Spemann a Mangoldova transplantovali ¢ast gastruly jednoho jedince do
gastruly dalsiho jedince. Poté pozorovali jejich vyvoj a zjistili, Ze urcitd ¢ast gastruly je schopna
zajistit vznik nové télni osy — hlavy a predni ¢asti téla. Tuto ¢ast gastruly pak nazvali organizatorem.
Méla totiz schopnost organizovat buriky okolo tak, aby daly vznik jinym tkdnim, nez bylo jejich
pavodni urceni. A - schématické znazornéni provedenych experimentl; B — ukazky skute¢nych
embryi, nahofe normalné se vyvijejici a dole ,dvouhlavé” po transplantaci organizétoru.

Ze preneseni ¢asti ¢asné gastruly colka, ze které by méla vzniknout nervova tkan,
a jeji vlozeni do nové gastruly v misté, kde by méla vzniknout pokozka, vede ke
zméné osudu a transplantovana ¢ast dala vznik pokozZce (viz obr. 3.2). Pokud vsak
transplantovanou ¢ast izoloval z pozdni gastruly, tento transplantat uz nebyl scho-
pen zmeénit svij osud a dal vzniknout nervové tkani i pres to, Ze se nachazel na $pat-
ném misté embrya. Timto experimentem Spemann ukazal, Ze v pribehu gastrulace
dochazi ke zméné v osudu bunék z volného urceni do determinovaného stavu, ve
kterém uz bunky nejsou schopny zménit sviij vyvojovy potencidl ani pod vlivem
okolnich signalt. Dale v§ak bylo nutné rozkli¢ovat, jakym zpisobem toto uréeni
probiha. V dal$ich experimentech pokracoval uz s Hilde Mangoldovou. Na zakladé
spole¢nych pokust identifikovali oblast gastruly darce, kterd po transplantaci do
gastruly prijemce dala vzniknout nové pfedozadni télni ose, posléze se v blizkosti
transplantované tkan€ vytvorila nova nervova trubice a nasledné dalsi tkan€ nové-
ho embrya. Vysledkem téchto experimenti byla ¢ol¢i nebo Zabi ,,siamské dvojcata“
(viz rdmecek 3.B). Tato ¢ast gastruly byla nazvana organizator, protoze jeji funkci
byla zména organizace embryondlnich tkani (viz obr.3.1). Dnes uz vime, Ze tak
organizator ¢ini diky produkci morfogend, které ovliviiuji identitu okolnich tkani.
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3.B Organizator u ryb, plazi, ptakt a savci. Organizator byl jako takovy popsan u
obojzivelnikd, ale podobné struktury Ize najiti u ryb, ptakd a savcl.Vzhled organizatoru
je u téchto skupin zasadné ovlivnén zpisobem jejich gastrulace. Ryby maji vajicka
s velikym obsahem Zloutku. Po oplozeni dochazi k déleni vaje¢né buriky nachazejici
se na povrchu v oblasti, kde neni Zloutek. Gastrulace zacinad prerdstanim bunék
po povrchu Zloutku smérem k opacné strané, nez kde doslo k déleni vajicka. Kdyz
bunky obrostou pfiblizné polovinu zZloutku, dojde k vytvofeni rybiho organizatoru,
tzv. Stitu. Bunky ektodermu se v oblasti Stitu zanofuji pod sebe navzajem a pod
vlivem morfogennich signalll dochazi k jejich zméné v mezentoderm, predchlidce
mezodermu a entodermu. Pozdéji dojde k oddéleni entodermalni a mezodermalni
Casti a k vytvoreni chordy. Stejné jako organizator obojzivelnikd Ize i stit prenést do
jiného embrya a tim indukovat tvorbu nové télni osy.

Evolu¢nimi predky ptakl a savcl byly plazi (samoziejmé zde mame na mysli plazi
davné minulosti a ne ty dnesni). Proto Ize u viech téchto skupin najit podobnosti
v gastrulaci. U plazt a ptak( dochazi k déleni bunék na povrchu velké Zloutkové koule.
U savcu je casny vyvoj specificky kvili pfizplsobeni se vyvoji uvnitt téla matky, ktery
je u placentald navic ovlivnén i nutnosti nidace (uhnizdéni zarodku ve sténé délohy) a
tvorby placenty. | tak je u savcl mozné pozorovat nékteré podobnosti.

Z ptakl je nejlépe prostudovana gastrulace u kutete. V centralni ¢asti masy bunék
vzniklé ryhovanim na Zloutkové kouli dojde k migraci bunék smérem doprostied
k budouci pfedozadni ose embrya. Nasledné se vytvofi prohluben, kterd se zméni
v ,prirvu’, pfes kterou mohou bunky putovat pod vrstvu epiblastu. Tato ,priirva” se
nazyva primitivni prouzek. Na predni strané primitivniho prouzku se vytvofi specidlni
struktura, tzv. Hensenlv uzel, kde zac¢nou gastrulacni pohyby. Hensenlv uzel je
proto ptaci obdobou organizatoru obojzivelnikd. Pfes Hensendv uzel a primitivni
prouzek se nékteré bunky epiblastu za¢nou vnofovat pod epiblast a dojde k jejich
zméné v mezodermalni a entodermalni buriky. V pribéhu vyvoje dochazi k migraci
Hensenova uzlu k zadnimu pélu embrya a tim k uzavirdni primitivniho prouzku,
zatimco v predni ¢asti dochdzi k tvorbé chordy a neurdlni indukci. Velmi zajimavé je,
ze i u savcl probihd gastrulace podobné a vypada to, jako by probihala na imaginarni
Zloutkové kouli (kterd viak chybi). | zde dojde k vytvoreni primitivniho prouzku, v jehoz
predni ¢asti se vytvoli tzv. uzel. Pfes néj pak buriky ektodermu migruji dovnitf a davaji
vznik mezodermu a entodermu. Spolu s touto migraci dochazi k uzavirani primitivniho
prouzku a tim se uzel pohybuje smérem kzadni ¢asti embrya, kde pozdéji zmizi
v oblasti tzv. ocasniho pupene. O této ¢asti embrya si 0 néco vice povime pozdéji.

V souhrnu se da fict, Ze organizator plni pét dtlezitych funkei:

1.je schopen indukovat vznik hibetniho mezodermu, davajicimu vznik napft.
chordé;

2. umoznuje vznik lateralniho (postranniho) mezodermu, zakladu pro somity
(segmentovany mezoderm) a nasledné napf. pro Zebra a svaly trupu;

3. indukuje tvorbu neuroektodermu;

4. zahajuje gastrula¢ni pohyby;

S.indukuje tvorbu chordy, kterd nésledné indukuje tvorbu neurélni trubice
z neuralni ploténky.
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Obr.3.2: Experiment Spemanna ukazujici rozdilnost v uréeni osudu bunék v ¢asné a pozdni
gastrule. Kdyz Spemann transplantoval ¢ast casné gastruly, kterd méla dat vznik neurdlni tkéni,
do oblasti jiné gastruly, kde méla vzniknout epidermis, tento transplantat dal skute¢né vzniknout
epidermis. Kdyz transplantoval ¢ast pozdni gastruly, ze které méla vzniknout neurdini tkan, do
oblasti daldi gastruly, kde méla vzniknout epidermis, transplantat dal vznik neuralni tkani — buriky
transplantatu uz mély uré¢eny osud.

Role chordy pro indukci neuroektodermu

Pro spravnou neurulaci obratlovcil (a také ostatnich strunatci) je zdsadni tvorba
tzv. struny hrbetni (latinsky chorda dorsalis, my budeme dale vétSinou pouZivat
odvozeny ¢esky ekvivalent chorda). Struna hibetni je definujicim znakem strunat-
cl (jak lze odvodit z jejich nazvu) a nebyla ve své podobé nalezena u jiné skupiny
zivocicht.

Chorda je struktura odvozen4 z mezodermu vedouci v embryu v predozadni ose
(,od hlavy k ocasu®). U obratlovcli je chorda prechodnou strukturou, ktera se
vyskytuje pouze v embryu a v dospé€lci mizi (respektive se méni v meziobratlové
ploténky). Vyjimkou z tohoto pravidla jsou napftiklad jesetefi nebo mihule, ktefi si
chordu zachovavaji i v dospélosti. U plasténci se chorda vyskytuje jen v larvalnim
stadiu a u dospélce chybi. To je ale zptsobeno tim, Ze dospélci plasténcti jsou zcela
vyjimeéni v tom, Ze vypadaji jako pfisedlé nebo plovouci sacky (jak uz bylo zmi-
néno v predchozi kapitole vénované gastrulaci). U dalsi skupiny strunatcti, bezle-
becnych (mezi které patii kopinatec), naopak chorda od svého vzniku v neurule
zUstava pritomna po cely Zivot, a to i v dosp€lci.

Pro vyvoj chordy je dileZity tzv. chordamezoderm, ¢ast mezodermu lokalizo-
vana priblizné uprostfed budouci hibetni strany embrya (samoziejmé schovana
pod ektodermem). Pod vlivem morfogennich signald se buiky chordamezodermu
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zacnou protahovat a zanorovat mezi
sebe podobné jako zuby zipu a do-
chazi tak k vytvoreni kompaktni,
relativné tenké, prodluzujici se, zatim
ploché struktury — chordalni plotén-
ky. Tomuto procesu se odborn¢ rika
konvergentni extenze (viz obr.3.3).
Stejny bunéény mechanismus je napf.
vyuzivan i pii prodluzovani neuralni
ploténky (jak bude popsano nize) a
mnoha dalSich prestaveb tkani Zivo-
¢iSnych embryi. Obecné se da rict, zZe
se jedna o zplisob, jakym dosdhnout
vytvoreni $tihlé podlouhlé struktury
z relativné Siroké plochy.

Pozdéji se chordalni ploténka
prohne, jeji kraje se spoji a dojde
k vytvoreni kulaté , tyCovité“ struktu-
ry. Bunky tohoto zakladu chordy se
pak rozdéli tak, ze vznikla ,tyCovita“
struktura je tvorena nékolika vrstvami
bunék. Vnéjsi populace bunek chor-

Obr.3.3: Schématické znazornéni konver-

damezodermu ziska silny vné&jsi obal
a v bunikach uvnitt chordy se vytvori
vakuoly (bunééné organely naplnéné
tekutinou, odvozené z lyzozomu, coz

gentni extenze. Bunky z okrajd ploché struktu-
ry se postupné vmezefuji mezi buriky nachaze-
jici se uprostied. Dochézi tak ke zizeni orgdnu/
tkané a zaroven jeho/jejimu rastu do délky.

jsou travici bunécné organely). Stejné
jako u rostlinnych bunék obsahuji vnitini buriky chordy pouze jednu vakuolu, kte-
ré zabiré vétsinu cytoplazmy. Na rozdil od jinych zivo¢isnych bunék, které obsahuji
vakuoly (vétSinou vice v jedné bunce) kvili uskladnéni Zivin, je role vakuol u vniti-
nich bunék chordy podobna roli vakuol u rostlinnych bunék. Tlak vakuol vnitfnich
bunék na vnéjsi obalové buriky chordy zajistuje jeji spravné vlastnosti — pevnost,
ale zaroven ohebnost (chordu si Ize zjednodusen¢ predstavit jako zahradni hadici,
ve které jsou nacpané rozpinajici se balonky naplnéné vodou).

Pri studiu neuralni indukce bylo zjisténo, ze chorda je dtlezita pro prvotni speci-
fikaci neuroektodermu (tzn. té ¢asti ektodermu, ktera da vznik CNS). Pod vlivem
morfogennich signald z chordy dochézi k preméné nediferencovaného ektoder-
mu v neuroektoderm. Déale dochazi ke ,,ztlusténi“ vrstvy bunék neuroektodermu
nad chordou a vznika tzv. neuralni ploténka a na jejich okrajich budouci burky
neuralni listy a preplakodalni oblast (¢ast ektodermu, ze které pozd¢ji vznikaji
plakody; viz obr.3.4A). Buiiky neurdlni ploténky k sobé putuji a mechanismem
konvergentni extenze dochazi k prodluzovani neuralni ploténky pfi riistu embrya.
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Zaroven dojde i k ur¢itému zahusténi bunék nad chordou a neuralni ploténka se
tak z pohledu shora zdzi. Z neuralni ploténky pozdéji vznika nervové trubice. Tento
proces bude probran pozdéji.

Kromé neurdlni indukce je chorda dtilezita i pro urceni t€lnich os embrya —
hibetobftisni osy, kdy ¢ast nad chordou dava vznik zddovym strukturdm a ¢ast pod
chordou bfisnim strukturam; predozadni osy, kdy na jedné strané chordy v pribé-
hu vyvoje vzniknou hlavové struktury a na druhé strané ocasni struktury; a také na
ustaveni pravolevé télni osy, protoze chorda vytvari casnou patet embrya a déli jej
tak na levou a pravou stranu.

Chorda ma4 také strukturni roli. Bylo prokazano, ze je dilezita pro riist embrya
a u nékterych embryi je dalezita i pro jejich ¢asny pohyb. Zajimavé bylo zjisténi,
Ze chorda nemusi vzdy plnit vSechny tyto role. Napt. embrya ryb, u kterych byla
v dobé jejich riistu chorda odstranéna, méla sice stale zachovanou predozadni osu,
ale nebyla schopna rastu.

Tvorba nervové trubice

Jakym zptsobem je dosazeno vytvoreni trubice z ploché neuralni ploténky? U ob-
ratlovcd rozliSujeme dva druhy neurulace, primarni neurulaci a sekundarni
neurulaci. U vétSiny obratlovcti probihaji oba tyto procesy zarovenn — v predni
¢asti embrya probiha primarni neurulace a v zadni ¢asti sekundarni neurulace.
Vyjimkou je neurulace u ryb probihajici vyhradné sekundarnim zptisobem. Jaky je
ovsem rozdil v primarni a sekundarni neurulaci?

Primarni neurulace probiha tam, kde je definovana neuralni ploténka a pod ni
nachazejici se chorda (viz obr.3.4A). Pod vlivem signald pochazejicich z chordy
se neuralni ploténka za¢ne prohybat smérem dovniti embrya a dojde k vytvoreni
neuralniho zlabku a na jeho okrajich vzniknou tzv. neuralni valy (viz. obr.3.4B).
Pak pokracuje prohlubovani neuralniho zlabku a zaroven dochazi k ptiblizeni neu-
ralnich vald k sobé. Tento proces pokracuje az do doby, kdy dojde ke kontaktu ne-
uralnich vald, jejich spojeni a tim vytvoreni nervové trubice piekryté povrchovym
ektodermem (viz obr.3.4C). V misté mezi uzavirajici se nervovou trubici a povr-
chovym ektodermem (epidermis) dochazi k tvorbé populace bunék neuralni listy, o
kterych budeme pojednavat pozd¢ji. K uzavirani nervové trubice nedochdazi po celé
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Obr.3.4: Neurulace. A — Schéma diferenciace neuroektodermu v neurdini ploténku, neurdini
listu a preplakodalini oblast. B — Proces uzavirani nervové trubice. C — Stav po Uplném uzavieni
nervové trubice a poc¢atku migrace bunék neurdlini listy.
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délce najednou, ale postupné z nékolika kontaktnich mist. Pocet a pozice téchto
kontaktt se lisi u jednotlivych zivoc¢ichii. Napt. u mysi dochazi k prvnimu uzavirani
nervové trubice v oblasti budouciho kontaktu mezi zadnim mozkem a michou. Ke
druhému kontaktu dochazi v predni ¢asti budouciho predniho mozku a ke tretimu
kontaktu v oblasti mezi budoucim piednim a stfednim mozkem. Od téchto kontak-
tl se uzavirani trubice $ifi zipovym zpisobem, jak dopiedu, tak dozadu.

Pri sekundarni neurulaci vznika nervova trubice z kompaktni masy bunék v mis-
tech, kde neni vytvorena neuralni ploténka. Jak bylo popsano vyse, u primarni
neurulace dochdazi ke svinuti nervové ploténky, spojeni jejich okraji a tim vytvo-
feni nervové trubice. V pripadé sekundarni neurulace dochazi k presunu bunék
pochazejicich z neuroektodermu a mezodermu smérem doprostied do oblasti pre-
dozadni osy embrya. Zde se pak tvoii kompaktni bunééna masa, ze které vznikaji
nervova trubice a chorda. Takto vytvorend nervova trubice se propoji s nervovou
trubici v predni ¢asti embrya, ktera je vysledkem primarni neurulace, a spole¢né
vytvoii jeden celek. Jak uz bylo zminéno, k tomuto procesu dochazi v zadni ¢asti
embryi vSech obratlovcti s vyjimkou ryb, kde probiha sekundarni neurulace v ce-
1ém embryu.

Zcela specificka je zadni ¢ast embrya obratlovcl nazyvana ocasni pupen. V pri-
behu neurulace probiha v oblasti ocasniho pupene dordstani embrya. V této oblasti
Ize nalézt populaci bun€k s vysokym vyvojovym potencidlem davajici vznik ekto-
dermu a mezodermu. K tvorbé epidermis, chordy a nervové trubice vzniklé sekun-
darni neurulaci dojde z jedné kompaktni masy bunék. Prave z této oblasti vychazeji
signaly pro segmentaci embrya, kterou probereme pozdéji v této kapitole.

Tvorba, a hlavn¢ uzavirani nervové trubice je komplexni proces, pfi kterém je di-
lezité spravné nacasovani morfogenetickych pohybt, ale tfeba i programovaného
umirani bunék. Selhani téchto procesti mize mit fatalni nasledky a napft. u lidi se
poruchy s uzavienim nervové trubice vyskytuji s ¢etnosti 1 ptipad na 500 porodi.
Mén¢ zavazné jsou vétSinou problémy s uzavienim trubice v zadni ¢asti (tam, kde
dochazi k sekundarni neurulaci) vedouci k tzv. spina bifida (rozstép pateie). Tento
stav miize byt operativné napraven. Problémy s uzavienim predni ¢asti vedou k tzv.
anencefalii a jsou ¢asto smrtelné.

Tvorba mozku a michy

Jesté pred vytvorenim zadni ¢asti nervové trubice dochazi v jeji predni Casti
k diferenciaci v budouci mozkovou a mi$ni ¢ast. Nejprednéjsi ¢ast nervové trubice
se nafoukne a da vzniknout tfem vackdm, uvniti dutym, kde vzniknou budouci
mozkové komory navazujici na mi$ni kanalek. Prvni z vacka je zakladem pro
tvorbu predniho mozku, druhy pro tvorbu stfedniho mozku a treti, jak by se dalo
¢ekat, pro tvorbu zadniho mozku. Smérem dozadu pak uz nasleduje diferenciace
v neurony michy. V hrbetni a bfi$ni ¢asti nervové trubice, respektive budouciho
mozku a michy, dochazi v tomto obdobi k vyvoji odlisnych typt neurond. Na
hrbetni strané vznikaji senzorické neurony, tzn. ty, které zpracovavaji smyslové
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podnéty, napft. nervy citlivé na teplotu z klize prstu vedou do hibetni ¢asti michy.
Na bri$ni stran¢ dochazi k diferenciaci motorickych neuron, tj. neuront zodpo-
védnych za aktivaci pohybu svall (viz obr.3.5A). Timto zptisobem mohou vznikat
jednoduché nervové okruhy, podilejici se napiiklad i na samostatnych miSnich
reflexech, které nepotiebuji k vyvhodnoceni mozek. Jednim z piiklad muze byt
rychlé ucuknuti ruky, kdyZ uchopite horky predmeét. Na druhou stranu i tento re-
flex mlzZete mozkem ovlivnit, napt. pokud je onen horky predmét vzacny hrnic¢ek
po babicce, muizete presvédCit prsty, aby jej udrzely, dokud neni bezpeéné polozen
zpét na stal.

Jak uz jisté oc¢ekavate podle zkuSenosti z této kapitoly, i za diferenciaci neuronti
nervové trubice v tyto dvé hlavni populace mohou morfogenni signaly. V tomto
pripad¢ prichazi signal pro vyvoj hibetnich senzorickych neuronti z povrchového
ektodermu nad nervovou trubici a pro vyvoj biisnich motorickych neuronti z chor-
dy. Mame zde tedy druhy piiklad signaliza¢ni role chordy (pro pripomenuti — prvni
role byla pfi indukci tvorby neuroektodermu a nasledné uzavirani nervové trubice).
Role chordy pfi vyvoji motorickych neuront byla ovéfena i pomoci transplantac-
nich experimentt. Transplantace chordy do oblasti vedle nervové trubice vedla
k vytvoreni druhé populace motorickych neuront. Jedné na bfiSni strané pod
vlivem signalu pivodni chordy embrya a druhé populace pravé v blizkosti nové
transplantované chordy (viz obr. 3.5B).

3.2 Neuralni lista a hlavové plakody
Jak jiz bylo zminéno vySe, dochazi béhem neurulace na pomezi nervové plotén-
ky a pokozky k rozriiznéni dvou bunéénych populaci (viz obr.3.4), které svymi
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Obr.3.5: Indukce motorickych a senzorickych neuronii. A - Pfirozend diferenciace

senzorickych a motorickych neurond. B — Indukce novych motorickych neuront po transplantaci
druhé chordy.
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3.C Vyvoj mozku. Na prvni pohled je kazdému jasné, Zze mozek je komplexnégjsi
organ nez micha, zejména v tom, zZe se sklada z vice vrstev neurond. Jakym zplsobem
je vSak dosazeno vytvoreni novych vrstev neurond, kdyz mozek i micha pochazi
z morfologicky stejné nervové trubice? Ve vyvijejici se nervové trubici se nachazi
populace kmenovych bunék, schopna dat vznik novym neuronlim. Kmenova bunka
pii svém cyklu prochazi specifickym tzv. asymetrickym délenim. Pii tomto déleni
vznikne jedna dcefind kmenova burika a jedna burika, ktera je programovana pro
vznik rdznych bunécnych populaci. Pfi vyvoji michy a mozku tyto dcefiné bunky
migruji dale od mozkovych komor a misniho kanalku, vytvofi souvislou vrstvu nad
kmenovymi bufikami a poskytuji ,material” pro tvorbu tzv. $edé a bilé hmoty. Seda
hmota obsahuje téla neurond a velké mnozstvi gliovych bunék, které slouzi v CNS
jako podparné bunky, ale jsou dilezité i pro spravnou funkci neurond. Bild hmota je
tvorend dlouhymi vybézky neuron(i (axony) a je tak zodpovédna za analytické funkce
mozku.

Zejména v mozku pozdéji piibyvaji dalsi vrstvy neuron(i pdvodem z vrstvy dcefinych
bunék vzniklych z kmenovych bunék blizko vackl. V koncovém mozku takto muze
vzniknout az Sest novych vrstev neuron(. Zajimavé je, Ze tyto vrstvy pribyvaji zevnitt
smérem ven. Prvni vytvorend vrstva neurond zdstava nejblize k mozkové komore
Neurony pro dalsi vrstvu pak musi pfi své diferenciaci putovat pres prvni vrstvu
neuront. Neurony treti vrstvy musi putovat uz pres dvé vrstvy a tak to mize pokracovat
dale pravé az do vytvoreni Sesti vrstev.

V minulosti se védci domnivali, Ze po vytvofeni mozku uz v ném nedochdzi k tvorbé
novych neurond. Teprve po roce 2000 se zjistilo, Ze se v dospélém mozku na nékolika
mistech nachdzi populace kmenovych bunék. Tyto kmenové buriky byly schopny
jak obnovovat samy sebe, tak zaroven dat vznik prekurzorim nervovych bunék.
Podle umisténi zminénych kmenovych bunék v mozku se zd3, Ze jejich hlavni role je
v regulaci tvorby vzpominek.

vlastnostmi zasadnim zptsobem odliSuji obratlovce od jejich bezobratlych ptibuz-
nych a vlastné tak charakterizuji jejich embryonalni vyvoj. Jedna se o neuralni listu,
kterou probereme v této kapitole, a hlavové plakody, na které se podivame posléze.

Neuralni liSta je populace bun¢k, kterd béhem embryonalniho vyvoje migruje
celym embryem a kterd dava vznik mnoha bunéénym typlim obratlov¢iho téla.
Diky tomuto potencialu je mnohdy povazovana za ¢tvrtou zarodecnou vrstvu (viz
nize). Neuralni lista zacne byt morfologicky pozorovatelna béhem procesu uzavi-
réni nervové trubice, a to bud jiz béhem samotného uzavirani anebo tésn€¢ po jeho
dokonceni, v zavislosti na druhu obratlovce. Béhem tohoto procesu se jednotlivé
bunky neuralni liSty odd€luji z neurdlnich valdi, stanou se mezenchymatickymi
(tj. bunkami, které nejsou prisedlé a mohou migrovat) a zapo¢nou osidlovat roz-
liéné ¢asti vyvijejiciho se embrya. Kromé nejprednéjich ¢asti, tj. oblasti budouciho
predniho mozku, vznikaji buniky neuralni listy po celé délce uzavirajici se nervové
trubice. Takto vzniklé bunky posléze migruji povrchové pod epidermis i hluboce
mezi jednotlivymi vznikajicimi organy a zasahuji prakticky do vSech ¢asti embryo-
nalniho téla.
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Existuji markantni rozdily ve vlastnostech neuralni liSty vznikajici v hlavové
a trupové oblasti, a to jak z pohledu samotné migrace, tak z pohledu schopnosti
tvorit urc¢ité bunécné typy. Hlavova neuralni lista migruje masivnim zptisobem a co
do objemu je nezanedbatelnou bunécnou populaci tvorici podstatnou souc¢ést hla-
vy. Béhem migrace se ustanovuje do jednotlivych proudu, které postupné osidluji
hltanovou oblast embrya (viz nize). Jedna se o proud davajici vznik Celistni oblasti,
o proud tvorici jazylkovou oblast a o proud prispivajici do zaberni a srde¢ni oblasti.
Neuralni liSta trupové oblasti naproti tomu neni ani zdaleka tak masivni a spiSe nez
o0 kolektivni migraci se jedné o migraci jednotlivych bunék. Téch je navic mnohem
méné a zpravidla se odd€luji od neuralni trubice pozdé&ji nez hlavova neuralni lista.

Neuralni lista je zdsadnim a nepostradatelnym zdrojem bunécnych typt a pri-
spiva do mnoha organti embryonalniho téla. Svym zplisobem definuje obratlovce
jako takové. Pro¢? Podivame-li se na pocet vSech bunéénych typt u jednotlivych
skupin zivocichd, zjistime, Ze obratlovci disponuji zdaleka nejvy$sim poctem. Po-
¢et bunéénych typt je sice do znacné miry ovlivnén tim, jak dobie jsou zastupci
jednotlivych linii zivocichti prostudovani, ¢i ne (tzn. u obratlovcd toto budeme
znat mnohem lépe nez tfeba u krouzkovci), i tak je ale toto ¢islo u obratlovci o
rad vyssi nez u jednotlivych kmend bezobratlych zivocicht. Dozajista neni tajem-
stvim, ze rozdil v po¢tu bunéénych typd mezi obratlovci a bezobratlymi skupinami
je do znaéné miry pravé v piitomnosti bunéénych typli tvorenych neuralni liStou.
Trupova neuralni lista se naptiklad podili na tvorbé nervového systému a pigmen-
tovych bun¢k. Hlavova neuralni lista k tomu navic tvori tvrdé tkané¢ hlavy, jakymi
jsou kost, chrupavka ¢i zubovina, ale zasadnim zptisobem prispiva napriklad i do
skary, pojivovych tkani, svald ¢i srdce. Diky tomuto potencialu je na neuralni listu
nékdy nahliZzeno jakozto na samostatnou zarode¢nou vrstvu, tj. vedle ektodermu,
entodermu a mezodermu na tzv. étvrtou vrstvu (viz Cerny 2010 Vesmir 89, 478-481).

Pro nas, obratlovce, je neuralni liSta diilezita predevsim proto, ze fakticky vytvari
valnou vetsinu kosti v hlavé, hlavné v oblicejové ¢asti. I kdyz je neuralni lista béhem
své migrace rizena signaly z okolnich tkani, za vyslednou masu, tj. vlastni objem,
strukturu a tvar jednotlivych kosti lebky zodpovida pravé ona. Predstavime-li si
veskerou diverzitu a variabilitu v obli¢ejové ¢asti lebky obratlovct, a to jak na mezi-
druhové, tak na vnitrodruhové trovni (napriklad u ¢lovéka nebo u psa), vézme, ze
jejim zdrojem je pravé neuralni lista. Neni tedy divu, ze pfipadné mutace v genech
(¢ijejich regula¢nich oblastech) zodpovédnych za migraci ¢i diferenciaci bunék ne-
uralni liSty vedou k vaznym morfologickym defektiim a onemocnénim. Ty jsou sou-
hrnn€ nazyvany neurokristopatie (neural crest — neuralni liSta, pathos — choroba).
Jedna se o vyvojové vady, které se projevuji rtizné podle toho, ve které fazi migrace
¢i diferenciace neuralni liSty dané geny ptisobi, ¢i jakou roli dané geny pti vyvoji
té ¢i oné tkané hraji. Spektrum fenotypli mize obnaset ztratu zubt, nedostate¢né
vyvinuté Celisti, rozstépy, celkové nevyvinuté nebo deformované kosti lebky a jiné.
VétSinou jsou tyto skeletalni poruchy kombinované spolu s dal§imi poruchami,
jako je hluchota, nedostate¢ny vyvoj nékterych mozkovych ¢asti ¢i tvorba nadord.
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3.D Buriky neuradlni listy vs. rakovinné bunky. Buriky neurdini listy jsou schopné
zmeénit svUj stav z bunék epitelidlniho charakteru (tzn. prisedlych na bazalni membrané
a potrebujicich pro svou funkénost kontakt s bazalni membranou) v bunky migrujici.
Pfi tomto dé&ji prochdzi tzv. epitelo-mezenchymdinim prechodem. V migrujicim
stavu pak buriky neurdlni listy putuji embryem do cilovych mist a tam bud' zGstanou
v mezenchymalnim stavu nebo mohou opét zménit svijj stav z migrujicich bunék
v bunky epitelidini (mezenchymo-epitelidini tranzice). Svymi schopnostmi, jako
je zména z epitelu na migrujici bunky a zpét a schopnost dat vznik rdznym tkanim,
pfipominaji buriky neurdlni listy metastazujici rakovinné burky. Nékteré rakovinné
bunky schopné tvofit metastazy totiz také museji projit zménou z epitelidlnich bunék
v migrujici a pfi usazeni na novém misté organismu se méni opét na epitelidlni. Na
tomto novém misté zahaji déleni a tvofi novou tkan (i kdyz v tomto pfipadé rozhodné
ne prospésnou). | proto jsou buriky neuralni listy v hledacku védcl, nebot porozuméni
jejich  schopnostem mUze vést kporozuméni schopnostem metastazujicich
rakovinnych bunék.

V mnohych pripadech je fenotyp takto zasazeného jedince opravdu vazny a ukazu-
je na dulezitost a nezastupitelnost bunék neuralni listy pti tvorbé obratlovciho téla.

Druhou bunéénou populaci, davajici béhem embryonalniho vyvoje obratlovca
vznik nékolika dalezitym orgadndim, jsou tzv. hlavové plakody. Spolu s neuralni li§-
tou sdileji mnozstvi charakteristik, které do urcité miry poukazuji na jejich spolec-
ny evolucni ptivod. Jedna se o populaci bunék, ktera se podili na vzniku smyslovych
organt (jako jsou ¢ichovy vacek, ¢ocka, vnitini ucho nebo postranni ¢ara), ganglii
hlavovych nervi ¢i piedniho laloku podvésku mozkového (tzv. adenohypofyze).
Embryonalné vznikaji na rozhrani neuralni ploténky a pokozky (epidermis) z pod-
kovovité preplakodalni oblasti v predni ¢asti embrya, ktera obsahuje také budouci
usta (viz obr. 3.6). Vlastnosti hlavovych plakod je schopnost tvorit epitelidlni ztlus-
téniny, které se posléze vchlipi a odlouci od povrchového epitelu. Nékteré ziistanou
ve formé vacka s vnitini dutinou, které interaguji s okolnimi tkanémi (¢ichovy va-
¢ek, vnitini ucho), jiné putuji do vzdalenych mist embrya ve formé kolektivné mig-
rujicich bunéénych populaci (postranni ¢ara) a nékteré se chovaji rtizn€ u riiznych

A B C

neurdlni ploténka oL neuralni lista hlavové plakody

()1 14
7 / tichova

iy : epidermis usta adeno-
pre;:)l:ll;nsélm S--l hypofyza

Gocka
sluchova

Obr.3.6: Srovnani neuralni listy a plakod. A — Schéma rozloZeni bunék neurdlIni listy a plakod
v neurule. B — Migrace bunék neuralni listy (oznacenych Zluté) v hlavové ¢&asti embrya. C -
Rozlozeni plakod (oznacené svétle modfe) v hlavové ¢asti embrya.
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Obr.3.7: Srovnani vyvojového potencialu plakod a bunék neuralni listy.

skupin obratlovct (adenohypofyza, tj. ¢ast podvésku mozkového produkujiciho
hormony, vznika vchlipenim u savct, ptaka a paryb a kolektivni migraci bun¢k u
zab a ryb). Z vySe uvedené Skaly organovych derivati je zejmé, ze hlavové plakody
davaji vznik mnoha bunéénym typlim, napft. prihlednym buiikdm ¢ocky, burikam
schopnym detekovat chemické ¢i mechanické podnéty, endokrinnim bunikdm nebo
neurondim.

Jak jiz bylo naznaceno v uvodu této kapitoly, hlavové plakody zrejmé sdileji
spole¢ny evoluéni pivod s neurélni listou. Pro tuto hypotézu svéd¢i hned nekolik
fakt. Obé¢ tkan€ se vyvijeji na rozhrani epidermis a neuralni ploténky a jejich ¢as-
ny vyvoj je fizen podobnymi molekularnimi signaly. Béhem svého vyvoje opousteji
epitel, kde se ptivodné nachazely, a putuji do riznych ¢asti embryonalniho téla.
Navic, kromé obrovského mnozstvi bunéénych derivatd, maji obé tkané potencial
tvorit podobné bunééné typy, konkrétné senzorické neurony ¢i gliové bunky (viz
obr.3.7). Pokud vezmeme v tvahu, Ze, vedle nékterych dalSich, jsou pravé tyto
jednémi z evoluéné nejstarsich bunéénych typt, da se usuzovat, Ze hlavové plakody
a neurdlni lista byly pavodné jedinou tkani majici, z dne$niho pohledu, relativné
omezeny potencial. Béhem evoluce u predk obratlovet vSak doslo k rozliSeni této
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Obr.3.8: Presomiticky mezoderm.

populace do podoby hlavovych plakod a neuralni listy a k jejich nasledné speciali-
zaci, ktera vedla ke vzniku celé plejady novych bunéénych typli a umoznila tak urcit
to, ¢emu dnes rikame obratlovec.

3.3 Segmentace mezodermu - tvorba somitd neboli somitogeneze

VSichni obratlovci maji segmentovand t€la, coz zajistuje jejich flexibilitu, ale za-
roven i urcitou formu pevnosti. Nejlépe Ize segmentaci téla obratlovcli pozorovat
na kostie. V ZivociSné iSi lze najit tii velké skupiny, jejichz téla jsou segmentova-
né — ¢lenovce, krouzkovce a strunatce, kam patii praveé i obratlovci. VSechny tri
skupiny jsou pomérn¢ tspésné co se tyce obsazovani zivotniho prostiedi (hlavné
byt vybornym substratem pro evoluci téla, protoze 1ze pomérné jednodusSe meénit
konkrétni t€lni segmenty bez ovlivnéni zbytku tela. Jakym zptsobem je dosaZeno
segmentace téla obratlovci, si nastinime v této kapitole.

Nejdulezite€jsim prvkem pro tvorbu segmentovaného téla obratlovct je segmen-
tovany mezoderm, tzv. somity. Somity jsou pozd¢jsim zakladem mimo jiné pro
tvorbu obratlt patere, Cili toho pro¢ obratlovce nazyvame obratlovci. Mezoderm,
ze kterého somity vznikaji, se diferencuje uz pri gastrulaci. Po obou stranach vy-
vijejici se chordy se nediferencovany mezoderm méni na tzv. presomiticky mezo-
derm (viz obr.3.8). Pozdéji se z predni ¢asti presomitického mezodermu zacnou
tvorit samotné somity a jejich tvorba postupuje smérem k zadni ¢asti embrya.
Pocatek tvorby somitli, periodicita jejich tvorby, délka kazdého ze somitl a jejich
pocet se lisi u kazdého obratlov¢iho druhu.

Da se Fici, ze somitogeneze je synchronni (probihd soucasné) s tvorbou ner-
vové trubice. Dobfie lze somitogenezi pozorovat u ptakd a savcd, kde je spojena
se zkracovanim primitivniho prouzku (struktura, v jejiz predni ¢asti se nachazi
primitivni uzel, ktery hraje roli organizatoru u ptakd a savci, viz rdmecek 3.B)
smérem k zadni ¢asti embrya. Pfi zkracovani primitivniho prouzku dochézi vpiedu
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Nové vznikajici somit

Ocasni pupen 1

Obr.3.9: Schéma vzniku somita.

pred uzlem k zah4jeni tvorby nervové trubice (formovani nervového zlabku, valt
atd., viz vyse) a presomiticky mezoderm se zacina diferencovat v somity. Somito-
geneze zacala fascinovat védce zejména od roku 1976, kdy byla zformovana teorie
nazyvana ,,clock and wavefront* model (Cili model hodin a vIn), ktera objasnuje
mechanismus vzniku somitt. Podle ni maji buriky budoucich somitt v sob€ vnitini
hodiny, pri¢emz buriky davajici vznik jednomu danému somitu maji tyto hodiny
shodné sefizené. Faze hodin v bloku bunék presomitického mezodermu osciluje.
Od ocasniho pupenu prochazi smérem doptedu cyklicky viny morfogenetického
signalu (viz obr.3.9). Pouze bunky s hodinami ve spravné fazi jsou citlivé na mor-
fogeneticky signal. V normalné se vyvijejicim embryu jsou citlivymi bunkami vzdy
ty, které budou tvorit aktualné vznikajici nejpredn€jsi somit. Kdyz se vina morfoge-
netického signalu dostane az k nim, ¢ast téchto bunék zméni svij stav z epitelial-
niho (prisedlého) v mezenchymalni (tj. buiiky schopné migrace). Zménéné buiiky
pak odmigruji, ¢imz vytvori novou hranici somitu, kteréa je uzaviena epidermal-
nimi bunkami ohranicujicimi somit ze stran. Cely proces poté miize probe¢hnout
znovu. ProtoZe somitogeneze probiha zaroven s dorlistanim embrya, v ocasnim
pupenu mezitim doroste urcita porce nového presomitického mezodermu. Pribéh
viny morfogenetického signalu (rychlost a délka vlny) se lisi u kazdého zZivocicha, a
proto se u kazdého z nich tvori unikatni somity.

Segmentaci mezodermu si muizZete zkontrolovat sami napt. pii Stédrovecerni
veceri. Staci si prohlédnout pripraveny filet z kapra jesté pred obalenim v mouce,
strouhance a vajicku a uvidite na ném krasné¢ segmentované svalstvo, které vznika
prave ze somitd.

Po svém oddéleni od presomitického mezodermu prochazi somity dal$im vy-
vojem. Pod vlivem morfogenetickych signald z okolnich tkani dochazi k riznému
vyvoji jejich briSni a hibetni ¢asti. BrisSni strana somiti dostava signal z chordy.
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Buniky se v této oblasti méni z epitelidlnich (pfisedlych) v buniky migrujici a tvori
tzv. sklerotom. Sklerotom se presunuje k chordé a méni se v prekurzor kosti, které
pak budou tvotit obratle a zebra. Cast bunék na hibetni strané, tzv. dermatom, se
také meéni v migrujici buniky a dava vznik Skate na zadech. Dalsi ¢ast, tzv. myotom,
zustava epitelidlni a dava vznik zddovym a hrudnim svaliim, svalim koncetin a
mozna také z¢asti i zebriim (tato otazka jesté neni zcela doreSena).

Hox geny — reguldtory predozadni organizace téla

Nasledujici kapitola pojednava o genech, které hraji dtlezitou roli pfi vyvoji a orga-
nizaci tél vétSiny vSech znamych Zivo€ichd. V kapitole je v8ak predpokladana urcita
znalost mechanismu regulace genové exprese (tzn. aktivity gend). Proto se obra-
cime na ¢tenare s prosbou o pripadné doplnéni informaci o tomto tématu, napf.
z ucebnice biologie, pred prec¢tenim samotné kapitoly.

Vzhledem k variabilité téla obratlovct od hlavy k ocasu je ziejmé, Ze kromé¢ roz-
dilnosti v hibetobrisni orientaci somitt musi dochazet v pribéhu vyvoje i k jejich
predozadnimu rozriiznéni. U vSech znamych zivo€icht (s vyjimkou houbovcd, Ze-
bernatek a Zahavctl) se na predozadni diferenciaci téla podili stejna skupina genf,
tzv. Hox geny. Rdznorodost tél je pak dana zplisobem, jakym jsou samotné Hox
geny u daného ZivoCicha regulovany, a které geny jsou dale regulovany pomoci
Hox gend.

Hox geny kdduji proteiny, které maji za kol ovliviiovat prepis dal$ich gent.
To je umoznéno piitomnosti tzv. homeodomény, diky které se dany Hox protein
vaze na retézec DNA. Jedna se o velmi duleZité geny, nebot mutaci daného Hox
genu dojde sice k vyvoji spravné télni struktury, ale na nespravném mist¢, ¢ili k tzv.
homeotické transformaci. Timto zptsobem byly prostudovany napt. Hox geny
u musky octomilky. Kdyz byl zmutovan gen s ndzvem Antennapedia, doslo k vy-
tvofeni nohou na misté tykadel (odtud také jeho nazev: antenna — tykadla, pedia

3.E Evoluce Hox genii. U obratlovct doslo v priibéhu evoluce ke dvéma celogeno-
movym duplikacim (zdvojeni celého genomu), coz vedlo ke vzniku ¢ty kopii kazdého
genu v genomu oproti ostatnim Zivocichdim. V dalSim pribéhu evoluce pak doslo
v nékterych pripadech ke specializaci téchto nové ziskanych gent a jejich uchovani
v genomu. Druhou a castéjsi moznosti byla ztrdta nové ziskanych gend, protoze
nebylo vice kopii potieba. Pfikladem zachovani novych kopii gen( jsou tfi geny: Pax2,
Pax5 a Pax8. U ostatnich Zivocichi se vyskytuje pouze jeden gen Pax2/5/8. Posledni
z genll Pax2/5/8 rodiny se u obratlovcl ztratil. Ztrata nové ziskanych gent je Castéjsi
pfipad a geny Pax2, Pax5 a Pax8 jsou spise vyjimkou z tohoto pravidla. Proto nemaji
obratlovci, i pfes dvé celogenomové duplikace, ¢tyfnasobny pocet gend oproti svym
bezobratlym pfibuznym.

Celogenomové duplikace ovlivnily samoziejmé i Hox geny. U obratlovcll Ize najit
Ctyfi sady Hox genli (HoxA-HoxD), lokalizované na ¢tyfech chromozomech. V kazdé
sadé byla zachovana pouze ¢ast Hox gen0, napt. HoxA sada ma u mysi pouze 11 ze
13 moznych Hox gen(, protoze doslo ke ztraté HoxA8 a HoxA12 (viz obr.3.10).
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—nohy). Vratme se ale nyni zp¢€t k funkeci Hox gent pti vyvoji. Jak uz bylo zminéno,
Hox geny byly s nékolika vyse zminénymi vyjimkami, nalezeny u v8ech Zivo¢ichd.
U octomilky se vyskytuje jedna sada téchto genti, zatimco u obratlovct jsou, diky
dvojnasobné genomové duplikaci, sady Ctyii (viz ramecek 3.E). Piekvapivé bylo
ale zjisteéni, Ze Hox geny jsou v rdmci DNA umistény za sebou a Ze jejich aktivita
(exprese) podél predozadni télni osy koreluje s jejich rozmisténim na DNA. Tomu-
to jevu se rika ¢asoprostorova posloupnost (angl. ,,spatio-temporal colinearity).
Béhem rozriznéni téla podél predozadni osy dochazi nejprve k aktivité prvnich
Hox gend v predni ¢asti embrya, dale stfedné umisténych Hox gendl v prostfedni
¢asti embrya a nakonec poslednich Hox genti v zadni ¢asti embrya (viz obr.3.10).
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Obr.3.10: Srovnani Hox genti u octomilky a mysi. Ulozeni Hox genli na chromozomech i
jejich predozadni aktivita je srovnatelna u octomilky i u mysi. Navzajem si odpovidajici geny jsou
oznaceny shodnymi barvami. Lze pozorovat stejné poradi genti na chrozomozomech u octomilky
i u mysi. Pojmy ,anterior” a,posterior” znamenaji, predni” a,,zadni".
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Casoprostorovéa posloupnost aktivity Hox genti se nachézi u vsech studovanych
zivocichtli a ukazuje na spole¢ny evolu¢ni pivod téchto gent.

Uz drive jsme naznacovali, ze Hox geny hraji ddlezitou roli pro diferenciaci
somitd podél predozadni osy, ale nejen jich. Hox geny hraji diilezitou roli pti di-
ferenciaci nervové trubice obratlovcti — pomahaji tak pti vyvoji mozku a michy (ek-
toderm), pri specifikaci obratld a zeber (mezoderm), ale také pii diferenciaci stfeva
(entoderm). Kromé specifikace hlavni, pfedozadni osy, celého téla jsou Hox geny
dulezité i pro vyvoj koncetin u ¢tvernozct (obojzivelnici, savci, plazi, ptaci). [ zde
dochazi k ¢asoprostorové posloupnosti jejich aktivity, a to jak v pifedozadni ose
(pfedni na strané¢ palce a zadni na strané malicku), tak v ose konéetiny (rozliSeni
na ¢ast nejblize k télu a na ¢ast nejdale od tela). Obratlovci zde tézi z existence Ctyt
sad Hox gend, a tedy v predozadni ose predni koncetiny jsou aktivni geny HoxD9
az HoxD13 a v ose koncetiny geny HoxA9 az HoxA13. V ramci koncetiny tak Hox
geny ovliviiuji nejen identitu jednotlivych kosti koncetiny, ale i identitu a pocet prs-
ta.

Mutace v Hox genech i zmény v jejich regulaci se u obratlovci mohou projevit
v rliznych podobéach. Stejn¢ jako pii mutaci genu Antennapedia u octomilky, mo-
hou i u obratlovct pii mutacich v Hox genech nastat homeotické transformace.
Mize tak dojit ke zmnozeni nékterych obratld a zeber, naruseni tvorby mozku, ale
také napt. k poruse tvorby prstli. Zmnozeni zeber vlivem zmén v aktivité Hox genti
je dobre viditelné u hadd, u kterych se zebra vyskytuji, oproti jinym obratlovciim,
témeér po celé délce téla, coz je zapricinéno praveé zmeénou v regulaci Hox gent.

To, jak se ¢asoprostorova posloupnost Hox genti ustanovi, neni zcela jasné, ale
z experimentd vyplyva, Ze pro aktivitu Hox gent je mimo jiné dilezita koncentrace
kyseliny retinové (vzorec viz obr.3.11). V predni ¢asti embrya je koncentrace kyse-
liny retinové vysoka a smérem dozadu pak klesd. Hox geny v predni ¢asti embrya
ke své aktivité potiebuji vétsi koncentraci kyseliny retinové nez Hox geny v zadni
¢asti embrya. Zmeény koncentrace kyseliny retinové vedou ke zménam v expresi
Hox gent a mohou zptsobit homeotické transformace (napt. zdvojeni nekterych
obratld). Koncentrace kyseliny retinové ovliviiuje i vyvoj konéetiny. Vyssi koncent-
race muze vézt k tvorbé koncetiny se dvéma na sebe navazujicimi paznimi kostmi.
[ proto jsme na zacatku této kapitoly v ramecku vénovanému morfogentim varovali
pred zhoubnymi nasledky vysokého piijmu jejiho prekurzoru, tj. vychozi latky pro
syntézu kyseliny retinové, vitaminu A.

Za objev a popsani funkce Hox gent

bylafl d.oll<0n.c.e uﬁilevni ,N({l/)elova 10532 H,C CHs CH, CH; O

za fyziologii a 1ékarstvi. V roce

ji obdrzeli Eric E Wieschaus, Chris- NN OH
tiane Nisslein-Volhard a Edward B.

Lewis. Tito laureati se zabyvali vyvo- CHg

jem octomilky a popsali kaskadu genii

dulezitych pro ustaveni predozadni osy Obr.3.11: Vzorec kyseliny retinové.
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3.F Faryngula je fylotypickym stadiem obratlovc. Fylotyp je stddium béhem emb-
ryonalniho vyvoje, které je typické pro danou skupinu Zivocicht a které se nevyskytuje
u zadného jiného zivocicha mimo tuto skupinu. Existuje napfiklad fylotyp obratlovcg,
fylotyp krouzkovcd, fylotyp ¢lenovcl atd. Jednotlivi zastupci dané skupiny Zivocichd
jsou si ve fylotypickém stadiu navzajem podobnéjsi nez v mladsich ci starsich stadiich.
To znamena, Ze napfiklad jednotlivi zastupci obratlovcl jsou si béhem svého embryo-
nélniho vyvoje navzajem mnohem podobnéjsi ve faryngule, nez v pozdéjsich stadiich
(larva, dospélec), ale i nez v ¢asnéjsich stadiich (neurula, gastrula, blastula, a dokonce
i vajitko). Tento koncept je metaforicky znazornén modelem presypacich hodin (viz
obr.3.12). Pokud do presypacich hodin

nasypeme vyvijejici se embrya rdznych

zastupcl obratlovctd (napt. mys, kure, zel- riznorodost

vu, Zabu a rybu), dojde ve stadiu faryngu-
ly ke vzajemnému morfologickému pfi-
blizeni a v pozdéjsich stadiich se embrya
opét rozebéhnou zpldsobem specifickym
pro daného zastupce. Zajimavé je, ze
pokud srovname aktivitu (expresi) genl
v jednotlivych stadiich embryondlniho
vyvoje, zjistime, ze béhem fylotypické-
ho stadia jsou aktivni starodavné geny,
zatimco jak ranéjsi, tak pozdéjsi stadia
se vyvijeji na zakladé aktivity evolu¢né
mladsich gen. Jisté neni bez zajimavosti,
ze béhem fylotypického stadia také do-
chazi k aktivité Hox genu a k celkovému
rozrdznéni embryonalniho téla v predo-

zadni ose. Fylotyp tak znazoriuje jakési  Qpr.3.12: Model presypacich hodin. Zobra-

embryonalni vyvoj

evolu¢né konzervované stadium, kterym
musi projit kazdé embryo, a které je de-
finujicim momentem v Zivoté kazdého

zuje vzajemnou podobnost zastupcl obratlov-
U ve fylotypickém stadiu oproti vzajemné roz-
dilnosti jak v mladsich, tak ve starsich stadiich.

zivocicha.

embrya, pricemz posledni jmenovany, Edward B. Lewis, se ve své praci zaméfil
pravé na popsani funkce Hox gend v tomto procesu. To, Ze jsou Hox geny pritomny
také u obratlovci a Ze zde hraji obdobnou roli pti uréeni predozadni osy téla, bylo
zasadnim vydobytkem vyvojové biologie, ktery v 80. letech, kdy byly tyto geny obje-
veny, takika nikdo necekal.

3.4 Vyvoj hitanové oblasti embrya

Celou kapitolu o vyvoji embrya od neuruly po faryngulu zakon¢ime popisem vyvoje
faryngealni (hltanové) oblasti embrya. Mnozi z vas si jisté polozi otazku: proc¢
zrovna hltan? Co je na hltanu oproti jinym, dozajista mnohem dilezit&j$im ¢astem
embrya tak zvlastniho, Ze si vyZaduje takovou pozornost? Uz ndzev embryonalni
periody ,,faryngula“ v postupce blastula—gastrula—neurula—faryngula napovida,
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Ze se jedna o obdobi hodné zretele. Toto

stadium je definované pravé vyvojem | neuraini

faryngealni oblasti. llsta
ryng

Faryngula je typickym stadiem be¢-
hem embryonalniho vyvoje obratlovct
(viz rdmecek 3.F). Faryngealni oblast
zahrnuje ¢ast téla od ust po srdce a
obsahuje mékké i tvrdé tkané oblasti e-
listi, jazylky a tzv. Zabernich oblouk. ektoderm
Vznika jako série vychlipek po stranach
embrya, které skryvaji oblouky tkani '
orientované shora dold. Na jejim vyvoji | Obr.3.13: Schematické znazornéni faryn-
se podileji vSechny zéarodeéné vrstvy. gealni oblasti mysi. Vlevo pohled na embryo
Mezoderm tvori vlastni jadra obloukd, zboku, vpravo fez v Urovni ¢arkované cary.
ektoderm je kryje zvnéjsku a entoderm
zvnitiku, a do takto nastaveného systému poté namigruje neuralni li§ta, ktera obali
mezodermalni jadra. Z neuralni listy vzniknou chrupavky, kosti, $kdra a ipony sva-
14, z mezodermu svaly a cévy, z ektodermu pokozka a z entodermu vystelka hltanu
a zabry.

Vyvoj faryngealni oblasti embrya (viz obr. 3.13) muze do urcité miry pripominat
vyvoj somitt. Faryngealni oblouky jsou totiz, stejné jako somity, sérii usporadanych
struktur, které vznikaji postupné¢ odptedu dozadu a zprvu se zdaji byt navzajem ne-
rozlisené. Obdobné jako u somitti v§ak nasledné dochazi k jejich rozriiznéni a spe-
cializaci diky aktivit¢ Hox gend. U celistnatych obratlovct se prvni oblouk nazyva
celistni a da vznik Celistem, druhy se nazyva jazylkovy a ptispiva do tvorby jazylky,
tieti az posledni jsou Zaberni a davaji vznik skeletalnim oporam zaber. Tak jako u
homeotickych mutaci v pripadé somitd, plati, Ze pokud narusime funkci urcitého
Hox genu zodpovédného za identifikaci urcitého faryngealniho oblouku, zméni se
identita daného oblouku a dojde k jeho homeotické transformaci. Naptiklad, kdyz
zmutujeme gen HoxA2, ktery je zodpovédny za identifikaci jazylkového oblouku,
tento oblouk se vyvine do ¢elistniho oblouku a nestastné embryo posléze bude mit
dva pary celisti hned za sebou. A lze jit jesté dal: pokud zmutujeme vSechny Hox
geny zodpoveédné za identifikaci vSech faryngealnich oblouka, vysledna faryngeal-
ni oblast poté bude tvorena celou sérii ¢elistnich obloukd.

V evoluci doslo ke specializaci oblouki a k postupné redukci jejich poctu.
U blizkych pribuznych obratlovcd, tj. u zaludovct a u kopinatct je hltanova oblast
embrya rozdélena na velké mnozstvi obloukiim podobnych segment, které nejsou
nijak rozlisené. VSechny jsou soucasti filtra¢niho aparatu k prijmu potravy a také
slouzi k dychani. U obratlovct dochazi ke specializaci prvnich dvou obloukt do po-
doby celisti a jejich opory u Celistnatcii nebo do podoby prisavného aparatu a tvor-
by plachetky u kruhoustych. Zbylé oblouky nesou zabry (alesporni tedy u rybovitych
obratlovcti) a jejich pocet je rtzny u raznych skupin obratlovct (8 u kruhotustych,

mezoderm

entoderm
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Obr.3.14 Prispévek faryngealnich obloukii do skeletalnich elementi lebky. U Zraloka
(nahofe) vznikaji z celistniho oblouku ¢elisti (tyrkysova), z jazylkového oblouku podpora celisti
(modrofialova) a ze zabernich obloukUl (zelend, Zluta a sedd) podpora Zaber. U ¢lovéka vznika
z Celistniho oblouku chrupav¢ity zéklad Celisti a kladivko a kovadlinka (tyrkysova), z jazylkového
oblouku predni ¢ast jazylky, trnovy vybézek lebky a tfminek (modrofialova), z prvniho zaberniho
oblouku zadni ¢ast jazylky (zelend) a z néaslednych Zabernich obloukl hrtanové chrupavky a
chrupavky pradusnice (Zlutd).

5-7 u paryb, 5 u ryb, 4 u ¢tvernozct). U kazdé skupiny obratlovct posléze doslo
ke specifickym modifikacim obloukd. Jako piiklad mizeme uvést uzavieni $térbin
mezi jednotlivymi oblouky v souvislosti s pfechodem obratlovcti na sous, vznik
druhych celisti se zuby z posledniho zaberniho (tzv. pozerakového) oblouku u ryb,
redukci skeletalnich elementli zabernich obloukd do podoby hrtanovych chrupa-
vek u plazd, ptaka a savcd nebo vznik kistek stiedniho ucha z ¢elistniho (kladivko,
kovadlinka) a jazylkového (tfminek) oblouku u savct (viz obr. 3.14). Pres viechny
tyto modifikace, které nastaly béhem evoluce jednotlivych linii obratlovcd, je ste-
reotypni prichod stadiem farynguly zakladnim schématem vyvoje obratlovéiho
embrya a faryngealni oblast je tak klicovym znakem vSech obratlovca.

Neurula a faryngula jsou typicka vyvojova stadia, kterymi s men§imi ¢i vétSimi
modifikacemi prochazi kazdé obratlovci embryo, at je to sliznatka, platys nebo vla-
Stovka. Béhem téchto embryondlnich stadii vznikaji hrubé zaklady organd tvori-
cich obratlov¢i téla. Ustanovuji se zaklady nervové trubice, véetné mozku a michy,
zaklady smyslovych organd, segmentovaného téla, atd. Definuje se hrubé déleni
téla na hlavu, hrud a ocas. Pricemz na vyvoji hlavy — specidlni charakteristiky ob-
ratlovct — se podili mnoho z toho, co jsme si zde popsali: mozek, plakodalni smy-
slové organy, neuralni lista nebo hltan. Stadia neuruly a farynguly tak tvoii zaklad
toho, ¢emu posléze rikame obratlovec.
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4, ONTOGENEZE CLOVEKA

Rozsah brozury neumoziiuje do detailu popsat cely prenatalni vyvoj ani veskeré
zajimavé podrobnosti vyvoje ¢lovéka po narozeni. V prvni ¢asti kapitoly (o vyvoji
pied narozenim — prenatalnim vyvoji) se pouze zastavime u nékterych organovych
soustav a u skute¢nosti se zajimavym medicinskym presahem. Pokud by vas (nad
ramec BiO) zajimala problematika embryologie ¢lovéka, na konci brozury najdete
ptiklady doporucené rozsitujici literatury. V této kapitole se také setkate s mnoz-
stvim odbornych Iékafskych pojmu v latin€. ZkouSeni téchto pojml rozhodné
nebude predmétem uloh letosniho ro¢niku BiO a jsou zde tak spiSe pro tiplnost a
faktickou spravnost textu — nebojte se jich, neni tieba se je ucit nazpamét. Podivej-
me se vSak uz na taje prenatalniho vyvoje ¢lovéka i na to, co se s ¢lovékem déje po
narozeni.

4.1 Specifika embryonalniho vyvoje ¢lovéka

Srdce

Tvorba srdce zacina 22. den vyvoje lidského zarodku, kdy mezodermové zaklady
srdecni tkdné vytvori jednu trubici (viz obr.4.1). Tato trubice je tvorena dvéma
vrstvami, endokardem uvnit a myokardem zvnéjsku. Na kaudalnim konci (smé-
rem k zadnimu konci embrya) prijima zilni pritok, zatimco na konci kranialnim (tj.
blize hlave) z ni odstupuje aorta. Béhem vyvoje se trubice nejprve zacina vykleno-
vat. V dal$im priibéhu se objevi tzv. proepikardovy organ, jehoz buriky migruji po
celém srdci a vytvori tak treti vrstvu srdecni stény — epikard. 23. den vyvoje se sr-
decni trubice zacne ohybat a nove vznikl4 tzv. srdeéni kli¢ka tento proces dokon¢i
v 28. dni vyvoje. Srde¢ni klicku tvorfi Ctyfi vyznamné ¢asti. Jsou jimi Zilni splav
(sinus venosus), ktery predstavuji zilni pritoky do budouciho srdce, jedna predsin,
jedna komora a tzv. bulbus.

Pri tvorbé srde¢ni klicky se predsinovy oddil vyklenuje. Na predsin navazuje
predsinokomorovy kanal (atrioventrikularni kanal), ktery zistava azky a propo-
juje predsin s budouci levou komorou. Za budouci levou komorou je dal$i zuZeni
— foramen interventriculare, za kterym je vyklenuta ¢ast bulbu (budouci trabeku-
larni ¢ast pravé komory). Spole¢né s vyklenovanim obou komor vznika svalova
prepazka — mezikomorové septum. To ale neni kompletni, v jeho horni ¢asti je
drive zminované foramen. Dalsi ¢ast bulbu nasedajici na pravou komoru — srde¢ni
nastavec — vytvori hladké vytokové ¢asti obou komor. Oddil, ktery je nejbliZe hlave
— truncus arteriosus — vytvori plicnici a zacatek aorty. Prava komora, na kterou
nasedd bulbus, je tzv. trabekularni. Trabekuly (trabeculae carnae) jsou tramecky
srdec¢ni svaloviny patrné pod endokardem, napomahajici efektivnimu vyprazdnéni
komory.

Mezi 27. a 37. dnem se predsinokomorovy kandl rozd€luje na pravou a levou
¢ast pomoci mezenchymu endokardovych polstarkd. Kanal nejprve komunikuje
pouze s levou komorou, poté se vSak zvetSuje a posouva doprava tak, Ze se vytvari
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Obr.4.1: Schéma vyvoje srdce.

komunikace i s komorou pravou. V oblasti vytokovych ¢asti komor a velkych tepen
(conus a truncus arteriosus) se na rozdéleni podili podobny mechanismus.

Pokud se prepéazka mezi aortou a plicnici nevytvori spravné, dojde k tzv. transpo-
zici velkych cév. Je to stav, kdy na levou komoru naseda plicnice a na pravou komo-
ru naseda aorta. Vznikaji tak vlastné dva paralelni obéhy, jeden s okysli¢enou krvi a
druhy s neokysli¢enou. Diky existenci tepenné duceje (z latinského ducere — vést)
pied porodem sice dochazi alespon k ¢aste¢nému miseni mezi aortou a plicnici, po
porodu se v8ak ducej fyziologicky uzavird a ob¢hy se odd¢li. Lékari proto udrzuji
ducej otevirenou a tento stav dale urgentn¢ resi.

Oddéleni predsiné na levou a pravou probiha tak, Ze z horni stény spole¢né pred-
sin€ roste prepazka smérem dold. Pod tim, v predsinokomorovém kanalu rostou
endokardové polstarky, které se ale této prepazky nedotknou. Vznik4 tedy otvor,
foramen primum. Az dal$im rdstem polStarkové tkané se foramen primum uzavie
a pomoci apoptdzy (programované bunécné smrti) se vytvori otvor v horni casti
predsinové prepazky. Tento otvor je soucasti ovalného okénka (foramen ovale), kte-
ré je castecné kryto ,,chlopni® tvorenou zbytkem predsinové prepazky. Co se tyce
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Obr.4.2: Smér obéhu krve srdecni klickou.

predsini, na obou stranach dochazi ke vtazeni velkych zil a z ptivodnich predsini
zlstavaji jen trabekularizovana ouska. Hladkosténné ¢asti predsini jsou tvoreny
vtazenymi zilami. Definitivni predsin je tak tvofena ¢asti z velkych Zil a ¢asti z pa-
vodni predsiné.

Ovalné okénko je jednou z odliSnosti mezi srdcem plodu a srdcem dospélého.
Slouzi jako zkratka pro krev vstupujici do srdce z dolni duté zily (tedy okyslicenou
krev z placenty, odkud krev pokracuje prostiednictvim pupecnikové zZily do ditéte),
ktera by v dospélém srdci pokracovala pies pravou komoru do plic. Plicni tkan by
v tuto chvili tolik krve nepojala a krev tak pokracuje ovalnym okénkem rovnou do
levé predsing, levé komory a poté do aorty, odkud tato okysli¢ena krev te¢e do moz-
ku, ktery potiebuje velké mnozstvi kysliku (viz obr.4.2). Pokud by tato krev tekla
pied mozkem pies jiné tkané, obsah kysliku by klesl a mozek by nedostal tak velké
mnozstvi kysliku, jaké potiebuje.

K dal$im odlisnostem plodu od dospélého patii existence zilni duceje ductus ve-
nosus. Jedna se o ,,obchvat“ jater, které jsou velmi naro¢na na kyslik a ktera by byla
v cesté mezi placentou a srdcem. Kdyby duceje nebylo, jatra by spotiebovala kyslik
pro zbytek téla véetné mozku.

Poslednim rozdilem plodového a dospélého krevniho obéhu je existence tepenné
duceje — ductus arteriosus, ktera spojuje plicnici a aortu. Z plicnice se neokysli¢ena
krev pochazejici z pravé komory (tam pred narozenim tece hlavné krev z horni duté
zily) dostava do sestupné ¢asti aorty. V plicnim fecisti je totiz pred narozenim vétsi
odpor nez v recisti télnim a krev tedy tece po tlakovém gradientu do aorty, kde se
miché s krvi okysli¢enou ptivodem z dolni duté zily. Krev v aorté¢ ma i po smichani
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s odkysli¢enou krvi plivodem z horni duté zily stale jesté dost kysliku, aby mohla
zasobovat zbytek téla. Krev opousti télo dvéma pupec¢nikovymi tepnami a pokracu-
je do placenty, kde se znovu okysli¢i.

Po porodu se ovalné okénko zavira, protoze se obrati tlakové poméry v srdci.
Dojde totiz k rozedmuti plic, a snizi se tak odpor plicniho recisté. Prava komora
uz nemusi tlacit proti odporu v plicich a odpor celého systémového recisté, proti
kterému tlaci leva komora, prevazi. Za urcitych okolnosti vsak mize odpor plicni-
ho fecisteé vzrist i u dospélého ¢loveka (vysoky plicni krevni tlak) a ovalné okénko,
které bylo priklopené chlopni, se znovu otevie. Nékteri lidé maji ovalné okénko,
které se nikdy nezavielo. Dalsi vadou je porucha v tvorbé predsinové prepazky.
Mezi sinémi tak zGstava otvor, defekt predsinovéha septa. Miru potizi s takovym
otvorem urcuje jeho velikost. Obecnym problémem s komunikaci mezi predsiné-
mi je moznost embolizace (embolus neboli vmetek — jakykoliv pevny ttvar neseny
krvi) krevnich srazenin vzniklych napf. v dolni koncetiné do mozku, kde tyto sraze-
niny mohou zpisobit ischemickou cévni mozkovou prihodu, lidové mrtvici. Pri
nepritomnosti defektu predsinového septa by tento vmetek pokracoval do pravé
komory a pak do plic, kde by zpiisobil plicni embolii. Defekt piedsiniového septa
Ize v dnedni dobé¢ vyreSit katetrizacné, kdy se katetrem ve stehenni zile protahne
samorozpinaci jemna sitka (okludér), ktera tento defekt uzavie a pacient odchazi
domt jen s malou rankou v tiisle.

Tvorba prepazky mezi komorami (mezikomorové septum) probihé ve ¢tvrtém
tydnu vyvoje. Jak se komory zvétsuji, dochazi k prilozeni stykajicich se stén a vzni-
ka tak svalova ¢ast mezikomorové piepazky. Mezi svalovinou prepazky a srostlymi
endokardovymi polstarky v sinokomorovém kanalu zlistava otvor, foramen inter-
ventriculare, ktery zanika az po oddéleni aorty a plicnice. Vysledkem je ¢tyrdutinové
srdce, které ma kompletni mezikomorovou prepazku a v piepazce mezi predsinémi
je ovalné okénko lehce prekryté chlopni z mezisinové prepazky. Do srdce vstupuji
dolni a horni duta Zila na strané pravé a na strané levé do piredsing Gsti plicni Zily.
Ze srdce z pravé komory odstupuje plicnice a z levé komory aorta.

Defekt komorového septa je nejcastejsi samostatné se vyskytujici srde¢ni vadou.
Srde¢ni vady vS8ak mohou byt i kombinované. Piikladem miiZe byt Fallotova tetra-
logie, kdy se kombinuje defekt komorového septa, na ktery nasedd pravostranné
odstupujici aorta, zuzeny zacatek plicnice a ztluSténi svaloviny pravé komory.
Krev pfi této vade vstupuje do srdce pravou predsini do pravé komory, ze které
ale nemuze pokracovat do plic kvili ztZeni plicnice. Miché se s okyslicenou krvi
kvuli defektu komorového septa a vstupuje do aorty. SmiSena krev nestaci okys-
li¢it vSechny tkané. D¢ti s takovou vadou tak netoleruji zatéz, a pokud mnozstvi
kysliku v krvi klesne pod kritickou troven, déti si zamérné diepnou, zvysi tim tlak
v bri$ni dutin€, cozZ podpofi vétsi navrat krve do srdce z velkych Zil. VEtsi pritok do
komory zpasobi zvyseni tlaku, ktery ,,protlaci® vice krve pres plicnici do plic, zvysi
tak mnozstvi kysliku v krvi a détem se ulevi. V CR se takové déti zachyti jesté pred
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narozenim a tento fenomén diepnuti tak témér nevidame, protoze jsou déti davno
1éCeny.

Cipaté chlopné mezi predsini a komorou vznikaji pomoci tlaku krve z komorové
strany na mezenchym ohranicujici kanaly mezi sinémi a komorami. Svalova tkan
uprostred téchto vychlipek srde¢ni stény se zméni na vazivo a vzniknou tak vazi-
vové cipy pokryté endokardem. Chlopné polomésicité v aorté a v plicnici vznikaji
jako malé hrbolky, mezi hrbolkem a sténou cévy se zacne prohlubovat ,kapsa“ ve
sméru ke komote, coz vyusti v tvorbu chlopni vzhledu charakteristickych vlastov-
¢ich hnizd.

Dychaci soustava
Epitely dychaciho systému vznikaji jako laryngotracheova (hrtano-pradusnicova)
vychlipka streva, maji tedy entodermalni ptivod. Vazivo a svaly dychaci sousta-
vy pochdzi z mezodermu. Laryngotracheové vychlipka dava vzniknout zakladu
pridusnice (trachea), ze kterého vystupuji parové bronchopulmonalni vychlipky
(bronchus — priduska, pulmo — plice). Oblast, kde ze stieva odstupuje laryngotra-
chealni vychlipka, jak uZ to ndzev naznacuje, dava vzniknout hrtanu (larynx).
Dychaci soustavu je potfeba oddélit od soustavy travici, aby nedoslo k vniku
polykané potravy do dychacich cest. Proto uz ve ¢tvrtém tydnu vznika tzv. tracheo-
esofagealni (pridusnico-jicnové) septum. Pokud se nevyvine, dochazi k propoje-
ni pradusnice a jicnu, které mlZe byt pri¢inou vzniku zavaznych plicnich infekci
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Obr.4.3: Schéma vyvoje plic.

62 A F.Damatkaakol.

z vdechnuti polykaného. Muze také dojit k tomu, Ze zanikne ¢ast jicnu a trévici
trakt se tak stane nepriichozim. Tyto dve vady se ¢asto kombinuji. Z bronchopul-
monalnich vychlipek postupné vznikaji pridusky a pridusinky stale mensiho pri-
svitu.

Primitivni plicni sklipky (alveoly) tvorené plochymi bunikami, které jsou v kon-
taktu s krevnimi kapilarami, jsou schopny obstarat vyménu plynti v 7. mésici. To
je tedy moment, kdy je narozené dité schopno preziti bez 1ékarské pomoci. Alveoly
se vSak tvoii az do deseti let veku ditéte. V prenatalnim obdobi jsou plice naplnény
tekutinou, ktera podporuje jejich rtist. Po narozeni v alveolech zlstava pouze fos-
folipidovy surfaktant. Tato latka, tvofend pneumocyty 2. typu, snizuje povrchové
napéti a usnadiuje tak rozpinani plicni tkan¢.

Predcasné narozené dit¢ ma plicniho surfaktantu nedostatek, v diisledku ¢ehoz
dochazi ke kolapsu plicnich sklipki. Novorozenec se dostava do respiracni tisné
(RDS — respiratory distress syndrome), coz mize zpusobit jeho amrti. Predchazi
se tomu podavanim glukokortikoidd matce, kterou ceka pred¢asny porod, proto-
ze glukokortikoidy stimuluji produkci surfaktantu u ditéte. Dalsi moznosti je pak
podavani umélého surfaktantu piimo do plic novorozence. Zajimavym faktem je,
ze dostate¢né mnozstvi surfaktantu také pomaha k indukci porodu. Fosfolipidy se
dostanou do plodové vody, kde je fagocytuji makrofagy. Ty pronikaji do délohy, kde
se spousti produkce prostaglanding, které navodi délozni kontrakce.

Travici soustava

Travici trubice vznika jako vychlipka Zloutkového vacku. Epitel je entodermalniho
ptvodu, svaly, vazivo a pobrisnice (peritoneum), ktera také tvori travici trubici,
jsou mezodermalniho pdvodu. Na ustni (oralni) strané k této vychlipce naléha
vchlipujici se ektoderm — stomodeum, ze kterého vznikne dutina Gstni a ¢ast jic-
nu. Mezi primitivnim stfevem a stomodeem je orofaryngova membrana, ktera
se pozdéji prolomi. Na opacné strané stieva je situace podobna, jen se vchlipeny
ektoderm nejmenuje stomodeum, ale proktodeum. Vznikne z néj postupné ¢ast
analniho kanalu. Proktodeum ptvodné komunikuje s vyvodem pohlavni a mocové
soustavy v kloace, do které ale vroste mezodermové septum a vyvody moc¢opohlav-
ni a travici se tak odd¢li. Stiedni ¢ast stieva mezi 6. a 10. tydnem prekotné roste
a nevejde se proto do bfisni dutiny. Dochazi tedy k vyklenuti ¢asti stfeva mimo
dutinu bri$ni. Postupné se objem btisni dutiny zvétsi, stievo se vrati dovnitf a bris-
ni sténa se uzavie. Dal8i organy traviciho traktu — jatra a slinivka — vznikaji jako
vychlipka stievni trubice, pri¢emz tento entodermalni epitel vrista do mezodermu,
ktery vytvori vazivovou kostru téchto organd. Bunky stevniho epitelu se obnovu-
ji uz v prenatalnim vyvoji. ProtoZe se netvori stolice, odloupany epitel zlistava ve
stteveé (spolecné se zlu¢ovymi kyselinami, odloupanym koznim epitelem a chloup-
ky, které plod spolknul) a jako smolka (mekonium) odchazi ze stfeva po porodu.
Spolykana plodova voda se ze stfeva vstieba a vylouci se ledvinami. Proces tvorby
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4.A Prenatalni diagnostika. Snad kazdy par si jednou pfeje mit vlastni dité. Ale ne
ledajaké. Chce mit dité zdravé. A jak jste jiz zjistili, béhem vyvoje existuje mnoho
krizovych okamziku. Proto je vhodné kontrolovat zdravi ditéte uz od velmi brzkého
obdobi. K tomu slouzi obor, ktery se nazyva prenatalni diagnostika.

Téhotenstvi je déj velmi komplexni, proto by se nabizelo mnoho moznych pristup
k diagnostice. Ale ze snahy co nejméné poskodit dité i matku jsou metody diagnostiky
omezeny na téch péar nejméné rizikovych. Témi jsou biochemickd a molekularné
geneticka vysetieni riznych tkani (riziko poskozeni zavisi na pfistupu k materialu). Ze
zobrazovacich metod je hojné vyuzivan ultrazvuk, o kterém neni zndmo, Ze by mél
nepfiznivy vliv na dité. Vzacné Ize pouzit magnetickou rezonanci, bohuzel obtizné
technické provedeni nenabizi mnoho uzitku.

Déti mohou byt postizeny genetickymi chorobami. Spektrum chorob je velmi
siroké a naopak vyskyt velmi nizky. Proto se testovani provadi jen v ptipadech, kdy se
onemocnéni v rodiné vyskytlo. Je dobré vychéazet z rodokment a posuzovat moznost
pfenosu na dité. Vysettuji se rodice, nejlépe prekoncepcné (pred pocetim).

Jedno genetické onemocnéni je v nasi populaci pomérné casté, proto se vyplati
provadét tzv. screening (aktivni vyhledavani). Je to Downtiv syndrom definovany jako
onemocnéni z trizomie 21. chromozomu (trizomie - stav, kdy misto paru chromozom?
nachézime trojici). Jeho ¢etnost exponencialné stoupd se stafim matky (matka starsi
45 let vykazuje riziko az 1:40!) a tedy s modernim trendem oddalovéni matefstvi Ize
ocekavat zvyseni cetnosti (nyni 1:1 500 Zivé narozenych déti). Nejlépe Ize Downlv
syndrom zjistit karyotypizaci bunék ditéte (metoda, kterd ozfejmi pocet, eventualné
tvar vsech chromozomu v bunce). Ovsem neni jednoduché tyto bunky ziskat. Pri
amniocentéze (odebrani plodové vody s burikami ditéte skrze bfisni sténu matky za
pomoci injekce pod kontrolou ultrazvuku) je az 1% riziko poskozeni plodu (krvaceni,
zavleceni infekce, potrat). Proto je pochopitelné, Ze se nedéla u vsech matek. Selektuji
se pomoci kombinace biochemickych testli a ultrazvukového Setreni. Vyhodnoceni
rizika neni vibec jednoduché. Po letech vyzkumu se nasla spojitost mezi pomérem
hormont hCG, estriolu a enzymu PAPP-A, délkou stehenni kosti, pfitomnosti nosni
kosti a $ijového projasnéni. Toto vysetieni|ze jakztakz spolehlivé provést pouze v 11.az
13. tydnu téhotenstvi. Jestlize toto komplexni vysetfeni naznacuje vysoké riziko
Downova syndromu, teprve poté se pfistupuje k aminocentéze nebo k podobnym
odbérim tkané z placenty nebo pupecnikové krve.

To v3e by 3lo obejit pomoci nové elegantni a spolehlivé metody, kterd z krve matky
dokaZe odseparovat buriky ditéte. Poskytuje kompletni vysetfeni karyotypu a moznost
specifickych vysetfeni na jednotlivé genetické mutace. Bohuzel toto vysetieni stoji
12 500 K¢ a Zadna z Ceskych pojistoven ho zatim nehradi. Matka si jej musi platit sama.

Ve vyssich stadiich téhotenstvi by se méla provadét ultrazvukova vysetieni, ktera
mohou odhalit rdznorodé vyvojové vady. Ve 20. (18.-22.) tydnu téhotenstvi se
provadi tzv. velky ultrazvuk. Vysetiuje se v podstaté cely plod, patra se po rliznych
rozstépovych vadach, vrozenych vadach srdce, vrozenych vadach trdviciho traktu
(atrezie —tedy uzavéry, herniace - vyhrez sttev mimo bfisni dutinu, pistéle —- nepfirozené
komunikace mezi rGznymi trakty apod.), patra se po vadach mocopohlavniho traktu
(polycystické ledviny, uzédvéry mocovych cest apod.), vadidch nervového systému
(vyhtez michy a/nebo misnich obald, pfitomnost mozku, rozpéti mozkovych komor,

64 A F.Damaskaakol.

priichodnost likvorovych cest atd). Hodnoti se i spravna funkce a poloha placenty.
V pfipadé vicecetného téhotenstvi (dvojcata, trojcata atd.) je nutné rozlisit, zda jsou
jednovaje¢nd nebo dvojvaje¢nd. Zvysené riziko je u jednovajecnych, kterd maji
spole¢nou placentu. Existuje zde riziko arterio-vendzni spojky (mezi tepnou a zilou)
mezi dvojcaty. Zvy3eny tlak v tepenném fecisti jednoho plodu vede k pfesunu krve do
Zilniho fecisté plodu druhého. Jeden plod je pak hypotroficky (,nedovyziveny”), druhy
hypertroficky (pfilis vyziveny), coz mize vést z patologiim u obou plod, které mohou
skonit i jejich potratem.

Ve tfetim trimestru (béhem 30. - 32. tydne téhotenstvi) se ke kontrole vyse zminénym
pfidava i vysetfeni polohy ditéte. Kontroluje se, zda placenta neleZi pred vstupem do
porodnich cest (placenta preavia), kdy je vzdy nutné porod provést cisafskym fezem.
Dale se hodnoti velikost plodu (tzv. biometrie) a porovnava se s velikosti porodnich
cest. Pokud je plod pfilis velky, je nutné porodni cesty obejit provedenim cisaiského
fezu.

P¥i zjisténi jakékoliv vady je nutné zhodnotit jeji riziko a vliv na Zivot ditéte. Pokud je
jasné, Ze dité pro vaznou vyvojovou vadu napf. srdce nepfezije a nelze ji prenatainé
(jesté pred porodem pomoci fetdlni mediciny) nebo perinatalné (tésné po porodu)
vyfesit, nabizi se moznost interrupce (potratu). V pripadech, ze Ize ditéti jakkoliv
pomoci, soustfeduji se matky do specializovanych center.

V obou pfipadech je nutny citlivy pfistup, sprdvné vysvétleni stavu a psychologicka
podpora matky a jejiho okoli.

Je dulezité zminit, ze prenatalni diagnostika neposkytuje pouze néjakou prevenci
pfed narozenim déti s téZkymi poruchami dusevniho ¢i télesného vyvoje, ale poméha
k porodu déti, které by se pres svou genetickou zatéz nikdy nenarodily. Poskytuje tak
témto détem moznost vyuzit pravo na zivot. Mimo to existuji i patologie, které Ize fesit
tzv. in utero (v déloze), ¢imz se zabyvé obor prenatdlni terapie. Prenatalni diagnostika a
terapie spolu vytvaii pomérné novy obor fetdlni mediciny.

Diky modernim a velmi dobfe dostupnym metoddm se mrtvorozenost v Ceské
republice snizila na 0,16 %. Riziko Uumrti do prvniho roku Zivota (véetné vnéjsich
pficin) je 0,25 %. Podafilo se tak snizit Umrtnost déti na minimum nepfedvidatelnych
piipadi, coz nas fadi po bok nejvyspélejsich statd, jako jsou skandinavské staty nebo
Lucembursko.

Daniel Bohutinsky

smolky tak udrzuje plodovou vodu cistou, protoZe odpady se hromadi ve streve.
Smolka mé ¢ernozelenou barvu.

Komunikace mezi Zloutkovym vackem a stievem se jmenuje ductus omphaloen-
tericus. Tato komunikace normalné zanika, ale obc¢as zUstane pritomen jeji zbytek
ve formé vychlipky na stievni trubici. PotiZ s ductus omphaloentericus tkvi v jeho
moznosti diferencovat do jakékoli tkan¢ traviciho systému. MiZe se tak napfi-
klad stat, Ze bude mit pacient nador slinivky bfisni v této pridatné tkani. Cast&jsi
je vSak moznost zanétu a z toho vyplyvajici riziko protrZeni, stejné jako je tomu u
apendixu. Mezi dalsi vrozené vady patii nepriichodnost dvanactniku (tento usek
stfeva se normalné stava v ur¢itém momentu vyvoje neprichozim, poté se znovu
zprichodni), neprichodnost rekta z divodu neprolomeni kloakové membrany a
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komunikace kone¢niku s pochvou, nebo s mocovou trubici v dasledku Spatné vy-
vinutého urorektéalniho septa, které odd€luje ptivodn€ komunikujici vyvody travici,
mocové a pohlavni soustavy.

4.2 Rist a vyvoj ditéte po narozeni

Normalni rdst ditéte je definovan jako zmeéna vysky, vahy a obvodu hlavy v ¢ase,
ktera je v mezich stanovenych pro danou populaci. Musi byt také prihlédnuto ke
genetickému potencialu ditéte. Normalni rast je zndmkou celkového zdravi a do-
state¢né vyzivy ditéte. Detailni porozumeéni a té€sné sledovani zmén ve vyvoji umoz-
ni ¢asny zachyt pripadnych patologickych odchylek (napriklad maly ptirtstek na
vaze pti metabolické poruse ¢i autoimunitnim zanétu stiev).

Riust a vyvoj jsou ovlivnény nekolika faktory, které nezavisle na sobé ovliviuji
geneticky riistovy potencial ditéte. Vzajemny vztah mezi dvéma znaky se nazyva
korelace, miru korelace vyjadiuje korela¢ni koeficient (hodnota koeficientu 1 zna-
¢i zcela primou zavislost, —1 zcela nepfimou zavislost, pokud je hodnota 0, mezi
znaky neni Zadna linearni zavislost). Korela¢ni koeficient mezi délkou ditéte a vys-
kou v dospélosti (tzn. jak moc mizeme podle délky ditéte pri narozeni odhadnout
jeho vysku v dospélosti) je jen 0,25 pri narozeni, ale vzrista jiz k 0,8 ve dvou letech
zivota. Pro ujasnéni: pokud by se korela¢ni koeficient rovnal 1, miZeme se 100%
presnosti odhadnout vysku v dospé€losti podle vysky ditéte ve dvou letech Zivota. To
znamena, Ze pti narozeni jsou nejddlezitéj$imi parametry vyZiva matky a prostredi
délohy, a az pozdé&ji po narozeni maji vétsi vliv genetické faktory. Vétsina zdravych
déti roste ,,ve vinach“ — ¢asové useky rychlého riistu stfidaji obdobi klidu. Rust je
navic sezonni s patrné rychlej$imi useky na jare a v 1été. Rdstova rychlost porovna-
vand v ¢ase u daného ditéte je mnohem cennéjim udajem neZ jednotlivd méreni
(viz obr.4.4).

Novorozenci, kteri prisli na svét v predpokladaném terminu porodu, mohou b¢-
hem prvnich par dni Zivota ztratit az 10 % své vahy, kterou béhem dalsich 14 dni
op¢t naberou. Kojenci zdvojnasobi svou vahu béhem 4 mésict Zivota a ztrojnasobi
do prvniho roku. Zajimavé je, Ze kojenci krmeni materskym mlékem pribiraji na
vaze oproti kojencim krmenym pripravovanou stravou nejprve velmi rychle asi do
4 mésict veku, poté se tento vyvoj zpomali a pribytek na vaze se vyrovna. Kojenec
spotiebuje na rlst asi 30 % celkového prijmu energie, u batolete se jedn4 jiz jen o
3% celkové energie. Lidsky model rtstu se oznacuje jako sendvicovy, protoZe mezi
obdobim rychlého rlstu po narozeni a v pubert¢ je klidny rtist od druhého do jede-
nactého roku Zivota. Rust také neni zcela proporéni; vétsina z nas si jist€ povSimla,
ze hlava novorozencd je oproti zbylému télu mirné vétsi, neZ je tomu u dospé€lého
Cloveka; presnéji tvori priblizné ¢tvrtinu délky téla, naproti tomu u dosp€lého ¢lo-
véka je to pouze osmina.

Ve vyvoji mozku je sice spousta zadsadnich milniki dokonc¢ena jiZ v dé€loze — na-
priklad vétSina déleni neuront. Nicméné jejich organizace probih4 jesté dlouho po
narozeni, kdy také pribyva synapsi (spojeni mezi neurony) a bilé mozkové hmoty.
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Obr.4.4: Rustové grafy umozinuji porovnat rust ditéte s hodnotami béznymi v celé
populaci. Kfivky v grafu znazoruiji tzv. percentily. To jsou hodnoty, které déli dany statisticky
soubor sefazenych hodnot na setiny. Hodnota 50. percentilu ukazuje pfiblizné prdmérnou
hodnotu. Pokud dité roste rovnhomérné a piimérené, jeho individualni ristova kfivka (tj. pomyslna
spojnice hodnot rozmérud ditéte vynesenych do grafu) sleduje pfiblizné pribéh percentilovych
kiivek v grafu. Cervené te¢ky znazoriuji jednotliva méfeni ditéte, ktera se do 6. mésice Zivota
pohybovala okolo 50. percentilu, poté postupné klesala k 25. percentilu v prvnim roce Zivota.

Relativné nejpozdéji se vyviji Sedd hmota, jeji vyvoj kon¢i az okolo prvniho roku
zivota a dokonce do druhého roku zivota trva, nez dojde k myelinizaci vSech neuro-
nt v mozku (obaleni axonti gliovymi bunkami). Motorické projevy odpovidaji zra-
losti nékterych ¢asti mozku. Novorozenec je do zivota vybaven sadou potiebnych
reflexd — patii mezi né napriklad hledaci, saci, Gchopovy, dlanocelistni, Morotv ¢i
hluboké sijové reflexy (viz obr.4.5).

Novorozenci maji celkové zvySené napéti svalovych vlaken a maji flekéni drze-
ni koncetin (koncetiny jsou ohnuté). Podobné drzeni t€la mizi u kojenct kolem
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Obr.4.5: Novorozenecké reflexy. 1) Hledaci reflex: Pii dotyku kdze blizko rtli novorozenec
otevie Usta a natoci hlavu na misto, odkud prichazel dotyk. 2) Saci reflex: Pokud se do ust
novorozence dostane predmét podobny bradavce, za¢ne aktivné séat. 3) Uchopovy reflex: PFi
podrazdéni dlané novorozenec automaticky stiskne prsty predmét; nékdy je reflex natolik silny,
ze dité takto Ize zvednout nad podlozku. 4) Morotiv reflex: Lze jej vyvolat riznymi zptsoby,
napfiklad podtrhnutim podlozky pod novorozencem. Ten v reakci na podnét dosiroka rozhodi
paze a otevie dlané a poté opét vrati paze do plvodniho postaveni. Tento reflex ma slouzit
k zachyceni se. 5) Asymetricky tonicky Sijovy reflex: Pfi otoceni hlavy novorozence na jednu
stranu se na odvracené strané koncetiny kr¢i, na pfivracené natahuji.

druhého mésice. Objevuji se nekteré nové reflexy a také chlizovy mechanismus —
v zavésu kojenec stiidave kréi a natahuje koncetiny, jakoby chodil. Kolem 5. mésice
zacina ,past hribatka“, ¢imz se podminuje fyziologicka kréni lord6za (prirozené
prohnuti patere dopiedu; viz obr. 4.6). Jiz se otaci za zvukem a Gsty zkouma vsech-
ny dosazitelné predméty. V druhém pulroce Zivota se dité posazuje, zacing lézt a
objevuje se uchop s palcem v opozici. Od 12. mésice zacina postavovani a chize
s oporou a ve stadiu batolete a nasledujiciho vyvoje dochazi k dal$imu rozvoji mo-
torickych, recovych, poznavacich a intelektovych funkei.

Se zranim mozku také souvisi vyvoj rec¢i. Prvni faze je neverbalni (beze slov), od
pul roku zacina dité zvladat Ustni svalstvo, Zvatla a opakuje slabiky, coZ poté okolo
roku usti v pouzivani izolovanych slov. Porozuméni se pritom vyviji mirn¢ rychleji
nez vyjadrovani.

4.3 Hormonalni vyvoj clovéka
hormony §titné zlazy, hormony tvofené pohlavnimi Zlazami — estrogen a testoste-
ron — a gonadotropni hormony, které tvorbu pohlavnich hormont stimuluji.
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Ruastovy hormon (RH, nékdy nazy-
vany také somatotropni, STH) je produ-
kovan bunkami adenohypofyzy (predni
lalok podvésku mozkového). Jedna se o
peptidovy hormon ze 191 aminokyse-
lin, ktery je schopen stimulovat rlist a
d€leni bunék i regeneraci tkani. Za nor-
malnich okolnosti je produkce RH regu-
lovana z hypotalamu (¢4st mezimozku);
neurosekreéni burky produkuji GHRH
(somatoliberin, hormon podporujici
vyplaveni RH) a GHIH (somatostatin, | Obr.4.6: Paseni h¥ibatek. Posiluje svaly a roz-
hormon inhibujici vyplaveni RH) do Zil | Viji motoriku ditéte.

v okoli adenohypofyzy a uvolnéni RH je

dano predevsim pomérem mezi témito dvéma peptidy. Charakteristickou vlastnos-
ti RH je vyplavovani v pulsech; impulzem k vyplaveni (pfi navySeni somatoliberi-
nu) je snizeni koncentrace glukézy a mastnych kyselin v plazmé.

Nedostatek ristového hormonu v obdobi plodu nema zasadni efekt na rust plo-
du, pii soucasném snizeni vyplavovani gonadotropnich hormond nicméné vede u
plodu muzského pohlavi ke vzniku tzv. mikropenisu. Po narozeni se pti nedostat-
ku rstového hormonu riist postupné opozduje a dochazi k oddaleni puberty. Déti
s deficitem ristového hormonu se vyznacuji malym vzriistem a piebytkem tuku,
bez 1é¢by doristaji do vysky 120—-160 cm. Rekombinantné (genovymi modifikace-
mi uméle syntetizovand DNA, ktera vznika vlozenim celého genu nebo jeho urcité
¢asti do genomu organismu, napiiklad bakterie, ktera pak syntetizuje produkt to-
hoto genu) vytvoreny ristovy hormon se podava détem s problémy riistu; po injek-
ci RH rychle vyrostou a tuk se preméni ve svalovou hmotu. Pozitivni efekt na rast
do vysky je vysvétlovan ptisobenim hormonu pies receptory na burikach chrupavek
(chondrocytech), kde aktivuje tzv. MAPK/ERK signalni kaskadu ovliviiujici tran-
skripci a translaci (prepis a preklad DNA) a vede k déleni bunék. Ristovy hormon
navic pomoci aktivace JAK-STAT signalni kaskady stimuluje produkci IGF-1
(insulin-like growth factor 1 — inzulinu podobny rastovy faktor 1). IGF-1 vznika
zejména v jatrech a stimuluje k ristu Sirokou $kalu tkani véetné zvySovani déleni
chondrocytt a osteoblastli — v dlisledku tedy podporuje rast chrupavek a kosti (viz
obr.4.7).

V piipadé nadbytku rastového hormonu v détstvi dochézi k abnormalné rych-
lému ristu jedince. Tento stav je extrémné€ vzacny a je nazyvan gigantismem.
VétSinou vznika na podkladé nadoru podvésku mozkového, ktery je nezhoubny,
ale vyznacuje se neregulovanou nadprodukci hormont. Mnohem castéjsi je nélez
obdobného nadoru v dospélosti, kdy jiz nedochézi k ristu do vysky, ale k tzv. akro-
megalii — takto postiZeny jedinec se vyznacuje zvétSovanim okrajovych ¢asti téla
— prstt, nosu ¢i Celisti (viz obr.4.8).
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V posledni dob¢ je rlistovy hormon
zejména v USA predepisovan nejen
détem, ale i star$im lidem na zvySeni
vitality — benefit i risk tohoto pocinu
je nicméné nejasny. Role ristového al
hormonu jako anabolika je oviem ne- i‘“&wmﬂﬂﬂﬂm‘lm?
popiratelnd; ve vrcholovém sportu byl P @

uzivan jako doping zfejmé jiz od roku / l 1
e o

1982. Jeho pouziti bylo samoziejmé
zakdzano Mezinarodnim olympijskym

vyborem, nicméné az po roce 2000
byly vyvinuty testy, které byly schopny
odlisit ze vzorku krve vlastni a uméle -

vytvoreny ristovy hormon.

Hormony Stitné Zlazy jsou pro Transkripce mANA
normalni riist a vyvoj nezbytné a maji /
receptory témer na vSech bunkach téla. S
Zvy8uji svym plisobenim bazalni meta- | obr.4.7: Mechanismus piisobeni ristového
bolismus, maji vliv na syntézu proteindi, | hormonu na zménu syntézy proteini
pomahaji regulovat riist kosti (spolu vobur'\lfa'ch. Vice informaci vtextu. GH je

o , o ristovy hormon.

s rlistovym hormonem) a hraji zasad-

ni roli v dozravani neuron v mozku.
Hormony §titné zlazy jsou odvozeny od aminokyseliny tyrozinu a obsahuji atomy
jodu. Jsou produkovany burikami §titné zlazy a jejich vylucovani je regulované dra-
hou z hypotalamu, ktery tvori TRH (tyreotropin uvoliiujici hormon) podporujici
v adenohypofyze vylu¢ovani TSH (tyreotropin), ktery pak podporuje piimo vznik
hormond v bunikach §titné zlazy. Pro zajemce o presn€jsi popis syntézy tyroxinu viz
obr.4.9.

Plod produkuje tyroxin v nezanedbatelnych koncentracich jiz od 18.-20. tydne
téhotenstvi a jeho sobéstacnost vtomto sméru plod chrani pred poskozenim vyvoje
mozku v pripad€ nedostate¢né produk-
ce téchto hormond télem matky. Pro
rozvoj mozku je potifebna normalni hla-
dina hormont §titné zlazy, aby doslo ke
spravné myelinizaci axona (viz vyse).

Testosteron je muzsky pohlavni
hormon produkovany intersticialnimi
(vmezefenymi) burikami varlat (fika se
jim bunky Leydigovy, jsou vmezefené
mezi semenotvorné kanalky varlete, kde o i .

e, . . .. | Obr.4.8: Typické znamky akromegalie:
vznikaji spermie; viz obr.4.10), v mensi zvétseni nadocnicovych oblouki, nosu a
mire kdrou vaje¢niki a ¢aste¢né také | dolni gelisti.
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kirou nadledvin. Uginky testosteronu miizeme rozdélit na anabolické a androgen-
ni. Mezi prvni zminéné patii rist svalové hmoty, zvySeni hustoty kostni hmoty a
tedy ochrana pied osteopordzou, a stimulace riistu. Mezi androgenni a¢inky patii
dozravani pohlavnich organt — testosteron hraje kli¢ovou roli pfi vyvoji muzskych
reprodukénich organt, zejména varlat a prostaty, a podminuje vznik sekundarnich
sexualnich znak.

Role muzskych pohlavnich hormont je nezastupitelnéd jest¢ davno pred pu-
bertou; diisledkem sekrece u plodu je v prvnich nékolika mésicich tzv. virilizace
pohlavniho ustroji, tedy vyvoj smérem k muzskému pohlavnimu dstroji. Pokud
v tomto urcitém casovém okné neni testosteron dostatecné vylu¢ovan, genitalie se
vyvinou do Zenské podoby. Zajimavé je, ze hladiny testosteronu v t€le matky béhem
2. trimestru téhotenstvi jsou spojovany se sexudlnim chovanim (zejména pokud se
jedna o divku) v dospélosti.

Koloid

tyreoglobulin

Folikularni
burika

tyroxin

2P

trijoédtyronin

Obr.4.9: Syntéza hormona S$titné 2lazy. Na obrazku jsou tfi kompartmenty (krev,
folikularni bunka stitné zldzy a koloid), ve kterych syntéza probiha. Syntéza tetrajdédtyroninu
a trijodtyroninu zac¢ina symportem jodidovych aniontld do koloidu (extracelularni hmoty
obklopené tzv. folikularnimi burikami stitné zlazy) spolu se sodnym kationtem. V koloidu jsou
I~ tyreoperoxidazou oxidovany na molekulu |, a posléze navézany na zbytky tyrozinu, které
jsou v koloidu vazané v proteinu tyreoglobulinu. PGsobenim TSH je stimulovana endocytéza
vzniklého produktu do folikularnich bunék stitné zlazy, kde jsou endozomy spojeny s lysozomy a
lysozomalni enzymy odstépuijiT, (tetrajodtyronin Cili tyroxin) a T, (trijédtyronin) z tyreoglobulinu.
Tyroxin je ve vétsiné tkani zbaven jednoho atomu jédu pomoci enzymu jédtyronindejodinazy a
pfeménén v GcinngjsiT,.

Mladivpred! 71



4.B Kretenismus, stil s jodem a hormony Stitné zlazy. Velmi zasadnim problémem
byl v minulosti nedostatek jéodu v potravé — zejména ve vnitrozemskych oblastech bez
pfistupu k mofi ¢i na hordch. Obsah jédu v rostlinnych a Zivocisnych potravinach zavisi
na obsahu jodu v pldé a jeho dodavkach hospodafskym zviratiim. Pfi deficitu jodu
neni §titnd zlaza schopna tvofit dostatek hormond. Nedostatek tetrajodtyroninu a
trijédtyroninu vede negativni zpétnou vazbou ke zvysenému uvolfiovani TSH, coz ma
za nésledek celkové zbytnénitkadné stitné zIazy a vznik navenek viditelné strumy neboli
volete. Deficit jodu je také jednou z pfic¢in mentalni retardace. Pfi nedostatku piijmu
jédu v téhotenstvi trpi novorozenec vrozenou hypotyreézou (deficitem hormon),
kterd usti v kretenismus — poruseni fyzického i mentalniho vyvoje. Takto postizeni
jedinci jsou malého vzristu, puberta je oddalena, v dospélosti jsou ¢asto neplodni,
vyznacuji se velkou strumou (zvét3end stitnd zldza) a nizkym 1Q. Kolem roku 1900
se zacala vyrabét jodidovana sul, ktera zajistila dostatecny piijem jodu i v oblastech,
kde ho byl v minulosti kriticky nedostatek. Toto opatieni rapidné redukovalo vyskyt
endemické strumy a kretenismu. V Cesku se jodiduje sl v mnoZstvi 20-34 mg/kg
soli ve formé jodidu nebo jodi¢nanu. Na vzniku onemocnéni z nedostatku jodu se
mohou rovnéz podilet tzv. strumigeny. Jedna se o urcité druhy potravin (napfiklad o
latky obsaZené v zeli nebo kapusté ¢i o nékterd antibiotika), které brani stitné zldze
v hromadéni a vyuziti jddu — znemoznuji vychytavani jodu, blokuji enzymy pfeménujici
jod ve stitné zlaze, pfipadné blokuji tvorbu tyroxinu.

Mezi narozenim a pubertou je produkce testosteronu mald, ale v puberté zaénou
v odpovédi na vylucovani luteiniza¢niho (LH) a folikuly stimulujiciho hormonu
(FSH) adenohypofyzou (oba rizeny produkci GnRH z hypotalamu) intersticialni
bunky varlat produkovat testosteron intenzivné a vazbou na receptory na rozlic-
nych burkach v téle jsou zprostiedkovany zasadni zmény provazejici muzskou
pubertu. Mezi dal§i zmény patii rdst spermatogenni tkan¢ varlat, zvétSeni penisu
nebo Kklitorisu, zvySeni libida a frekvence erekce, remodelace obli¢ejovych kosti

Leydigovy
buriky

Mezibunécna
hmota

Semenotvorné
kanalky

Obr.4.10: Prufez varletem.
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Obr.4.11: Schéma zobrazuje fizeni sekrece pohlavnich hormont u Zeny a muze. Nejvyssim
fidicim centrem je hypotalamus, ktery pomoci GnRH stimuluje adenohypofyzu k produkci LH a
FSH. Tyto dva hormony plisobi na riizné bunky ve vajecnicich a varlatech a ovliviuji mimo jiné
produkci pohlavnich hormonu. Hladina pohlavnich hormon( poté negativni zpétnou vazbou
ovliviiuje sekreci hormont v adenohypofyze a hypotalamu. To znamend, ze ¢im vice je v krvi
ptitomno pohlavnich hormon, tim méné se vylu¢uje hormon( v adenohypofyze a hypotalamu,
coz vede k ustaveni rovnovadhy.

— zejména zvetSeni nosu, nadocnicovych obloukd, Celisti ¢i brady, zvétseni svalové
hmoty, zhrubnuti hlasu, riist hrtanové chrupavky s vytvofenim tzv. Adamova jabl-
ka, zbytnéni mazovych zlaz, rist pubického (v oblasti pohlavnich organi), oblice-
jového i dal8iho ochlupeni a dokonéeni rlistu. V dospélosti je testosteron nezbytny
pro produkci normalnich spermii.

Zenské pohlavni hormony jsou souhrnné nazyvany estrogeny. Jedna se o ste-
roidni hormony lipofilni povahy, vznikajici v téle syntézou z cholesterolu podobné
jako je tomu u testosteronu. V krvi putuji ve vazbé na protein albumin nebo na
globuliny. V Zenském téle rozeznavame tfi hlavni produkované estrogeny — estron,
estradiol a estriol, pri¢emz estradiol béhem reprodukéniho obdobi Zeny vykazuje
nejvys$si hladinu v krvi a je také povazovan za nejucinngjsi.

Tato skutecnost se méni beéhem téhotenstvi a také po menopauze, kdy je nejvice
produkovanym hormonem estron. Vlastni pisobeni estrogent je zprostfedkovano
vazbou na estrogenovy receptor umistény v jadre, ktery je po navazani prislusného
hormonu schopen vazat DNA a ménit genovou expresi (proces, kterym je v genu
uloZena informace prevedena v redlné existujici bunécnou strukturu nebo funkei).
Estrogeny zajistuji vyvoj sekundarnich Zenskych znaka béhem puberty (napiiklad
zvétSeni prsnich zlaz, rozsireni boku), zvysuji také ukladani tuku, podili se na zmé-
nach pti menstruacnim cyklu (zrani vacka s vajicky), snizuji resorpci (vstiebavani)
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kosti. Estrogeny jsou nezbytné pro spravny vyvoj zZenskych pohlavnich organi a
jejich hladiny znac¢né ovliviiuji plodnost. V reprodukénim obdobi jsou Zeny vlivem
estrogenti chranény pied osteoporézou a vyssi hladina estrogenti ma také ochran-
ny vliv na kardiovaskularni systém — Zeny jsou pred menopauzou obecné mén¢é
postizeny aterosklerdzou (kornaténim tepen), a z toho vyplyva i mnohem mensi
vyskyt napiiklad infarktu myokardu u Zen v mlads$im véku. Po menopauze se riziko
kardiovaskularnich onemocnéni u obou pohlavi vyrovnava. Dle nékterych pozo-
rovani maji také vliv na piijem potravy — zvySeni hladiny progesteronu a sniZeni
hladiny estradiolu v premenstrua¢ni fazi mize vést ke zvySené tendenci prijmu
potravy.

Estrogeny jsou u Zen produkovany primarné bunkami vajecniki, kde folikuly
stimulujici hormon (FSH) produkovany adenohypofyzou podporuje produkci
v granularnich (zrnitych) buikéach, béhem t€hotenstvi estrogeny produkuje také
placenta. Vyluc¢ovani FSH je ovliviiovano vlivem gonadotropiny uvolnujiciho hor-
monu (GnRH) pochazejiciho z hypotalamu. V mensi mife jsou estrogeny produ-
kovany také jaterni tkani, nadledvinami, tukovou a prsni tkani. Tyto sekundarni
zdroje estrogend jsou vyznamné zejména u postmenopauzalnich Zen. Hladina
estrogent kolisa v zavislosti na menstrua¢nim cyklu, nejvyssi je tésné pied ovulaci.

U nékterych déti se vyvinou zmény charakteristické pro pubertu jiz v mladém
véku, nékdy jako vysledek Grazu ¢i strukturdlni poruchy v mozku, jindy se mutize
jednat o vyvojovy ¢i geneticky defekt. Nejmlads$i matkou na svété byla hol¢icka sta-
ré 5 let a 8 mésict. Existence predcasné puberty, jak se tento jev nazyva, napovida,
Ze prsni tkan, bunky penisu, ¢i délohy jsou vnimavé k piisobeni sexualnich hormo-
nt jiz dlouho pred dosazenim standardniho véku puberty. Signaly k zapoceti kas-
kady vedouci k dospivani udava mozkova tkan (konkrétné hypotalamus). Pokud
je implantovana hypofyza z novorozeného potkana do mozku dospélého potkana,
zacne okamzité produkovat hormony a nemusi ¢ekat do ,,své puberty”, aby zacala
fungovat.

Normalni dozravani pohlavnich organti a sekundarnich pohlavnich znakd ale
muze byt mnoha zpUsoby naruseno. Z Zivotnich cykld nékterych Zivocichd zname
pojem hermafrodit. Hlavnim podkladem vyvoje lidského hermafrodita je fakt,
ze muzsky a zensky pohlavni systém se do urcité doby zarode¢ného vyvoje tvori
indiferentné (bez rozdilu). U pravého hermafroditismu, ktery je velmi vzacny, se
u postizeného jedince nachazi soucasné tkan vajec¢nikd i varlat a vznika vlivem
genetické mozaiky. Mnohem zajimavéjsi je tzv. pseudohermafroditismus. Takto
postizeni jedinci maji pouze jeden typ gonad, nicméné vnéjsi pohlavni organy od-
povidaji opa¢nému pohlavi. U Zen (tedy jedinct s vajecniky, vejcovody i délohou,
ale s rizné vyvinutym muzskym genitalem) je nejc¢astéjsi pri¢inou adrenogenitalni
syndrom. Pri¢inou je deficit jednoho z enzym? pro syntézu steroidnich hormont;
v tomto pripad¢€ se vétSinou jedna o enzym nutny k produkci aldosteronu a korti-
zolu. Pri nizké hladiné téchto hormond v krvi stoupa pri absenci negativni zpétné
vazby vydej ACTH (adrenokortikotropni hormon adenohypofyzy, ktery stimuluje
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kdru nadledvin k produkci hormond), coz poté vede k nadprodukci muzskych
hormoni a jejich ptisobeni na vnimavé tkané. Naopak prikladem muzského pse-
udohermafroditismu je syndrom testikularni feminizace, coz je na pohlavni chro-
mozom X-vazany syndrom rezistence va¢i muzskym hormontim. Burky nejsou
vnimavé k muzskym hormonim a nedovoli vyvoji muzskych pohlavnich organd.
Naproti tomu zachovana funkce takzvaného anti-miilleridnského hormonu zastavi
vyvoj vejcovodd a délohy. Dtsledkem je vznik kratké slep€ koncici pochvy se $pat-
né vyvinutymi varlaty ulozZenymi v oblasti tfisel. Takto postiZeny jedinec je v dalSich
ohledech zt€lesnénou zenskosti — bez plisobeni testosteronu na ostatni tkané.
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5. ONTOGENETICKE SYSTEMY U BEZOBRATLYCH ZIVOCICHU

V predchozich dvou kapitolach jsme se zabyvali ontogenezi obratlovct. Jak ale
probiha mladi ostatnich zivo¢ichti? Co nasleduje po gastrulaci, o které jsme hovo-
fili ve druhé kapitole? Jisté jste se uz s néjakymi popisy ontogeneze bezobratlych
setkali. A je pravdépodobné, Ze jste u toho zaslechli i pojem larva, ktery se jako
¢ervena nit potahne celou touto kapitolou. Pod pojmem larva si lze predstavit le-
dacos. Pestie zbarvenou housenku motyla, bilé a uz od pohledu mékké ponravy
listorohych brouk Zijici ve tlejicim substratu, mikroskopické trochofory mnohos-
tétinatych krouzkovcd, planuly Zahavcd, ¢i z ucebnic prirodopisu diveérné znamé
pulecky plasténcli. Zrovna tak se jako o larvach mluvi o mladatech obojzivelnikt
a invaznich stadiich motolic. Co maji zminéni tvorové spolecného? A co to tedy
larva je? Zjednodusené feceno se tak oznacuji volné zijici stadia Zivocichd, ktera se
(,,v mife vétsi nez malé“) odlisuji od dospélct nebo pozd¢jsich vyvojovych stadii.
Tato definice vysvétluje, proc se larvou nazyvaji velmi rizné, a ne tiplné dobi'e srov-
natelna ontogeneticka stadia rdznych zivocichd, reprezentujici prakticky vSechna
predstavitelna stadia. Larvy zahavcl by se daly oznacit za voln¢ Zzijici blastuly, u
ostnokozci by se zase daly pripodobnit ke gastrule. Larvy hmyzu a obojzivelnik,
to jsou zase (z pohledu ontogeneze) celkem pékné vyvinuté dospélé organismy.
V nésledujici kapitole si predstavime riizné zptsoby vyvoje napfi¢ zivocisnou fisi
a jejich specifika.

5.1 Larvalni vyvoj bezobratlych

Na zacatek kapitoly by bylo dobré si zopakovat, co jiz vime o vyvoji Zivocichd. Po
oplozeni dochazi k ryhovani oplozeného vajicka (tj. déleni bez zvétSovani objemu).
V zavislosti na skupiné mudze ryhovani probihat nékolika zplisoby (viz kapitolu
2). Zarodku tvoreného nékolika buitkami, ale bez jakékoli dutiny, fikame morula,
poté, co se v ném dutina utvori (rlstem vnéjsi vrstvy bunék), dostava se do stadia
blastuly. Budouci Zivo€ich po této fazi prochazi veledileZitym procesem gastrula-
ce, ktera opét u rznych skupin Zivo¢ichii probiha nekolika zptisoby. Vysledkem je
ale vzdy gastrula, utvar tvoreny dvéma vrstvami bunék a dutinou — prvostrevem
(archenteron) — ustici do vné&jsiho prostiedi prvousty (blastoporus). Osud prvoust
a ostatné i celého zarodku pak muize byt zna¢né rizny, my se zde ale spokojime
s pfedchozim prehledem obecného schématu vyvoje a na specifika se zaméfime
teprve u jednotlivych skupin. MoZnosti, v jakém prostredi se mize cely vyvoj nebo
jeho ¢asti odehravat, je n€kolik. V nejjednodussi, predev§im mezi motskymi Zivo-
¢ichy Siroce rozsirené (a patrné i pivodni) situaci probiha cely vyvoj ve vnéj$im
prostiedi. Dalsi moZnosti je ¢ast vyvoje podstoupit v ochranné schrénce vajicka.
Okamzik, kdy dojde k lihnuti, je velmi rozdilny napti¢ jednotlivymi skupina-
mi, opoustét vajecné obaly tak mizZe bud plné vyvinuty jedinec, nebo prakticky
predchozi stadium. Posledni mozZnosti je vyvoj zarodku uvnitf téla rodicovského
organismu, vedouci k vejcozivorodosti (roste-li zarodek z vlastnich zasob) nebo
zivorodosti (je-li zdrodek vyzivovan rodi¢em).
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Pokud se zaméfime na ontogenezi z pohledu vyzivy volné Zijicich stadii, mtzeme
vysledovat existenci nékolika odliSnych strategii, které jednotlivé skupiny vyuziva-
ji. Prvni moznosti je planktotrofni vyziva larev. V tomto pripadé larvy opustivsi
rodi¢ovsky organismus / vaje¢né obaly, pripadné¢ vzniklé po vnéj$im oplozeni, ne-
maji témér zadné zasoby energie a jejich dalsi vyvoj je zavisly na piijmu potravy ve
formé rozli¢nych organismu zijicich v okolni vodé. Timto zpisobem probiha vyvoj
celé rfady skupin zivocicht, o vétSiné z nich bude v této kapitole fe¢. Druhou va-
riantou je vyziva lecitrofni, spocivajici ve vyzivé larev a zarodkd pomoci energetic-
ky bohaté substance — Zloutku. Zloutek se miiZe nachazet jak ve vejci, tak ve vacku
coby soucast t€la volné zijici larvy. Lecitrofni larvy nicméné v ramci zivocichd prilis
roz$irené nejsou, setkdme se s nimi napriklad u zastupct plasténct (Tunicata) a
v podobé jednotlivych pripadti u nékterych dalsich skupin. Lecitrofni vyziva larev
je typicka i pro celou fadu zastupcl ryb, které jsou ale pochopitelné mimo ramec
této kapitoly.

Do disledku vzato extrémni verzi lecitrofniho vyvoje je i posledni strategie — pro-
dukce potomstva prostiednictvim primého vyvoje. V tomto piipadé organismus
z definice nema zadné larvalni stadium a veSkery embryonalni vyvoj probiha uvniti
vejce nebo rodicovského jedince. Takto vznikly samostatny volné zijici jedinec se
jiz od zacatku podobéa dospélci, obvykle s vyjimkou pohlavnich organti a velikosti.
S pfimym vyvojem se setkdvame tu a tam i u primarné motskych zivocicht (z vSe-
obecné znamych skupin jsou to napiiklad hlavonozci), je vSak az na nepatrné vy-
jimky souéésti zivotniho cyklu suchozemskych skupin (je potreba si samoziejmé
uveédomit, Ze je zde fec¢ o primarnich larvach, nikoli o ,,]larvach® hmyzu a podobng,
jak bylo zminéno vyse). Neni to nijak prekvapivé, planktonni larva by se na sousi
tézko prosadila. Ponékud pirekvapivy miize na prvni pohled byt méné ¢asty vyskyt
larev u sladkovodnich Zivoc¢icht. S larvarnimi stadii se vtomto pripadé setkavame
jen u skupin do nedavna (v geologickém ¢ase) morskych (u nas napriklad invazni
slavicka mnohotvarné — Dreissenia polymorpha), ptipadné¢ tam, kde maji larvy jiny
nez planktonni zpdsob Zzivota (jako jsou parazitické glochidie ostatnich druht na-
Sich mlzt). Davodem pro odlisné zivotni cykly moiskych a sladkovodnich druht
by mohla byt napriklad vétsi stabilita morského prostredi, vétsi diverzita plankton-
nich organismi coby potravy larev a patrné i vétsi tlak predatord (druh s pfimym
vyvojem vyprodukuje o nékolik fadli méné mladat, nez druh s planktonnimi larva-
mi — viz dale).

S typem vyzivy larev (nebo obecné nedospélych stadii) zivocichli se tak poji i
jedna zasadni ekologicka souvislost, a to jsou rizné zivotni strategie. Pfi rozmno-
Zovani ma organismus ,,na vybér* ze dvou moznosti, jak investovat energii potieb-
nou na produkci potomstva. V pripad¢ r-strategie organismus produkuje potomky
s malym mnozstvim zasob, v co nejkratSim Case a vétSina energie je vloZena do
jejich mnozstvi. K-stratégové naopak produkuji mensi mnozstvi dobie zasobe-
nych, zpravidla vétSich potomkd, 1épe pripravenych odolavat vnéjsimu prostredi.
Zivotni strategie jsou pojmem relativnim, vzdy zéalezi na tom, které dva organismy
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porovnavame. V redlném svété se také nevyskytuji jen v extrémnich variantach, ny-
brz se spise jedna o pestrou plejadu vice K- ¢i r-statégi (proto se ¢asto mluvi spise
o r—K kontinuu). Souvislost Zivotnich strategii a vyvoje zivo¢ichd je zjevna — orga-
nismy s planktotrofnimi larvami obvykle predstavuji exemplarni piipad r-strategie,
kdy dochazi k produkci tisicd mikroskopickych larev s minimalnim mnozstvim
zasobnich latek, které si energii na svij vyvoj ziskavaji vlastnimi silami. Tvorba
zloutku u druhd s lecitrofnim vyvojem je naproti tomu piikladem tendence dané
skupiné ke K-strategii. Investice do Zloutku je z pohledu rodic¢e nezanedbateln4, a i
pocet potomki je oproti planktotrofné se vyvijejicim pribuznym druhtim znatelné
mensi.

V nésledujicich nékolika podkapitolach se pokusime shrnout specifika vyvoje
jednotlivych skupin zivocichli. Neberte jej vSak jako seznam k zapamatovani,
zvlasté pak rozli¢nych nazvil pro larvalni stadia. Ackoli bylo snahou pocet pojme-
novani co nejvice zredukovat, neslo to vzdy jednoduse. Pro predstavu o nelehkosti
tohoto tkolu je potieba si uvédomit, ze v podstaté kazdy, kdo se zacal danou sku-
pinou zivocichd zabyvat, zavedl pro jejich larvy vlastni oznaceni, nékdy i nékolik
pro rizna stadia. Vice nez jinde se zde tak potykame s nadbytkem terminologie,
ze nektery typ larev ma riizna pojmenovani, nékdy i v zavislosti na tom, o jak staré
larvy se jedna.

Houbovci

Teélni strukturou jedni z nejjednodussich dnes Zzijicich Zivocicht, zastupci evo-
luéni linie sesterské ostatnim Zivocichim, prisedli, nepohyblivi filtratori. Mikro-
skopickou potravu prijimaji prostfednictvim limeckovych bunék (choanocytil),
pripominajicich burky trubének (Choanoflagellata), ,prvokd“ velmi blizkym
zivo¢ichiim. Kromé nich se v jejich téle tvoreném dvéma vrstvami bunék a vyplni
mezi nimi nachézeji i opérné jehlice, ménavkovité buriky a na povrchu téla epitelu
podobna struktura tvofena plochymi burntkkami — pinakocyty. To vSe jsou Zivo¢isné
houby, dnes spravnéji ¢esky houbovci (Porifera). V soucasné dobé tento rad tvo-
i ¢tyti rozdilné skupiny liSici se mimo jiné typem opérného skeletu — plakiny
(Homoscleromorpha), rohoviti (Demospongiae), vapenati (Calcarea) a kiemiti
(Hexactinellida). Co se tykéa larvalniho vyvoje, jsou houbovci krasnym prikladem
vySe zminéného nahromadéni terminologie. Celkem se u rdznych skupin odliSuje
sedm typu larev (jen pro zajimavost, jedna se o amphiblastuly, calciblastuly, tri-
chimelly, disphaeruly, parenchymelly, coeloblastuly a cinctoblastuly). VSechny tyto
larvy se vyznacuji viceméné kulovitym tvarem, obrvenym povrchem a obsahem
vyztuznych jehlic. Jak uz néazvy nékterych z nich naznacuji, jedna se o stadium
odpovidajici blastule. Larvy houbovcil jsou planktonni, volné plovouci ve vodnim
sloupci. U vétSiny zastupcli kupodivu nedochazi k vnéjsimu oplozeni. Sperma-
tické bunky vypusténé volné do vody pohlcuje druhy jedinec prostfednictvim
choanocytli (limeckovych bunék) podobné jako c¢astecky potravy. Z choanocytil
se poté sam¢i pohlavni buriky dostévaji k oocytiim uvnitf téla houbovce. Zajimavé
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je i to, ze se mezi skupinami li§i zptisob ryhovani vajicka — u nékterych druhti se
deli pravidelng, u jinych spiralné a jsou i skupiny, kde je ryhovani zcela chaotické.
K metamorfdze v dospé€lce dochézi jednoduse prisednutim larvy na podklad, jejim
zplosténim a rastem dospélého houbovce. Nékteré skupiny rohovitych houbovct,
véetné sladkovodnich, maji pfimy vyvoj bez planktonni obrvené larvy.

Kromé pohlavniho rozmnozovani, které dava vznik larvam, je cela fada houbov-
cti schopné nepohlavniho mnozeni. Dochazi k nému naptiklad rozdélenim téla pii
jeho poskozeni, pripadné oddélenim ¢asti kolonie dospé€lcti (houbovci jsou schopni
velice dobfie regenerovat, predevsim diky tomu, Ze si jejich bunky zachovavaji po
cely zivot schopnost déleni a premény v jiny bunécny typ, zaroven vazby mezi nimi
nejsou tak silné, jak je u ostatnich zivocichti zvykem — houbovec rozmélnény na
suspenzi bunék je schopen se ,,slézt“ dohromady a dale fungovat). Nékteré druhy,
mezi nimi i u nas se vyskytujici sladkovodni zastupci, vytvareji za uc¢elem nepo-
hlavniho rozmnozovani (a mimo jiné i prezimovani) specializované atvary — ge-
mule. Jedna se o kulovité mnohobunécné utvary obalené ochrannou vrstvou, které
se vytvareji uvnitf t€la houbovce. Gemule jsou vylouceny z t€la, u nasich druhti se
dostavaji ven pti thynu a rozpadu rodi¢e na konci sezony. Po pfezimovani davaji
vznik dospé€lym jedinciim (koloniim), geneticky identickym s ptivodni houbou.

Zahavci

Zahavci (Cnidaria) jsou dal$i pomérné starobylou skupinou zivoéicht. Jeji zastup-
ci, tvorici tfi podkmeny, existuji ve dvou Zivotnich formach — jako prisedli polypi
a volné plovouci medizy. Vzhledem k pestrosti jejich zptsobtl Zivota se vyznacuji
nékdy i zna¢né komplikovanymi Zivotnimi cykly. V zakladnim schématu muze
zivotni cyklus u druhu, ktery ma jak meduzy, tak polypy, vypadat nasledovné. Po
oplozeni vajicka ve vnéj$im prostiedi z n¢j vznika obrvena larva — planula. Planuly
jsou v zéasadé volné plovouci obrvené gastruly, pohybujici se ve vodnim sloupci.
U nékterych skupin, jako jsou koralnatci (Anthozoa), planula pfijima potravu, u
meduzovcl (Medusozoa) zpravidla ne. U vSech skupin dochézi pomérné rychle
k metamorfoze planuly v polypové stadium. Vzhledem k tomu, Ze Zahavci patii
mezi dvoulisté Zivoc¢ichy (Diblastica), a tedy maji pouze dva zarodecné listy (ekto-
a entoderm), neni v tomto pripadé metamorfoza nijak dramaticky proces. Planula
prisedne na povrch Gstnim otvorem (blastoporem) nahoru a dospély polyp vznikne
pfimo z larvy.

Druhou ¢asti Zivotniho cyklu je vznik medizy. Zde se setkavame s dal$im ty-
pem larvy, ephyrou. Nejedna se o larvu v pravém slova smyslu, ktera by vznikala
z oplozeného vajicka a reprezentovala by uplné nového mladého jedince. Ephyra
vznika nepohlavng, procesem strobilace, kdy se v oblasti Gstniho otvoru a chapadel
polypa odskrcuji mladé meduzky. Ephyra ma diskovity tvar s ndznakem chapadel
na okrajich. Zije planktonnim zptisobem Zivota a postupné dortistd v dospélou
meduzu. Vzhledem ke zplsobu vzniku je ephyra a tedy i dospéld meduza oproti
polypovi v typickém pripadé preto¢ena o 180°. Strobilaci mohou vznikat z jednoho
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Obr.5.1: Schéma zivotniho cyklu meduzovci (Scyphozoa). Jednotlivé typy larev jsou
oznaceny pismeny: A - planula, B — ephyra.

polypa desitky meduz, které se postupné odskrcuji (jak je typické pro medazovce
— Scyphozoa), zatimco u jinych druhti odd€li vZdy jen jedna (napf. hydromeduzy
nékterych polypoveli — Hydrozoa, pfipadné ¢tyrhranky — Cubozoa). Cely Zivotni
cyklus je znazornén na obr.5.1.

Zahavciim na prvni pohled podobné, ale samostatnou linii tvoiici, jsou Zeber-
natky (Ctenophora). U nich se s larvami nesetkdvame, oplozena vajicka se vyvijeji
ptimo v planktonniho dosp¢lce.

Lophotrochozoa

Zatimco predchazejici skupiny byly morfologicky jednotné, Zivocichové, které
spojuje (tedy, samoziejmé, kromé jejich vzajemné pribuznosti) shodny typ larvy
— trochofora, tvori vzhledové zna¢né nesourodou skupinu. Trochoforovou larvou
se vyznacuji zastupci krouzkovcd (Annelida), meékkyst (Mollusca) a nekterych
dal§ich méné¢ znamych skupin, jako jsou sumysovci (Sipunculida), rypohlavci
(Echiura) a mechovnatci (Entoprocta). Dohromady s mechovkami (Ectoprocta),
ramenonozci (Brachiopoda) a pasnicemi (Nemertea), patii vSechny tyto skupiny
do velké evoluéni linie nazvané Lophotrochozoa, nemajici dosud ¢esky nézev. Jak
uZ nazev dava tusit, trochoforové larvy jsou jednim z nejocividnéjsich znakd, které
tuto skupinu jinak velmi rozlicnych zZivo€ichli spojuje. Prvni ¢ast nazvu skupiny
pak odkazuje na lofofor, vénec drobnych chapadel asociovany s Gstni ¢asti Zivoci-
cha, kterym se vyznacuje ¢ast zastupcd, jako jsou mechovky .
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Uvédomime-li si, jak moc se od sebe
lisi dospélci vyse jmenovanych skupin,
dejme tomu Zizala, hlemyzd a chobotni-
ce, musime se podivit tomu, jak neroz-
lisitelné trochofory rtznych druha jsou.
Vyznacuji se kulovitym az dvojkuzelo-
vitym télem s nekolika charakteristicky
rozmisténymi pasy a svazky brv (viz
obr.5.2). Travici soustava je zalomena
do tvaru pismene L, s Gstnim otvorem
na stran¢ a fitnim na spodnim poélu lar-
vy. Na obou polech se nachazeji svazky
brv slouzici k usmérnovani pohybu
larvy. Nad a pod ustnim otvorem se
nachazeji obrvené pasy, napomahajici
kromé pohybu i pfijmu potravy — jejimu | Obr.5.2: Trochofora.
nahanéni k astim. Dilezitou ¢asti larvy
je apikalni organ — nervova zauzlina umisténa na hornim pélu larvy (lat. apex —
vrchol), majici mimo jiné i smyslové funkce, je propojeny s apikalnim svazkem brv
a u fady druhti jsou s nim asociované svétlo¢ivné skvrny.

Vyluéovacimi organy vétSiny dospélych ,lofotrochozoi“ jsou metanefridie, tvo-
rené nalevkou uvnitt télni dutiny zivocicha a na povrch téla samostatné tsticim
kanalkem (ve kterém obdobné¢ jako u savéich nefrond dochazi k opétovnému vstie-
bavani vody a mineralnich latek z primarni moci). U jejich larev trochoforového
typu je vylucovani zajisténo parem protonefridii, Gistroji, se kterymi se lze jinak
setkat naptiklad u plosténcti a tvofenym plaménkovymi burikami (homologickymi
choanocyttim houbovcti).

Trochoforové larvy jsou vzdy planktonni, ve vétSin€ piipadd planktotrofni.
Pomoci obrvenych pasti aktivné prijimaji potravu v podobé mikroskopického
planktonu. U nékolika skupin v§ak nachazime lecitrofni variantu, kdy larva aktiv-
né potravu nepiijima, energii pro dalsi vyvoj ziskava ze zloutku a doba jeji volné
plovouci existence je znaén¢ zkracend. Role larvy spociva v tomto piipadé hlavné
v rozifovani se na vétsi vzdalenost. Velmi zahy dochazi k metamorféoze. Zloutkem
zasobené trochofory lze nalézt u sumysovct a nékterych druhi mnohostétinatych
krouzkovcd, napiiklad nereidka (Nereis) a palolo (Eunice).

Metamorfdza trochofor probiha raznymi zptsoby v zavislosti na skuping. Zde se
pro jednoduchost zaméfime pouze na dvé nejvétsi skupiny — mékkyse a krouzkov-
ce. V pripadé krouzkovci se trochofora vyskytuje v zivotnim cyklu mnohostétinat-
ct (Polychaeta), zbylé skupiny — jako jsou opaskovci (Clitellata) a hlubokomorské
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Obr.5.3: Srovnani vyvoje dospélého mnohostétinatce (A) a mékkyse (B) z trochoforové
larvy. Druhé a tieti stadium u mékkyse oznac¢ujeme jako veliger.

bradatice (Pogonophora) — se vyznacuji pfimym vyvojem' (viz obr.5.3). Metamor-
féza u nich probiha prostiednictvim postupného prirtistani télnich ¢lankd. Apikal-
ni (vrchni) ¢ast larvy se stane prvnim ¢lankem dospélce — prostomiem, zachovan
zustava i ritni otvor a jeho okoli, coby ¢lanek posledni. V oblasti mezi larvalnimi
usty a Fitnim otvorem zac¢nou postupné prirtistat nové ¢lanky téla, nasledkem ce-
hoz vzniké typicky ,,Cervovité“ protazené télo dospélce. Apikalni organ larvy dava
vzniknout hlavovym gangliim (zauzlinam) dospélce a nervova vlakna vedouci z n¢j
smérem Kk fitnimu poéru se postupné prodluzuji, v kazdém nové vzniklém ¢lanku
téla se vytvori par télnich ganglii a timto zpisobem vznika pro krouzkovce typicka
zebrickova nervova soustava.

Odlisné probiha metamorféza u druhé skupiny — mékkysa. Trochofora se vysky-
tuje u nékterych zastupcti napric¢ celym kmenem, s vyjimkou hlavonozct, kteti maji
pouze primy vyvoj. Trochofora se béhem metamorfézy preménuje v dalsi typ larvy,
kterému se tika veliger. Jedna se o larvu vétsi velikosti, nesouci na sob¢ zaklad
budouci schranky, s vifivym aparatem (ktery ma ptivod v obrvenych péasech trocho-
fory) okolo Gstniho otvoru. Stejné jako u trochofory se jedné o planktonni larvu.
Veliger se pak postupné méni na dospélce, misto vitivého aparatu se vyviji svalnaté
noha, pokracuje riist schranky a zivocich se stava vice bentickym (Zijicim na dn¢).
U celé fady druht doslo k redukei zZivotniho cyklu a larva se lihne jiz jako veliger
a trochoforové stadium neni zachovano. Prikladem takového zjednodu$eného

'Podle soucasnych poznatki predev§im na zakladé molekularni biologie jsou vniténi skupinou
krouzkovct i vyse zminéni sumysovci (Sipunculida) a rypohlavci (Echiura) a zatim zatajovani lilijicovei
(Myzozoa). Trochoforou se tak v ramci této linie vyznacuji kromé mnohostétinatct i tyto tii skupiny.
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vyvoje je ontogeneze i u nés Zzijici invaz-
ni slavicky mnohotvarné (Dreissenia
polymorpha).

Na zacatku kapitoly jsme zminili, Ze
v ramci skupiny Lophotrochozoa exi-
stuji skupiny, které trochoforu nemaji
(a nebo se tak jejich larvy neoznacuji).
Predevsim to jsou pésnice (Nemertea),
ramenonozci (Brachiopoda) a mechov-
ky (Ectoprocta). Jak to u nich vypada?
RamenonoZci se vyznacuji planktonni-
mi larvami“, které zakladni stavbou
téla vice méné pripominaji dospélce.
Maji naznaky schranek, lofoforu (vénec
chapadel okolo ustniho otvoru) a ani
metamorfoza neni nijak dramaticka. Larvalni stddium u nich jednoduSe vyroste
v dosp€lce. Mechovky, kolonialni zivo¢ichové znami i z nasi fauny, také maji plank-
tonni larvu — cyphonautes. Najdeme ji u morskych zastupcii této skupiny, jedna
se o obrveny planktonni organismus, odliSujici se od trochofory pfedevSim svym
tvarem (je kuzelovita — viz obr.5.4). Vénce brv okolo ustniho otvoru, apikalni or-
gan a dalsi znaky naznacuji, Ze podobnost s trochoforou zde ziejmé nebude Cisté

Obr.5.4: Cyphonautes - larva mechovky.

5.A Disperzni stadia parazitl. Kapitola vénujici se larvam bezobratlych by nebyla
kompletni, kdyby se v ni neobjevila zminka o Zivocisnych parazitech, predevsim
pak téch vnitinich. Tato ekologicka skupina (tedy definovana stylem Zzivota, nikoli
pfibuznosti) totiz oplyva mnoha rozli¢nymi larvalnimi stadii, kterych se v zivotnim cyklu
jednoho druhu maze vystfidat i nékolik. Pro endoparazity tolik typickd komplikovanost
zivotnich cykl( je déna predevsim nutnosti se prizplsobit rlznym hostitelskym
druhlm a sifit se mezi nimi. Larvy jsou totiz velmi casto jediny ¢lanek Zivotniho cyklu,
ve kterém se parazit muze 3ifit jak mezi hostiteli, tak prostfedimi. Typickym piikladem
endoparazita jsou motolice (Trematoda), kde se v rdmci zivotniho cyklu fady druhd
setkdme s jednoduchou obrvenou larvou - miracidiem, slouzici ve vétsiné pfipadd
k infikovani prvniho mezihostitele ve vodnim prosttedi. Prvni hostitel pak produkuje
cerkarie, larvy jiz podobné dospélci (vcetné péru ptisavek), ale s ocaskem slouzicim
k pohybu ve vodnim sloupci, které aktivné vyhledavaji a invaduji definitivniho
hostitele. Rada larvérnich stadii endoparazit(i (véetné nékterych motolic) neni aktivné
pohybliva, ale naopak setrvava v metabolickém klidu ve tkanich mezihostitele. Jak se
da ocekavat, s touto strategii se setkdvame u skupin, kde se definitivni hostitel infikuje
pozienim mezihostitele. Tuto strategii mdzeme pozorovat u fady tasemnic, kdy je
larvalnim stadiem boubel (cysticerkus), pfipadné u larev hlistice svalovce sto¢eného
(Trichinella spiralis). Ve stadiu larvy se fada druh(i endoparazitd dokaze nepohlavné
namnozit. Pfikladem jsou naptiklad cysty tasemnic rodu méchozil (Echinococcus), ve
kterych z jedné larvy mohou vzniknout desitky dalSich.
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Obr.5.5: Metamorféza pasnic rodu Micrura (Nemertea: Pilidiophora). Sipkamijsou ozna¢ené
masy odlozenych bunék, ze kterych vznika dospély jedinec.

nahodna. Metamorfdza opét probiha tak, zZe z celé larvy, usazené na podklad, vy-
roste dospélec.

Z pohledu biologie larev nejzajimavéjsi jsou z téchto tii skupin pasnice (Nemer-
tea). Jedna se o malé az velmi velké (nékolik metrdi) cervovité zivocichy, ve vétSiné
pripadt dravé, vyznacujici se vychlipitelnym chobotem (proboscis) a jedovymi
zlazami. Valna vétSina pasnic je moiska, zname ale i druhy sladkovodni (véetné
jednoho, pasemnicky sladkovodni — Prostoma graecense, zijici i v CR), ba i nékolik
suchozemskych, vyskytujicich se naptiklad v pralesich jihovychodni Asie (rod Geo-
nemerthes). Larvu obvykle nemaji, u jedné morské linie nicméné najdeme plank-
tonni stadium — pilidium?, opét pritomnosti apikalniho organu, vénct brv a jinych
télnich struktur zna¢né pripominajici trochoforu. OdliSnym je predevsim tvar téla,
kdy larva pasnic ze vSeho nejvic pfipomina plodnici hub (Fungi) s kuzelovitym
»kloboukem* a uzsi ,nohou“. Od ostatnich zminénych skupin se pasnice odlisuji
predevSim zplsobem metamorfozy. Télo larvy totiz z velké ¢asti zanikd, dospély
organismus s trochou nadsazky vyroste okolo larvalniho stieva a na prvni pohled
pfipomind endoparazita Zijiciho v téle larvy. Dospélec vyruasta v larveé kolmo na jeji
télni osu, coz je v rdmci skupiny Lophotrochozoa zna¢né netradi¢ni (viz obr.5.5).
Dosp¢lé pasnici daji vzniknout tzv. odloZené buriky, které po dobu existence larvy
zlstavaji v nediferencovaném stavu a az teprve vdobé metamorfozy se zacnou délit
a specializovat. Vlastnosti vyvoje, které se u pasnic zdaji byt nestandardni a pfi-
nejmensim v ramci standardnich bezobratlych ponékud zvlastni, jsou u dalsi linie
bezobratlych, ostnokozc(i, pravidlem.

OstnokoZci (a polostrunatci)

Ostnokozci (Echinodermata) zahrnuji vSem (minimalné z dovolené) jisté dobre
znamé hvézdice, jeZovky, hadice, lilijice a sumySe. V ramci dneSnich Zivocicht
maji zcela unikatni stavbu téla s podkoznim vapenatym skeletem, radialni (paprs-
¢itou) symetrii, a predevS§im pak systémem cév vyplnénych vodou (ambulakralni

2Ne zase tak piekvapivé se tato skupina jmenuje Pilidiophora, tedy z lat. pilidium (ve svém Zzivotnim
cyklu) nesouci.
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Obr.5.6: Larvy ostnokozci. Zleva: pluteus jezovky, larva hvézdice, dolliolaria lilijice.

soustava), prostupujicim celym té€lem a ovladajicim mimo jiné pocetné panozky
coby hlavni organy pohybu. VSichni ostnokozci jsou benti¢ti (na dné Zijici), jednot-
livi jejich zastupci se v§ak velmi lisi stavbou téla a potravni specializaci. Najdeme
zde jak skupiny dravé (hvézdice), tak detritivorni (sumysi), druhy seskrabujici po-
vlaky fas a jinych organismu z povrchu (jezovky), i prisedlé filtratory (lilijice). Jako
jedna z mala velkych skupin jsou ostnokozci vyhradné mor$ti, Zadné sladkovodni a
tim méné suchozemské zastupce nezname. Kromé nékolika malo druhd, vyznacu-
jicich se pfimym vyvojem, prochazeji vSichni ostnokoZci stddiem planktonni larvy.
Pro predstavu o fylogenetickém kontextu je tfeba pripomenout (viz kap. 2.2), Ze se
na rozdil od predchozich skupin jedna o zastupce druhoustych. Je tak na misté si
uveédomit, Ze je tak dejme tomu sumys mnohem bliZe pribuzny ¢lovéku neZ pasnici,
plZi nebo Svabovi.

Rozmanitost télnich pland dospélych ostnokozcli u jejich larev nenachéazime.
V podstaté 1ze u ostnokozct odlisit dva typy larev. Prvnim z nich je dolliolaria,
kterou najdeme u lilijic (Crinoidea). Ovalnym tvarem, travici soustavou do L, n¢-
kolika pasy brv okolo téla slouzicimi k pohybu a apikalnim svazkem brv by na prvni
pohled mohla pripominat trochoforu. Zptisobem vzniku v rdmci embryogeneze i
vnitini strukturou (predevsim pritomnosti télni dutiny — coelomu) se od podob-
nych larev prvoustych lisi (viz obr.5.6). Druhy typ larev se nejcastéji nazyva plu-
teus (ackoli i zde vznikla rada v zasad¢€ nadbyte¢nych nazva pro larvy jednotlivych
skupin) a je Siroce rozsifeny u témef vSech skupin ostnokozcud. Tento typ larvy se
vyznacuje pritomnosti kratsich ¢i del$ich laloku, u nékterych tvoricich dlouhé vy-
bézky, vyztuZenych vapenatymi jehlicemi, které ji dodéavaji rigidni tvar nejvice asi
pripominajici ostny vybaveny naprstek nebo sloZeny destnik. Pohybovym organem
jsou opét obrvené pasy, jejichz pocet je zavisly na skupiné, ke které dany druh patii.
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Larvy ostnokozct vznikaji ze zygoty naprosto ukazkovym radialnim ryhovanim,
kdy se bunky déli pokazdé ve stejné roviné. Ke gastrulaci dochazi vchlipenim povr-
chové vrstvy dovnitt kulovitého embrya. Ustni otvor larvy se prolamuje na opacné
strané prvostieva, nez se nachazi prvousta (kterd vznikaji gastrulaci). To je jeden
ze znakd, ktery navedl star$i generace zoologti i bez pomoci molekularnich metod
zjistovani pribuznosti organisma, k dnes stale potvrzovanému nazoru, ze jsou ost-
nokozci souc¢asti skupiny druhotstych (Deuterostomia), a tedy blize ptibuzni nam,
strunatclim, nez jinym skupinam bezobratlych. AZ potud je vyvoj ostnokozct pii-
mo ucebnicovy (a to nejen obrazné — kulata embrya ve stiedoskolskych ucebnicich,
na kterych se demonstruje podstata gastrulace, ryhovani a dalSich procesd, jsou
embrya jezovek. Pokud by na jejich misté bylo embryo savce, maloktery student
by se v ontogenezi zivoc¢ichi neztratil). Jak uz bylo predestieno na konci predchozi
kapitoly, jejich dalsi osud jiz tak ukazkovy a standardni neni. Dospély Zivocich se
zaklada z populace odlozenych bun¢k v jednom z coelomovych vacka a ,,vyroste®
okolo ustniho otvoru larvy, télni osa vznikajiciho dosp€lce je 0 90° preto¢ena oproti
ose larvy. Jak dosp€lec dortista, postupné spotiebovava energetické zasoby larvy,
takze ta se postupné zmensuje a degeneruje. Nakonec ji dospélec zcela preroste,
vstieba zbytky larvalnich tkéani a stava se bentickym. Ziejmé pravé vyvoj z odlo-
zenych bunék nezavisle na larvalni stavbé téla, umoznil ostnokozclim vytvorit
dospélce s télni organizaci zcela odliSnou od piibuznych zivocichd. Predevsim
radidlni symetrie se vSemi s ni souvisejicimi znaky, naptiklad mén¢ centralizova-
nou nervovou soustavou, a ambulakralni soustava jsou znaky, které by , béznou“
pireménou larvy v dospélce vznikly asi jen tézko (viz obr.5.7).

Dalsi skupinou druhotstych Zivocicht blizce ptibuznou ostnokoZclim jsou po-
lostrunatci (Hemichordata). Patii mezi né zaludovci (Enteropneusta) a kiridlozabri
(Pterobranchia) a vyznacuji se ¢ervovitym télem ¢lenénym na tfi télni oddily. Jed-
na se o bentické tvory, Casto Zijici skryté zahrabani ve dné. Larva polostrunatct
se nazyva tornaria (viz obr.5.8) a tvarem a stavbou téla pripomina larvy nékte-
rych ostnokozcl. Jméno ziskala diky tomu, Ze kdyz plave, protaci se okolo své osy
(z tornare — tocit se). Zptasobem pohybu se tedy od pluted ostnokozcli odliSuje.
Dalsi vyznamna odliSnost zpoc¢iva v osudu této larvy. Na rozdil od pribuznych s re-
volu¢nim zplisobem vyvoje z odloZenych bunék u polostrunatcti dochézi k celkem
konvencni premeéné celého téla larvy na dospélce. Jeden z druhl Zaludovct, bez
Ceského nazvu, Planctosphaera pelagica, se na rozdil od ostatnich skupin vyznacuji
planktonnim zptsobem Zivota i v dospélosti, malou velikosti, kulovitym tvarem a
chybé¢jicim ¢lenénim téla na oddily. Patné se zde setkavame s prikladem neotenie,
jevu, kdy do dospélosti zlistavaji zachované larvalni znaky.

Korysi

Touto kapitolou se dostavame k velmi vyznamné skupiné Zivo€ichd, ktera co do
poctu druhd, jedincd a patrné i biomasy v soucasné dobé vyrazné dominuje celé
zivoCisné risi — ¢lenovelim (Arthropoda). V ramci nich se setkavame s celou fadou
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Obr.5.7: Metamorféza ostnokozcti na piikladé jezovky. Sipka oznacuje odlozené bunky, ze
kterych vznika dospély jednec.

prizpasobeni a zivotnich strategii, ostatné nejvétsi jejich skupinou (hmyzem) se
bude zabyvat cela nasledujici kapitola. V rdmci ¢lenovcill existuje nékolik velkych
skupin — stonozkovci, klepitkatci a korysi (podle soucasnych poznatkd spolu
s hmyzem coby vnitini skupinou). Jak stonozkovci, tak klepitkatci, stejné jako
drapkovci a zelvusky (nepatrici ani do jedné ze zminénych velkych skupin), se vy-
znacuji vice méné primym vyvojem (,,larva® klistéte je prece jen az na jeden par
koncetin a pohlavni soustavu znacné podobnéa dospélci). Jedina skupina, ktera do
rozsahu kapitoly o larvach spad4, jsou prave korysi, kde prinejmensim u né€kterych
linif najdeme rizna planktonni stadia.

Co se tyka koryst, jedna se o vSeobecné zndmou a druhové bohatou linii ¢lenov-
cl. Rozmanitost télnich pland a velikosti je u nich dokonce mnohem vétsi nez u
hmyzu. Najdeme mezi nimi zastupce mikroskopické (napriklad buchanky — Co-
pepoda) i az nékolik kilogrami vazici (znami humfi, langusty a krabi, patfici mezi
rakovce — Malacostraca). Nektefi korysi jsou planktonni (buchanky, perloocky),
jini benticti (raci, krevety), ba dokonce i trvale prisedli filtratori s redukovanou
stavbou téla (svijonozci — Cirripedia). Existuji druhy morské (to je zfejmée primarni
strategie), sladkovodni, trvale i prechodné suchozemské (do prvni skupiny patii
naptiklad stinky a svinky, zastupci stejnonoZzcli — Isopoda, do druhé krabi, pous-
tevnicci a jim podobni). Jednou z Siroce rozsirenych vlastnosti, ktera koryse spoju-
je, je inkrustace jejich kutikuly uhli¢itanem vapenatym.

Rada druh, piedevsim téch sladkovodnich a suchozemskych prochazi piimym
vyvojem, vétSina zastupcl ale ve svém Zivotnim cyklu larvy nepostrada. Larvalni
stadia koryst jsou nékolika typt. Tim nejjednodussim je nauplius (viz obr.5.9).
Jedna se o planktonni larvu drobné az mikroskopické velikosti, od dospélce se lisici
kulovitym tvarem (danym absenci zadeckovych ¢lanki — cela larva je v podstaté
tvorena hlavohrudi), pouze Sesti pary koncetin a pritomnosti jednoho neparové-
ho naupliového oka. Nauplius je larvou planktonni a s malym mnozstvim zlout-
ku, potravu prijimé prakticky hned po vylihnuti. Z téch nejznaméjsich skupin se

A samoziejmé hmyz, kde predevsim u druht s proménou dokonalou jsou larvalni stadia k nepoznani
odli$na od dospélcti. VEénovat se mu ale bude cela nésledujici podkapitola.
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Obr.5.8: Larva zaludovce, Obr.5.9: Naupliové stadium Obr.5.10: Zoea kraba.
tornaria. zabronozky.

s naupliovym stadiem setkdvame u Zabronozek, buchanek a vznasivek. Buchanky
a vznasivky (Copepoda) jsou zajimavé tim, ze na rozdil od jinych se jedna o skupi-
nu s urcitymi prvky neotenie. Jednim z larvarnich znakd, které si ponechavaji do
dosp¢élosti, je prave naupliové oko, na rozdil od vétSiny korysd, kde tato struktura
zanik4, a o¢i dospélct jsou sloZené.

Dalsim typem larvy je zoea (viz obr.5.10), ktera se jiz vice podoba dospélctim, a
to véetné oc¢i a dlouhého mnoho¢lankového zadecku. Tvarem téla ze vSeho nejvice
pripomind nékteré krevety, ve vodnim sloupci se pohybuje pomoci zadeckovych a
hrudnich koncéetin. Tento typ larev se vyskytuje u motskych zastupct desetinozct
(Decapoda), pricemz vzhled téchto larev se prili§ nelisi ani u tak tvaroveé rozdilnych
skupin, jako jsou krabi, langusty nebo krevety. Dalsi vyvoj larev sméfuje pravé
k postupnému rozraznéni jednotlivych skupin (u krabid redukce zadecku a jeho
presunuti pod télo apod.) a k pfechodu k bentickému zptsobu zivota.

5.2 Ontogeneticky vyvoj hmyzu

Larvalni vyvoj hmyzu nepredstavuje klasicky neprimy vyvoj, ktery pozorujeme
naptiklad u nékterych mékkysd nebo krouzkovcl. U nich totiz larvalni stadium
predstavuje pohyblivou, volné Zijici gastrulu. Larva hmyzu je naproti tomu zcela
kompletnim Zivo¢ichem, pouze jinou Zivotni formou, nez jakou je dospélec. Cle-
novci (jakoz i ostatni zivocichové ze skupiny Ecdysozoa (viz pfedchozi kapitolu)
vSak dost mozna zadnou pohyblivou, volné Zijici gastrulu jako larvu nikdy neméli.
Ke gastrulaci zde tedy dochazi ve vajicku. Z vajicka se u hmyzu nasledné lihne jiz
onen hotovy organismus. Zvire, které se vyklube, je vSak zpravidla dospélci vcelku
nepodobné — budto vypada jako jeho jakasi ,zjednoduSena verze“, nebo vypada
uplné jinak. Je také prakticky vzdy podstatné mensi. Na tomto misté se hodi zmi-
nit i urcity paradox — posledni stadium larvy hmyzu s proménou dokonalou byva
zpravidla naopak o néco vétsi nez dospélec. Pri vylihnuti je vSak larva zcela drobna
a do velikosti dospélce musi teprve nardst. To neni u hmyzu nikterak jednoduché —
povrch hmyziho téla je totiz nejen ochranou, ale i vlastni oporou a vyztuhou celého
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téla (proto fikdme, Ze hmyz ma vnéjsi
kostru — exoskelet, zvany téz kutikula). ., od
Kutikula tvofena nepruznym chitinem e
prakticky zadny rdst neumoznuje —
chova se v praxi jako jakasi plechovka,
ve které je zivocich uzavien, a aby mohl
vyrlist, musi jednou za ¢as z plechovky
vylézt a utvorit si novou, vétsi. Hmyz to
tak skute¢né déla — jednou za ¢as, kdyz
uz se larva do staré kutikuly nevejde,
dojde ke svleku (ekdyzi). Svlékani
hmyzu je velice zajimavy proces, ktery
je centralné fizen n€kolika hormony ze
skupiny tzv. ekdysosteroidd, zejména pak ekdysonem. Tento mechanismus sdili
¢lenovci napriklad i s hlisticemi, tedy dal$imi zastupci skupiny Ecdysozoa. Kdyz
se hmyz do staré kutikuly uZ nevejde, zacne se ze zlazy v predohrudi vyplavovat
do téla ekdyson. Chitinova kutikula hmyzu neni tvofena bunécnou tkani — tou je
az pokozka (epidermis), ktera na ni zevnitt tésné piiléha. Kdyz se za¢ne vyplavo-
vat ekdyson, zacne pokozka produkovat tekutinu do prostoru pod kutikulou, ¢imz
dojde k odlouceni kutikuly od pokozky. Nasledné zacne pokozka produkovat kuti-
kulu novou, zatimco stara praskne a je svléknuta — jedinec z ni fakticky vystoupi.
NeZ nova kutikula zatuhne, jedinec skokove vyroste, aby pak byl znovu do pristiho
svleku uzavien v pevné schrance. Podle jednotlivych svlekt Ize také velmi snadno
rozliSovat jednotliva stadia larvalniho vy-
voje hmyzu — tzv. instary. Stara kutikula
je po ekdyzi odhozena pry¢ a lze ji tak
v piirodé (¢i chovné nadobe€) najit ve for-
me svlecky (exuvie). Na exuvii miizeme
snadno pozorovat, ze pti ekdyzi dochazi
ke svleCeni skutecné veSkeré kutikuly,
véetné napriklad vnitini vystelky vzdus-
nic nebo zadniho streva.

Obr.5.11: Struktura ekdysonu - hormonu,
ktery reguluje sviek larev hmyzu.

Zpiisoby ontogeneze hmyzu

U hmyzu najdeme celou $kalu nejriz-
néjSich typl larvalniho vyvoje, jakoZz i
morfologickych a ekologickych speciali-
zaci jednotlivych typt larev. Podivejme se
nejprve na to, jakymi zpisoby muiZe on-
togeneze hmyzu probihat. Ze Skoly jisté
znate dva ucebnicové (a co do poctu dru-
hti s danymi typy ontogeneze skutecné
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nejvyznamnéjsi) priklady hmyziho vyvoje — proménu nedokonalou (hemimeta-
bolii) a proménu dokonalou (holometabolii). Pfi proméné nedokonalé, ktera je
u kridlatého hmyzu (Pterygota) evoluéné pdvodni, se z vajicka lihne larva, ktera
morfologicky i anatomicky pripomind malého dospélce, kterému zpravidla chybi
fada organ, které v ontogenezi postupné narostou. Témito organy jsou napiiklad
kridla nebo genitalie. Larva vSak samoziejmé ma vSechny zakladni télni soustavy,
které ji umoznuji prezit — ma tedy napriklad plné vyvinuta stfeva, astni Ustroji,
malpighické trubice nebo vzdusnice. Casto maji larvy hmyzu s proménou nedo-
konalou i roztodivné organy, které jejich dospélci, Zijici v jiném prostiedi, naopak
postradaji. Typickym prikladem takové situace jsou vselijaké vodni larvy, disponu-
jici organy, které jim umoznuji dychat pod vodou. Larva hemimetabolniho hmyzu
postupem ontogeneze samoziejmé roste, resp. svléka se, az se dosvléka do pohlav-
n¢ dospélého jedince. Jak ontogeneze postupuje, objevuji se u pozdéjsich instart
larev postupné zaklady kiidel nebo vn€jsich genitalii. Hmyz holometabolni ma
ontogenezi vcelku odliSnou — z vajicka se lihne larva, ktera je dospélci ¢asto zna¢né
nepodobné a typické znaky dospélce, jako jsou napriklad kiidla nebo genitalie, se
postupem ontogeneze u pozd¢jsich instard neobjevuji. Poslednim stadiem larval-
niho vyvoje hmyzu s proménou dokonalou je pak kukla, tedy klidové stadium, kdy
jedinec neptijima potravu a dochazi zde mnohdy k radikalni prestavbé téla. Kukla
je také obvykle jedinym stadiem mimo dospé€lce, kdy se u holometabolniho hmyzu
objevuji zaklady kiidel. U tohoto vy¢tu zakladnich znalosti o ontogenezi hmyzu
stredoskolské ucebnice zpravidla kon¢i a, jak je jejich dobrym zvykem, zanechavaji
ve stinu mnoho dal3ich, zajimavych skute¢nosti.

Systémy podobné holometabolii se kuptikladu netykaji jen hmyzu s proménou
dokonalou — slozité ontogenetické systémy najdeme piekvapive i u hemimetabol.
Tyka se to napiiklad nékterych tFasnének (Thysanoptera). Ty ve svém Zivotnim
cyklu prochazeji nejen klasickymi stadii hemimetabolni larvy, ale i klidovymi sta-
dii, ktera pripominaji kuklu. O pravou kuklu se tu nejedn4, tato strategie vznikla u
trasnének zcela nezavisle na vzniku kukly u holometabol. Nékdy dokonce tiasnén-
ky ve své ontogenezi prochazeji ne jednim, ale rovnou nékolika klidovymi stadii,
nez se proméni v dospélce. Podobny systém najdeme i u nékterych msicosavych
(Sternorrhyncha), napriklad u molic. Naopak u nékterych zastupci holometa-
bolniho hmyzu kukla druhotné znovu zanikla a jedinci se tak rozmnozuji jesté ve
stadiu larvy. Tomuto jevu fikame neotenie a krom hmyzu jej jisté¢ davérné znate
napriklad od modelového obojzivelnika axolotla mexického (Ambystoma mexica-
num). Zatimco u axolotld se neotenie tyka obou pohlavi, u hmyzu obvykle existuje
jen u jednoho — zpravidla u samice. Piikladem neotenie u samic holometabolniho
hmyzu jsou napiiklad svétlusky (Lampyridae), kde samice vypadaji jako ponékud
obtloustlejsi a $irsi larvy. U pribuzné skupiny dlouhotstcovitych (Lycidae) dokon-
ce neotenické samicky nékterych zastupct tropického rodu Platerodrilus dordstaji
délky nékolika centimetri a trochu pfipominaji trilobity (procez se témto broukim
v angli¢ting tika trilobite beetle).
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Pozoruhodny zptisob vyvoje se tyka také nejarchai¢téjsich linii hmyzu — rybenek
(Zygentoma) a chvostnatek (Archaeognatha). Jejich vyvoj je svym zptisobem
sice trochu podobny hemimetabolii, ovSem s velmi podstatnym rozdilem — po do-
sazeni dospélosti se rybenka i nadale az do smrti svléka. U veskerého kiidlatého
hmyzu naproti tomu dospélci jiz dalsi ekdysi neprochazeji. Obcas se ale stane, ze
muze ekdysi prochazet stadium, které uz dospélce znaéné pripomina — je napfii-
klad schopno letu. To je priklad jepic (Ephemeroptera). Jepice maji vodni larvy
(o jejichz zajimavé ekologické variabilité si povime pozd¢ji) a dospélci jsou létavy
hmyz. Na rozdil od veskerého ostatniho ktidlatého hmyzu je ale u jepic schopen
letu nejen dospélec, ale i posledni larvalni instar. Vodni larva se tedy nejprve pro-
meéni v tzv. subimago, které uz zije u vody, je schopno letu a na prvni pohled je
k nerozeznani od dospélé jepice. [ subimago se vsak jesté jednou svlékne — a vznik-
ne tak dospélé jepice, ktera je schopna rozmnozovani.

Krom vSech moznych variant hmyzi ontogeneze, které byly zminény, najdeme
u nékterych zastupcti ontogenetické systémy tak obskurni, az z toho jde hlava ko-
lem. Zpravidla jde o systémy, které se, a¢ spolu fylogeneticky a casto ani pribéhem
viibec nesouvisi, souborn¢ oznacuji jako hypermetabolie, cesky ,,nadproména“.
Vlajkonosi hypermetabolniho hmyzu jsou rizni paraziticti brouci, tedy naptiklad
majky. Majky (Meloidae) zna jisté kazdy, ktery se zjara prochézel jihomoravskymi
vinohrady — jsou to ti bachrati, bezkiidli, prudce jedovati brouci, kteti se zde hojné
batoli po prasnych cestach. Je az nevidané, jakym koloto¢em promén si takova lin¢
lezouci majka za svij zivot uz prosla. Z vajicek majek, ktera jsou zpravidla kladena
pohromadé do jakéhosi hnizda, se lihnou drobné, velmi aktivne pohyblivé larvicky
se silnymi kusadly a dlouhyma nohama — tzv. triungulini. Tito triungulini, puzeni
feromonalni chemickou komunikaci, vS§ichni dohromady vylezou na nejblizsi rost-
linu, kde vytvori kompaktni, kulovity chuchvalec. ProtoZe jsou triungulini zpravi-
dla oranzovi, je tento chuchvalec dobie vidét a pripomina kvét. Proto na néj diive ¢i
pozdéji prileti hostitel majky — samotarska vcela, ke které se triungulini potiebuji
prichytit. Sice nepoznaji, zda se ptichycuji na vcelu ¢i cokoliv jiného, co na chumel
larev usedne ¢i se o néj otie (bystry navstévnik louky si ob¢as mize v§imnout triun-
guling, ktefi se mu prichytili na kalhoty), nicméné larev je tolik, Ze se zpravidla
alesponi par z nich do¢ka a povede se jim prichytit na télo toho spravného hostitele.
Jakmile se tak stane, nechaji se $tastlivci odnést do hnizda, kde zalezou do véelich
komirek. Zde dochazi k nahlé premén¢ — triungulin se proméni v tlustou, ponrave
podobnou larvu, ktera se skoro nedovede pohybovat. Tato larva sezere nebohou
larvu véely v komtirce, postupné se Zivi jejimi zdsobami, a roste. Casem se pak
proméni ve stadium jesté méné pohyblivé, které uz dokonce ani neptijima potra-
vu, jakousi ,,predkuklu“ zvanou prepupa. V dal$im svleku se pak prepupa zméni
v pravou kuklu, z niz se nakonec po vsech téch peripetiich vylihne dospéla majka.

Jesté propracovanéjsi hypermetabolii disponuji nejblizsi pribuzni broukd, para-
ziticti fasnici (Strepsiptera). U nich se jednak velmi extrémné projevuje neotenie, a
jednak maji skute¢né velmi specializovanou i samotnou ontogenezi. Samicky vSech
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rasnikt krom jedné bazalni celedi jsou neotenické a cely svij Zivot travi v zadecku
hostitele, kterym mize byt opét napriklad véela (ale také tieba vosik, kudlanka
¢i kiis). Jediné, co je ze samicky rasnika zvnéjsku vidét, je srostld hlava s prvnim
hrudnim ¢lankem, ktera ve formé jakési Supinky vystupuje mezi zadeckovymi ¢lan-
ky hostitele. Samicka rasnika zpravidla neklade vajicka, nybrz rodi ziva mladata
— spoustu drobnych, aktivné lezoucich larev, které se zde pro zmateni studentstva
nenazyvaji triungulini, nybrz triungulinidi. Pfed svym ,,porodem* se navic tyto lar-
vy, vylihnuvsi se z vaji¢ek v téle samice, mohou volné potulovat jeji télni dutinou,
coz je vskutku unikatni fenomén mezi zivocichy. Kdyz se kone¢né vyklubou na
svétlo svéta, maji podobny ukol, jako jejich skorojmenovci u majek — chytit se toho
spravného hostitele. Chumel tentokrate netvori, zpravidla spise ¢ekaji ve skutec-
ném kvétu. Jakmile se jim podafi prichytit se toho spravného hostitele, pronikaji
mezi ¢lanky dovnitt jeho téla. Zde se proméni v larvu, jejiz télo je fakticky jen jakysi
obrovsky vak. Schopnosti mé vsak tento vak zcela nevidané. Ponejprv piesveédci
télo hostitele, aby kolem larvy vytvorilo jakysi ochranny obal ze své vlastni tkané —
ten chrani larvu pred pripadnou imunitni reakci. Larva nasledné roste, avSak svou
jemnou a pruznou kutikulu viibec nesvléka a vytvaii si z ni dalsi a dalsi ochran-
né obaly kolem svého téla. B€hem svého parazitovani v téle hostitele zplisobi, ze
se hostitel nemuze rozmnozovat (chova se tedy jako tzv. paraziticky kastrator).
Samice rasniki se nasledné nekukli, pouze vytvoii onu sklerotizovanou ,,Supinku“
z hlavy a ¢asti hrudi, kterou vystréi mezi ¢lanky ven. Samci naproti tomu projdou
finalni fazi promény a zakukli se (pficemz cast jejich kukly vystrkuji ven z téla,
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Obr.5.13: Kukleni hmyzu. Na levém obrazku je vidét prabéh kukleni larvy motyla. VSimnéte si
svlecky posledniho instaru larvy ve formé zmackaného tmavého chuchvalce u predposledniho
stavu (u posledniho exuvie odpadla a vidime jen kuklu). Na pravém obrazku je puparium
dvoukfidlého hmyzu.

larva s vyznacenymi imaginalnimi teréiky dospélec s vyznacenymi strukturami, které
vznikly pfeménou imaginalnich teréik

slinné Zlazy

Obr.5.12: Vznik raznych struktur na téle dospélce octomilky (Drosophila melanogaster)
z imaginalnich tercikd. U vétsiny skupin hmyzu ale z imaginarnich tercikd nékteré struktury
nevznikaji, protoZe jsou na téle larvy pfitomny také (o¢i, nohy, kusadla apod.).

Q2 A F.Damaska a kol.

podobné jako samicky svou hlavohrud) a ¢asem se proméni v kratce zijiciho do-
sp€lce, ktery vyhleda samicku v téle jiného hostitele a spari se s ni.

Kukla — prelomovy vyndlez holometabolniho hmyzu

Kukla predstavuje jednu z klicovych novinek v evoluci hmyzu. K jejimu vzniku
doslo jednou (hmyz s proménou dokonalou je tedy prirozena, tzv. monofyleticka
skupina) a je mozné, zZe byla jednim z kli¢t k obrovskému tspéchu této skupiny.
Hmyz s proménou dokonalou totiz pravdépodobné zahrnuje vétSinu druhti zivo-
¢ichli na Zemi (o teoriich, které se snazi vysvétlit ispéch holometabolniho hmyzu,
se podrobné doétete v brozuie 50. rocniku BiO — Zivot je jen ndhoda). Pro vysvétleni
toho, co kukla je, se na tomto misté hodi upozornit, co kukla neni. Je totiz Siroce
roz§ifenym mytem, ze kukla je jakysi obal, ktery kolem sebe vytvori larva, schova
se uvnitt, a zde se (vice ¢i méné zazracné) promeni v dospélce. Takové obaly kolem
sebe larvy pred kuklenim skute¢né tvori, nejde v§ak o vlastni kukly, nybrz o riz-
né kokony ¢i puparia, o kterych bude fe¢ pozd¢ji. Vlastni kukla neni zadny obal,
je to zcela regulérni vyvojové stadium, do kterého se, stejn€ jako do kteréhokoliv
instaru larvalniho vyvoje, larva dostava ekdyzi. Poté, co se larva svlékne v kuklu,
zlstane po ni svle¢ka kutikuly posledniho larvalniho instaru. Pii detailnim pohledu
na povrch (kutikulu) kukly mizeme vidét zaklady struktur na téle dospélce. Casto
zde najdeme nejen nohy ¢i kusadla, ale i napriklad zaklady kiidel — fada motylich
kukel ma také velmi napadny zaklad sosaku. Neni-li vSak kukla obalem, kde se bere
dospélec? Preména larvy v dospélce je u holometabol velmi slozita. Vnitrek téla se
po zakukleni vice ¢i mén¢ rozpusti a dochazi zde ke zna¢né anatomické prestavbe.
Radu anatomickych struktur (napiiklad stievo, vzdusnice ¢i ¢asti nervové sousta-
vy) si hmyz do stadia dospélce ponechava, mnoho jinych vsak musi vzniknout de
novo z utvarq, které v larvalnim téle nazyvame imaginalni terciky (podle imaga
— dospélce; viz obr.5.12). Tyto drobné shluky tkan¢ jsou rozmistény na nékolika
mistech v téle hmyzu a pii rozpusténi ¢asti télesného obsahu ve stadiu kukly za-
¢nou prekotné rast, bunky imaginalnich ter¢iki portiznu migruji a diferencuji se
v nejraznéjsi tkane (napriklad kiidla). U nékterych zastupcti hmyzu vznikaji z ima-
ginalnich ter¢ikd i struktury, které jinde existuji uz v larvalnim stadiu — napftiklad
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u dvoukfidlych z nich vznikaji nohy, které jejich larvy nemaji. Obecné plati, Ze
¢im vice struktur maji larvy redukované, tim vice jich pak musi vzniknout z ima-
ginalnich terc¢ika (v8imavy ¢tenar si pov§imne ironie osudu vybéru modelovych
organismu — vétSina téchto procesi je zkoumana na octomilce Drosophila melano-
gaster, kterd ma extrémné zjednodusenou larvu, a tudiz u ni z imaginalnich teréika
vznika podstatné vice struktur, nez naptiklad u broukd). Poté, co je nové uspora-
dani téla hotovo, dochazi k poslednimu svleku v zivoté holometabolniho hmyzu,
pii kterém se z kukly vylihne dospélec. V exuvii kukly po sobé samoziejmé, jak je u
ekdyze zvykem, zanecha i vnitini vystelku vzdus$nic.

Je vSeobecné znamo, ze kukla predstavuje klidové stddium. Zpravidla se tim
mysli fakt, Ze kukla neprijima potravu. U toho ale mnohdy jeji ,,klidovost“ kon-
¢i, nebot kukly jsou navzdory mytu o své neohrabanosti schopny az nevidaného
mnozstvi pohybd. Piikladem mohou byt naptiklad kukly komarti (Culicidae), kte-
ré, podobn¢ jako komari larvy, ziji volné pod vodni hladinou a dychaji kyslik pres
dychaci sifo — trubici na zadecku. Jsou-li kukly vyruseny (naptiklad predatorem),
stejné jako larvy rychle spéchaji zndmym trhavym pohybem ke dnu. Nektefi brouci
maji také velmi pohyblivé kukly. Rada drevnich brouki (naptiklad tesafici) dis-
ponuje tzv. kousavymi kuklami, které maji velmi silna kusadla. Kdyz se blizi doba
svleku, zac¢ne se kukla velmi aktivné prokousavat ze dieva ven, aby to Cerstvé vylih-
nuty dospélec nemél tak tézké. K ekdyzi pak dochazi tésné pod povrchem dieva a
dospélec nema s vykousanim se ven zadny problém. Je-li aktivni pohyb necekanou
vlastnosti kukel, dalsi snad piekvapi jesté vice. Nekteri motyli jsou totiz schopni

5.B Nejslozitéjsi zivotni cyklus ze vSech. TotdIni podivnosti, ktera téméf hranici
s vymyslem z néjakého drogového dychanku francouzskych surrealist(i, je onto-
geneticky vyvoj amerického dievniho brouka s pfiznaénym jménem Micromalthus
debilis. Tento nenapadny zeleny broucek, pfislusnik nejarchaictéjsi skupiny brouk
jménem prvozravi (Archostemata), ma totiz jeden z vlbec nejslozitéjsich Zivotnich
cykld mezi vSsemi Zivocichy. Z vajicka se lihne larva, které se (znovu pro radost
studentstva) fika opét triungulin. Je plocha, ma dlouhé nohy a dobfe vyvinutd kusadla.
Triungulin se pak nésledné vzdy proméni v tzv. cerambykoidni zravou, beznohou
larvu, kterd, krom toho, Ze Zere a roste, se sebou muze ucinit snad vSechno, co silze u
hmyzu predstavit. MGze se normalné zakuklit a proménit v dospélce, ktery je v tomto
piipadé vzdy samice a je diploidni. MiZe se ale také proménit v dalsi pohyblivou larvu,
kterd je schopna rodit zivé triunguliny (ano, skutecné — tento brouk mdze po mnoho
nepohlavnich generaci existovat bez stadia dospélce a dokonce i bez stadia vajicka).
Déle se cerambykoidni larva mize proménit v pohyblivou larvu, ktera naklade jediné
vajicko, ze kterého se vylihne treti morfologicky typ larvy, tzv. kurkulionoidni larva.
Tato larva nasledné sezere svou matku a zméni se v dospélého, haploidniho samce,
schopného péreni s dospélou samici za vzniku vaji¢ek. Cerambykoidni larva se pak
dale jesté dovede proménit v pohyblivou larvu, kterd dovede vyuzit obé predchozi
cesty (naklast vajicko kurkulionoidni larvy i produkovat klonalni triunguliny). Kdo
nevéri, at tam bézi.

94 A.F.Damaskaakol.

se ve stadiu kukly dokonce paftit. Tzv. pupal mating je extrémnim piikladem sna-
hy samct byt prvnim, kdo se spari se samici. Samci jihoamerickych motyld rodu
Heliconius vyhledavaji ihned po vylihnuti z kukly jesté zakuklené samice a pari se
primo s kuklami. Samice se pak z kukly lihne jiz oplodnéna. Samec miize dokonce
pii pareni s kuklou znemoznit samici dal$i kopulaci. Tim dokaze uniknout nejen
kompetici (soutézi) svych spermii se spermiemi jiného samce, ale zabrani i svému
pripadnému odmitnuti pti pohlavnim vybéru.

Vyhodou stadia kukly je mimo jiné schopnost preckavat nepiiznivé podminky,
pripadné na ¢as uniknout predatorim tak, ze je zakukleny jedinec schovan na ne-
pristupném misté (naptiklad v ptid€). Presto se spousta druh hmyzu snazi kukly
chranit jesté efektivnéji a buduje si kolem nich vselijaké obaly — tzv. kokony. Ve-
lice casto k tomu larvy vyuzivaji hedvabi, které produkuji ze zlaz na tele. Takové
hedvabné kokony najdeme samoziejmé piedevsim u motyldi, kde si uzitecnosti
hedvabného vlakna uz pied tisicovkami let v§imli stafi Cifiané a dali tak vzniknout
nejen hedvabnému textilnimu primyslu, ale i unikadtnimu novému druhu moty-
la — bourci morusovému (Bombyx mori), ktery je po tolika staletich domestikace
natolik zdegenerovany, ze v dospélosti ani nedovede 1état. Brouci, jejichz larvy
obvykle hedvabi produkovat nedovedou, tvoii své kokony nejéastéji z materialli ze
svého okoli. Napriklad zlatohlavci (Cetoniidae) tvoii kokony z trouchu, ve kterém
ziji, a slepuji je svymi slinami. Zajimavy typ ochrany kukel vyvinuli kratkorozi
dvoukridli (Brachycera), kam patii naptiklad moucha. Nevytvareji si zadny ko-
kon, pouze pii kukleni neodhazuji starou larvalni kutikulu a kuklu vytvori uvniti
ni. Stara larvalni kutikula tak tvori velmi pevny obal — puparium.

Vodni larvy hmyzu

Larvy hmyzu mohou Zit kromé mofskych hlubin prakticky ve vSech typech eko-
systémud a podrobny rozbor jejich ekologickych strategii je nad ramec této bro-
zury. Presto existuji né€ktera velice dllezita prizplsobeni, o kterych stoji za to
se zminit, nebot jste se s nimi jisté nékdy setkali a ¢asto jsou vyznamné pro celé
hmyzi rady. Na mysli mame ted naptiklad prizpdsobeni pro zivot ve vodé€. Vodni
larvy najdeme u mnoha rada — u jepic, vazek, posvatek, ale také naptiklad brou-
ki nebo dvoukridlych (a u mnohych dalich). Zivot ve vodé ptinasi pro primarné
suchozemsky hmyz mnohé uskali. Larvy museji byt napfiklad schopny ve vodé
dychat, protoze vzdus$nice, uzplisobené pro vedeni vzduchu, ve vodé nefunguji.
Vodni hmyz tak hleda zptisoby, jak pomoci vzdu$nic ve vodé¢ presto dychat. Nej-
jednodussim mechanismem je samozi'ejm¢ zatajovat dech a jednou za cas se dojit
k hladin¢ nadechnout. V takovém pripade¢ se hodi mit vyvody vzdus$nic (spirakula)
na jednom misté, protoze ¢im mensi ¢ast téla bude tieba vynorit, tim mensi je rizi-
ko, Ze vas sezere n&jaky predator na hladiné. Proto se u mnoha hmyzich zastupct
vyvinula na zadecku trubice s vyvody vzdusnic, tzv. dychaci sifo (viz obr.5.14).
Mechanismus dychaciho sifa najdeme napiiklad u larev komart ¢i vodnich plostic
ze skupiny splestuli (Nepomorpha). Hmyzu staci vysunout na hladinu jen dychaci
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Obr.5.14: Larvy komara na vodni hladiné. Vsimnéte si, ze kazda larva vystrkuje k hladiné
trubicku - dychaci sifo.

sifo a zbytek téla zlstava ve vodé. Druhym mechanismem dychani je vzit si ¢ast
vzduchu s sebou do vody, jako to délaji potapéci, a jednou za ¢as se vynofit pro no-
vou zasobu. To znadme od mnohych dospélcti hmyzu, predevsim od vodnich broukd
nebo nékterych plostic. Plostice v8ak maji proménu nedokonalou, takZe stejny me-
chanismus vyuZzivaji i jejich larvy. Nejlépe se tento zplsob dychani vyvinul u ¢eledi
hlubenek (Aphelocheiridae), kde se u larev i dosp€lcti objevuje tzv. plastronové

5.C Superman. Filmovy Superman krom nadpozemskych schopnosti letu a extrémni
sily také doved| prezit snad viechny rozmary vesmirného pocasi — ohen, mraz i radiaci.
V pfirodé jsou schopnosti prezit pfiserné podminky vysadou hlavné Zivocich(, ktefi se
dovedou uvést do stavu anabiézy, kdy dojde k vysuseni téla a uvedeni Zivotnich funkci
na nezbytné minimum. Takto dovedou leckteré podminky (jako napfiklad extrémni
teploty, tlaky, vzduchoprazdno ¢i shofeni raketopldnu Columbia) prezit napfiklad
Zelvusky nebo hadétka. Ani jedni z nich v3ak nemaji na nejvétsiho Supermana ze
vsech - larvu afrického pakomara Polypedilum vanderplanki. Tento nenapadny hmyz
se vyviji ve vysychavych louZich na holych skalach, kde cely rok praZi ostré slunce a
skaly se mohou znac¢né rozpdlit. Voda je vzacnosti, proto musi byt larvy schopny prezit,
kdyz vyschne, a pockat s vyvojem do pfistich destll. Polypedilum vanderplanki to
v anabidze hravé zvladne - ale k tomu zvladne i podminky vpravdé apokalyptického
formatu. Experimentélné bylo v laboratofi ovérfeno, Ze larva Polypedilum vanderplanki
v anabidze pfeZije nejen ,rozcvicky” jako je minutové prazeni pfi 103 °C nebo silné
davky gama zareni. Dovede prezit i 5 minut v kapalném heliu (pfi teploté pouhych
3 kelvin(, tedy —270 °C), zmatofi se po 178 hodindch ve 100% ethanolu a dokonce
ozijeipo 17 letech v exsikatoru - zafizeni, které udrzuje materidl v naprosto vysuseném
stavu. Larvy pakoméra Polypedilum vanderplanki se zkratka nezbavite.
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dychéni. Brisni ¢ast téla je u nich po-
kryta mnozstvim drobnych chloupkd,
které zajistuji, Ze povrch se chova silné
hydrofobné (odpuzuje vodu). Zivocich
je tak potazen tenkou vrstvou vzduchu.
Na povrchu vzduchové vrstvy dochazi
k osmotickému nasavani kysliku z okol-
ni vody, kdyZ hlubenka obsah vzducho-
vé vrstvy vydycha. Plastron tak funguje
jako jakési fyzikalni zabry a hlubenka
se tak vynofuje jen opravdu vyjimec¢né,
kdyz plastron uz nefunguje spravné a
je tfeba preci jen jednou za ¢as vzduch
vyménit. Ke stejnému jevu dochazi i
u vzduchovych bublin zastupcti, ktefi
plastronem nedisponuji, nefunguje to
vsak zdaleka tak efektivné.

Obr.5.15: Princip jednoduchych tracheal-

Nejdokonalejsim zptisobem dychani nich zaber. Cervené jsou znazornény vzdus-
nice uvnit téla, které vchazeji do télniho pfi-

hmyzu pod vodou jsou pak tzv. tra- vésku s tenkou kutikulou, kde do nich pfechazi
chealni zabry, které umoziuji dychat | kyslik z vody.

pfimo z vody rozpustény Kkyslik za
pomoci vzdusnic (tracheji; viz obr.5.15). Trachealni zabry jsou zpravidla tenké
lupinky nebo vlakna, kde je extrémné ztenc¢ena kutikula, pod kterou se nachéazi
husta sit vzdus$nic. K vyméné plynu tak dochazi piimo pres tenkou kutikulu rovnou
do vzdusnic, aniz by hmyz potieboval néjaka spirakula. Trachealni zabry najdeme
napriiklad u larev jepic (Ephemeroptera), posvatek (Plecoptera) ¢i stirechatek
(Megaloptera), a také u larev vazek (Odonata). U nich vSak klasickymi lupinky,
které vychazeji z téla, dycha jen ¢ast zastupcl. Dlouhé zabry jsou samoziejmé ne-
vyhodné pro svého nositele, protoze mohou pritahovat pozornost predatora. Larvy
vazek ze skupiny Anisoptera (8idla) proto prisly s inovaci ve formé tzv. analni py-
ramidy. Trachealni zabry jsou na zade¢ku vtazeny dovnitf, kde jsou skryty v dutin€.
Larva je omyva vodou tak, ze ji aktivné vtahuje a zase vypuzuje vodu z dutiny. Tim
je schopna nejen efektivné dychat, ale také se aktivné velmi rychle pohybovat po-
moci vypuzeného proudu vody.
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6. CHOVANI ZIVOCICHU V SOUVISLOSTI S ONTOGENEZI

6.1 Péce o potomstvo

Novy organismus zac¢ina svij Zivot obvykle jako jedna bunka (¢i v pripadé né-
kterych typli nepohlavniho rozmnozovani jako mensi ¢i vétsi skupina bunék).
V pribéhu Zivota roste a casem dosahne velikosti, ve které se mize rozmnozovat.
Jedinci v ranych fazich Zivota jsou nejzranitelnéjsi a maji nejvétsi mortalitu, prede-
v8im kvili své malé velikosti a nedostate¢né vyvinutym organtim. PreZiti mladého
potomstva je tak jednim z faktort, ktery ovliviiuje biologickou zdatnost (fitness)
rodi¢h. Existuji dvé zadkladni moznosti, jak se s nizkou odolnosti mladych jedinct
vyporadat — r a K strategie, které jsme si uz predstavili v predchozim textu.

Rodi¢e mohou do potomstva investovat riznymi zptsoby. Jednou z moZnosti je
investovat jiz ptimo do pohlavnich bun¢k, které posléze splynou a vytvoii nového
jedince. Pripadné matka miZe néjaky ¢as vyzivovat nového jedince v rdmeci svého
téla i po oplozeni. Asi nejkomplexnéj$im zpisobem investice je ale rodi¢ovska
péce, tedy chovant, které zvysuje pravdépodobnost pieziti potomstva. Zivocichové
se vyznacuji velkou variabilitou v chovani a je proto logické, Ze se bude v prirodé
proto vyskytovat velka variabilita v péc¢i o potomstvo. Existuji velké rozdily v tom,
kdo o juvenilni (nedospélé) jedince pecuje, jakym zplsobem je pec¢ovano a jak
dlouho péce trva.

Péce o potomstvo vznikla v evoluci pravdépodobné diky souhie nékolika faktord
a u riznych skupin organismi byly tyto faktory riizné. Zasadnim predpokladem
pro to, aby rodi¢e mohli pecovat, je nizka disperze (rozptylovani) juvenilnich je-
dinct — tedy jestlize se potomstvo hned rozutece, tak rodic¢e ani peovat nemiiZou.
Dulezita je rovnéZ mira zranitelnosti potomstva — ¢im je potomstvo bezbrannéjsi,
tim vétsi péci potrebuje.

Péce o potomstvo vznikla v mnoha skupinach Zivo¢icht konvergentné (nezavis-
le na sob¢). Pokud péce o potomstvo vznikne, obvykle dochézi k zvySovani jejiho
rozsahu a komplexity. Naopak k zaniku péce o potomstvo pravdépodobné dochazi
ojedinéle a za velmi specifickych okolnosti. Pripadem, kdy mize dojit k zaniku
péce o potomstvo, je prechod k hnizdn¢ parazitické strategii — samice rady kuka-
ek, ¢i kukacéich véel nakladou vajicko do hnizda svého hostitele, a hostitel vlastné
prebira péci o potomstvo parazita.

Jak uZ to tak v pfirodé byva, ne vzdy je jednoduché vymezit jasné hranice. Exis-
tuje tedy né€kolik fenoménf, u kterych miiZzeme rici, Ze jsou na hran¢ toho, zda jde
0 péci o potomstvo ¢i nikoliv. Pro nasledujici text je za péci povazZovat nebudeme
— budeme je povazovat spiSe za jiny typ rodicovské investice. Prikladem takového
fenoménu je Zivorodost, tedy situace, kdy matka neklade vajicka, ale rodi mlada-
ta jiZ v podstatné vyvinutéj$im stadiu. Mladata jsou tak vyZivovana v téle matky
a posléze porozena. Urcité nejznaméjsi skupinou zivorodych Zivocicht jsou savci
(s vyjimkou ptakoritnych), ovSem Zivorodost se vyskytuje u fady dalSich skupin
obratlovcll — napiiklad nekterych Zab, ryb, hadl ¢i paryb. Dale se Zivorodost
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vyskytuje napt. u nékterého hmyzu, ¢asté je zejména u fadu dvoukridli (Diptera).
Zajimavy typ zivorodosti se vyskytuje u partenogenetickych msic. Matka zde vytva-
i1 ve svém téle svou dceru, ktera vytvari v sobé zarodek dalsi msice (vnucky) pied
tim, neZ je porozena.

Za otcovskou investici mizeme povazovat rovnéz razné svatebni dary — tedy ob-
jekty, které samecek dava samicce, aby si zajistil jeji prizen, protoze je pak samicka
pouzije k vyzivé potomstva. Prikladem jsou chycené kusy koftisti u krouzilkovitych
(Empididae) nebo i velmi vyzivné sperma u nékterych kobylek. Extrémni formou
svatebniho daru je samotné télo samce, které samice miize po kopulaci zkonzumo-
vat napt. u n¢kterych kudlanek ¢i pavoukt. Nékdy ale mohou svatebni dary slouzit
jen k rozptyleni pozornosti samice a tak k zachrané samce pred sezranim. Nékteri
pavouci obdarovavaji samicky hmyzem zabalenym v silné vrstvé hedvabi. Samec
samici oplodni, zatimco samice darovanou potravu slozit¢ rozbaluje a Zere (a na
sezrani samotného samce tak nema ¢as).

Péce o potomstvo prindsi nejen zisky ve formé lepsiho prezivani potomstva, ale i
naklady. Jedinec, ktery investuje do péce, tak obtiznéji investuje ve stejné dobé do
reprodukce. Zaroven péce rodice vycerpava, a proto ti mén¢ investuji do sebetdrz-
by, tedy vlastné reprodukce budouci. Podle jedné z hypotéz by mé¢la byt intenziv-
n¢jsi péce u semelparnich (jednou za zivot se mnozicich) zivocichti, nez zivo¢icht
iteroparnich (mnozicich se v n¢kolika reprodukénich periodach za sebou), jelikoz
semelparni zivo¢ichové mohou vlozit do péce vSechno a nevadi, kdyz se poté vycer-
paji a zesnou.

U iteroparnich zivoc¢ichd délka péce o potomstvo je obvykle nac¢asovana tak, aby
rodi¢ potomstvo opustil v situaci, kdy ziska vice novou reprodukéni udalosti nez
péci o stavajici potomstvo. Tento ¢as je ovlivnén jednak prilezitostmi pro reproduk-
ci — ¢im vice je prilezitosti k reprodukci, tim je vyhodnéjsi opustit potomstvo drive,
ale i potomstvem samotnym. Pokud je potomstva malo, ¢i je neduzivé, je vyhod-
n¢jsi ho opustit diive, nez je tomu u hodnotnéjsi skupiny potomstva — neb jedinec
ztrati méné i kdyz potomstvo pomte. Zaroven je na péci obvykle zavislejsi mladsi
nez starsi potomstvo — proto od urcitého véku potomstva neni péce jiz tak vyhod-
na. Samoziejmé pro dané potomstvo by bylo vyhodnéjsi, aby je rodi¢ neopoustél,
a jeSté n¢jaky ¢as v péci pokracoval. Podobné u zivocicht, ktefi se staraji naraz o
vice nez jednoho potomka, je konflikt o rozdéleni investic mezi potomky — zatimco
kazdy potomek chce co nejvice zdrojl pro sebe, rodice se snazi zdroje rozdélovat
pokud mozno rovnomérné, coz zajisti preziti co nejvétsiho mnozstvi potomstva.

Konflikt o péci se vyskytuje rovnéz mezi matkou a otcem — oba rodice se snazi
pokud mozno hodit co nejvice péce na toho druhého, aby se mohli vénovat dal$im
reprodukénim aktivitam. Obvykle je pro samce jednodussi utéct a nechat vSechnu
péci na samici. OvSem v nékterych piipadech je pro samce vyhodné pecovat, po-
kud je péce nendro¢na a zaroven je predmétem pohlavniho vybéru — tak je tomu
u nékterych tropickych sekact, u kterych je atraktivnéjsi samec, ktery hlida vice
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Obr.6.1: Kyjorozka Ceratina nigrolabiata je jediny znamy druh véely s obourodicovskou
péci. Samice vracejici se z vypravy za Ucelem sbéru pylu a nektaru $krdbe na zadecek samce
(ktery hlidd vchod hnizda), ¢imz ho presvédci, aby ji pustil do hnizda (nahote vlevo i vpravo),
nezadany samec létd okolo hnizd a snaZi se najit volnou samici (nahofe vlevo). Dole hnizdo, ve
kterém jsou vidét zazasobované komurky s pylem, a vajickem ci larvou, nad nimiz je rodicovsky
par. (Havranické viesovisté, CR)

vajicek. Péce o potomstvo muiZe byt rovnéZ tak narocnd, Ze je tfeba, aby se na ni
podileli oba rodice, protoZe potomstvo m4 jinak jen malou Sanci na preZiti.

Forem péce existuje velké mnozstvi. Asi nejjednodussi formou péce je pfima
obrana juvenilnich jedincui. V takovém ptipadé dospélci hlidaji potomstvo primo
vlastnim télem ¢i mechanicky odhani pfipadné nepratele. Pro své potomstvo ne-
stavi Zadné specialni ukryty, a obvykle hlidaji pouze vajicka a velmi mladé jedince,
ktefi se poté rozutecou a musi se o sebe postarat sami.

Vyznamnou formou péce je krmeni juvenilnich jedincti potravou. Ve vétsing
ptipadd, jak je tomu napft. u fady ptaka ¢i Zahadlovych blanokridlych, sbird rodi¢
pro své potomstvo potravu nékde v okoli. Nekdy je ale krmi produkty vlastnich Zlaz,
coz je typické predev§im pro kojeni mladat savcd materskym mlékem. S potravou
uréitym zpusobem souvisejicim typem péce je predavani sttevnich symbiontq, kte-
ré se déje pres exkrementy ¢i kontaktem mezi télnimi otvory rodic¢d a potomki, coz
je dalezité napiiklad u koaly (Phascolarctos cinereus) a $vabt rodu Cryptocercus.
Dalsi formou péce je tvorba hnizd ¢i krytl pro potomstvo — typické je predev§im
pro ptaky ¢&i zahadlové blanokiidlé. Casto se u jednoho druhu Zivo¢icha kombinuje
vice forem péce.

Péce o potomstvo muze trvat riizné€ dlouhou dobu a do riizné faze vyvoje potom-
stva. U nekterych druhd rodice sice pripravi pro potomstvo vhodné podminky,
ale po nakladeni vajicka potomstvo opusti a uz se s nim fyzicky nesetkaji. Jindy
mohou rodice pecovat o vajicka, ale po jejich vylihnuti ¢i erstvé po ném své po-
tomky opusti. To, Ze rodi¢ pecuje pouze o vajicka, jeSté nemusi znamenat, Ze péce
trva kratce — chobotnice Graneledone boreopacifica pe€uje o sva vajicka po dobu
az 53 meésicd. Rodice mohou pecovat o své potomky po vétSinu jejich ontogeneze
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¢i az do dosazend jejich dospélosti. Ve vzacnych piipadech rodice pecuji i o dospélé
potomky. Piikladem jsou véely kyjorozky (Ceratina; viz obr.6.1) a drvodélky (Xy-
locopa), u kterych matka krmi dospé€lé potomstvo pylem a nektarem. Péce o do-
sp€lé jedince je typicka i u ¢loveéka — rodice ¢asto pecuji o své déti v dobe, kdy jsou
z biologického pohledu jiz pIn¢€ schopny samostatného fungovani.

Péci o potomstvo mutze provadét matka, otec, oba rodice, nebo dalsi jedinci vlast-
niho druhu a to jak spole¢né s rodici, tak bez nich. Matka ma obvykle vétsi tenden-
ci k péci o potomstvo nez otec. Primarni pricina spociva patrné jiz v dimorfismu
pohlavnich bun¢k — zatimco samec produkuje téméf neomezené spermii, samice
produkuje vaji¢ek podstatné mensi pocet. Zatimco samec miize maximalizovat
biologickou zdatnost (fitness) mnozstvim kopulaci, tak samice musi mnohem vice
vazit, s jakym samcem se spari. Jednotlivy potomek je tedy cennéjsi z pohledu sa-
mice nez z pohledu samce, a proto je pro samici zasadnéjsi zajistit jeho preziti. Mo-
tivaci obou pohlavi pro péci ovliviiuje i typ oplozeni. Pfi vnitfnim oplozeni ziistava
nove vznikly jedinec kratsi ¢i del$i dobu v téle samice, a proto v dobé¢, kdy samice
naklade vajicko ¢i porodi ziva mladata, mulize byt samec davno pry¢. Samici tedy
nezbude nez se o mladata postarat. Naopak pii vnéj$im oplozeni nejdiive samice
naklade vajicka a teprve poté je samec oplodni spermiemi. U potomstva je tedy
o trochu pozdéji. V ramci ryb existuje fada skupin s vnitinim i vnéj§im oplozenim —
a u skupin s vnitfnim oplozenim se vyskytuje podstatné ¢astéji péce samici, zatim-
co u skupin s vnéjsim oplozenim péce samci. Pii vnitinim oplozeni si samice mize
byt jista, ze vysledné potomstvo je jeji — naopak samec si byt jisty nemuze, jelikoz
samice se mohla parit s vice samci a samec nema jak si otcovstvi potomkd oveérit.

U nékterych druhti se mohou na péci podilet oba rodice. V tomto piipadé muize-
me rozliit amfisexualni péci, kdy se podili vzdy jen jeden z rodicd, ale nékdy jde o
matku a nékdy o otce, a obourodicovskou (biparentalni) péci, kdy se podili oba
rodic¢e soucasné. Amfisexualni péce je relativné vzacna a vyskytuje se v situacich,
kdy pro preziti potomstva je péce velmi vyhodn4, ale relativné nendro¢na a zaroven
oba rodi¢e maji podobnou pravdépodobnost asociace s potomstvem. Najdeme ji u
nékterych druhti sekact, kdy snisku vajicek mize stejné efektivné hlidat matka i
otec.

Obourodic¢ovska péce se vyskytuje v situacich, kdy je pro jednoho rodice obtizné
az nemozné potomstvu zajistit nalezitou péci. Napt. u broukd se obourodic¢ovska
péce vyskytuje napadné Casto v piipadé, ze dochazi k silné kompetici o vzacny a
docasné existujici zdroj potravy — napriklad o mrsiny u hrobatikd (Nicrophorus) ¢i
exkrementy u koprofagnich vrubounovitych (Scarabaeidae). Typ prace i jeji rozsah
se obvykle mezi rodici u zivo¢ichd s obourodi¢ovskou péci lisi. Ve vétSiné pripada
investuje matka do potomstva vice nez otec. Casto plati, Ze matka se zabyvé sbé-
rem potravy, zatimco otec obranou.

U nékterych druhti zivo¢ichlt mohou o potomstvo pecovat nejen rodice, ale i dalsi
jedinci stejného druhu. V pripadé obratlovct se takovi jedinci obvykle oznacuji jako
pomocnici (helpers), a ¢asto jde o starSi sourozence jedincg, o které je pe¢ovano.
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Nekdy ale jsou dani jedinci plné nepfti-
buzni a pecuji obvykle s motivaci za-
jistit si lepsi podminky pro reprodukci
v budoucnosti. Obratlovci, u nichz se
pomocnici vyskytuji, se oznacuji jako
cooperative breeders. Tento typ uspo-
radani se vyskytuje napft. u fady druhti
tropickych lediiacka, surikat ¢i vikt. U
fady druhd hmyzu se vyskytuje eusoci-
alita, tedy spolecenstvi, kde existuje re-
produkéni délba prace (nektefi jedinci
se mnozi a jini nikoliv) spole¢na péce o
potomstvo a piekryv generaci (obvykle
mnozici se jedinci patfi do generace
star$i, nemnozici se do mladsi). Typic-
kym eusocialnim hmyzem jsou termiti,
mravenci, nékteré vosy a nékteré vcely,
ovSsem v posledni dobé byla jednodu-

cha eusocialita objevena v radé dalSich
skupin. Eusociélni spolecenstvi se mezi
sebou lisi svoji velikosti, komplexitou

Obr.6.2: Pralesnicka cernozluta (Ameerega
trivittata). Samecek nesouci pulce na zadech.
(Puorto Narino, Kolumbie)

i mirou reprodukéni dominance do-
minantniho jedince. Jsou principidlné srovnatelna s cooperative breeders, ovsem
z ddvodl osidného metodického pristupu ke zkoumani téchto skupin se vyvinula
odli$na terminologie a vyzkumnici kladou ¢asto pii vyzkumu téchto skupin diiraz
na odli$né fenomény.

Péce o potomstvo se v rdmci jednotlivych skupin Zivocichl vyskytuje rdzné
¢asto a v raznych forméach. Jelikoz zadsadnimi preadaptacemi pro ni je komplexni
chovani, dobie vyvinuté smysly a nizka disperze v juvenilnim stadiu, vyskytuje se
zejména u obratlovcll a ¢lenovcl. V nasledujicim prehledu se muzete dozvédét o
hlavnich skupinach s péc¢i a obvyklych strategiich péce, které se v danych skupi-
nach vyskytuji. Samoziejmé piehled neni plné kompletni, nékteré méné obvyklé
skupiny s péci o potomstvo v ném chybi.

Obratlovci

U kostnatych ryb péce obvykle spociva v hlidani jiker v tikrytech ¢i hnizdech, nebo
0 jejich péci v ramci téla rodice — obvykle v tlam¢é — naptiklad u nékterych druhti
vrubozobcovitych (Cichlididae) ¢i bojovnic (Betta). Nékdy je potomstvo prechova-
vano na jinych strukturach v ramci téla, napt. u koni¢ka motského (Hippocampus
guttulatus) prechovava samec jikry v rdmci brisniho vaku. U vétSiny druhd ryb ne-

obourodicovskou a materskou.
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Obr.6.3: U krokodylii matka vytvaii hnizdo pro vajicka, po vylihnuti mladat je casto hlida
v tini. Zde kajman brylovy (Caiman crocodilus) - vlevo tan s mladaty (v tini jsou vidét jen odi,
které odrazi svétlo baterky), vpravo juvenilni jedinec. (Solano, Kolumbie)

Formy péce u obojzivelnikli jsou dosti podobné péci u ryb — tedy nékteré druhy
hlidaji vajicka, jiné pecuji o vajicka ¢i malé pulce uvniti tlamy. Neékteré druhy Zab
nosi pulce na svém tele. VétSina druht obojzivelniki nepecuje ovsem o potom-
stvo viibec. Samc¢i a samici péce jsou asi podobné ¢asté, obourodicovska péce je
nejvzacnéjsi. U Zab evoluce péce o potomstvo souvisi s velikosti vodni plochy, ve
které se potomstvo vyviji — péce je vyrazné Cast€jsi u druhd, kde se pulci vyvijeji
ve fytotelmach (drobnych tinkach na rostlinach, napt. mezi vétvemi stromi nebo
mezi listy bromelif), nez u druhd, kde se pulci vyvijeji v jezerech ¢i fekach. Pokud se
pulci vyvijeji v drobnych tnkach, tak je pro jejich preziti vyhodné prenaseni rodici
z jedné tanky do druhé. U druhti vyvijejicich se v extrémné drobnych fytotelméach,
napf. pralesnicky klamavé (Ranitomeya imitator), se obvykle vyskytuje obourodi-
Covska péce, pricemz rodice maji rozdelené role: samecek prenasi pulce mezi fyto-
telmami (viz obr. 6.2), samicka klade troficka vajicka (slouzici k vyzive), z nichz se
nevylihnou pulci, ale slouZi jako potrava pro pulce stavajici. Takto komplexni péce
je vdaném prostiedi nezbytna, nebot v drobné fytotelmé neni dostatek potravy.

U lepidosaurni linie plaza (hadi, jestéri) se péce o potomstvo vyskytuje extrémne
vzacné, a to pouze mateiskd péfe — napriklad samice krajty zahtiva své vajicka.
U krokodyla (viz obr.6.3) se péce o potomstvo vyskytuje u vSech druhd. Priblizné
u dvou tfetin pecuje pouze matka, u tfetiny druhfi oba rodice. Péce spociva v tvorbé
hnizda, preneseni vylihlého potomstva do vhodné tiiné a nasledném hlidani po-
tomstva priblizné dalSiho ptl roku. Mladata mohou akustickymi projevy upozornit
rodice, pokud jim hrozi nebezpeci a rodice poté ptiplavou na jejich obranu.

Péce o potomstvo u ptakt se vyskytuje u naprosté vétSiny druhd. Spociva ve
stavbé hnizda, inkubaci vajec a nasledném krmeni potomstva. Ve vét§iné pripada
(80 % druhil) pecuji spolecné matka a otec. Pouze mateiska péce je sekundarni
zalezitost, souvisi s vyuzivanim sezonné¢ velmi hojné potravy (napft. dozravajicich
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Obr.6.4: Slidak (cel. Lycosidae). Samicka nosi nejdfive kokon v klepitkach (chelicerach), poté,
co se vylihnou mladi pavoucci, vozi je na zadech. U nékterych druh(i potomstvo po smrti matku
zkonzumuje. (Stratonsky poloostrov, Recko)

plodll), a matka je tedy schopna potomstvo sama ukrmit. Naopak u otcovské
péce, kterd je u recentnich ptakd velmi vzacna, se predpoklada, Ze jde o ptvodni
typ péce — je prevazujicim typem péce u bézci (Paleognathae), a dle recentnich
studii se vyskytovala rovnéz u linii dinosaur(, které jsou ptakdm blizce pribuzné.
V ramci dnes$nich bézcd obstarava u vétSiny druht vyraznou prevahu péce samec,
ktery stavi hnizdo, sedi na vejcich i vodi Cerstvé vylihla mladata. Vyjimkou je kivi
(Apteryx sp.), kde se samice podili na hloubeni nory, a pstros dvouprsty (Struthio
camelus), u néhoz se samice a samec v sezeni pravidelné stridaji: samec sedi v noci,
samice ve dne. Obourodic¢ovka péce se z piivodni otcovské tedy vyvinula aZ u letct
(Neognathae). Kromé rodici mohou o potomstvo pecovat dalsi jedinci, coz je typ
péce, ktery se op€t oznacuje jako cooperative breeding. V nékterych pripadech
pecuji o juvenilni jedince jedinci jim pribuzni (obvykle starsi sourozenci), jindy jde
o0 jedince vyloZen€ nepiibuzné, pecujici napt. diky moznosti pareni se s matkou po-
tomstva nasledujici sezonu ¢i zvySeni Sance na zdédéni teritoria.

VSechny druhy savcll pe€uji o potomstvo. Péce spociva v ochrané a krmeni po-
tomstva, pricemz typickou vlastnosti savct je kojeni mladat matefskym mlékem.
JelikozZ prsni Zlazy jsou u naprosté veétSiny savell aktivni pouze u samic, tak je mat-
ka mnohem Iépe prizplsobena k efektivni péci o potomstvo nez otec. Proto u na-
prosté vétsiny druht se vyskytuje pouze materska péce. Pfechod k obourodicovské
péci patrn€ souvisi s narocnosti péce — tedy otec pomaha v situaci, kdy by to matka
sama nezvladla. Podobné¢ jako o ptakd, i u savcu se vyskytuje cooperative breeding.
V tomto pfipad¢ ale o potomstvo pecuje spole¢né témer vzdy skupina pribuznych
jedincq, tedy roz$irena rodina.

Clenovci
Clenovci jsou skupina Zivo¢ichti s vyrazné nejvétsim poétem popsanych druhi, vel-
kou diverzitou zZivotnich strategii a nadprtimérné vyvinutou nervovou soustavou i
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Obr.6.5: Stonoha (Scolopendra sp.). Matka je svinutd okolo vajicek, ¢imz je hlida. (Gravina,
Italie)

smyslovymi organy. Diky tomu je logické, Ze v tomto kmeni bude vysokéa diverzita
rodi¢ovského chovani. A to i presto, ze alespon n¢jaka péce se vyskytuje u vyrazné
mensiny druhti. Pokud je péce o potomstvo piitomna, tak pecuje v naprosté vétsiné
pripadli pouze matka, ovSem v nékterych skupinach se vyskytuje péce otcovska,
obourodicovska nebo eusocialita (tedy péce sourozenct a dalsich jedinct).
Nohatky (Pycnogonida) jsou moiské skupina patiici do klepitkatcti (Chelicera-
ta). Vyznacuji se drobnym, tenkym télem a vyraznyma nohama, do nichz zasahuje
rada vnitfnich organt. Pravé jeden z parli noh, nazyvany ovigery, ma u samcu
nohatek zasadni funkci pfi péci o potomstvo — samci na nich nosi ptichycena va-
jicka. U rady druha sekacu se vyskytuje péce o potomstvo — rodi¢ sedi nad shlu-
kem vajicek a hlida ho pred pripadnymi parazity ¢i predatory. U nékterych druhti
hlid4 vajicka matka, u jinych otec a u dalSich matka nebo otec, ale vzdy jen jeden
z rodi¢d. U fady druhd pavoukdi nosi matka kokon pomoci klepitek (chelicer),
dokud se nevylihne potomstvo. V této fazi nemuze prijimat potravu. U nékterych
druhd po vylihnuti vozi drobné potomstvo na svém téle. Typicka je tato strategie
pro nékteré slidaky (Lycosidae; viz obr.6.4). V ramci stonozek se matef'ska péce
vyskytuje u stonoh (Scolopendra). Matka je stocené okolo vajic¢ek, pripadné drob-
nych mladat a hlida je pred neprateli (viz obr.6.5). U velké ¢asti nehmyzich korysa
nosi matka vajicka na svém téle, dokud se nevylihnou. U nékterych skupin ovsem
pecuje i pozdgji — mulize dale nosit juvenilni jedince na svém téle, nebo se o né miize
starat jinak, napriklad hloubenim tuneld. Nékteré druhy hloubi tunely v substratu
moi'ského dna ¢i suché zemé, ale existuji i druhy tunelujici v jinych organismech
— napft. chaluhach, houbovcich ¢i sumkach. V ramci stejnonohych koryst se vy-
skytuje i obourodicovska péce a to u stinek rodu Hemilepistus. Tyto stinky, které
maji trnovité vyristky predevsim na ¢lancich v predni ¢asti téla, Ziji v poustnich
oblastech. Hloubi si chodby v substratu, pricemz v péci o potomstvo spolupracuje
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Obr.6.6: Vsekazi ze skupiny Nasutitermitinae. Délnici pfesouvajici se za Ucelem sbéru potravy
jsou uprostted, vojaci sedi po stranach cesty a hlidaji délniky pfed predatory. (Mu Sue Hill Market,
Thajsko)

samec se samici a rovnomérné se o ¢innosti déli. JestliZe jeden z rodica sbira venku
mimo hnizdo potravu, druhy hlid4 vchod hnizda.

Hmyz

Péce o potomstvo se vyskytuje v mnoha hmyzich liniich, a strategie péce se mezi
jednotlivymi liniemi dosti li§i. V rdmci jednotlivych radu 1ze vysledovat urc¢ité ten-
dence k urcitym typlm péce, jak si ukazeme nize. U nékterych radd pecuji vSichni
zastupci, nebo alespon vysoké procento, u jinych se péce nevyskytuje vibec. Z vy-
znamnych hmyzich radu se péce nevyskytuje u jepic (Ephemeroptera), sitoktidlych
(Neuroptera), vazek (Odonata), strasilek (Phasmatodea) a chrostikii (Trichopte-
ra). U dvoukridlych se nevyskytuje typicka péce o potomstvo, tedy chovani, které
zvySuje jeho preziti poté, co potomstvo opusti télo matky. Oviem u této skupiny je
velmi ¢asta Zivorodost, tedy vylihnuti vajicka jeste v t€le matky a ptipadné nasledny
larvalni vyvoj v jejim téle pokracujici. Napt. bodalka tse-tse (Glossina) klade larvy
tésné pred zakuklenim, které po nakladeni nepfijimaji potravu. Je pravdépodobné,
ze Zivorodost u dvoukfidlych tvori ur¢itou evoluéni alternativu ke klasické rodicov-
ské péci, nebot zajistuje juvenilnim jedincim stejné benefity, tedy ochranu i vyzivu,
jaké muaze poskytovat klasicka péce.

V rédmci §vabd je rozsifena predev§im matefska péce, u rady skupin hlidaji sva
vajicka ¢i larvy. Klasickd obourodicovska péce se vyskytuje u nékolika malo rodu.
Nejznaméjs$im piikladem je rod Cryptocercus, vyskytujici se v tlejicich kmenech
v horach mirného pésu vychodni Asie a Severni Ameriky. U téchto §vabt Ziji sa-
mec a samice pospolu nékolik let a spole¢né pecuji o své potomstvo. Sesterskou
skupinou rodu Cryptocercus jsou termiti (Isoptera), ktefi byli dfive povazovani
za samostatny hmyzi rad, dnes ale jsou diky své fylogenetické pozici fazeni mezi
§vaby. U vsech termitli se vyskytuje eusocialita (viz obr.6.6). Pro eusocialitu ter-
mitdl je typicka genderova korektnost — ve funkénim spolecenstvi je vZdy pritomen
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alesponi jeden kral a alesponi jedna kralovna. Kral a kralovna spole¢né zakladaji
spolecenstvi a v pripadé smrti jednoho z nich obvykle dochazi k jeho nahrad¢ no-
vym reproduktivnim jedincem daného pohlavi. Rovnéz ¢lenové nereprodukujicich
se kast (de€lnici a vojaci) jsou obvykle obou pohlavi. Délnici i vojaci jsou ovSem
z ontogenetického pohledu nedospéli jedinci — maji za sebou obvykle nizsi pocet
svlékani nez pohlavni jedinci, nemaji znaky typické pro dospély hmyz — kiidla ¢i
pohlavni organy. Lze je tedy vlastné povazovat za pecujici larvy. Vojaci termitd,
ktefi se podileji na obran¢ kolonie, jsou aZ na vzacné vyjimky bez Sance na vlastni
reprodukci. Délnici u primitivnich skupin termitd se oznacuji jako pseudergati a
maji pouze pozastaveny vyvoj — tedy podileji se na péci o své sourozence, dokud
nenastane vhodna doba pro to, aby se vyvinuli v pohlavni jedince. Poté po n¢kolika
svlecich se z nich stanou dospélci. K tomu obvykle dochéazi za situace, kdy kus die-
va, ve kterém termiti ziji, je jiz vyCerpan, a tedy potravy je nedostatek. Zajimavé je,
Ze v piipad¢ zmény podminek se miize jedinec, ktery smétuje k tomu stat se dospél-
cem, pomoci reverznich (zpétnych) svlékani opé€t vratit do podoby pseudergata a
tedy pokracovat v praci. U odvozenych skupin termitt (véetné téch, ktefi tvori vel-
ka a komplexni termiti§t€) nemaji délnici Sanci stat se kiidlatym reproduktivnim
jedincem.

Péce o potomstvo se vyvinula mnohokrat nezavisle na sob¢ v ramci polokiidlych
(Hemiptera), tedy skupiny zahrnujici ptivodni fady plostice a stejnokiidli. Nejroz-
Sirenéjsi je v rdmci skupiny hlidani vajicek a drobnych nymf matkou. V takovém
pripad¢€ matka naklade vaji¢ka na substrat a chrani je pred parazitoidy ¢i predatory
(viz obr.6.7). Po vylihnuti mtize hlidat nymfy, dokud ty nedisperguji (zlstavaji
pobliz matky).

Obr.6.7: Ostnohibetka (Membracis sp.). Samice hlidd své potomstvo pred predatory a
parazitoidy. Vpravo vidite situaci, kdy nebyl potomek dostatecné hlidan a doslo k jeho napadeni
zakernici (Reduviidae). (Curillio, Kolumbie)
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U nékterych druhli mSic se vyskytuje neobvykly typ eusociality, zaloZzeny na
péci juvenilnich jedincd o své sourozence a dalsi pribuzné. Z naSich druh@ ho ma
napt. dutilka Sroubovita (Pemphigus spirothece), ktera vytvari halky na rapicich
topolovych listli, a mizeme se s ni celkem hojné setkat i v méstskych parcich. Tyto
socialni msice se mnozi v ramci jednoho spolecenstvi pouze nepohlavné, a tudiz
vsichni jedinci jsou geneticky identickymi klony. Nékteti z jedincd ustrnou ve vy-
voji v 1.-2. larvalnim instaru a slouzi k ochran¢ svych sourozencti. Brani je pied
predatory (napft. larvami pestrenek, slunécek a zlatoocek), pripadné Cisti halky.
U nékterych druhi jsou tito vojaci pouze larvy s pozastavenym vyvojem, které maji
potencial se mnozit, pokud by Zily dostate¢né dlouho, u jinych jde o morfologicky
oddélené kasty, které se lisi od standardnich larev napft. piitomnosti rohatych vy-
ristka na hlavé.

Blanok#idli (Hymenoptera) jsou pravdépodobné skupinou, kde péce o potom-
stvo dosahuje v ramci hmyzu nejvétsi komplexity. V ramci radu je ovsem distri-
buovana velmi nerovnomérné a naprostd vétSina pecujicich druhd patii mezi
zahadlové (Aculeata). Pro zahadlové blanok#idlé je typické hnizdni chovani — tedy
matka vytvori hnizdo, které slouzi jako ukryt pro potomstvo a poté do néj nosi po-
travu. Potravou zahadlovych je jiny hmyz, ale u v¢el se vyvinul sbér pylu a nektaru.
U zahadlovych blanokiidlych je obecné velké zapojeni samic do péce o potomstvo,
naopak samci az na vzacné vyjimky nemaji roli pfi péci zadnou a obvykle poté co se
spari, tak umiraji. Samice maji obvykle morfologické adaptace k péci, které samci
postradaji — napt. zihadlo, které je efektnim néstrojem pti obrané, a nékdy napft. u
hrabalek (Pompilidae) i k ochromeni koristi. U véel maji samice sbéracky ¢i kosic-
ky ke sbéru pylu, které samci postradaji.

Materska péce je u zahadlovych blanoktidlych nejé¢astéjsim typem péce. Bez péce
0 potomstvo jsou v ramci zahadlovych blanokiidlych pouze parazitické skupiny,
pri¢emz ¢asto jde o hnizdni ¢i socidlni parazitismus, tedy parazitismus na druhu,
u kterého se péce vyskytuje. Dosti rozsifenou strategii u zahadlovych blanokiid-
lych je eusocialita. Ta se vyskytuje u vSech mravenct (Formicidae), nékterych vos
(Vespidae) a vznikla n¢kolikrat v ramci véel. V ramci spolecenstvi se vyskytuji do-
sp€lé samice, z nichz jedna ¢i nékolik malo se mnozi (krdlovna) a vétSina, ktera se
nemnoZzi (d€lnice). Role samct v eusocialnich spolec¢enstvich blanokiidlych je ne-
vyznamna. Vice o fungovani eusocialnich spole¢enstvi a o jejich diverzité si mizete
piedist v brozure 50. rocniku BiO - Zivot je jen ndhoda. Role larev v ramci eusociélnich
spolecenstvi je obvykle pasivni, tedy nechaji se krmit dospélymi ¢leny spolecenstvi.
Existuji ale i vyjimky — u vos z podceledi Vespinae produkuji larvy pomoci svych
zlaz cukerny roztok, kterym krmi dosp€lce, jimz slouzi jako zdroj rychlé energie
k letu. U mravenct tkalcti (Oecophylia) larvy produkuji hedvabi, které pak slouzi
ke stavbé hnizda (viz obr.6.8) — tito mravenci ziji v korunach stromti a s pomoci
hedvabi larvy drzené kusadly délnice spradaji jednotlivé listy k sobg, ¢imz vznikne
kompaktni hnizdo. Obourodic¢ovska péce je v ramci blanoktidlych ojedinélym, ale
vyskytujicim se fenoménem. Nejéastéji se vyskytuje u kutikovitych (Crabronidae),
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Obr.6.8: Mravenec krejcik (Oecophylla smaragdina). Larvy produkuji hedvabi, které je pak
pouzivano pfi stavbé hnizda. Dospélci larvy pfenaseji, larvy pak produkuji hedvabi, kde je
potfeba. (Kaeng Krachan, Thajsko)

zejména pak americkych zastupct rodu Trypoxylon. U tohoto rodu samicka nosi
potravu i material pro stavbu hnizda, zatimco samec hlid4 vchod pied predatory i
parazitoidy a pfipadné¢ i pomahé se stavbou hnizda. V ramci véel je obourodicovska
péce znama pouze u kyjorozky Ceratina nigrolabiata. U tohoto druhu rovnéz sa-
mice sbira potravu, zatimco samec hlida vstup do hnizda. Jeden samec ale obvykle
nevydrzi v hnizde po celou sezonu, jakmile ovSem hnizdo opusti, je ihned nahra-
zen dal$im samcem. Hlidajici samec je obvykle otcem pouze mensiny potomstva
v hnizdé, ¢asto dokonce zadného. Cim déle ovéem hlid4, tim spise bude mit v hniz-
de¢ potomstvo. Pravdépodobné hlavni motivaci samce neni ochrana potomstva, ale
prilezitost k pareni se samici. Prekvapivé pravé sami¢i promiskuita patrné stoji za
vznikem obourodi¢ovské péce u tohoto druhu — ochota samic parit se i v pribéhu
hnizdni sezony vede k selekci na prodlouzeni Zivota samci — ti piezivaji po celou
hnizdni sezénu a tedy vytvari prilezitost pro to, aby se samci do péce mohli zapojit.

Brouci (Coleoptera) jsou druhoveé nejbohatsi hmyzi fad, a proto neni prekvapivé,
Ze se u nich n¢kolikrat nezavisle vyvinula péce o potomstvo — piestoze podobné
jako u vétsiny jinych skupin hmyzu, i u broukt je péce pritomna u menSiny dru-
hti. Ve vétsing pripada jde o matei'skou péci, u né€kolika skupin se vyvinula péce
obourodicovska a vzacné i jednoducha eusocialita. Obourodi¢ovskou péci najdeme
naptiklad u vSech druhi z ¢eledi vrzounovitych (Passalidae), se kterymi se setkdme
vmrtvém dievé tropickych a subtropickych oblasti. Samec a samice se spole¢né po-
dili na tvorbé chodeb pro larvy a na jejich obrané a pecuji o n¢ az do dosp€losti. Lar-
vy zerou drevo i trus rodicd, ktery je obohaceny o dusik. Rodice i larvy mohou mezi
sebou komunikovat pomoci akustickych signald, kterych je popsano az 17 rtznych
typl. V rdmci vrubounovitych (Scarabaeidae) a chrobakovitych (Geotrupidae) se
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péce o potomstvo vyskytuje predevsim u druht, které vyuzivaji jako zdroj potravy
trus. Je velmi pravdépodobné, zZe vyuzivani trusu jakozto zdroje potravy selektuje
pro vznik péce o potomstvo — jelikoz trus je zdroj energeticky bohaty, o ktery je
vysoka kompetice, je pro pieziti potomstva vyhodné, pokud ho rodice nékam ukryji
a zabrani jeho zkonzumovani jinymi organismy. O koprofagnich zastupcich se vice
doctete v brozure 52. ro¢niku BiO — Kdyz musf$ tak musis aneb odpady v pfirodé. Jiz
zminéna byla také péce o potomstvo u hrobatikt (Nicrophorus), ktefi maji obouro-
di¢ovskou péci a nékterych pribuznych rodd, které maji péci materskou. Hrobafici
vyuzivaji jako zdroj potravy mrsiny obratlovcti. Obdobné jako u exkrementd, jde o
zivinami velmi bohaty a do¢asny zdroj potravy, o ktery je velka kompetice. Proto je
pro hrobatiky vyhodné mrsinu i jeji ¢ast pohibit a izolovat tak od pripadnych kom-
petitord. Hrobarici pro své potomstvo pripravi zdroj potravy, ale i ho do urcitého
vyvojového stadia primo krmi kousky mrsiny z tist do Gst. Prestoze se na péci podili
oba rodice, otec je obvykle 1in&jsi a opousti své potomstvo diive. S péc¢i o potomstvo
se dale setkame také u nékterych zastupct Celedi nosatcovitych (Curculionidae).
jemné prospé$ném souziti) s houbou, kterou konzumuji a za to ji rozsifuji na nova
stanovi$té a poskytuji substrat k riistu v chodbic¢kéach pod kiirou ¢i ve dieve. Vysky-
tuje se u nich péce materska ¢i obourodicovska, a vzacné i jednoducha eusocialita.
Obourodic¢ovska péce je prevazujicim typem péce u kirovcovitych (Scolytidae),
pri¢emz v nékterych pripadech samec Zije se samicemi v polygamnim harému.

6.2 Ontogeneze chovani u obratlovct

Ontogeneze zahrnuje obdobi Zivota od oplozeni az po smrt. V etologii ale obvykle
sledujeme chovani od porodu az po dospélost, kdy sledujeme nejvétsi zmény v cho-
vani. Proto se v nésledujicim textu zamérime predevsim na chovani v tomto raném
obdobi.

Dédicné (geneticky podminéné) versus naucené chovdni

O chovani Zivocicht vyjma ¢lovéka panoval dlouho nazor, Ze vétSina projeva cho-
vani je vrozend a Ze tyto vzorce chovani pak v ontogenezi uz jen dozréavaji a jen
malo se pocitalo se vlivy prostredi. Zastanci opa¢ného proudu predpokladali, zZe
organismus se rodi témer jako nepopsany list papiru a vétSina vzorcd chovani je
naucenych béhem Zivota. Dnes vSak jiz tuSime, Ze na chovani se podileji riiznou
mérou jak genetické faktory, tak i ueni a nesmime zapominat ani na epigenetic-
kou dédi¢nost, kterd ndm plvodné ostie vyty¢ené kategorie (ziskany x vrozeny)
ponékud rozméliiuje (viz rdmecek 6.A). Zjednodusené by se dalo Fici, ze v evo-
luci postupné dochazi k nardstu vyznamu ziskaného (nauceného) chovani, takze
zatimco u ,,nizsich obratlovctd® maji velky vyznam hlavné geneticky podminéné
vzorce chovani, v evoluci smérem k ptakdim a savelim postupné nardstd vyznam
nauceného chovani (napf. operantni podminovani, ué¢eni vhledem apod.; viz téz
dale).
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V pripadé, ze je dané chovani geneticky podminéné, jedné se vétSinou o kvantita-
tivni dédicnost — uplatiiuje se zde jak pleiotropie genti (jeden gen ma nékolik funk-
ci), tak epistaticko-hypostatické interakce (n€které geny jsou funkéné nadrazeny
jinym genlim a zcela nebo ¢astecné ridi jejich funkci, napft. typicky transkripéni
faktor, ktery naseda do promotorovych oblasti rliznych genti a fidi jejich expresi).
Proto nebyva identifikace jednotlivych gend zodpovédnych za urcité chovani jed-
noduchd. Presto v8ak zname pripady kvalitativni dédic¢nosti chovani, kdy je cho-
vani ovlivnéno tzv. geny velkého acinku, kdy mutace v jednom genu mize zasadné
ovlivnit chovani. Uvedme napt. mutaci v lidském konexinu DFNB1 (konexin je
bilkovina, ktera zprostiedkovava mezibunécné spojeni), ktera zptisobuje hluchotu
a muaze zasadné ovlivnit chovani ditéte zejména v téch pripadech, neni-li onemoc-
néni véas a spravné diagnostikovano (opozdény mentalni vyvoj, omezeni feCovych
schopnosti, paméti apod.).

Jak ale pozname, je-li dané chovani podminéno opravdu geneticky? Geneticky
podminéné chovani (napft. hrozba, ndmluvni chovani apod.) se obvykle vyznacuje
stalou formou, jez se neméni plisobenim vnéjSich podnétd. Obvykle se toto chova-
jesté drive, nez jsou k nému pripraveny morfologické struktury (napt. mavani kiid-
ly u malych ¢apt jesté predtim nez maji dorostlé letky.

Z experimentalniho hlediska byly v minulosti pro odhaleni ptivodu chovani vel-
mi oblibené izola¢ni (Kaspar-Hauserovy) pokusy. Své jméno dostaly podle chlapce,
ktery byl nalezen v Norimberku v dosti zanedbaném stavu na pocatku 19. stoleti.
Postupem ¢asu se zjistilo, Ze tento chlapec byl od svého utlého détstvi zavien v izo-
laci v temné kobce, nasledkem ¢ehoz se naucil mluvit jen nesouvisle a umél se jen
podepsat. Tyto pokusy jsou zalozeny na socialni izolaci mladat, kdy se piedpokla-
dalo, Ze vzorce chovani, které se u mladat vyvinou samovoln¢ v dlouhodobé izolaci,
jsou prave ty vrozené vzorce chovani. Svou oblibu nasly predevsim v etologickém
vyzkumu priméata v 60. letech, kdy se takto sledovalo, jaké typy chovani jsou vro-
zené a jaké naucené. Dlouhodoba izolace mladat od matky u nich vsak vyvolala
tézkou socialni deprivaci spojenou se sebeposkozovanim ¢i agresivitou, samice
meély problémy se parit se samcem, takze vypovidaci hodnota takovychto izolac-
nich pokust se ukazala jako sporna. V dnesni dob¢ se tyto pokusy pouzivaji jen
k feSeni omezeného spektra otazek a jen u nékterych skupin zivoCicht. Zaroven se
nemusi nutn¢ jednat o kompletni izolaci od vnéjsiho prostredi, ale jen od né&jakého
faktoru. Takto byla naptiklad izolovana mladata pévcid od zpivajiciho samce pro
studium uceni zpévu. Mladi samci pénice hnédoktidlé (Sylvia communis) chovani
vizolaci od rodi¢t uméli v dospélosti vSechny tii zakladni formy zpévu; jsou u nich
tedy vrozené. Dalsi naSe ¢eské pénice k ziskani kompletniho hlasového repertoaru
naopak potiebuji poslouchat hlas otce a ucit se.

Dal$i moznosti jsou pokusy na tzv. mezidruhovych kiiZencich. Asi nejznaméjsim
prikladem geneticky fixovaného chovéani je v této souvislosti série pokusd prove-
denych na dvou blizce pribuznych druzich papousikli rodu Agapornis. Papousik

Mladivpred! 111



6.A Vliv epigenetiky na chovani. Kromé dédi¢nosti kddované jako poradi bdzi v DNA
(adenin, guanin, cytosin, thymin) se ukazuje, ze dédi¢nost muize byt zapsana také ve
vice flexibilnim epigenetickém koédu (od slova epi — mimo). Jako epigenetické
modifikace oznacujeme zmény chemické struktury nukleotidovych bazi nebo
modifikace histonu, tedy proteinovych komplexd, na kterych je DNA eukaryot navinuta
(viz obr.6.9). V piipadé modifikace histond mohou byt konkrétni aminokyseliny
modifikovany prostfednictvim fosforylace, metylace, acetylace, sumoylace (pfipojeni
malého signalniho proteinu na lysinovy konec; casto se tak proteiny stanou
stabilnéjsimi), ubikvitinace (pfipojeni malého proteinu ubikvitinu na histony; takto
dochazi k regulaci transkripce ¢i tvorbé heterochromatinu) ¢i dalsich modifikaci. Tyto
zmény pak mohou pfimo ovlivnit tzv. fold DNA, ¢ili jak moc kompaktné je fetézec DNA
navinuty na histony, a tudiz jak moc je fetézec pfistupny i nepfistupny pro dalsi
proteiny, které poté fidi genovou expresi. V piipadé modifikace nukleovych kyselin se
pak nejcastéji jednd o methylaci na cytosinu. Methylace v promotorovych oblastech
genu mohou ovliviovat nasednuti transkripcnich faktord a tudizi,zapnuti” ¢i, vypnuti”
genu. A pravé tyto znacky jsou mnohem flexibilnéjsi nez pouhé poradi nukleotid
v DNA, protoze jsou reverzibilni a l1épe tak reflektuji prostiedi, ve kterém organismus
Zije a zaroven se mohou preddvat do dalSich generaci. V jistém smyslu se tak jednd o
priklad lamarckistické evoluce. Ta predpoklada, ze znaky ziskané béhem Zivota se
mohou prendset do dalsi generace. Jednoduse si Ize princip lamarkistické evoluce
vysvétlit na prikladu zirafy, ktera aby dosahla na vysoky strom s chutnymi listy, si
potiebuje prodlouZit krk. Podle této teorie, pokud si zirafa za svého Zivota prodlouzi
krk tim, ze ho natahuje, délku krku mulze predat do dalsi generace. Za normalnich
okolnosti toto neni mozné, protoze prfenosu zmén ze somatické (télni) do germinalni
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Obr.6.9: Usporadani DNA a epigenetické modifikace. Jako epigenetické faktory pro modifikaci
histonl se mohou uplatriovat metylace, acetylace, sumoylace, ubikvitinace a dalsi.

(zérodecné) linie brani u Zivocichd tzv. weismanovska bariéra (viz piipravny text BiO
2012 - Ldska, sex a néznosti v Iisi Zivocichd a rostlin, kap. 1.1). Jingmi slovy mutace ziskané
béhem Zzivota se ve vétsiné pfipadd nemohou predavat do dalsich generaci. Pro
epigenetické modifikace vsak tato hranice neplati a urcité epimutace (epigenetické
zmény) se mohou pfedavat mezi generacemi jako tzv. transgeneracni epigeneticka
dédicnost.

Efekt epigenetickych mutaci trva obvykle jen nékolik generaci. Znamy je priklad
nizozemskych zen, které béhem téhotenstvi za druhé svétové vélky v letech 1944-
1945 trpély hladomorem a jejich déti se narodily mensi. Tento efekt pretrval do dvou
nasledujicich generaci. Pozdéji se navic ukazalo, Ze tyto déti mély také vy3si sklony
k depresi. Podobné napfiklad mladata mysi, kterd, kdyz se o né rodice vzorné staraji, maji
dostatek fyzického kontaktu, matky je olizuji Ci Cisti (tzv. grooming), jsou v dospélosti
méné nachylné ke stresu v porovnani se skupinou, kde mladata tolik fyzického kontaktu
neméla. Na molekuldrni Urovni se ukdzalo, ze mladata ,horSich matek” pak méla
v dospélosti vice methylovany promotor pro glukokortikoidovy receptor, coz zpUsobilo
,zapnuti” tohoto genu a jeho zvysenou expresi. Vy3si hladina glukokortidového
receptoru pak znamend vyssi odpovidavost k vyplavenému glukokortikoidu (hormony
kary nadledvin, které nastartovavaji energeticky metabolismus bunék), coz znameng,
Ze tato mladata jsou pak ndchylInéjsi ke stresu. Nakolik se transgeneraéni epigeneticka
dédi¢nost podili na zménach v chovani v rliznych stadiich ontogeneze, neni jasné, ale
prvni studie ukazuji, Ze by mohla mit efekt, a potom tedy nase snaha délit chovani na
geneticky podminéné a ziskané z prostiedi za¢ind pokulhavat. Navic se v poslednich
letech ukazuje, ze na epigenetické dédicnosti se mohou podilet také malé nekodujici
molekuly miRNA (micro RNA) ¢i siRNA (small interfering RNA neboli short interfering
RNA ¢i silencing RNA), které mohu pronikat do vajicka ¢i do spermie a nasledné
ovliviiovat expresi u plodu. Tyto kratké molekuly RNA (typicky 20-25 bazi) se svymi
komplementérnimi useky vazi k mRNA (miRNA) a nebo mohou vazat virovou RNA
(siRNA) a pfimo tak regulovat genovou expresi.
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ruzohrdly (Agapornis roseicollis) si béhem transportu materialu pro stavbu hnizda
zastrkuje tento material zvlastnimi pohyby do pefi nad kostiec ¢i na zada. Blizce
pribuzny druh papousik skraboskovy (Agapornis personatus) si naopak hnizdni
material nosi v zobaku. Po experimentalnim kiiZeni téchto druhti se ukazalo, Ze
nékteri kiiZenci si hnizdni material nosi v zobaku, jini si jej naopak zastrkavaji na
nevhodna mista, napt. na bricho ¢i pod ktidlo, odkud jim snadno vypadne. Po
urcité dobé se jej sice i tito kiizenci nauci nosit v zobaku, ale i tak maji tendenci
si jej nejdrive zastrkavat do pefi, coz jasné ukazuje na geneticky ptivod takového
chovani. Podobnym prikladem vrozeného chovani je i vokalizace u domécich za-
stupct konovitych. Zvuky vydavané mulami a mezky (kriZenci koné a osla) jsou
prapodivnou smési prvkd osliho hykani a koniského rzani, a to v rizném pomeéru.

Chovdni a uceni v ontogenezi

Podle definice je uceni proces, ktery zamezuje selhani vrozeného, genetického
programu a ktery lze charakterizovat jako nejvyznamnéjsi prizptisobeni chovani ke
zlepSeni a interakci mezi ZivoCichem a prostiedim. Na uceni pak zavisi pruznost
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celého chovani a schopnost reagovat na nejriznéjsi zmény. Ve fylogenetickém
vyvoji potom vyznam uceni narlista. Nebyvalého vyznamu uceni potom nabyva u
dlouhovékych zvirat, anebo u zvifat zijicich v societach ¢i tam, kde je altruismus
(nesobecké chovani nejéastéji viaci jinym jedinctim vlastniho druhu). V nasledujici
kapitolce si kratce priblizime jednotlivé typy uceni z hlediska jejich vyznamu v on-
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zalozena na konsekvenci nékolika jednodussich uceni. Piesto bude pro pochopeni
lep$i se téchto kategorii pridrzet. V nasledujicim textu se zamérime predevsim na
jednotlivé typy chovani z hlediska jejich projevii, nikoliv z hlediska neuroetologic-
kého, coz by vyrazn¢ presahovalo ramec této kapitoly.

Zajimavym fenoménem chovani v ontogenezi je proces zrani, kdy se dané cho-
vani v ontogenezi zdokonaluje, ale nikoliv v dtsledku trénovani tohoto vzorce
chovani, ale proto, zZe dochazi k postupnému ristu neuront a zapojovani synapsi
v nervové soustave. Pékné si mizeme tento fenomén ilustrovat na presnosti v klo-
vani do terée u Cerstvé vylihlych kurat. Tésné po vylihnuti je presnost klovnuti
nizka, ale postupné se zdokonaluje. Zatimco jednodenni kurata m¢la nizkou pies-
nost klovnuti do Spendliku, v nasledujicich dnech se presnost vyrazné zlepSovala
a ¢tvrty den uz byla vétSina klovnuti presnych. Aby bylo skute¢né vylouceno, Ze se
nejedna o uceni, ale o zrani, nasadili experimentatori ve druhé kontrolni skupiné
kurat bryle s ¢ockami se sferickymi skly, které posouvaly obraz doprava o 7°. A
ukazalo se, ze i v této skupiné se postupné snizuje rozptyl uderd zobakem. Dalsi
charakteristicky jev, ktery doprovazi ontogenezi, je také tzv. kainogeneze. Béhem
ontogeneze se totiz mize meénit funkce urcitého chovani, a to ma pak jiny vyznam
v dospélosti nez v mladi. Zatimco rada chovani slouzi v rané ontogenezi primarné
jako zadonéni o potravu, napft. oliznuti ¢enichu u psti, otevireni zobaku a mavani
kiridly u mladat ptakd, v dospélosti tyto vzorce nabyvaji uplné jiného vyznamu,
napt. jako vyjadieni podiizenosti u psu ¢i jako soucast paricich rituald u ptaka.

Imprinting, neboli také vtisténi, je jednoduché uceni, které je vazané na velmi
kratky ¢asovy usek, tzv. senzitivni periodu, ktera vede ve vyvoji jedince k nezvrat-
nym zménam v chovani. Imprinting byl popséan v poloviné 20. stoleti Konradem
Lorenzem, jednim ze zakladatelli etologie jako samostatného védniho oboru.
Konrad Lorenz se vénoval ve své praci vrubozobym ptakiim, které povazoval za
mnohem lep$i model chovani nez napf. savce. Lorenz uz jako maly choval husy a
pozdéji, kdyz si vybudoval na zahradé u svého domu rybnicky, zac¢al husy profesi-
onalné sledovat, v§iml si, Ze u mladat hus je pro dalsi vyvoj kli¢ova nékolik hodin
trvajici perioda, béhem nichz si mladata zapamatuji (vtisknou) podobu matky a tu
poté vSude nasleduji (tzv. sledovaci reakce). Béhem rodic¢ovského imprintingu si
tak mladé napevno vtiskne podobu matky, obvykle podle kombinace nékolika sti-
muld, napt. podle hlasu, typického pohybu ¢i urcitého vzhledu a nasledu;ji ji. Pro-
blém vSak nastane, kdyz matka neni v kritickou dobu po ruce, a potom mohou zacit
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housata nasledovat jako své rodi¢e napf. jiny druh, ¢lovéka (samotného Konrada
Lorenze — viz obr.6.10) ¢i cinkajici kli¢e nebo Cerveny skakajici balon. Vysledek
vtisténi je totiz proces dlouhodoby a vétSinou je ireverzibilni (nevratny). Vtisknuté
chovani tak midze byt jen tézko pozméneno dal§imi zkusSenostmi v pozdéjsim case.
Z evoluéniho pohledu je chybny imprinting vysoce nevyhodny, a proto je sensitivni
perioda obvykle omezena jen na n€kolik hodin, napt. u kachny divoké trva prvnich
8-20 hodin, u polakd az 38 hodin od vylihnuti. Tato perioda je tedy druhové speci-
ficka, ¢asto s patrnou individudlni variabilitou, ve které se maximalizuje faze, kdy
uz je mladé natolik smyslové vyvinuté a zaroven travi dostatek ¢asu s matkou, aby
se minimalizovalo riziko chyby. Dalsi pojistkou jsou také tzv. smyslové filtry, coz
znamena, ze jednotlivé stimuly si nejsou vzajemn¢ rovnocenné a existuji urcité vro-
zené predispozice pro vnimani stimul. MIad¢ tak mé vrozenou asponl ramcovou
predstavu o tom, jak je matka priblizné velka, ze se umi pohybovat apod. Mladata
zeber si zase vtiskuji podobu svoji matky podle charakteristického vzoru ¢ernobi-
1ého pruhovani. Podobn¢ jako rodi¢ovsky imprinting funguje také sexualni im-
printing pro vybér partnera v dospélosti. Béhem této doby se ustavuje specifické
rozpoznani sexudlniho partnera. Tentokrat je vSak sensitivni perioda o néco delsi
a lezi v pozd¢jsi ontogenezi (u kachen az 15.—19. den). Zajimavé vsak je, Ze u se-
xualniho imprintingu dochazi k vtiskavani jen u jednoho pohlavi. Samice raznych
druht jsou obvykle zbarveny nendpadnym kryptickym zbarveni a podobu samice
si vtiskavaji pouze samci. Naopak samci jsou zbarveni béhem rozmnozovani do
pestrého svatebniho Satu, ktery se vyrazn¢ 1isi mezi jednotlivymi druhy, a samice
si tak pamatuji samce pravdépodobné na zaklad¢ urcitého genetického vzorce bez
potieby vtiskavani. Kdyz vSak v sensitivni fazi nechame mladata kachen pouze ve
spolec¢nosti sameckd, vtisknou si samecci jako svého sexualniho partnera samce
a v dospélosti se z nich pak stavaji homosexualové. Podobné jsou-li mladata ex-
perimentalné odchovana jinym druhem, jako napt. samci zebii¢ky experimentalné
odchovani samcem jiného druhu béhem pohlavniho dospivani, samci za¢inaji pre-
ferovat praveé svého nahradniho rodice.

Ur¢ité si nyni kladete otazku, pro¢ je imprinting ireverzibilni a omezen jen velmi
kratké obdobi zivota, kdyz by bylo v nékterych pripadech vyhodné nespravny im-
printing ,,resetovat® (viz ramecek 6.B).
Senzitivni faze imprintingu je totiz
spojena s masivni tvorbou novych neu-
rosynapsi v koncovém mozku. U ptaki
se na imprintingu podili stfecha konco-
vého mozku (hypostriatum), kde v dobé
sensitivni faze probiha intenzivni meta-
bolismus. Pokusy na kufatech ukéazaly,
ze kutata, kterym byl proveden imprin- PRt d £
ting na akustické podnéty, méla pied | Obr.6.10: Konrad Lorenz a jeho pokusy
vtisténim vétsi podet dendritd, které [ shusami(imprinting).
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6.B Problémy s chovem uméle odchovanych ptaki v zoo. Rodi¢ovsky a sexudlni
imprinting mohou piinaset problémy s umélym chovem ptakd v zoologickych
zahraddch a zdchrannych chovech. A¢koliv byl umély chov v minulosti oblibeny pro
svou ¢asto mensi ndrocnost a vy3$si prezivani mladdat, v soucasné dobé se snazime
odchovavat mlddata v zoo pfirozenou cestou s co nejmensimi zasahy ¢lovéka. Presto
vsak mame-li populaci néjakého ohroZzeného druhu, ktera se z néjakého ddvodu
obtizné rozmnozuje pfirozenym zplUsobem, muizeme ptakim pomoci umélym
odchovem. Ten mUze zahrnovat inkubaci a lihnuti ptakd v umélé lihni a nasledné ruc¢ni
krmeni mladat. Kromé celé fady technickych problému viak narazime i na biologicky
problém, a tim je pravé nespravny imprinting ru¢né odchovanych ptakd. Ptaci si
mohou totiz béhem krmeni imprintovat ¢lovéka ¢i jiny druh, pokud ddvadme zahtivat
vejce jinému druhu (déje se tak napt. v zachrannych chovech u velkych dravct). A to
je problém, protoze takto odchovani jedinci potom mohou mit potize s nalezenim
vhodného partnera a s ndslednym rozmnozovanim. Abychom zabraniliimprintingu na
¢lovéka, chovatelé musi ¢asto pouzivat specialni rukavice ¢i obleceni, které co nejvice
pfipomind rodi¢e daného druhu. Klicové je také znat nacasovani sensitivni periody
imprintingu, coz se vzhledem k jeji velké variabilité i mezi blizce pfibuznymi druhy
jinak nez empiricky zjistit neda. Problém imprintingu se naopak netyka chovatell
papouskd, ktefi odchovévaji mladata jako budouci doméaci mazlicky. Zde naopak
imprinting paradoxné neni prekazkou a mliZze usnadnovat ochoceni papouska. Zda je

Obr.6.11: Mladata pustika obecného (Strix aluco) krmena plySovou atrapou.

zvySovaly schopnost neuronu prenasSet signal do vice synapsi. Naopak poté, co byl
proveden imprinting pouze jedinym tonem, pocet dendritli u jednotlivych neuronti
vyrazné poklesl.

Podobné jako rodicovsky €i sexudlni imprinting se v rané ontogenezi mohou
projevovat také daldi procesy uceni podobné vtiSténi. Zminime lososy, ktefi travi
vétSinu zivota v mofi a dokadzou si zapamatovat pach vody (chemické slozeni) a
podle néj se pak vratit z mofe na domovské trdlisté. Ptaci pouzivaji pro navigaci
béhem jarni a podzimni migrace magneticky kompas. Magneticky kompas je za-
loZen na tzv. inklinaci, tedy Ghlu, jaky sviraji magnetické silocary se zemskym po-
vrchem a vzhledem k umisténi pol a zaktiveni Zemé¢. A kazdé misto na Zemi tak
ma specifickou inklinaci. A pravé mladata taznych druht si dokaZou pred odletem
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na zimovisté vtisknout inklinaci magnetického pole a najit poté Gspésn¢ cestu na
své hnizdisté. Bizarni podoby nabyl imprinting u hnizdnich parazitd tropickych
vlhovct — vdovek (Vidua). Protoze hnizdéni hnizdniho parazita a hostitele musi
byt dobie sesynchronizované, vdovky si podobu hnizda a zpév vlhovcli imprintuji
béhem mladi a v dospélosti poté nastup hnizdéni vilhovcid u vdovek spousti nastup
ovulace a kladeni vajec.

Dalsi moznosti uceni je téz habituace. Habituace (navyk) je vlastné nejjednodus-
$im typem negativniho uéeni o nedilezitosti daného podnétu. Opakuje-li se n¢jaky
rusivy ¢i nevyznamny podnét prili§ ¢asto, reakce na tento podnét postupné vyha-
sind. Po vymizeni stimulu, na ktery probéhla habituace, se mtze reakce po urcité
dobé¢ na tento podnét obnovit zpét na ptivodni prah. Tento typ chovani se objevuje
uz kréatce po narozeni a vyzZaduje jen minimum zkuSenosti. Napiiklad mladata pév-
cu reaguji instinktivné na otfesy hnizda zvednutim hlavy a zadonénim o potravu,
protoze je maji spojené s priletem matky na hnizdo. Paklize ale tfeseme s hnizdem
prili§ Casto, reakce na tento podnét postupné vyhasina. Po prehrani kontaktnich
hlasti samice ale mladata za¢nou zadonit o potravu jako diive. Podobné mladata
ptaka nejdrive reaguji prikréenim na kazdy letici podnét, postupem c¢asu se ale
nauci objekty rozpoznavat a reaguji uz jen na dravce ¢i mén¢ casté objekty. Z evo-
luéniho hlediska se jedna o jeden z nejptivodnéjsich typli uceni, ktery je pritomen
uz napft. u nezmara po jeho mechanickém drazdéni chapadel.

Béhem klasického podminovani naopak dochazi k upevnéni reakce na néjaky
dany podnét. Pvodné nevyznamny podnét se po spojeni s néjakym novym stimu-
lem stane spoustéem néjakého jiného chovéni. Ucebnicovym piikladem tako-
véhoto chovani jsou legendarni Pavlovovi slintajici psi. Znamy rusky etolog I. P.
Pavlov se ve svych pokusech mimo jiné zamétoval na vyluc¢ovani slin v souvislosti
s pfijmem potravy. Kdyz vyzkumnici pokusnym pstim tésné pred samotnym nakr-
menim opakované rozsvécovali ¢i zvonili zvone¢kem, psi si po ¢ase tuto ¢innost
postupné spojili s blizicim se krmeni a zacali vylucovat sliny. Plivodné neutralni
podnét (zvonecek ¢i rozsviceni svétla) si tak spojili s nepodminénym podnétem
(tvorbou slin). Takto nau¢ené chovani mtze byt velmi stabilni; pokud vSak nedojde
k jeho trénovani, postupné dochézi k jeho vyhasinani. I. P. Pavlov dokonce za sviij
objev podminéného chovani (reflexu) dostal v roce 1904 Nobelovu cenu. Podobné
se toto chovani uplatnuje napt. u mladat ptaka, ktefi se u¢i rozpoznavat nepoziva-
telnou aposematicky zbarvenou (¢asto kontrastni ¢erveno-¢erné nebo zluto-cerné
zbarveni) kofist nejdiive pravé na zakladé spojeni tohoto vystrazného zbarveni
s nechutenstvim (napf. u sykory konadry a plostic je u¢eni spojeno s obsahem al-
dehydd, které vyvolavaji zvraceni). Mate-li doma akvarijni rybicky, snadno se ma-
Zete presvédEit o evoluéni starobylosti tohoto chovani napf. tim, ze piedtim nez je
zacnete krmit, vzdy rozsvitite ¢i zaklepete na okraj akvaria a rybicky si tento novy
podnét asociuji s nastavajicim krmenim a pripluji k hladiné.

Krom klasického podminovani existuje i operantni podminovani, tedy uceni
pokusem a omylem. Hlavni rozdil od klasického podminovani spoc¢iva v tom, ze
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se na reakci nepodili novy podnét, ktery je zaznamenan pies receptory, ale zme-
ny v motorické ¢innosti na strané receptorti. Jinymi slovy jedinec vykona né¢jaky
pohyb, a pak si uvédomi, Ze tento pohyb ¢i ¢innosti vede k tspéchu a zacne jej opa-
kovat. Jedna se tedy o uceni pokusem a omylem. Dobre si toto chovani miizeme
ilustrovat na chovani zvirat v zoo, které popisuje prof. Zden¢k Veselovsky. Opice
v z0o se ¢asto nejriznéjsimi zpisoby snazi ziskat pozornost navstévnikid a zebraji
rliznymi bizarnimi zpasoby o potravu. Kdyz se jedna z opic nahodné placla rukou
do cela, okamzité pak byla nedisciplinovanymi navstévniky zahrnuta spoustou
pamlsku. Opice tak snadno pochopily, Ze zatukanim si na ¢elo si od navstévniku
snadno vyslouzi prisun pamlskd. Na podobném principu nahodného zachyceni
urcitého chovani je ¢asto zaloZen trénink zvirat, a to zdanlivé byt i tfeba velmi
slozitého chovani. VEtSinou chovatel ndhodné zachyti né&jaké chovani, za které
kdyz zvife odméni pamlskem, tak si jej zvife mulize spojit s pamlskem a postupem
¢asu jej za¢ne samo vyhledavat. Potom uz staci takovychto nékolik jednoduchych
chovani slozit do série nékolika po sobé jdoucich nezavislych krokd a vznika tim
cely fetézec slozitého chovani, které mizete pozorovat napt. u drezurovanych zvi-
rat v cirkuse ¢i ve filmu. Podobné jako u vySe uvedeného pozitivniho operantniho
podminovani, i tady existuje také negativni podminovani. Pokud za¢nou mladi
Cerstve pohlavné dospéli samecci zebricky (Taeniopygia guttata) tokat pied pestie
zbarvenymi samecky, zacnou je samci agresivn¢ vyhanét ze svého teritoria, takze si
mladi samecci snadno spoji pestry svatebni $at se samci. Samoziejmé mezi riizny-
mi druhy zivo¢ichti existuji znac¢né rozdily ve vnimavosti k jednotlivym podnétiim,
které prameni z jejich evolucni historie. Nelze tedy libovolné jednotlivé podnéty
kombinovat, napt. nevolnost jde u potkand v behavioralnich testech snadno spojit
s chutovym podnétem, ale uz tézko s bolesti ¢i silnym zvukem.

Zejména v mladi, kdy se mladata u¢i od rodict nejriznéjsi schopnosti, ma velkou
roli i napodobovani. Mladé pak mize odpozorované podnéty provést zcela spon-
tanné. Miminka se dokazou uz v prvnich n¢kolika tydnech naucdit napodobovani
chovani rodi¢d, napt. vyplazovani jazyka, Spuleni ust a ismév. U utstficnika vel-
kych (Haematopus ostralegus) existuji dva zptsoby, jak oteviraji lastury morskych
mlzi. Nékteri rodice oteviraji lastury tak, ze vsunou mezi lastury zobak a pootoci
jim a vlastné vpacenim zobaku lasturu rozlousknou, zatimco jini ptaci tuto lasturu
nejdrive upevni do pisku a silnymi tdery zobaku roztiisti zdmek. Zajimavé je, ze
tyto dva odlisné zplisoby otevirani lastur se mladata uci od rodict a postupné se
tak predavaji v jednotlivych rodinach z generace na generaci. Adaptivni vyznam
tohoto chovani spociva v tom, Ze se takto pravdépodobné 1épe vyuziva potravni
nabidka. Podobné se u¢i mladata zpév od svych rodic¢ ¢i nékteré druhy pévcet,
napt. sedmihlasci, Spacci ¢i krkavcoviti do néj béhem zivota zarazuji i dalsi zvuky
z prostredi.

Uceni (nejen) napodobovanim se tyka i péce o mladata u primatd. Zatimco u
ostatnich savcii je schopnost postarat se 0 potomstvo dana souborem vice ¢i méné
vrozenych a reflexivnich typli chovani a matka vétSiny z nich i bez predchozi
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zkuSenosti vi, co si s mladétem pocit, u (nas) primatd hraje velkou roli uceni. Je
to mimo jiné patrné dano tim, Ze opice, poloopice a lidoopi jednak Ziji v dlouho
trvajicich rodinnych spolecenstvich (predevsim se to tyka samic), jednak proto, ze
zavislost mladéte na matce u nich trva dlouhou dobu a samotné péce o mladé je
velmi komplexni (neomezuje se na pouhou ochranu a kojeni, jako u rady jinych
savcl). Dalsim faktorem je to, Ze primati ziji ve zna¢né ¢lenitém a proménlivém
prostiedi, na coz je nejlepsi odpovédi nahradit mnoho vrozenych (velmi tézko mé-
nitelnych) vzorcli chovani moznosti se nové vzorce ucit. PéCi o mladata tak mladé
priméati samice ,,okoukaji“ nejcastéji od matky pecujici o jejich mladsi sourozence,
pripadné od jinych samic v tlupé. Asi vas napadne, zZe tento aspekt zivota muize
pon¢kud komplikovat chov primati v zajeti. Samice odchované um¢le, pripadné
oddélené od plivodni skupiny jesté predtim, nez se mohly s péc¢i o potomstvo sezné-
mit, se o svoje vlastni potomky neumi v zoologickych zahradach postarat, respek-
tive v nékterych piipadech se to mohou naucit metodou ,,pokus—omyl“ (operantni
podminovani), ale za cenu n¢kolika mladat (a nékdy viibec). Samoziejme Ize tento
fenomén pozorovat i na primatu ndm nejznaméjsim, clovéku. V dnesni evropské
spolecnosti sice ne kazda budouci matka ma moznost sledovat priibéh celé onto-
geneze svych mladSich sourozenct, na druhou stranu, kdyby nasimi nejbliz§imi
pribuznymi byli dejme tomu kopytnici, rozhodn¢ by nebyly zapotiebi celé regaly
priruc¢ek a knih vénovanych tomu, jak co nejlépe ope¢ovavat nase potomky.
Mnoho zivocichti dovede také pouzivat nastroje. Zdaleka se nejedna jen o vysa-
du jen téch ,,nejchytiejsich“ ¢i vysadu savcd. Drozdi vyuZzivaji tzv. kovadlinku, po
uloveni mekkyse se schrankou tuto schranku ¢asto upevni do néjaké stérbiny a pak
ji za¢nou udery zobaku snaz rozbijet. Galapazska pénkava kaktusova (Geospiza
scandens) si zase dokaze k napichovani upravit délku opunciovych trna tak, aby si
jimi mohla snaze napichovat larvy hmyzu Zijici hluboko v trouchnive€jicim dreve.
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O fascinujicim pouzivanim nastroji u §Simpanza a krkavcovitych se toho dozvime
vice na konci kapitoly. U bezobratlych je pouzivani nastroji dano asi predev§im
geneticky. Znamé priklady se tykaji napriklad kutilek rodu Prionyx, které pouzivaji
kaminky drzené v kusadlech k udusani substratu v okoli hnizdni nory a jejiho okoli.
Obdobn¢ pouzivaji kaminky nebo hrudky ztvrdlé hliny jiné kutilky rodu Ammophi-
la. U americkych mravenct rodu Aphaenogaster délnice pouzivaji savé predméty,
jako jsou kousky mechu ¢i hliny k transportovani vody do hnizda. U ptaka a savcti
pozice k urc¢itému typu chovani, a nebo se jedna o nauceny prvek chovani, na jehoz
vzniku se mohlo podilet operantni podminovani, u¢eni napodobovanim, uceni
hrou nebo vhledem. Je ale zajimavé, ze fada téchto vzorci chovani se pak predava
tradici na potomstvo.

Dtlezitym aspektem ontogeneze je u mladat také zvédavost a hra. Jedna se o
exploracni chovani, tedy aktivni vyhledani novych prvka bez jejich bezprostredni
nutnosti. Hra ma kli¢ovou roli piedevs§im pro mladata, ktera se timto uci nejraz-
néj$im dovednostem. Hlavni vyznam hrani pies jeho zna¢nou energetickou na-
ro¢nost a riziko zranéni spociva: (1) v procvicovani funkci motorického aparatu,
(2) hraje dtilezitou roli v socidlnim Zivoté — pti socialni komunikaci, rozpoznavani
sexudlnich partnerti, kontrole agresivniho chovani apod., (3) je procesem pozna-
vani, které postupné zlepsuje poznavaci schopnosti. Jedna se o chovani rozvinuté
predevsim u primata, krkavcovitych, papousk ¢i delfinti a ploutvonozci, ale neni
to pouze jejich vysadou a jsou dokonce znamy i hry u zelv ¢i ryb. Béhem hry do-
chazi k castému prehanéni reakei, ¢asto jsou pohyby provadény opakovang, s vétsi
silou a s intenzitou, jednotlivé okruhy chovani se navic bez jakékoliv posloupnosti
mohou voln¢ prolinat, napt. boj a chytani kofisti ¢i vyjadfovani podrizenosti u hra-
jicich si kotat. V raném veku si mladata vétSinou hraji mezi sebou, pozd¢€ji mohou
do hry zapojit i samotné rodice ¢i celou skupinu. To je typické napft. pro kockovité
Selmy ¢i dravce, kde rodice piinaseji mladatim mensi zivou kotist, kterou se pak
mléadata uci formou hry spolec¢né lovit. Pro hru se dokonce u nekterych druht vy-
vinuly zvlastni signdly, které potlacuji prvky agresivniho chovani, napt. tzv. hravy
obli¢ej u Selem ¢i primatd. Hra se vyskytuje jen za predpokladu, Ze nehrozi existen-
cialni problémy, napf. hlad ¢i predatofi. A je dokumentovano mnoho prikladd, kdy
hra zvySuje aktudlni riziko predace.

Nejdokonalejsim typem uceni je uc¢eni vhledem, kdy jedinec spravné pochopi
novou situaci, predvida potiebna jednani a nésledné ji spravne vyresi. Nejdoko-
naleji je tento typ uceni zndm u nékterych savcli a ptakd, zejména pak u krkav-
covitych, primatd ¢ delfinti. Simpanzi v jednom pokusu pouzili bedny s piskem,
aby dosahli na vysoko umistény banan. Bedny piitom naskladali na sebe a pokud
bylo potieba, dokonce z nich i vysypali pisek, aby s nimi mohli sndze manipulovat.
V obdobném pokusu si z jednotlivych dilt dokazali sestavit dlouhou ty¢, aby sra-
zili vysoko umistény banan. Nutno v§ak podotknout, Ze k takovymto vysledkiim
jim dopomohla piredchozi hra, béhem niz se mohli s predméty dobie seznamit.
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Dalsi arovni je schopnost abstraktniho mysleni. Kromé primat je tato schopnost
vyvinuta také u krkavcovitych. Kavky a krkavci se naucili v experimentech docela
dobie pocitat (krkavci az do osmi) a kdyz jim vyzkumnici dali pokyn, kolik ¢ervii
maji podle poc¢tu puntikli na krabickach sezobnout, nebyl to pro né velky problém.
Dokonce ani nezalezelo na usporadani, velikosti a barveé puntikd, ptaci se za od-
meénu naucili neomylné sezobnout dany poc¢et moucnych ¢ervi. Zajimavé bylo, ze
kavky nejenze se naucily pocitat puntiky rtizné velikosti a rizného usporadani, ale
dokazaly sezobnout také pocet ¢ervii dany zablesky ¢i zhasinanim zarovek. V této
souvislosti stoji za zminku uvést, Ze v téchto experimentech se jedna o skutecné
pocitani, a ne pocitani dané operantnim podminovanim, kdy chovatel napt. konim
¢i psim dava néjaky skryty signal napt. zvednutim ruky, mimikou tvare apod.
apod. Jesteé lepSich vysledkt v§ak bylo dosazeno na pokusech s papouskem Sedym
(Psittacus erithacus), ktery se v experimentech naudil rozliSovat podle barvy, tvaru
avelikosti az 80 rtznych predméti. A papousek pak na jednoduchou otazku, co je
Cervené, dokazal vybrat spravny predmét.
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7. UDRZOVANI TKANOVE INTEGRITY MNOHOBUNECNYCH ZIVOCICHU

7.1 Kmenové bunky

Téla mnohobunéénych organismd prochazeji neustalou obnovou i poté, co doros-
tou a vyvinou se do dosp€lce. Tato neustala prestavba probiha nejen na molekular-
ni (viz brozura 52. ro¢niku BiO — KdyZ musis, tak musis), ale i bunééné trovni. Tento
bunéény obrat je vyrazny zvlasté tam, kde se vyvinuly tkané vystavené extrémné
nepfiznivym fyzikalnim, chemickym nebo biologickym podminkam. Pfikladem
z naseho vlastniho téla mohou byt napfiklad bunky stfevniho epitelu Zijici v kok-
tejlu travicich enzymi a vystavené komplexni komunité mikroorganismua véetné
jejich produktdi. Dalsim bunéénym typem s riskantnim Zivotnim stylem jsou napf.
neutrofilni granulocyty — bilé krvinky lovici bakterie a usmrcujici je pomoci pro-
dukce vysoce toxickych oxidacnich ¢inidel (kyselina chlorna, superoxid, peroxid
vodiku). Pro témér vSechny buriky naseho téla plati, Ze svoji tkanovou funkei plni
nékolik dnl (neutrofily, stievni a zaludecni epitel), tydnli (osteoklasty — burky
degradujici kostni tkan nebo Panetovy buriky — buniky sliznice stfeva zajiStujici ne-
specifickou imunitu) ¢i mésict (Cervené krvinky nebo osteoblasty — bunky vytvare-
jici kostni tkan a ménici se na kostni bunky — osteocyty), vzacné let (tukové buriky,
buriky srde¢ni svaloviny) a nejvzacnéji vydrzi po cely Zivot (vajicka, podstatna cast
neuront, bunky ¢ocky ¢i rohovkového endotelu) — viz tabulka 7.1. Po uplynuti
naprogramované délky zZivota bunky zpravidla umiraji apoptézou (programova-
nou bunéénou smrti), odloupnou se (do stfeva nebo plic), popt. na svém povrchu
vystavi molekulu usnadnujici jejich fagocytézu (Cervené krvinky). Nesmime dale
zapomenout, Ze nové buriky ve svém téle potiebujeme i pro rtst nekterych svych
télnich ¢asti (napf-. vlasy se prodluzuji asi o 1 cm za mésic, nehty priblizné o0 0,3 cm
za mésic, coZ je priblizné stejna rychlost jako se od sebe oddaluji diky deskové tek-
tonice Severni Amerika a Evropa), popft. pro regeneraci tkani po poskozeni nebo
infekci. Pri eliminaci infekce zpravidla umira velké mnozstvi bunék, a to bud spon-
tanni apoptozou (kdyz samy rozpoznaji parazita a pro mnohobunéény organismus
sebezachovné spusti apoptozu a takto se ob€tujice zabrani sireni patogenu), popt-
jsou usmrceny (spusténim apoptdzy) burnikami imunitniho systému, rada bunék
navic mdze umfit nekrézou (smrt buriky, kterd neni nijak programovana, planova-
na, napf. plisobenim tzv. cytopatickych virt). Za normalnich fyziologickych pod-
minek se v naSem téle za jednu hodinu obménuji buriky v fadu miliard (z celkového
poctu v radu biliont).

Neustala obnova bunék nasich tél je zajisStovana pomoci kmenovych bunék, kte-
ré jsou vice nebo méné specializovany pro zajisténi tvorby konkrétnich bunéénych
typl. Kmenové burky jsou dlouho Zijici, schopné udrZovat délku telomer (kon-
cové ¢asti chromozomu, zkracujici se pri kazdém bunécném déleni), neprobihaji
v nich cirkadianni rytmy, v mnoha pripadech maji stale (konstitutivn€) aktivni
autofagii schopnou ,,0¢istovat a omlazovat® jejich vnitini prostredi (viz broZura
52. ro¢niku BiO — Kdyz musis, tak musis).
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Tab.7.1: Bunécny obrat (doba, za niz se buriky v tkani vyméni diferenciaci z kmenovych
bunék) pro vybrané bunécné typy.

Bunécny typ Bunécny obrat
enterocyty 2-4dny
neutrofily 1-5 dni
eosinofily 2-5dni
plicni alveolarni buriky 8 dni
krevni desticky 10 dni
kostni osteoklasty 14 dni
stfevni Panetovy bunky 20 dni
kozni epidermalni buriky 10-30 dni
kostni osteoblasty 3 mésice
cervené krvinky 4 mésice
jaterni burky (hepatocyty) 0,5-1 rok
tukové bunky 8let
buriky srdecni svaloviny (kardiomyocyty) 0,5-10 % za rok
kostra 10 % za rok
bunky ¢ocky na cely Zivot
oocyty (samici gamety) na cely zivot

DtlezZitou vlastnosti télnich kmenovych bunék je to, Ze se pfi tvorbé diferenco-
vanych télnich bun¢k nespotiebovavaji, ale vice méné se zachova jejich pocet. Jak
je to mozné? Vysvétlenim je asymetrické bunééné déleni, kdy pri déleni kmenové
bunky jedna z dcetfinych bunék zlstava buiikou kmenovou a druhé s odliSnou bu-
nécnou ,,vybavou“ diferencuje. Druhou moznosti je to, Ze jedna z dcefinych bunék
je v kontaktu s tzv. stromalnimi burikami tkanového mikroprostredi udrzujiciho
kmenové bunky v nediferencovaném stavu, druha dcetina burika pak tento (kme-
novost uchovavajici) kontakt ztraci a rozjede diferencia¢ni program. Kmenové
bunky zodpovédné v nasich télech za obnovu bunééného slozeni se typicky nacha-
zeji ve specializovanych mistech oznacovanych jako niky (viz obr.7.1 a 7.2).

Kmenové buniky miizeme rozdélit podle jejich schopnosti vytvaret vétsi ¢i mensi
diverzitu télnich diferencovanych bunék na totipotentni, pluripotentni, multi-
potentni, oligopotentni ¢i unipotentni. Totipotence (z latinského totipotentia
— schopnost ¢init vSe) je terminem pro nejvys$si diferenciacni potencial a jedna se
o0 schopnost jedné bunky rozd¢lit se a produkovat vSechny diferencované bunky
v organismu. Prikladem totipotentnich bunék jsou spory a zygoty, popt. bunky
Casného embrya s regulacnim vyvojem (viz kap. 2.3, ramecek 2.D), které mohou
dat vzniknout jednovaje¢nym sourozenctim. Napf. pro lidskou ontogenezi plati, ze
v prvnich hodinach po oplozeni se zygota rozdéli na identické totipotentni buriky,
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Obr.7.1: Dva priklady, jak je regulovano udrzovani kmenovosti bunék. Ty jsou casto ve
specializované nice, vazba na pfislusné tzv. stromalni buriky udrzuje jednu z rozdélenych bunék
v nediferencovaném stavu, druhd burika se diferencuje. Nékteré kmenové buriky jsou schopné
béhem bunécného déleni nerovnomérné distribuovat bunéény material mezi buriky dcefiné,
nevyzaduji tak pro udrzovani kmenovosti (nediferencovaného stavu) specializovanou buné¢nou
niku.

které se mohou pozdé&ji vyvinout na kteroukoli ze tii zdrode¢nych vrstev (ento-
derm, mezoderm nebo ektoderm) i vSech typli bunék plodovych obalt a placenty.
Po dosazeni stupné 16 bunék se totipotentni bunky moruly diferencuji do speci-
alizovanych bunek, které se nakonec stanou soucasti tzv. vnitini bunééné masy
(budouciho embrya) nebo trofoblastu a ztraceji tak svou totipotenci. Diferenciac¢ni
nastaveni bun¢k vnitini bunééné masy ¢asného zarodku (zdroj tzv. embryonalnich
kmenovych bun€k) je pak mozné oznacit jako pluripotentni.

Jako pluripotentni (z latinského pluripotentia — schopnost ¢init rdznorod€)
oznacujeme bunku, kterd ma potencial diferencovat se na kteroukoli ze tii zaro-
dec¢nych vrstev. Termin bunéénd pluripotence mé urcitou vyznamovou §ifi, nebot
se jim oznacuji jak plné pluripotentni bunky (schopné vytvorit jakoukoli buriku
embrya, nikoli v§ak embryo celé — tedy napf. tzv. embryonalni kmenové bunky ¢i
indukované pluripotentni kmenové buriky) i ¢aste¢né pluripotentni buriky, kte-
ré mohou dat vzniknout bunikdm vSech tii zarode¢nych vrstev, ne v8ak nezbytné
vSem bunéénym typtim. Mimoradnym objevem Shinya Yamanaky a Johna Gurdo-
na (ocenénych v roce 2012 Nobelovou cenou za fyziologii a medicinu) byl objev
indukovanych pluripotentnich kmenovych bunék (zkracené iPS nebo iPSC).
iPSC jsou uméle odvozené od nekmenové, typicky dospélé somatické bunky a to
vyvolanim ,,nucené” exprese urcitych gend a transkrip¢nich faktort. Prevedeni tél-
nich buné¢k do pluripotentniho stavu bylo poprvé provedeno v roce 2006 u mysich
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Obr.7.2: Tri priklady tkanovych nik. A - V kazdé krypté tenkého stfeva se nachdzi nad
Panetovymi burikami 5-10 kmenovych bunék, jejichz délenim vznikaji dale proliferujici bunky
posouvajici se smérem vzhiru. Po upusténi krypty se tyto bunky dale nedéli a specializuji se do
celé fady bunécnych typl. B - Kmenové zajistujici obnovu melanocytd pigmentujicich chlupy a
vlasy se nachdazeji pod mazovou zldzou ve specializované nice. Jejich vycerpéni vede k 3edivéni.
C - Hematopoetické kmenové bunky zajistujici krvetvorbu se nachazeji v kostni dieni v tésném
kontaktu s osteoblasty, stromalnimi burikami a endotelidlnimi burikami tvoficimi sténu cév.

fibroblastli (bunék produkujicich v téle mezibunéénou hmotu) aktivaci Ctyr tran-
skripénich faktorti Oct4, Sox2, KIf4 a c-Myec. JiZ v roce 2007 nasledovalo Gspésné
vytvoreni lidskych iPSC odvozenych z lidskych koznich fibroblastt. Tyto induko-
vané kmenové bunky vykazuji podobné znaky jako embryonalni kmenové buriky,
nevyzaduji v8ak pro ziskani pouziti embryi.

Embryonalni kmenové bunky (ESC), jejichz objev a pouziti prinesl celou
radu vyznamnych objevii, pochazeji z predimplantacniho epiblastu (¢asti vnitrni
bunééné masy embrya — tzv. primitivniho ektodermu, predimplantaéni oznacuje
embryonalni stadium pred uhnizdénim v délozni sténé). Epiblast je ze vSech casti
¢asného embrya vyznamny tim, Ze je schopen regenerovat cely plod. Epiblastové
bunky jsou typické pluripotentni kmenové buriky a jsou schopny se diferencovat do
vSech bunéc¢nych linii, pokud jsou injikovany do jiné blastocysty (predimplantacni-
ho ¢asného zarodku). Dalsi duleZitou vlastnosti ESC je to, Ze je mozné je u mysiho
modelu pomérné snadno kultivovat in vitro v tkanové kulture (viz ramecek 7.A).
Skute¢nou revoluci v biologii umoznilo modifikovani genetické informace ESC
a jejich nasledné vneseni do ¢asného zarodku. Pri troSe $tésti se cilené geneticky
zménéné ESC (napf. s nefunkéni verzi konkrétniho genu) zaclenily do vyvijejiciho
se embrya a diferencovaly do rdznych bunék téla — idedlné pohlavnich bunék.
Timto zplisobem se pomoci vytvareni embryonalnich chimér podaftilo pripravit
cilen¢ geneticky modifikované organismy — napf. tzv. gene knock-outs (organismy,
v nichz byl prislusny gen inaktivovan ¢i eliminovan; viz obr.7.3).

Jako multipotentni oznacujeme kmenové progenitorové (davajici vzniknout di-
ferencovanému potomstvu) buriky, které jsou schopny se diferencovat do celé rady
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7.A Buiky jako ,domaci mazli¢ci”. Péstovani bunék in vitro (dosl. ,ve skle”, tedy
v laboratornich nddobéch) bylo v textu zminéno jiz nékolikrat. Co presné je tim
minéno? Jednd se v podstaté o udrzovani bunék pfi zivoté a jejich mnozeni, i kdyz jsou
mimo sv{ij ,matefsky” organismus. Toho Ize dosdhnout jediné tim, ze co nejpresnéji
napodobime prostredi, v némz se dané bunky pfirozené vyskytuji. A co viechno buriky
vyzaduji ke své spokojenosti?

Z faktort fyzikalnich jmenujme spravnou teplotu a slozeni plynného okoli kultiva¢ni
nadoby. Zejména je potieba upravit koncentraci oxidu uhli¢itého, ktery se ve vodném
médiu rozpousti a ovliviiuje tim jeho pH, a vodni pary (kvli vihkosti vzduchu). Jen pro
predstavu - uvnitf lidského téla dosahuje koncentrace CO, asi 5 %, coz je Fadove stokrat
vice nez v atmosférickém vzduchu. Vhodnou teplotu i slozeni plynné faze bunkam
zajisti inkubator, tedy jakasi sofistikovana ,lednice’, kterd oba parametry dovede
udrzovat na pozadované urovni. Vhodné (bio)chemické podminky pro kultivaci in
vitro jsou zajistény obsahem kultiva¢niho média. Kromé spravného osmotického tlaku
a pH regulovaného pufracnimi systémy (pufry jsou roztoky, které dovedou v urcitém
intervalu omezovat vykyvy pH) a zviditelnéného pomoci barevného indikatoru
je bunkdm potfeba nabidnout dostatek Zivin ve snadno zpracovatelné podobé.
Samoziejmosti je pfisun esencidlnich aminokyselin (téch, které si burika nedokaze
sama vyrobit), glukdzy jako hlavniho zdroje energie, ale také vitamin( a stopovych
prvkd.

Pro preziti uvnitf i vné organismu vsak bunky vyzaduji také rlstové a prezivaci
faktory, ¢imz se dostavame k podminkam biologickym. Koktejl potiebnych signélnich
molekul se do média pfidava v podobé séra, tedy nebunécné slozky krve zbyvajici
po jejim srazeni. Burikdm vyzadujicim pfichyceni k podkladu je nutné zajistit vhodny,
rozuméj hydrofilni (smacivy) povrch kultiva¢ni nadoby. Plastové nadoby pouZzivané
pro kultivaci in vitro jsou proto standardné upravovany sulfonaci (pfipojenim zaporné
nabité, smacivé skupiny odvozené od siranového aniontu). Povrch kultiva¢nich
nadob viak Ize také potdhnout polypeptidovou vrstvou nebo Zelatinizujici smési
proteinli napodobuijici extracelularni matrix nebo buriky péstovat na fixované vrstvé
podptrnych bunék (tzv. feeder layer, nejcastéji fibroblasty).

Jak je z predchoziho odstavce patrno, udrzovéni bunécnych kultur in vitro neni
snadna ani levna zalezitost. Nac¢ tedy do ni investovat Cas a finance? Pro védce jsou
in vitro kultury vyhodnym experimentélnim materidlem, nebot jim diky pouzivani
dobfe charakterizovanych bunéénych linii a moznosti dosti pfesné nastavit véechny
parametry pokusu umoznuji dosahovat homogennich a reprodukovatelnych vysledka.
Oproti pouzivani zvifecich modell se snizuji casova i prostorova omezeni vyzkumu
- bunék si mGzeme napéstovat takika libovolné (v piipadé primyslové produkce
gigantické) mnozstvi a mit je neustdle k dispozici, nemusime napfiklad ¢ekat, az
mladata dosahnou pohlavni dospélosti. Prestoze rozmach in vitro modeld zachranil
¢i prodlouzil Zivot bezpoctu laboratornich zvitat, nikdy je zcela nenahradi. Byt by se
nase bunky v kultiva¢ni nddobé tvafily sebespokojenéji a my obdrzeli sebekrasnéjsi
vysledky, nelze zarucit, Ze stejnym zplisobem budou reagovat ve svém pfirozeném
prostredi uvnitf organismu. Je tudiz tfeba peclivé rozliSovat, které poznatky se tykaji
toliko bunécnych kultur a které naopak Ize vztahnout na komplexni prostfedi Zivého
organismu.
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Kam az sahaji limity kultivace bunék in vitro? Jednim z nich je tzv. Hayflickdv limit,
tedy skutecnost, ze zdravé somatické buriky mohou podstoupit pouze omezeny pocet
bunécnych déleni; kdyz jej vycerpaji, pokracuji do GO faze bunécného cyklu (terminalni
diferenciace) nebo se vydaji cestou bunécného starnuti (senescence). Tento jev Ize
(po vzoru kmenovych ¢i nddorovych bunék) ,obejit” procesem zvanym imortalizace
(,znesmrtelnéni”). V principu jde o umélé reaktivovani ¢i pfidani enzymi udrzujicich
mladistvy stav bunky (napt. telomerdza, kterd prodluzuje konce chromozomu -
telomery - pfi replikaci) nebo o zablokovani proteinG branicich prichodu buné¢nym
cyklem. Ke druhému jmenovanému ucelu jsou s Uspéchem pouzivany produkty
virovych genl jako velky T antigen polyomaviru SV40, jez tuto ¢innost pfi virové
infekci vykonavaji. Efektivita imortalizacniho procesu je vsak velmi nizkd - ziskana
~nesmrtelnd” bunéc¢nd kultura je zpravidla potomstvem jedné stotisiciny az miliardtiny
plvodniho mnozstvi bunék.

Dalsim omezenim, klasickych” in vitro kultur jsou pfes vsechnu snahu nefyziologické
podminky, v nichz se nachézeji. To se tykd hlavné jejich hustoty, kterd je oproti
bunkdm v organismu daleko nizsi, a absence interakci s jinymi buné¢nymi typy. Tento
nedostatek Ize prekonat kultivaci celého organu (nebo jeho ¢asti), pfi ¢emz se vsak na
obzoru objevuje dalsi problém - dostate¢né zésobeni zivinami a kyslikem. Odkéazany
na prostou diftizi tudiz mohou piezit pouze kousky do velikosti asi 1 mm?3. Casti organ(i
péstované in vitro viak nelze jako celek mnozit ani imortalizovat, a proto jejich vyuziti
z(stava omezené. Snaha o napodobeni situace in vivo (,v Zivém®) stala za vyvojem
tzv. histotypickych a organotypickych kultur. V obou pfipadech je vytvofeni
trojrozmérné bunécné struktury podpofeno matrici a dostate¢né zdsobovani zivinami
a kyslikem zajisténo kultivaci na rozhrani kapalného média a plynné faze. Rozdil tkvi
v poctu kultivovanych bunéc¢nych typl — zatimco v histotypickych kulturach studujeme
pouze jediny bunécny typ, v organotypickych kulturdch dochdzi ke smichani nékolika
riznych bunécnych typ0 relevantnich pro danou tkan, které byly predtim péstovany
oddélené. Takto se podafilo z keratinocytd a dermadlnich fibroblastli vypéstovat
ekvivalent kiZe a Uspésné jej pouzit pro navozeni regenerace poskozené kiize.
Z tohoto prikladu je zfejmé, ze dalsi rozvoj moznosti kultivace bunék in vitro maze byt
vyznamnym i pro klinickou praxi. Oproti tkdiovym/organovym nahraddm péstovanym
v jinych organismech maji in vitro sestavené tkané tu vyhodu, Ze nepfichazeji do
kontaktu s burkami jiného organismu, ¢imz se snizuje riziko prenosu chorob. Kam az
se limity kultivace bunék a tkéni in vitro posunou, je zatim stézi odhadnutelné. Treba
jednoho dne spatfi svétlo svéta i opravdicky in vitro exkrement!

Kvéta Trdvnickovd

bunéénych typtli. Jednim z prikladi mize byt kmenova buiika, z niz vznikaji vSech-
ny typy krvinek a osteoklasty (buriky, které odbouravaji kostni hmotu; viz obr.7.4).
Dal8im ptikladem vysoce multipotentni kmenové buriky je mezenchymova kme-
nova buitka (MSC), schopna se diferencovat napft. do fibroblastli, hladké svalovi-
ny, bunék bilé tukové tkané nebo chondrocytt ¢i osteocytl. Buriky nervové tkané
(neurony a gliové bunky) se mohou diferencovat z neuronalni kmenové burky.
Castym typem kmenové buriky je oligopotentni kmenova buiika se schopnos-
ti se diferencovat do omezeného poctu bunéénych typd. Prikladem mohou byt
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Obr.7.3: Prvniuspésna metoda, jak definovanym zpiisobem pfipravit mysi s pozménénym
genomem, byla zaloZena na odebrani embryonalnich kmenovych (ES) bunék z ¢asného
embrya a jejich péstovani in vitro. V téchto bunkach byla pdvodni genetickd informace
vyménéna za cilené zménénou, pfipravenou pomoci metod genového inzenyrstvi. Pokud se
odlisna geneticka informace v embryonalnich kmenovych bunkach objevila v dostate¢ném
mnozstvi, tak doslo k jeji vyméné za puvodni pomoci tzv. homologni rekombinace. Nasleduje
injikovani geneticky zménénych ES bunék do vyvijejictho se embrya, které se diky svému
diferencia¢nimu potencialu mohou stat soucasti téla véetné vajecniku a varlat.
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Obr.7.4: Pfiklad multipotentni kmenové bunky zajistujici obnovu krvinek a kostnich
osteoklastu. Tzv. hematopoetickd kmenova bunka sidli v kostni dieni a jeji dcefiné bunky se
v prvnim kroku diferencuji do pfedchldct (tzv. progenitortl) dvou zakladnich linii — lymfoidni
(vsechny lymfocyty a NK bunky) a myeloidni (megakaryocyty, cervené krvinky, granulocyty,
makrofagy, dendritické burky, osteoklasty).

kmenové buniky nachézejici se ve strevni krypté diferencujici se do bunék strevniho
epitelu (resorpcnich bunék — zajistujicich vstfebavani zivin, Panetovych bunék
produkujicich antimikrobialni bilkoviny, poharkovych bun¢k zodpovédnych za
produkci ochranného mucinu, M bunék s imunitni funkci predavajicich antigeny
ze stfevniho lumen dal$im imunitnim bunkam) nebo tzv. vaskularni (cévni) kme-
nové bunky schopné se diferencovat do endotelu (bunék stény cév) nebo bunék
hladkého svalu. Jako oligopotentni se téZ oznacuji nékteré bunky vzniklé z multi-
potentnich kmenovych bunék. Z multipotentni hematopoetické burky se diferen-
cuji napt. oligopotentni kmenové buiiky pro lymfoidni (lymfocyty, NK buriky) a
myeloidni (erytrocyty, granulocyty, megakaryocyty, monocyty) bunécné linie.
Unipotentni kmenové bunky by na rozdil od vSech ostatnich zminénych typa
kmenovych bun¢k mély dat vzniknout pouze jedinému diferencovanému bunéc-
nému typu a pritom si musi zachovat to nejpodstatnéjsi — schopnost produkovat
bunky pro bunéénou obnovu tkani, dlouhodobé¢ si udrzovat schopnost bunééného
déleni v nediferencovaném kmenovém stavu. Otazkou je, zda skute¢né unipotent-
ni kmenové bunky existuji za prirozenych fyziologickych podminek. Jako priklad
kmenovych bunék s velice omezenym diferenciaénim potencidlem muiZeme uvést
kmenovou bunku pro tvorbu keratinocytli pokozky, spermatogonie umoziujici
produkci spermii (viz obr.7.5) nebo melanocytové kmenové buiky ve vlasovém
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Obr.7.5: Priklad diferenciace z unipotentni kmenové burky - spermatogeneze. Kmenovou
bunikou je zde tzv. spermatogonie typu A, kterd se nékolikrdt mitoticky déli, vznikaji tak
spermatogonie typu B, nasleduje prvni a druhé meiotické déleni (kterych se ucastni primarni
a sekundarni spermatocyty). Vysledkem termindlni diferenciace jsou spermatidy, které
spermiogenezi diferencuji ve zralé spermie.

folikulu regenerujici pigmentové bunky (melanocyty) pokozky a vlasové cibulky.
Nekteré kmenové bunky se oznacuji jako bipotentni — napf. kmenové bunky jater
regenerujici hepatocyty (jaterni buriky) a epitelidlni buniky zluéniku a zZlucovodu
nebo kmenové buiiky mlécné zlazy zodpovédné za bunéénou obnovu epitelu a
myoepitelidlnich bunék (specializovanych epitelidlnich bunék se schopnosti zme-
nit tvar).

7.2 Regenerace - byt stale mlad (i s pomoci kmenovych bunék)
Jak jiz bylo zminéno, v té€lech mnohobunéénych Zivocichii dochazi k neustalé ob-
méné bunéénych populaci. Bunikami, z nichz se vice nez 200 buné¢nych typd na-
Seho téla dopliiuje, jsou délici se buriky kmenové. Proc¢ se ale tbytek télnich bunék
apoptozou nebo ptisobenim poranéni nebo patogend nefesi jednoduse délenim jiz
diferencovanych télnich bunék?

Nekdy to prosté nejde. Nékteré télni buriky totiz diferencuji do stavu, kdy jsou
v podstaté nerozdélitelné. Prikladem mohou byt monstrézni 16—64 ploidni (v jed-
nom jadre maji misto dvou sad chromosomii mnohonasobek — vznikaji tak, zZe se
béhem mitdzy neoddéli sady chromosomii do dcefinych bunék) megakaryocyty

130 A.F.Damaska a kol.

slouzici k produkci krevnich desticek, obrovska svalova vlakna pri¢né pruhované
svaloviny obsahujici stovKky jader a precizné usporadanych sarkomer (mechanic-
kych jednotek svalu, které jsou schopné se zkratit pomoci myozinovych motorti),
popf. neurony, sloZité organizované do soustavy vybeézki piijimajicich a vysilaji-
cich signal.

Dalsim divodem miize byt to, Ze by to bylo nebezpecné. Nékteré bunky se vysky-
tuji v rizikovém pracovnim prostredi, popt. vykonavaji rizikovou bunéénou préaci
(jiz zminéné neutrofilni granulocyty nebo buriky stfevni sliznice). Chemické pro-
stiedi, v némz tyto bunky ziji, je poskozujici, vznikaji zde radikaly, z nichz nékteré
mohou byt mutagenni. Od mutaci v kombinaci s bunéénym délenim neni daleko
k tomu, Ze zmutuje kombinace genti vedouci k rakoviné. Neni prekvapivé, ze kme-
nové bunky pro ,rizikové“ tkané jsou peclivé ukryty na bezpeéném misté v nikach
— v kostni dieni pro fagocyty a ve stievnich kryptach pro bunky stievniho epitelu.

Vyuziti kmenovych bunék pro obnovu tkani je zfejmé spojeno i s dal§im pii-
kladem v zivych soustavach, kdy néco $patného mize byt pro néco dobré. Tim
Spatnym je fakt, ze pti zdvojovani (replikaci) linedrnich chromozomt se DNA
zkracuje. Je to dano tim, Ze enzym, ktery se o to stara, DNA polymeraza, nedo-
kaze zdvojovani zacit a potrebuje kousicek RNA (tzv. primer). Primer se nakonec
odstrani a DNA neni na jednom vlakné na obou koncich dopolymerovana. Pokud
prevedeme nase télni burniky do tkanové kultury, nebudou se zde d¢€lit neomezené a
vétsinou pocet jejich déleni nepresahne 50 (tzv. Hayflickiiv limit). Takto se chovaji
v podstaté vSechny télni buriky a je to dobre! Vyrazné se tak snizuje moznost, Ze
néktera z nich (poskozena ¢i mutovand) se vymkne kontrole a neimérné se nam-
nozi. K doplnovani bunék naseho téla proto slouzi pouze kmenové bunky, které
maji aktivni enzym telomerazu, ktery dokaze telomery chromozomd dostavovat
do patticné délky. Kmenové buriky jsou tedy dlouho zijici bunky s vice méné neo-
mezenym poctem bunéénych déleni, zpravidla dobie ukryté v bezpeéné télni skry-
$i, navic s vysoce aktivnimi mechanismy opravy DNA a navic se stale spusténym
»generalnim® dklidem bunééného obsahu — autofagii. Jen malokdy se kmenové
buriky vycerpaji. Pokud se tak stane, prislusny bunécny typ se nemtize obnovovat
a z naseho téla mizi. Pfikladem mohou byt kmenové buriky pro melanocyty, jejichz
vycerpani souvisi se Sedivénim vlasd a chlupd.

Kromé toho, ze se za normalni situace kmenové burky bezproblémové staraji o
doplnovani bunécnych zasob, maji i obrovsky potencial v medicin€. Umoziuji totiz
regenerovat tkanova poskozeni prirozenym zptsobem a l1é¢it onemocnéni, na ktera
si donedavna medicina netroufala. Jednim z prikladd je velice intenzivni vyzkum
mozné regenerace nervovych poskozeni s vyuzitim neurondlnich kmenovych bu-
nék. Jinym prikladem mohou byt genetické choroby, kdy je mutaci v konkrétnim
genu poskozena néktera z tkadni nebo organd.

Prikladem muze byt dermatolysis bulosa (tzv. nemoc motylich kiidel), kdy byl
v pripadé ukazujicim potencial genetickych manipulaci kmenovych bunék muto-
van gen pro laminin 3 zodpovédny za mechanickou odolnost pokozky zptisobené
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Obr.7.6: Priklad genové terapie mutace genu pro laminin 3 u pacienta s jednou z variant
kozniho onemocnéni dermatolysis bulosa. In vitro kultivované unipotentni keratinocytové
kmenové bunky byly infikovany retrovirem nesoucim spravnou variantu genu pro laminin 3.
Nésledné byla v tkanové kulture pfipravena uméla pokozka osazend geneticky modifikovanymi
burikami, kterd byla nasledné aplikovana pacientovi. Po osmi mésicich v pokozce dramaticky
prevazily ,uzdravené” burky (holoklony) a pacient vykazal dramatické vylepseni mechano-
elastickych vlastnosti kiize.

pripojenim bun¢k epidermis k mezibunééné hmoté. Pacienti s dermatolysis bulosa
maji neustale se obnovujici kozni poskozeni a zanéty v podstaté znemoziujici nor-
malni zivot. Diky pokroku poznani kmenovych bun¢k (zminéné unipotentni kera-
tinocytové kmenové buriky) a metod molekularni genetiky se podatilo genetickou
manipulaci ,uzdravit“ kmenové burky péstované in vitro a osidlit jimi détského
pacienta, jehoz stav se dramaticky zlepsil (viz obr.7.6). Pomoci tfi naslednych
operaci se podafilo uzdravit buné¢nou vymeénou 80 % kize!

Podobnym zplisobem, genetickou modifikaci vlastnich hematopoetickych kme-
novych bunék, se podatilo uzdravit celou fadu pacientli trpicich poruchami kr-
vetvorby. Takto se podatilo vylécit napt. poruchy krevnich desticek: napt. hemofilii
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A a B nebo chybéni faktoru X, neutrofilii: chronickou granulomat6zni chorobu
nebo Kostmantiv syndrom, erytrocytii: alfa a beta talasemii, srpkovitou anémii,
monocytii: Gaucherovu chorobu nebo Huntertv syndrom, B lymfocytii: ADA SCID
(kombinovany imunodeficit) nebo na chromosom X-vazanou agamaglobulinemii,
T lymfocytii: na chromosom X-vazany SCID. Tento netplny seznam jen pro krevni
bunky ukazuje na dramaticky pokrok ve vyvoji terapii vyuzivajicich kmenové bui-
ky a je prikladem dokumentujicim obrovsky potencial a pokrok téchto typa lécby
v budoucich letech.

Prirozenou situaci, kdy dochazi k opravam tkanovych poskozeni multipotentni-
mi kmenovymi bunkami, je t€hotenstvi. Mezi matkou a plodem dochazi k velice
aktivni vymén¢ bunék, pro obé dvé strany se mutze jednat o velice vyhodnou situ-
aci. Pokud se zaméfime na matku, tak je zfejmé, Ze fetalni bunky jsou o poznani
mladsi nez jeji buniky vlastni a tedy ji mohou a priori omladit. Navic se jedna o plu-
ripotentni bunky (pravdépodobné¢ podobné mezenchymovym kmenovym burikam)
s velkym opravnym a regenera¢nim potenciadlem. Tyto burky se typicky usidluji
v mistech s tkanovym poskozenim, kde se diferencuji do potfebného bunééného
typu. Experimentalné i za prirozenych podminek byla prokazana regenerace
nejraznéjsich typt tkané véetné jater, ledvin, srde¢niho svalu a velice prekvapive
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Obr.7.7: Pfiklad vymén bunécnych populaci mezi matkou a plodem i mezi jednotlivymi
détmi z riznych téhotenstvi navzajem. Otec je zde pouhym pozorovatelem, jeho bunéény
chimérismus mohl vzniknout pouze béhem jeho prenatainiho vyvoje v déloze od matky, popf.

sourozencll (obyvajicich spole¢né délohu, popf. predchozich téhotenstvi).

Mladivpred! 133



prochazejici svéetlo fluorescence GFP

Obr.7.8: Slezina na misté, kde neméla byt. Slezina krysiho plivodu mezi mysimi organy tvore-
né bunkami diferencovanymi z fluorescenéné znacenych krysich indukovanych pluripotentnich
kmenovych bunék.V experimentu byl pouzit mysi model s nefunkénim genem pro protein PDX1,
ktery neni schopen vytvorit slezinu. Vlevo je celkovy pohled na ¢ast bfisni dutiny, vpravo je fluo-
rescence GFP.

té7 centralni nervové soustavy. Cim dal tim presvédCivéji se ukazuje, Ze tento tzv.
feto-maternalni mikrochimérismus muze podstatnym zplisobem ovliviiovat
zdravotni stav Zeny a s velkou pravdépodobnosti se spolupodilet na rozdilné délce
Zivota mezi muzi a Zenami ve prospéch Zen.

Pribéh z oblasti sci-fi pfipomina snaha vyuzit indukované pluripotentni kmeno-
vé bunky pro transplanta¢ni medicinu. Diky pokroku genetickych modifikaci se
podatilo vytvofit mysi model s nefunkénim genem pro protein PDX1 postradajici
slezinu a indukované pluripotentni kmenové bunky z krysy geneticky upravené
tak, Ze jeji tkané syntetizuji zeleny fluorescenéni protein (GFP, sviti tedy zelené po
osviceni modrym svétlem pod fluorescenc¢nim mikroskopem nebo binolupou; viz
obr.7.8). Krysi fluoreskujici iPSC byly vneseny do ¢asného mysiho vyvijejiciho
se embrya a k obrovskému prekvapeni se narodilo mysatko s krysi slezinou. Krysi
bunky tak vytvorily to, co my$ sama nedokazala!

Neni prekvapenim, Ze tento experiment okamzité rozproudil diskuse o mozné
ptiprave lidskych tkani pro transplantacni ucely v nékterém ze zvirecich modelq,
jako idealni se v sou¢asné dob¢ nabizi prase. Rozproudily se nejen diskuse, ale byly
provedeny i pilotni experimenty prokazujici, Ze v prase¢im zarodku lidské iPSC
prezivaji docela spokojené. Rada klinikti i vyvojovych biologii predpoklada, ze by
se tato technologie regenerativni mediciny mohla prekvapivé rychle prosadit do
klinické praxe. Dlivodem je extrémni nedostatek vhodnych transplantatd, stale
se zvySujici potieba tkanovych nahrad (spojena i se starnutim lidské populace) a
hlavné vyreSeni zasadniho problému transplanta¢ni mediciny, kterym je nutnost
hledani genetické shody mezi darcem a piijemcem transplantatu. Tento problém
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by odpadl, pokud by chronicky nemocny (nebo stary) ¢lovék mohl ziskat organ
slozeny ze svych vlastnich bunék, jen by si musel nékolik mésicti pockat, nez se mu
narodi a vyroste prislu§né prasatko.

Regenerace tkdrnovych poranéni
Kromeé toho, Ze se s pomoci kmenovych bun¢k neustale obménuje vétsina bunéc-
nych typd naseho téla, je tfeba hojit poranéni, ke kterym muZe dojit mnoha riizny-
mi zpUsoby. Situaci, kterou jsme vSichni nékdy zazili, je fiznuti, béhem n¢hoz tece
krev. Krvaceni je diikazem toho, Ze byla poSkozena nejen pokozka (epidermis), ale
zcela jisté i Skara (dermis) obsahujici cévni zasobeni. Prvni reakci na pritomnost
poskozeni tkané a prislusné cévy je aktivace krevnich desticek a krevnich sloZek
krev srazejici (koagulacéni) kaskady. Pri poskozeni tkané se ke krevnimu obsa-
hu dostavaji molekuly od néj normalné hermeticky oddélené — napf. tzv. tkanovy
faktor produkovany fibroblasty a burikami hladké svaloviny. Vysledkem (aktivaci
nékolikastupriové a peclivé mnoha faktory kontrolované kaskady proteiny $tépi-
cich enzym?t — protedz) je vznik trombu — fibrinové sité se zachycenymi krvinkami,
ktery uzavie déravou cévu. DuleZitou roli zde hraji krevni desticky, které maji na
svém povrchu receptor pro kolagen, ktery se nachazi v misté poskozeni mimo cévu.
Pokud se krevni desticka dostane do kontaktu s kolagenem (ten se nikdy nenachazi
uvnitf neposkozené cévy), navaze se, aktivuje se, zméni tvar (rozplacne se), zacne
ze svych granuli uvoliovat latky (ADP, serotonin, faktor aktivujici desticky nebo
thromboxan A,) lakajici do mista poranéni dalsi krevni desticky, buriky imunitniho
systému, aktivujici stah hladké svaloviny snizujici primér poSkozené cévy (vazo-
konstrikei) a obecné prispivajici k hojeni poranéni. Tim, Ze rana prestane krvacet,
hojeni totiz nekonéi. Celkem aktivované desti¢ky produkuji vice nez 300 riiznych
latek komplexné se podilejicich na uvedeni tkané do ptivodniho stavu. Tento proces
vyZaduje koordinovanou migraci bunék hladké svaloviny, fibroblastii (produkuji-
cich mezibunéénou hmotu) a endotelidlnich bunék a jednou z klicovych molekul je
zde destickami uvoliiovany rastovy faktor PDGF (platelet derived growth factor).
Pro uzavreni cévy je nezbytné prilakani endotelidlnich kmenovych bunék z kostni
drené. I zde plni zasadni roli molekula uvoliiovana krevnimi desti¢kami — SDF-1a.

Pri fadé poranéni dochazi uzavienim cévniho recisté k lokalnimu nedostatku
kysliku — hypoxii. Ta vede k zablokovani odbouravani cytoplazmatického proteinu
HIF-1 (hypoxii indukovaného faktoru), ktery nasledné spusti produkci molekuly
VEGF (vaskularni endotelialni riistovy faktor). VEGF je produkovan do okoli
bun€k Zijicich v nedostatku kysliku a funguje jako chemotakticky (buriky lakajici)
a diferenciacni faktor endotelialnich bunék (bunék tvoricich vnitini vystelku cév;
viz obr.7.9). Pomoci HIF-1 a VEGF neni regulovana jen reparace cév po poskoze-
ni, ale obecné prestavba cévniho reciste za fyziologickych a patologickych podmi-
nek — napf. fada nadord timto zptisobem zajistuje své cévni zasobeni.

Neéktera poskozeni epiteld mohou tyto tkané opravit samy. Jen je teba vyresit
dost podstatny problém, Ze epitelialni bunky jako takové jsou pro opravy docela
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Obr.7.9: Odbouravani HIF a jeho blokace. A — Normalni situace, kdy je v tkdnich dostatek
kysliku, odbourava se HIF a neni produkovan VEGF. B - Nedostatek kysliku vede k zablokovani
odbouravani HIF-1, tento transkripcni faktor spusti produkci molekuly VEGF, ktera funguje jako
chemotakticky a diferenciacni faktor endotelidlnich bunék cév.

nevhodné. Typicky se totizZ pevné drzi podlozky — bazalni laminy i navz4jem me-
zibunéénymi spoji. Za normdlnich okolnosti nejsou schopny prili§ ménit tvar,
nerkuli se pohybovat do mista poskozeni a zde zacelovat ranu. Bunkami, které
naopak v8echno potiebné pro hojeni poranéni uméji, jsou fibroblasty, ty ale nemu-
seji byt pritomné, nebo je jejich zapojeni nezadouci. Jejich aktivitou vznika totiz
mezibunécna hmota — to, co mizeme pozorovat pfi a po hojeni jako jizvu (jasny
dikaz zapojeni fibroblastti). Prili§ velka jizva vSak muze omezit funkei tkané
(napf. ve svalu, gliova jizva v mozku, vystouplé, tzv. kaldzni jizvy v kiZi, zjizve-
ni stfev po zanétech, nebo tzv. fibréza plic...). Nebylo by skv€lé, kdyby se epite-
lidlni bunikky mohly na chvilku pro potfeby hojeni zménit v bunky pfipominajici
fibroblasty (schopné migrovat a rozprostfit se), a pak se po odvedené praci zase
poslu$né vratit do ptivodniho epitelialniho stavu? Jako spoustu dalSich vybornych
napadd, i tento byl v evoluci realizovan. Epitelidlni bunky jsou totiZ schopné tzv.
epitelialné-mezenchymalni tranzice (EMT), kdy prod¢laji komplexni prestavbu
aktinového cytoskeletu, zméni své receptory na povrchu bunék, obecné své cho-
vani upravi tak, ze jsou idealnimi opravari (zméni se pritom exprese nékolika set
gentl). Vznikla bunka mutze mit vlastnosti multipotentni mezenchymové kmeno-
vé bunky a pfi reparaci se diferencovat do celé rady potifebnych bunécnych typa.
Pri opravé poskozeni pokozky mistni epitelialni buniky (keratinocyty) podstoupi
EMT a po uzavieni rany podstoupi opa¢ny proces — mezenchymalné-epitelialni
tranzici (MET). Podobné jen s vyuzitim epitelialnich bunék (EMT nasledovanou
MET) je naptiklad opravovano poskozeni epitelu béhem menstruacniho cyklu.
Existence EMT vysvétluje i to, Ze buiiky nadorti odvozené od epiteld, které by se
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normalné nemély po téle pohybovat, mohou vytvaret metastazy. Nadorové burky
tak ,,zneuzivaji“ ptvodniho vynalezu urc¢eného pro opravy poskozeni epitelt a neni
prekvapivé, ze inhibitory EMT mohou mit velky terapeuticky potencial pii 1é¢bé
metastazujicich nadord.

Rada z vas zazila zlomeninu kosti a celou fadu kontrolnich rentgend. Kromé
toho, ze pfi hojeni zlomeniny muselo dojit v podstaté ke vSemu zminénému vyse,
specifickym rysem kostni hmoty je jeji sofistikované usporadani anorganického
materialu. Co je ale pfi opravach kostnich poranéni nejdtlezitéjsi udélat nejdiive?
Oba konce kosti spojit. K tomu dochazi tak, ze se béhem 7-14 dnli pomnozi
fibroblasty schopné produkovat mezibunécnou hmotu a dojde ke vzniku velice
husté kapilarni sité zajistujici dostatecné prokrveni (vznikne tzv. granulaéni tkan).
Do mista poskozeni dale migruji osteoklasty, které resorbuji (rozpoustéji) kostni
odstépky a mrtvou kostni hmotu. Bunky okostice (ktera chrani a vyzivuje kost,
obsahujici kmenové buriky pro obnovu kostni hmoty) v blizkosti zlomeniny se di-
ferencuji v chondroblasty produkujici z obou stran poskozeni hyalinni chrupavku,
kterd posléze oba konce kosti spoji. Dalsi fazi po sristu pomoci chrupavky je jeji
nahrada skute¢nou kostni hmotou (jedné se o podobny d¢j, ke kterému dochazi
béhem vyvoje kostry (viz kap.3). Tento d¢j se nazyva enchondralni osifikace a
Ucastni se jej osteoblasty, které se po zaliti do mezibunééné hmoty méni na osteo-
cyty mineralizujici chrupav¢ity zaklad. Timto zpisobem vzniké na chrupavcitém
zéklad¢ provizorni kostni ndhrada zajistujici solidni pevnost, jesté je ale potieba
usporadani kosti optimalizovat a provazat s okolni kostni hmotou. To se déje pomo-
ci aktivni prestavby ménici provizorni trabekularni (trdmcitou) kost v definitivni
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Obr.7.10: Kostni hmota prochazi neustalou pfrestavbou. Podileji se na ni mj. osteoklasty
(vznikajici splynutim monocytl plivodem z hematopoetické kmenové buriky), které ji odbou-
ravaji. Vzniklé kanalky jsou koncentricky zaplhovany organickou hmotou osteoblasty, které se po
zaliti do extraceluldarni hmoty diferencuji v osteocyty mineralizujici kost.
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kompaktni kost. Zasadnimi bunkami jsou zde osteoklasty, které skrz srstovou
zonu svou leptaci aktivitou prorazeji tunely, které jsou nasledné soustiedné plnény
kostni hmotou, kterou produkuji osteoblasty/osteocyty (viz obr.7.10).

Nase télo dokaze opravit i néktera poskozeni nervové soustavy, samoziejme ale
zalezi na konkrétnim misté a mife poskozeni. Neuroregenerace v perifernim ner-
vovém systému (PNS) je pomérné uspeésna. Pokud dojde k preruseni axonu, tak
ten je schopen regenerovat prodluzovacim ristem z neuronalniho pahylu smérem
k myelinové pochve, pricemz rast axonalnich vybézku je smérovan chemotak-
tickymi faktory vylu¢ovanymi ze Schwannovych bunék (viz obr.7.11). Poranéni
periferniho nervového systému okamzité vyvolava migraci neutrofilti, Schwanno-
vych bunék a makrofagli do mista poskozeni. Rychlost ristu lidského axonu mtize
dosahnout 1 mm/den u malych nervi a 5 mm/den u velkych nervi. Oddélena ¢ast
axonu se oznacuje jako distalni segment a béhem hodin po Grazu odumiré, stejné
odumira i myelinova pochva. V misté ptivodniho vybézku zlistava vazivovy obal —
tzv. endoneurium. Do néj regenerujici axon vriist4, az dosahne cile v inervované
tkani, kde vytvori synapsi, nasleduje myelinizace pomoci Schwannovych buné¢k a
obnoveni pivodni funkce. Pokud dojde k pretnuti dtlezitého nervu, je zpravidla vy-
uzivana moznost neurochirurgického spojeni zacisténych nervovych koncti pomo-
ci miniaturnich stehti. Mira regenerace poskozeni PNS samoziejmé zavisi na jeho
mife, Case, po kterém je provedena neurochirurgické operace, i na véku pacienta,
s vyrazné lep$i prognézou u mladsich jedincd.

Pokud dojde k poranéni centralni nervové soustavy (CNS), je jeji regenerace
pouze omezena. Obecné je v CNS produkovana cela fada inhibi¢nich faktora, kte-
ré brani axonalnimu regenera¢nimu riistu a regenerativni myelinizaci. Misto obno-
vy neuronalnich spojeni pomérné rychle vznika tzv. gliové jizva z astrocytd a jimi
produkované mezibunééné hmoty. Gliova jizva pomérné rychle opravi strukturni
poskozeni tkang, svymi produkty vSak vyrazné inhibuje neurondlni regeneraci.

>

bazélni lamina  filopodia Schwannovy buriky

Obr.7.11: Regenerace nervového zakonceni v periferni nervové soustavé prodluzovacim
rustem z neuronalniho pahylu.
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Obr.7.12: Subventrikularni zéna. Oblast mozku, kde se vyskytuji neuronaini kmenové bun-
ky, se oznacuje jako subventrikuldrni zéna. Populace kmenovych bunék je oznacena cervenég,
mozkové komory modie a hnédé.

V soucasné dobé probiha intenzivni vyzkum zptsobd, jak odblokovat prirozené
regenera¢ni mechanismy CNS napt. pomoci chondroitinazy ABC, ktera je schopna
$tépit chondroitinsulfat v gliovych jizvach a vyznamné napomoci napft. pri rege-
neraci po poskozeni michy. Dal§i moznosti, ktera je velice intenzivné studovana,
je vyuziti opravného potencialu neuronalnich kmenovych bunék vnesenych do po-
Skozené tkang. Timto zplisobem by bylo mozné posilit aktivitu neuronalnich kme-
novych bunék nachazejicich se v tzv. subventrikularni (,,pod mozkovou komorou*)
zon¢€ mozku, ktera je poziistatkem neuroepitelu pti jeho vyvoji. Je prokazano, ze
tyto bunky diferencuji v neuroblasty schopné migrovat typicky smérem k ¢icho-
vému bulbu (bulbus olfactorius) a zde se diferencovat do neuront (s bunéénou
vyménou cca 0,1 % za rok). I samotny lidsky hipokampus (soucast koncového
mozku, kterd je zodpovédna mimo jiné za kratkodobou pamét) se na bunécné
urovni prekvapivé obménuje. V této evolucné staré ¢asti mozku kazdy den vznika
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a zanika asi 700 novych neurond, coz ¢ini prekvapiveé vysokou asi 1,75 % rychlost
ro¢niho bunécného obratu. Podobné studie vyuzivaji toho, ze v letech 1955-1963,
kdy probihalo velice intenzivni testovani jadernych zbrani, se do ekosystému do-
stalo dramaticky zvy$ené mnozstvi izotopu uhliku “C (polo¢as rozpadu cca 5 700
let). Nasledovalo jeho rychlé sniZzeni téméf na ptivodni hodnoty. Lidé narozeni
okolo roku 1960 maji ve své DNA zabudované vyznamné vy$si mnozstvi C nez
lidé narozeni dtive nebo pozdéji. Pii postupnych replikacich se izotop “C vyiedu-
je a nahrazuje se izotopem '2C. Jen buriky, které jsou v tkani ptivodni, prezivajici
v diferencovaném stavu po cely zZivot (jakych je v CNS vétsina), maji ptivodni vy-
soké hodnoty obsahu **C ve své DNA. Diky moznosti studovat obsah “C v DNA
s vysokou piesnosti pomoci hmotnostni spektrometrie dnes mizeme objektivné
urcovat rychlost bunécného obratu jednotlivych tkani — viz tabulka 7.1). Dnes jiz
byla zmapovana rada lidskych tkani a vysledky jsou ¢asto velmi prekvapivé. Jiz byla
zminéna piekvapiveé vysoka bunéénd obména neuronti hipokampu. Pro mozkové
oligodendrocyty (myelinizujici nervové vybézky v CNS) se jedna naopak o hodnotu
piekvapivé nizkou — okolo 0,3 % za rok, mnohem nizsi, nez je rychlost myelinizac-
ni prestavby jako takové.
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8. MLADI ROSTLIN

Uvahy nad mladim rostlin jsou mirné komplikované riznorodymi strategiemi
rozmnozovani, které rostliny maji. Nékdy je pak slozité urcit, co vSechno je mlada
rostlina a proc. Pfi pohlavnim mnozZeni, které si v souvislosti se vznikem novych
jedinct asi vybavi kazdy nejdrive, tvori rostliny semena, v nichz jsou ukryta embrya
— mladé rostlinky. Vzniku embrya ale predchazi jesté jedna odlisna generace a od
zékladniho modelu existuje cela fada odchylek v podobé rtiznych forem nepohlav-
niho rozmnozovani.

Skoro z kazdé ¢asti rostlinného téla mize vyrast rostlina nové, a to diky schop-
nosti rostlinnych bunék rozrtznit se na jakykoliv bunéény typ. Tato schopnost
(totipotence) umoznuje bunikdm vytvorit celé fungujici telo, i kdyz uz vykonavaji
néjakou pomérné specializovanou funkci (srovnejte s bunkami zivocichd, zmi-
nénymi v predchozi kapitole). Nové rostliny tak vznikaji tieba z oddenkd, listl ¢i
vétvi, ¢asti jinak urcenych k fungovani béhem rastu (viz obr.8.1). Geneticky jsou
identické s ,,materskou” rostlinou, jde vlastné¢ o jeji klony. Nové vznikly jedinec je
vSak ve vétSiné pripada sice maly, ale mtzeme fici, Ze ,,dospély“, fazi mladi tak
vegetativné se mnozici rostliny velmi ¢asto zcela preskoci. Specialnim pripadem
nepohlavniho rozmnozovani je apomixie. Apomikticky se mnozici rostlina vytvari
kvéty — pro pohlavni rozmnoZovani slouzici organy. Embryo ale nevznikne po sply-
nuti dvou pohlavnich bunék. Vyvoj nové rostlinky je zahajen z neoplozené vajecné
burky (¢i jiné buniky zarode¢ného vaku), kterd byva diploidni. Nedochazi viibec
k redukénimu déleni, na ,,rodi¢e” si hraje bézna télni burika. Embryo i semeno se
ale dale vyviji vcelku normalné, jak bude popsano dale. Embryo je opét klon ma-
terské rostliny, jen se rostlina neochudi o vyhody, které ji pfinasi tvorba semen,
jako jsou 8ifeni na velké vzdalenosti a moznost preckat nepriznivé podminky. Tuto
strategii najdeme napftiklad u mnohych ostruziniki (Rubus) ¢i jerabti (Sorbus).

Dalsi komplikaci je stiidani dvou fazi, haploidni (gametofyt, v jadrech bunék je
obsazena jedna sada chromozom) a diploidni (sporofyt, dvé sady), béhem zivota

Obr.8.1: Vegetativni rozmnozovani rostlin. Vlevo: Na okrajich listh vyristajici nové rostlinky
ur¢ené k iteni u kalanchoe (Bryophyllum). Vpravo: Slahouny se sifici jahodnik (Fragaria).
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rostliny. Pri pohlavnim rozmnozovani dochazi ke splynuti dvou haploidnich po-
hlavnich bunék (gamet). Gamety vznikaji pfi mitotickém déleni bunék haploidni-
ho gametofytu. Jejich splynutim vznikne zygota, zaklad nového sporofytu (ktery je
diploidni). Na sporofytu vznikaji redukénim délenim haploidni spory, které vyklici
opét v haploidni gametofyt. (podrobnéji a s obrazky vSe najdete v broZurce 47. ro¢ni-
ku BiO — Ldska, sex a néZnosti v fisi Zivocicht a rostlin).

U mechorostd je gametofyt prrevladajicim stadiem. Gametofyt je u nich ¢asto po-
mérné dlouhovéky, mnohobunéény a existuje samostatné. Spora mechorostd uvol-
néna ze $tétu ve vhodnych podminkach kli¢i a vznika prvokli¢ek, drobny vlaknity
utvar. Z néj vyrasta (stale haploidni) zelena rostlinka s listky nebo stélka jatrovky ¢i
hleviku. U kapradin se vytrus vyviji v maly srd¢ity nebo vlaknity atvar, prokel, ten
muzZete pii pozorném hledani nalézt na povrchu vlhké pady. Gametofyt vétSiny pla-
vuni byste hledali tézko, je sice dlouhoveky, ale vyriista pod zemi. Na gametofytu se
tvori samici (zadrodecniky ¢ili archegonia, v nich je vajicko) a sam¢i (pelatky neboli
antheridia, produkuji spermatozoidy) pohlavni organy. K oplozeni dochazi uvnitf
archegonia, kde se vyviji i embryo.

U semennych rostlin, kterych se bude tato kapitola prevazné tykat, prevlada
sporofyt. Gametofyt byl redukovan na zarodec¢ny vak a pylovou lacku, tutvary
z nékolika malo bunék, plné zavislé na sporofytu. Ty vyprodukuji gamety — vajec-
nou buriku a spermatickou bunku. Jejich mladi, vzhledem ke kratkému a znaéné
nesamostatnému Zivotu, ktery vedou, neni pfili§ dramatické. Dulezity je ale dalsi
osud bun¢k zarodecného vaku, které davaji vzniknout ¢astem semene. Sporami
semennych rostlin jsou materska buiika zarode¢ného vaku a pylové zrno.

Predtim, nez semeno opousti rostlinu, méni se tak, aby 1épe odolavalo vnéjsim
podminkam a plnilo svij ucel. Zmensuje se mnozstvi vody v pletivech. V embryu

Obr.8.2: Nejvétsi semena na svété lze nalézt na Seychelskych ostrovech. Patii palmé
seychelské (Lodoicea maldivica) a vazi az 30 kilogramu.
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8.A Odlet a najdi si houbu. Orchideje (Celed vstavacovité, Orchidaceae), jsou jedny
z nejefektivnéji a nejdale se Sificich rostlin. Tvoii veliké mnozstvi drobounkych seminek
méficich vétsinou méné nez 1 mm (viz obr.8.3). Seminka pfipominaji zrnka prachu, a
je jasné, ze se do nich mnoho zésob nevejde. Jsou tvofena jen nediferencovanym
ovalnym embryem a osemenim, které je zodumfelych bunék (viz obr.8.4). Z ¢eho tedy
mlada orchidej Zije, nez zacne fotosyntetizovat? Ani v dospélosti na tom spousta
orchideji neni s autotrofii (schopnosti samostatné vyzivy pomoci fotosyntézy) zrovna
slavné, tézi ze své provéazanosti s houbovym symbiontem a uhlikaté latky ziskévaji od
néj. Nejinak je na tom seminko; vétsinou do kratké doby od vykliceni musi obvykle
nova rostlinka najit houbu, se kterou sroste a zacne na ni parazitovat. Samo semeno je
schopno vyklicit a vytvofit jen par dalSich bunék. Po ziskani houby vytvéfi rostlina
protokorm, mnohobunécny Utvar bez definovanych organd. Na Spicce protokormu se
poté zacind vyvijet vrcholovy meristém, na druhém konci se vyviji Utvary pro
mykorhizni symbiézu. Protokormy mohou byt plné zdvislé na vyzivé houbou
(mykoheterotrofni) nebo zelené, fotosyntetizujici (u epifytickych orchideji), od hub
ziskavaji i vodu a minerdlni latky. Samy o sobé jsou drobné, ale mohou prezivat mésice
az roky, nez zacne rGst orchidej tak, jak ji zname — s listy a kvéty.

Obr.8.4: Semeno tofice (Ophrys kotschyi)
pod fluorescenénim mikroskopem. Osemeni
(Cervené) obklopuje embryo (zelené).

Obr.8.3: Tobolka orchideje plna drobnych
seminek.

vznikaji ochranné proteiny, které zabranuji poSkozeni a sraZeni ostatnich protei-
nd v prostiedi s nedostatkem vody. SniZuje se mnoZstvi auxinli a gibberelind, ke
slovu prichazi kyselina abscisova — timto hormonalnim fizenim (signaly ptichazi
z matef'ské rostliny) je pozastavena rlistova ¢innost a sniZena metabolicka aktivita,
embryo vstupuje do klidového stavu (dormance, viz kap.8.1). U ¢asti druhti se ob-
sah vody sniZi méné a vyvoj embrya pokracuje i po oddeleni od rostliny, dokonce
jsou druhy, kde z matefské rostliny opada jesté vajicko. Pyl je pritomen, ale k oplo-
zeni a premén¢ v semeno dochézi az na zemi, napiiklad u jinanu dvojlalo¢ného
(Gingko biloba).

Vyvoj embrya a vznik semene

Embrya semennych rostlin prozivaji velmi vzrusujici Zivot. Je§té nez zacnou vol-
né rdst, jsou uzaviena v semenu, a vyslana na cestu svétem. Nékdy cestuji seme-
na sama, nékdy obalena dal8imi preménénymi ¢astmi rostliny — pak jde o plody.
Semena slouzi k Sifeni rostlin, a to jak prostorem, tak ¢asem (semena jsou c¢asto
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odolna a vydrzi v pdé po dlouhou dobu, viz kap.8.1). Cilem materské rostliny je,
aby semen vytvorila co nejvice, dala jim s sebou co nejlepsi zasoby (aby pri kliceni
a rdstu obstaly v konkurenci) a dostala je co nejdale od materské rostliny. Kdyz se
zamyslite nad naroky, které to na semeno klade, dojdete k zavéru, Ze nikdo nemuze
mit vSechno naraz. Nekteré poZadavky na vlastnosti se vyloZené vylucuji navzajem.
Cim vétsi porci zasob semeno dostane, tim méné si takovych semen rostlina mtize
dovolit. Cim jsou semena vétsi a t&78i, tim hiife se budou §ifit tfeba vétrem. Mnoho
mali¢kych semen se bude sice dobre §ifit, ale pokud dopadne takové seminko do
zapojeného porostu rostlin, tézko si vybojuje prilezitost vyrlst. Rostliny tak voli
rozmanité strategie, sazi na rtzné vlastnosti, coz se odrazi na tZasné Skale veli-
kosti a tvard semen a jejich nosict (ploda) v prirod€. Plod, jeden z kli¢ovych vyna-
lezii krytosemennych rostlin, ohromné rozsifuje moznosti ochrany a Sifeni semen.
Vzpomerite si tieba na tfeSné ozobavané ptaky, kokos plovouci ve vinach nebo
okfidlené javorové dvounazky letici ve vétru. Plody vznikaji nej¢astéji sristem ¢asti
semeniku, nékdy prirastaji i dalsi soucasti kvétu (kvétni lizko, které tvori chutna
jablka, pfeménény kalich, z néhoz vznika chmyr pampelisky...).

U mechorostd se embryo vyviji v archegoniu na matefské rostlin¢, nikam se
nesifi, poté z n¢j vznika nezeleny §tét, ktery je jednim svym koncem zanoten do
gametofytu, odkud je vyZivovan. U kapradin se embryo také nejdiive vyviji v ar-
chegoniu, odkud si poté prorazi cestu ven. Zavislost na gametofytu je u kapradin
pfitomna pouze na pocatku vyvoje. Velké zelené listy kapradin, které zname, jsou
uZz samostatny sporofyt.

Obr.8.5: Nezeleny protokorm béloprstky bélavé (Pseudorchis albida) méfi okolo 2 mm,
tento je stary vice nez jeden rok.
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8.B Cukr a tuk. Vyuzivat tuky jako hlavni zdroj energie s sebou nese urcité
komplikace. Pii bézném fungovani buriky je tuky mozno vyuzivat jako zdroj energie
jen za soucasného zpracovavani cukrd. Také je tieba z tukl ziskat materidl pro syntézu
sacharidq, které rostlina nutné potrebuje pro stavbu téla (zakladni slozka bunécnych
stén, celuldza, je polysacharid). Jak tedy len nebo slunec¢nice tento problém prekonaly?
Na zacatku ziskavani energie z lipidd stoji rozstépeni lipidd na glycerol a mastné
kyseliny. Mastné kyseliny se zpracovavaji béhem p-oxidace. Pfi té je odstépena z re-
tézce mastnych kyselin vzdy dvojice uhlikd a postupné oxidovana na acetyl koenzym
A (za zisku energie). Acetyl koenzym A vstupuje do Krebsova cyklu. Krebstv cyklus
je zésadni ¢asti katabolismu, procesu, kdy bunky rozkladem slozitéjSich slou¢enin na
jednodussi ziskavaji energii. Latky z néj jsou vyuzivany i pro tvorbu slozitéjsich slou-
Cenin potiebnych v burice. Pfitomnost produktu ¢asti metabolismu cukrd je zasadni
pro udrzeni Krebsova cyklu v béhu. V semenech jsou pfitomny neobvyklé organely
- glyoxyzomy (odvozené od peroxizomu) — kde produkty -oxidace mastnych kyselin
vstupuji do glyoxylatoveho cyklu. Sledem reakci vznika latka, ktera muze slouzit jak
k vyrobé glukézy (v pribéhu glukoneogeneze), tak k regeneraci slouceniny potrebné
ke sprdvnému béhu Krebsova cyklu. Pfitomnost téchto neobvyklych organel umozru-
je rostlindm mit semena plna energeticky vydatnych tuk(i a nam lisovat olej z fepky.

Vznik semene

Abychom zjistili, jak vznika semeno, musime se vratit k tomu, jak vznika samot-
na samici gameta, vajeéna bunika. Na vnitini sténé semenikd dochazi nejprve
ke vzniku vajicek (samicich vytrusnic, tedy mist, kde vznikaji spory). Vaji¢ko ma
obvykle dva obaly (integumenty) a vnitfni pletivo (nucellus), kde meiotickym d¢-
lenim dochazi ke vzniku samotné samici spory. Tato haploidni (n) burika se nikam
nepresouva. Zlstava na svém misté a dava vzniknout sami¢imu gametofytu, ktery
je nejcasteji osmijaderny. Pro nés jsou z néj zasadni vajecna burnka (z té vznikne
zygota a nova rostlina) a dvé jadra v centralni burice, ktera splynou do diploidniho
(2n) jadra, které se ucastni vzniku endospermu (viz dale).

Sam¢i gametofyt (pylové zrno) je tvoren na prvni pohled jednou burkou.
Uvnit této vegetativni bunky se ale ukryva dalsi, ktera byla vegetativni burikou
pohlcena. Vegetativni burika po opyleni opousti pylové zrno ve formé pylové lacky
a nese vnitini buniku, zvanou generativni, k vajicku. Ta se nejpozdé&ji tésné pred
oplozenim rozdéli na dvé bunky spermatické. Prvni spermatickd burika oplodni
vajicko, druha oplodni centralni bunku zarode¢ného vaku, ¢imz vznikne triploidni
bunka (haploidni, n, spermaticka burika + diploidni, 2n, jadro zarode¢ného vaku),
jejim dal$im délenim pak endosperm. Ten je primarni vyzivovym pletivem emb-
rya. K prvnimu déleni jadra endospermu dojde obvykle jesté pred délenim zygoty.
V ¢éasti pripadt neni rozdéleni jadra nasledovano tvorbou bunééné stény a endo-
sperm se nejdrive vyskytuje jako mnohojaderny utvar. Bunécné stény vznikaji az
dodate¢né a ne vzdy v celém objemu endospermu. Ziviny z endospermu mohou byt
pfesunuty i jinam, naptiklad do déloh (predstavte si tfeba fazoli) nebo hypokotylu,
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Obr.8.6: Semeno fazole a plod kukufice.

a zasobni funkce tak mizi. U nékterych rostlin se zasobni pletivo vytvari z nucellu,
jindy je nucellus spotfebovan embryem jiz béhem jeho raného vyvoje.

Z vajeénych obalili vznika osementi, obal semene. Osemeni mutze byt velmi pevné
a chranit semeno pied nepriznivymi vlivy okoli, tfeba u semene vojtésky. Na ose-
meni se mohou vyskytovat také vyrastky slouzici k §ifeni semene — napriklad kridlo
pro umoznéni $ifeni vétrem u borovice (Pinus).

Semeno mé za tkol nejen embryo chranit, ale také nést zasoby potrebné pro jeho
vyvoj. Co vSechno je k takovému vyvoji potfeba? Embryo potiebuje zdroj energie,
uhliku a dalsich stavebnich latek, véetné riiznych iontd. Castou zasobni latkou
rostlin je §krob, polysacharid sestavajici z jednotek glukdzy. Skrob je ulozen v mo-
difikovanych plastidech, tzv. amyloplastech (na rozdil od chloroplast jsou nezele-
né a neslouzi k fotosyntéze). Naptiklad v endospermu trav najdeme velké mnozstvi
Skrobu. Obilky, plody travin, jsou pak zdsadnim zdrojem vyzivy pro velkou ¢ast lidi
na Zemi, vzpomenme jen na pSenici, kukurici nebo ryzi. Zasobni polysacharidy
mohou rostliny ukladat také do bunéénych stén. Najdeme je napriklad u kavov-
niku (Coffea arabica) ¢i datlovniku (Phoenix dactylifera). Kromé zasobni funkce
tyto polysacharidy rovnéz zpeviiuji bunéénou sténu. V semenu dochdézi i k ukladani
proteint. Jde o zdroje dusiku, uhliku a siry potfebnych pro vystavbu vlastnich pro-
teind klicici rostliny. Tyto proteiny nemaji enzymatickou funkci, vznikaji specificky
jako zasobni, a ukladaji se do membranou obalenych proteinovych télisek. K ukla-
dani proteinovych zasob dochazi v délohach a hypokotylu. Velky podil zadsobnich
proteinti obsahuji semena lusténin, proto jsou vhodné pro lidi, ktefi omezuji pri-
jem masa. U jednod¢€loznych rostlin tvori vnéjsi ¢ast endospermu specializované
bunky aleuronové vrstvy. Tyto burnky obsahuji vétSinu proteind v endospermu.
Kromé toho jsou v nich ulozZeny i lipidy. Pfi kli¢eni produkuji a-amylazu, enzym,
kterym je $tépen Skrob.

Zajimavou zasobni latkou je fytin, vdpenato-hotfecnata sil kyseliny fytové (viz
obr.8.7). Slouzi jako zasobarna fosforu a diky svému zapornému naboji také ke
skladovani kationtd, jako jsou Mg?* a Ca*".

Energeticky velmi bohaté jsou také lipidy. I z malého objemu lipida Ize ziskat
velké mnozstvi energie. Zivo¢ichové je vyuzivaji hojné, pii pohybu je vhodné mit
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Obr.8.7: Vlevo skrob - amylopektin, vpravo fytin - diky zapornym nabojum vaze dulezité
vapenaté a hofecnaté kationty.

energii uloZenou co nejefektivnéji. Rostliny objem zasob tolik netrapi, samy se ne-
pohybuji a sacharidy si navic vyrabi velmi snadno (tu¢nou rostlinu jste, na rozdil
od obézni kocky, nikdy nepotkali). Hlavni misto pro vyuziti tukd je u rostlin v se-
menech, ktera se pohybuji (sice pasivné, ale prece) a nemohou si veliké objemy
dovolit.

Zasobnimi lipidy rostlin jsou triacylglyceroly, estery vy$§ich mastnych kyselin
a glycerolu. Syntetizuji se v endoplazmatickém retikulu a ukladaji se mezi vrstvy
fosfolipidové dvojvrstvy v membréané. Casem dochézi k jejich odskrceni a vznikéa
vacek obaleny jednou vrstvou membrany — oleozom.

Vyivoj embrya u krytosemennych rostlin
Podivejme se nyni na vlastni prabéh vzniku embrya u krytosemennych rostlin, kte-
ry je nejlépe popsan na hlavnim modelu rostlinné genetiky — husenicku rolnim
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Obr.8.8: Vyvoj embrya husenicku rolniho (Arabidopsis thaliana).
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8.C Casovani kli¢eni. Co pfiméje rostlinny zarodek (embryo) uvnité semene, aby se
probralo z klidového stavu, zvysilo sv(ij metabolismus a zacalo kli¢it? Odpovéd' neni
jednoznacna a zalezi na rlistové strategii daného druhu, prostredi, které druh obyva
a nékdy i na uzpdsobeni daného semene v ramci rostliny. | v ramci jednoho druhu je
kliceni semen ¢asovano a ovliviiovano Sirokou skalou vnitfnich i vnéjsich podminek.
Vnitfnimi podminkami jsou hlavné koncentrace rostlinnych hormon( uvnitf semene.
Z podminek prostredi jsou dulezité vihkost, teplota, dostatek kysliku a mnohdy
také osvit a mechanické naruseni osemeni. Spravné casovani kliceni je dulezité u
dormantnich semen, a proto se mu budeme vénovat v nasledujici kapitole.

(Arabidopsis thaliana) — viz obr.8.8. Zygota (burika vznikla splynutim gamet) se
uz pred prvnim délenim protahuje a polarizuje — dolni ¢ast zabira velika vakuola,
v horni ¢asti je jadro a hustéa cytoplazma. Prvni déleni je tak asymetrické, urci se
pti ném, co bude nahote (apikalni, pozdé&jsi pryt a vrcholovy meristém) a co dole
(bazalni, pozdéjsi kofen). Vysledkem déleni je pak mensi apikalni bunka (ta dava
vzniknout vétsiné budouciho embrya) a vétsi bazalni bunka, ktera tvori suspenzor
— podlouhly utvar, skrz ktery je embryo vyZivovano.

V bunkach apikalni ¢asti embrya i v suspenzoru se vytvari rostlinny hormon
auxin, ktery je mezi bunkami pfenaSen pomoci proteinovych pirenaseci, jejichz
uspofadani vede k tomu, Ze se auxin koncentruje v burice spojujici apikalni ¢ast
embrya se suspenzorem. Auxin pdsobi jako transkripéni regulator a jeho pritom-
nost ¢i nepritomnost v bunce tak urcuje, jaka ¢ast genetické informace bude vy-
uzita, ¢imZ dochézi k morfologické polarizaci jednotlivych ¢asti embrya. Apikalni
burika se nékolikrat déli tak, Ze vznika osmibunéény kulovity utvar. Pri dalsi sérii
déleni se z osmi bunék v apikalni ¢asti stava Sestnact a dochazi k zdsadnimu roz-
déleni. Najednou uz nejsou vSechny buriky na povrchu, ale néco je uvnitf a néco
vné, embryu v tomto stadiu se tiké globularni. Povrchové bunky se pozdéji vyvinou
v epidermis pokryvajici povrch rostliny, vnitini buriky pokracuji jako zakladni a vo-
divé pletiva. Dvéma z bun¢k je jiz v tomto stadiu uréen osud budouciho apikalniho
meristému. Z bunky suspenzoru, kter4 je nejblizZsi apikalni ¢asti, se v tu dobu stava
misto, odkud se dale vyviji $picka kofene. Po jejim déleni se horni burka stava za-
kladem pro pozd¢jsi klidové centrum v koteni (misto, kde jsou buiikky minimalné
se délici, udrzujici se v nediferencovaném stavu) a dolni burika inicialou korenové
Cepicky. Zbytek korene — samotny meristém, vznika ze spodu apikalni ¢asti. Oblast
budouciho apikalniho meristému se déli pomaleji nez zbytek, tim vznika srdcity
tvar embrya (kraje rostou vice a rychleji), laloky jsou zaklady budoucich déloznich
listi. Pocet bunék roste a uvniti se vyviji prokambium — bunky, ze kterych vznik-
nou vodiva pletiva (dfevo, xylém — pro vedeni vody a rozpusténych anorganickych
latek a lyko, floém pro vedeni asimilat(l) a zakladni meristém, ktery se bude délit
v zékladni pletiva (primarni kdru, dien atd.). Embryo ted ma vlastné v§echny ¢asti,
které potiebuje. Dale dochazi k prodluzovani déloznich listkd i hypokotylu (prv-
niho stonkového ¢lanku pod dé€loznimi listy), tvar je nazyvan torpédovity. Tento
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vyvoj, ktery jsme si zjednodusené popsali, je typicky pro embrya dvoudéloznych
rostlin, napriklad praveé zminovaného husenicku. Jak uz nazev napovida, u jedno-
Vyvinuté embryo ma svou jedinou délohu preménénu ve Stitek (scutellum), spe-
cialni strukturu slouzici k vstfebavani zivin ze zasobniho pletiva béhem kli¢eni.
Zaklad primarniho kotene i s kofenovou ¢epic¢kou i apikalni pryt spolu s prvnim
listem a zakladem druhého a tfetiho listu chrani specialni ochranné pletivo. Di-
verzita v tvarech a zZivotnich strategiich rostlin se samoziejme promita i v rliznosti
embryi, uvedené piiklady rozhodné nejsou vycerpavajici.

8.1 Kliceni semen

Kli¢eni je pro vyvoj rostliny dal§im startovacim signalem; embryo po piestavce
pokracuje ve vyvoji a stdvd se samostatnou rostlinou. Aby mohlo kli¢eni zacit

8.D Zivorodost rostlin. Jisté dobfe znate Zivorodost u Zivocich(i, tedy zptsob roz-
mnozovaéni, kdy samice rodi zivd mladata. Ale védéli jste, Ze se s Zivorodosti da setkat i
u rostlin? Je to jev, kdy se novi jedinci vyvijeji na matefské rostliné a oddéluji se od ni
az ve fazi semenackd nebo mladych rostlin. To se mlze stat dvéma zpUsoby: bud' na
matefské rostliné vykli¢i semena, vznikld pohlavnim rozmnozovanim, nebo nové se-
mendcky vzniknou nepohlavni cestou,
vypucenim a oddélenim se od vegetativni
casti matefské rostliny. Tou byvé nejcastéji
list nebo cibulky, jak to mozna znate u po-
kojové rostliny kalanchoe (viz obr.8.1).
K ¢emu muze byt takovy zplsob rozmno-
zovani dobry? Spadlé semenacky maji vy-
hodu nad okolnimi semeny, ktera musi te-
prve vyklicit; jsou tedy Iépe vybaveny ke
kompetici. V nékterych prostredich miize
vznik semenécku na matefské rostliné zna-
menat az naskok jedné sezény navic. V ne-
stalych prostredich, jako jsou napiiklad
mangrovové porosty, mohou matefské
rostliny poskytnout potrebny stabilni pro-
stor pro vyvoj semenackd, protoze seme-
na spadla na zem by byla s nejvétsi prav-
dépodobnosti odplavena mofem pryc.
Semenacky, které padaji v mangrovech na
zem, uz maji vyvinuty dlouhy kyjovity ko-
fen, kterym se zapichnou do bahna a mo-
hou okamzité zacit rlist. V nasich zemépis-
nych Sitkach se da s zivorodosti rostlin
také setkat. Ma ji napfiklad lipnice cibulka-  gpy.8.11: Zivorodost ulipnice cibulkaté
ta (Poa bulbosa), lilie cibulkata (Lilium bul-  (poa bulbosa). Nové rostliny kli¢i pfimo uvnit¥
biferum) nebo nékteré ¢esneky. klaska.
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probihat, je tieba dostatek vody (to si ovéril kazdy, kdo zkousel péstovat tieba re-
fichu na vat¢). Po prisunu vody dochézi k bobtnani semene. Jde o fyzikalni proces.
Membrany a proteiny se obaluji vodou, coz startuje jejich funkci, polysacharidy po
hydrataci zvétSuji svij objem (predstavte si namocenou ¢ocku). Voda je zasadni i
pro zpracovavani zasobnich latek.

Mozna jste si v§imli, Ze nékdy maji semenacky rostlin jasné zvlastni prvni dvo-
jici listd — viditelné délozni listy (napriklad u buku), nékdy jsou uz prvni listy nad
zemi stejné jako vSechny dalsi (tfeba u dubu, viz obr.8.9). Existuji totiz dva typy
kliceni nadzemni ¢asti rostlin: kliceni hypogeické ¢i epigeické. Jako prvni prorazi
osemeni radikula, $pi¢ka primarniho kotfene. Pti epigeickém kliceni se jako prvni
prodluzuje hypokotyl, tedy oblast pod déloznimi listy. Semeno a dé€lohy jsou vyzve-
davany nad povrch pudy (coz je spi§ mozné u mensich semen, naptiklad u buku,
fazole ¢i tamarindu). Poté teprve mezi délohami vyrlista stonek s prvnimi pravymi
listy. D€lozni listy jsou obvykle morfologicky odlisné od dalsich listd a nékdy muize
byt problém semenacek viibec priradit ke spravnému druhu. Hypogeické kliceni
zacina prodluzovanim epikotylu (oblasti nad déloznimi listy), délozni listy zlsta-
vaji uloZeny v semenu pod zemi. Timto zptGsobem Kkli¢i tfeba kokos, hrasek nebo
mango. U trav prichazi ke slovu ochranna pletiva — obal kotene roste a d¢€la prostor
pro radikulu, ta ale vzapéti ztraci na dalezitosti a hlavni roli v pfijmu zivin prebi-
raji adventivni koreny. Obal budouci nadzemni ¢asti se prodluzuje az k povrchu a
vzniklym tunelem prorastaji jiz bez kontaktu s pidou listy a vzrostny vrchol. Z po-
pisti je patrné, ze cilem je vzdy dosdhnout toho, aby nebylo probijenim se ptidou
poskozeno vrcholové délivé pletivo.

Obr. 8.9: Semenacek dubu (vlevo) a buku (vpravo).
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Signal pro to, jakym zptisobem ma semendacek rast, prichazi s dostatkem ¢i nedo-
statkem svétla, pres fotoreceptory. Pokud svételny signal neni, nedochézi k dokon-
¢eni syntézy chlorofylu, pletiva jsou bleda, nazloutla (plati to jen pro krytosemenné
rostliny, smrcek rostouci schovany v krabici bude normaln¢ zeleny). Rostlina se
(dokud ma z ¢eho rtst) prodluzuje, aby se dostala na svétlo a na vrcholu rostliny
je ohyb — tak, aby byl chranén vzrostny vrchol. Stejného vzhledu dosahnete, pokud
nechate seminka kli¢it potmé, chovaji se stale tak, jako by byla v padeé.

Dormance semen

Speciélni kategorii semen, u kterych je vné&jsi i vnitini regulace kliceni zcela za-
sadni, jsou dormantni semena. To je takovy druh semen, ktera z né¢jakého diivodu
nevykli¢i, ani pokud jsou v okoli pro vykli¢eni vyhodné podminky. Pro¢ to dé¢laji?
MiiZe k tomu byt hned nékolik diivodii. Nékdy je lepsi pockat s vyklicenim na zaca-
tek nové sezony. Jisté si umite predstavit, Ze v fijnu budou podminky pro vyklic¢eni
semen stéle prihodné, ale nové vyklicené rostliny uz nestihnou dokoncit sviij Zi-
votni cyklus, nez pfijde zima. Dal§im ddvodem muZe byt, Ze se vyplati pockat, nez
budou semena roznesena vétrem, zZivo¢ichy nebo vodou déle od materské rostliny.
Pokud by vSechna semena vykli¢ila pfimo a najednou pod materskou rostlinou, asi
by se jim v pralese sourozencli moc nedarilo. S tim souvisi dalsi diivod k dormanci:
kliceni semen se rozloZi v ¢ase, aby n€ktera vykli¢ila pozd¢ji, kdy uz nebude v okoli
takova konkurence, pripadné kdyz uz tam materska rostlina a sourozenci neporos-
tou. RozlozZeni kliceni v ¢ase muiZe byt zalezitosti dnti nebo tydnt (tak je tomu na-
priklad u jednoletych rostlin), ale miZe se protdhnout opravdu nadlouho — na roky
az desetileti. Tak je to naptiklad u stromt nebo rostlin v extrémné suchém prostre-
di. Rekordmanem v schopnosti dormance je v sou¢asnosti seminko datlové palmy
(Phoenix dactylifera), nalezené ve vykopavkach v Izraeli, které se povedlo nakli¢it
po 2 000 letech dormance. NejenZe seminko v poradku vyklicilo, ale vyrostla z néj
zcela Zivotaschopné rostlina, a jak se miiZete dovédét v mnoha dojemnych ¢lancich
na internetu, uz je dokonce otcem.

Dormance semen je ¢asovana jak vnéjSimi podminkami prostredi, tak pod-
minkami vnitfnimi, kterymi se bude zabyvat nasledujici kapitola. V pripad¢, Ze
je prostiedi zdanlivé ptiznivé, ale semeno setrvava v dormantnim stavu, ¢eka na
splnéni urcité podminky prostiedi, ktera jesté splnéna neni. Takova podminka se
pak stava ¢asovacem konce dormance. Nektera semena napriklad nekli¢i, dokud
v okoli neni dostatek vlahy nebo dusiku, v nékterych pripadech mohou vyzZadovat
ob¢ podminky najednou. Dal§im takovym faktorem miiZe byt teplota. Del$i obdobi
chladu a nasledné otepleni informuje semeno o konci zimy, to tedy ukon¢i dor-
manci az po dostate¢ném obdobi nizkych teplot. Takovémuto prolomeni dormance
chladem se rik4 stratifikace semen a vyskytuje se u mnoha rostlin mirného pasu.
Rostliny z prostredi s ¢astymi pozary naopak vyZaduji naruSeni osemeni ohném a
vykli¢i az po pozaru — nékteré diky chemickym latkdm pti ném vznikajicim, jiné
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diky vystaveni kratké periodé vysoké teploty. Intenzita osvitu vétSinou neni spojena
s ukonéenim dormance, byva vsak dtilezita pro aktivaci samotného klic¢eni.

Specidlnim piipadem ukonéeni dormance vlivem vnéjsiho prostiedi je skarifika-
ce, tedy mechanické naruseni osement, bez kterého se kli¢ici embryo nema Sanci
mechanicky dostat ven. K tomu muze dojit v travicim traktu zivoc¢icha, stfidanim
tepla a zimy béhem sezony nebo napriklad poskozenim v ptidé. Kaktusari védi, ze
osemeni semen nékterych horskych druhd kaktusd z And museji nejprve narusit
$pendlikem, aby vykli¢ila. V prirodé¢ to prirozené probiha pomoci vétru a kameni-
tého substratu.

Vnitrni podminky pro nacasovdni kliceni

MozZna jste uz slySeli, Ze podobné jako zivocichové, i rostliny maji své hormony,
kterym se fika fytohormony. Fytohormony jsou molekuly réizné struktury, velikosti
i skupenstvi, ale spole¢né maji to, ze jejich vyskyt, koncentrace a vzajemna souhra
ovliviuji vétSinu fyziologickych a rdstovych pochodt v rostlinném téle. Nebude
proto velkym piekvapenim, Ze i nacasovani kliceni je z velké ¢asti ovliviiovano sou-
hrou hormont. Jedna se predevs§im o dva hormony: kyselinu abscisovou (ABA) a
kyselinu giberelovou (GA). ABA je obecné u rostlin zodpovédna za inhibi¢ni pro-
cesy. | u semen je tomu tak; pri vyvoji semene na matei'ské rostling zajistuje jeho
vstup do dormantniho stavu a udrzuje ho v ném. Ve chvili, kdy dojde k odbourani
ABA v semeni, mdze nastoupit druhy fytohormon, GA, ktery podporuje vystup
z dormance, a pokud jsou splnény prislusné podminky prostredi, pfiméje seme-
no vyklicit. Cely proces je tedy zavisly na vzajemné koncentraci obou hormont;
v pocatecni fazi je v semeni vysoka koncentrace ABA a nizka GA. Ve chvili, kdy se
snizi koncentrace ABA, semeno prestane byt drzeno v dormanci a jakmile se zvy$i

degradace ABA - synteza GA

ukonceni
dormance

vhodné podminky
kliceni prostredi

Obr.8.10: Dormance semen a jeji ukonceni.
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koncentrace GA, vykli¢i (viz obr. 8.10). Pokusy na obilovinach ukéazaly, ze nezalezi
na celkové koncentraci ABA a GA, ale na jejich vzajemné souhre a poméru.

Pokud jste Cetli ramecek 8.D o zivorodosti rostlin, mozna vas zajima, jak takovy
d¢j mize byt regulovan. Ted uz by vam odpoveéd mohla byt pomérné jasna: pokud
dojde k poruSeni syntézy ABA uZ na materské rostlin€, semeno je aktivovano ke
klic¢eni, prestoze jesté nedopadlo na zem.

8.2 Jaro: kazdoro¢né se opakujici mladost rostliny

Zatimco zvirata si uziji mladosti zpravidla jen jedenkrat za Zivot, vétsina rostlin'
omladne kazdoroéné€ pii jarnim puceni, kdy se vytvari velka c¢ast rostlinného téla
upln€ nové a svézi. Rostliny se tak béhem zivota prakticky neopotiebovavaji, ne-
starnou a jsou tudiz v podstaté nesmrtelné.

Puceni

Jak byste odpovédeli na otazku: ,,Co je to jarni puceni?“ Nabizi se odpoved: ,, Tvor-
ba novych listli, popripadé kvétd.“ Je to ale spravna odpovéd? Neni. Alespon ne
uplné€ presna. Nezndm rostlinu, u které by se na jare zakladaly listy samy o sob¢.
Puceni je mnohem komplexnéjsi proces, jehoz zakladem je aktivace celého rlsto-
vého vrcholu (meristému) rostliny, ktery se ukryva v jadru kazdého pupenu (viz
obr.8.12). Cinnosti meristému vzdy vznika novy usek stonku s listy, coz je dohro-
mady zakladni stavebni segment rostliny. Takze nelze vytvorit nové listy, aniZ by se
tvoril i stonek.

V zlabi kazdého listu se vytvari identicka kopie vrcholového pupenu, ze které se
muze vyvijet bo¢ni stonek. U stromli se mnoho téchto pupent z predchozich sezon
probouzi béhem jarniho puceni a tim dochazi k vétveni kmene.

Ve vyjime¢nych piipadech muze dojit k tomu, Ze rostlina ztrati listy i béhem
sezony (napriklad vlivem sucha ¢i po okousani herbivory). Potom ma moznost je
znovu nahradit stejnym zptisobem, jakym probiha raSeni na jate — dojde k aktivaci
pupend, které by jinak byly v klidu az do zacatku jara, vytvoii se nové kratké vétvic-
ky a na nich nové listy. Takze ani v tomto pripadé se nezakladaji ptimo jednotlivé
listy.

Pupeny s meristémy nalezneme vzdy na koncich vétvi. U bylin bychom je nalezli
tfeba ve stredu listové rizice, na $pickach hliz nebo na koncich oddenkd, coz jsou
v obou pripadech jen preménéné stonky. Specifickym pripadem je cibule u jedno-
déloznych. Ta je v podstaté cela odvozena od vrcholového meristému — suknice jsou
vlastné zduznatélé listové zaklady a v jadru cibule sedi meristém. Zamysleli jste se
nekdy nad tim, pro¢ u jednodéloznych rostlin nedochazi na rozdil od ,,dvoudéloz-
nych?“ k regeneraci stonku po utiznuti? Odpovéd najdete v dalsich odstavcich.

'Pokud nemaji omezeny zivotni cyklus, jako je tomu u jedenkrat za Zivot plodicich (monokarpickych)
rostlin.

2Podle moderni fylogeneze jsou jednodélozné jasné vymezenou taxonomickou skupinou Liliopsida
s monofyletickym ptivodem (tj. pochazi z jednoho predka) a oddéluji se z nitra skupiny dvoudéloznych
rostlin, které bychom pak mohli vymezit jen jako ,krytosemenné bez jednodéloznych®, tedy
parafyletickou skupinu. Jejich jména se uvadi v uvozovkach.
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Obr.8.12: Pupeny rostlin. Zdkladem pupenu je vrcholovy meristém (a), ktery vytvafi zakladni
segment rostliny, tedy stonek (b) s listy (c), v jejich Gzlabi se zakldda opét novy vrcholovy
meristém (d). Pokud rostlina kvete, méni se vegetativni meristém v meristém kvétenstvi (e), ktery

produkuje listeny (f) a v jejich uzlabi meristémy kvétu (g).

Kveteni

Jarni pucenti je zpravidla spojeno i s tvorbou kvétii, zejména u stromt. ZaloZeni
kvétd ma na starost opét vrcholovy meristém, musi v§ak dojit k pfeprogramovani
jeho vyvoje tak, aby misto listll vytvarel kvéty. To mé dvé faze. Nejprve z bézného
vegetativniho meristému vznikne meristém kvétenstvi. Ten vétSinou stale vytvari
listové utvary, ale jiz mensi, jez se nazyvaji listeny. A v jejich uzlabi se podle za-
kladniho pravidla musi vytvorit opét néjaky meristém, ale nyni to jiz neni funkéné
identicka kopie ptivodniho meristému, ale zcela novy typ — meristém kvétu (viz
obr.8.12). Ten se odliSuje tim, ze z né&j nemuze vyrist novy segment stonku, ale
je schopen vytvaret pouze kvét tvoreny kvétnimi obaly (kalisni a korunni listky),
ty¢inkami a pestikem. V ty¢inkach a pestiku dojde k vyvrcholeni celé délivé akti-
vity kvétniho meristému, k vytvoreni bunék, ze kterych meiézou vzniknou pylova
zrna a zarodecéné vaky. Tim se déliva schopnost kvétniho meristému zcela ukonci
a z kvétu uz se dale nezaklada zadny dal$i organ, nanejvySe mize dojit k jeho pre-
meéné v plod. Proto o kvétu mizeme mluvit jako o organu s ukonéenym vyvojem,
zatimco vegetativni meristém ma vyvoj neukonceny a listy a bo¢ni vétve muiizZe za-
kladat teoreticky nekone¢né dlouho.

Vyvoj nadiazeného meristému kvétenstvi mize byt u jednotlivych druht rtzny,
bud ukonéeny, nebo neukonceny. Ukonceny je v tom pripadé, pokud zakladané
dcefiné UZlabni meristémy jsou uz jen vyhradné kvétniho typu. Neukonceny vyvoj
ma oproti tomu takovy meristém kvétenstvi, ktery se po n¢€jaké dobé dokaze pre-
programovat opét do vegetativni formy (tedy nad kvétenstvim opét zacinaji vyras-
tat na stonku listy). A kromé toho se Casto setkame i s pripadem, kdy meristém
kvétenstvi nejprve zaklada uzlabni pupeny, které maji taktéZ charakter meristému
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Obrazek 8.13: Vyvoj meristému u cibule. (1) Cibule v klidové fazi, (2) raseni listq, (3) tvorba
kvétenstvi. Meristematickd oblast (Cervené) se presouva z UzZlabi cibule do pupenu kvétenstvi.

kvétenstvi, ¢imz dochazi k rozvétvovani kvétenstvi, a aZ na n¢jaké trovni vétveni
dojde k finalni zmén€ vyvojového programu UZlabnich pupend v kvétni meristémy.

Vrchol kvétenstvi muize byt zakoncen bud zakrnélymi kvétnimi pupeny (v tomto
pripadé ma meristém kvétenstvi sice neukoncéenou aktivitu, ale zkratka uz mu ,,do-
jde dech®) a nebo se na konci kvétenstvi preméni meristém kvétenstvi na meristém
terminalniho kvétu, coZ je pripad kvétenstvi s ukonéenym vyvojem. Casoprostoro-
vou regulaci vyvoje meristému kvétenstvi rostlina urcuje architekturu kvétenstvi a
podle toho vznikaji bud kvétenstvi jednoducha (hrozen, klas), nebo slozena (lata).

A jak se zaklada kvétenstvi u vySe zminénych jednodéloZnych bylin? Hlavni
rozdil ve vyvoji spociva v tom, ze u téchto rostlin vegetativni meristém ,,sedi“ na
podzemnim prezimovacim organu a vytvari jen listy, pfi¢emz nedochazi k rastu
stonku pod meristémem. Meristém je tudiZ stale pod zemi a nad povrch vyrQsta
pouze listova razice. Nad zem se meristém dostava az poté, co se zménil na me-
ristém kvétenstvi ¢i kvétu. Ale v tomto pripad¢é nad zem vyridsta jen kvétonosna
lodyha, na které se nezakladaji izlabni pupeny. Rist utiznuté lodyhy se tak nema
z ¢eho obnovit (viz obr. 8.13).

Zmény vyvojového programu vrcholového meristému muiZeme velmi dobre
pozorovat na vétvich drevin, napriklad na javoru mléc¢i (Acer platanoides; viz
obr.8.14). Jeho vegetativni meristém zaklada vzdy par vstficnych listd s bo¢nimi
pupeny v UZlabich. Javor vykvéta na jare, jesté pred rozvojem listl, a kvétenstvi se
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Obr.8.14: Vyvoj vétvi na prikladu javoru mléce. (a) Koncovy vegetativni pupen (Cervené), (b)
postranni vegetativni pupen (modfe), (c) pupen kvétenstvi (zluté), (d) stopa po opadu listu, (e)
vétveni lodyhy v misté byvalého kvétenstvi, (f) rasici vegetativni pupen, (g) kvétenstvi. Pupeny
jsou zvyraznény cervené a prirlstky v jednotlivych letech jsou odliseny barevnymi odstiny.

zakladaji z pupenii na koncich vétvi. Pokud se na dané vétvi vytvorilo kvétenstvi,
jejirist jiz vtomto roce nepokracuje pfimym smerem, ale pri raSeni se aktivuji boc¢-
ni pupeny, takze dojde k symetrickému vidli¢natému rozvetveni vétve. Pokud by
vétev nekvetla, pokracuje koncovy pupen v ristu pfimym smérem a bo¢ni pupeny
by zlistavaly v dormanci a k jejich aktivaci mize dojit aZ pozdéji v budoucnosti.

HJak to délaji“ nahosemenné rostliny?

Morfologicka stavba nahosemennych byva mnohem komplikovanégjsi, nez u kry-
tosemennych. Zkoumame-li naptiklad borovici (viz obr.8.15), vidime, ze jehlice
jsou usporadany ve svazeccich — jak to vysvétlit? Je to proto, Ze kazdy svazecek
jehlic v podstate vyrlsta na miniaturni vétvi¢ce (brachyblastu). Podle zakladniho
pravidla by se méla kazda vétev zakladat v uzlabi listu — timto listem jsou drobné
blanité Supiny, které nalezneme na bazich svazeckd. Velké pupeny, které na jare
nachazime na koncich vétvi, nejsou tedy pupeny jednoduchych vyhont, ale ve sku-
te¢nosti pupeny celych soubort drobnych vétvicek. Na konci kazdé vétve je tako-
vychto slozenych pupend nékolik — jeden hlavni, ze kterého bude pokracovat rast
vétvé primym smérem, a pak nékolik vedlejsich, které zajisti tvorbu bo¢nich vétvi.
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Obr.8.15: Zakladani sistic u borovice. (a) Samci Sistice, (b) samici Sistice, (c) lonska samici
sistice, (d) predlonska samici Sistice preménéna v Sisku, (e) vypadana predpredlonska siska, (f)
mlady vegetativni vyhon, (g) svazecek jehlic.

KdyZz se rostlina hodla rozmnoZovat, zakladaji se SiStice. Evolu¢ni souvislost
mezi §iStici a kvétem ¢i kvétenstvim byla, jak on sam fekl, ,,ohavnou zdhadou*“ uz
pro Darwina, a az v poslednich letech se diky molekularné genetickym pristuptim
(viz dale) dafi nalézat podobnosti mezi obéma typy rozmnozovacich organii. Si-
Stice u borovice se zakladaji oddélen€ jako samci ¢i samici, zpravidla na rznych
vétvich. Oba druhy Sistic se zakladaji na jare, na nejmladSich vyhonech, které vy-
ristaji v naSich podminkach na zacatku kvétna. Samici SiStice se zakladaji paroveé
na samém vrcholu nové vyraseného vyhonu a jejich vyvoj trva vice sezon (na jare
prvniho roku, ihned po zaloZeni, se opyluji a aZ dal$i roky dievnatéji a vypoustéji
semena). Naproti tomu sam¢i SiStice se zakladaji na bazi novych vyhoni a jsou na-
hlouceny pfi jejich bazi. ProtoZe §iStice je v podstaté bocni vétev, zakladaji se samci
SiStice misto svazeckd jehlic. TakZe na SiStici miZeme pohliZet jako na premeénény
svazeCek. Sam¢i zpravidla opadaji kratce po vypusténi pylu, proto jsou v pozdéjsi
dob¢ baze vyhoni lysé, bez svazka jehlic.

Rasenti by neslo bez vody!
Prekvapuje vas kazdy rok, jak rychlé je raseni novych listd? Je to umoznéno tim, Ze
v pupenu je jiz zalozen velmi dobte vyvinuty zaklad listu, ve kterém je jiz vytvoreno

3V originale ,,abominable mystery*.
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velké mnozstvi bunék, takze vlastni raSeni se nemusi zdrzovat délenim bunck a je
v podstaté jen pumpovanim vody do vakuol bunék, které se tim velmi rychle zvét-
Suji. A jak se zajisti transport vody z kotfent do pupenti? Pii rozvinutém listovi je
transport vody hnan odparem vody z listi, jimz je pohanéno nasavani vody z kore-
nt cévami. Na jare rostlina listy nema, takze transport vody musi fungovat jinak a
roli v této fazi hraje kofenovy vztlak. Pfes zimu ma rostlina v kotenech uskladnéno
velké mnozstvi sacharidli v nerozpustné formé §krobu. V ¢asném jaru se tento Sk-
rob za¢ne enzymaticky $tépit na rozpustné sacharidy, které burky vypoustéji do
mezibunééného prostoru stiedniho valce kotfenu, ve kterém vedou cévni svazky.
Bunééné stény funguji jako porézni sitovina, ktera je velmi dobie propustna pro
vodu a malé organické latky, ale cela oblast stiedniho valce je nepropustné odde-
lena od vnéjsich ¢asti korene pomoci endodermis, coz je vrstva bunék, jejichz bu-
nééné stény jsou impregnovany voskovitymi latkami. Vyména latek mezi stiednim
valcem a vné&jsimi vrstvami kofene je tak mozna jen skrze bunky endodermis a diky
tomu je velmi dobte regulovatelna. Kdyz tedy ve stiednim valci vznikaji rozpustné
sacharidy, nedovoli jim endodermis unikat ven z kotene, ale naopak k nim pousti
vodu. Protoze je napri¢ endodermis velky koncentraéni gradient sacharidi mezi
vnejsim vodnym prostfedim a vnitfnim cukernym, tla¢i se voda ochotné do nitra
korend, aby cukerny roztok naredila. Tim zde vznika velké mnozstvi cukerného
roztoku pod osmotickym tlakem, ktery ma jedinou moznost aniku — tlacit se vzhi-
ru do koruny stromu prostiednictvim dievnich vodivych pletiv. Tim je poskytovana
pupentim jak voda, tak organické ziviny. Proto je také na jare miza na porazenych
kmenech sladka. V pozdéjsi dobé tece dievem jen voda.

Jak je rizen vyvoj pupenii na molekuldrni tirovni?

Meristém pupent ma prekvapivé u viech cévnatych rostlin, které evoluce vytvorila
za poslednich nékolik set miliond let, v podstaté stejnou strukturu. Tvori ho ku-
polovity shluk bunék, které se vyznacuji trvalou délivou aktivitou. Na jeho okraji
se postupem ¢asu zakladaji vyrtstky zvané listova primordia, ze kterych posléze
vznikaji listy. Na spodni strané meristému vznikaji nové bunky stonku, které se
pozd¢ji zacinaji prodluZovat, a dochazi ke vzniku nové vétve. A vzdy, kdyz se zaloZi
novy zaklad listu, vznikne v jeho GZlabi novy meristém, funkéné zcela identicky,
jako ten ptivodni (viz obr.8.16).

Odhalovani principu zakladani novych organt na meristému je jednim z nej-
zhavégjsich témat rostlinné vyvojové biologie. V ramci rostlinného téla je jen malo
mist, kde se vyskytuji buriky se schopnosti se délit. Jsou to v podstaté jen vrcholové
meristémy na stonku a na $pickach koten®*, uzlabni meristémy, nejmladsi rostou-
ci organy a poté meristémy zajistujici sekundarni rast rostliny (kambium, které
vytvaii nové cévni svazky, a pericykl na rozhrani primarni kiiry a stfedniho valce

4V obou pripadech se pouziva oznaceni apikalni, neboli vrcholovy, piestoze v kofenech je samoziejmé
na spodni strané rostliny. Ve vyvojové biologii rostlin se apikalni bere podle sméru ristu konkrétni ¢asti
rostliny.
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Obr.8.16: Vrcholovy meristém je jadrem kazdého pupenu. Mikroskopicky fez vrcholem
stonku ,africké kopfivy” koptivénky (Coleus). Jadro meristému je tvofeno dvéma zakladnimi
typy bunék - inicidlami (a), coz jsou intenzivné se délici buriky, které jsou seskupeny okolo
klidového centra (b), které je naopak tvofeno burikami bez délivé aktivity. Na okrajich meristému
se zakladaji listova primordia (c), kterd jsou podle stafi oznacena ¢isly (1-4) a v jejich uzlabi pak
uzlabni meristém (d). Pod meristémem dochazi délenim a ristem bunék ke tvorbé stonku (e),
v ramci néhoz se nékteré bunky diferencuji dlouzivym ridstem do podoby prokambia (f), coz je
zarodecné pletivo, ze kterého vzniknou pozdéji vodiva pletiva.

v kotenech a stoncich, ze kterého se mohou vyvinout bo¢ni ¢i adventivni koreny a
ktery zajiStuje druhotné tloustnuti stonku ¢i tvorbu kiry u korenti).

Ostatni buiiky v rostliné se diferencuji do rtznych forem, které zajistuji kon-
krétni fyziologické funkce. Proto zaklad udrzeni délivé schopnosti bunék spociva
v zablokovani jejich diferenciace. To se projevuje nejzietelnéji zvySenou produkei
cytokinini, tedy fytohormont, které stimuluji bunééné déleni. Dale se tyto ¢asti
vyznacuji produkei transkripénich faktord (viz obr.8.17) rodiny KNOX. KNOX je
slozeninou z KNOTTED?, coz je nazev prvniho popsaného genu z této rodiny, je-
hoz mutace u kukuftice se projevuje tvorbou uzlin na listech, a HOMEOBOX. To je
nazev velké skupiny navzajem pribuznych transkripénich faktort (tzv. Hox-gent),
které jsou pritomny u vsech eukaryot a jejich spoleénym znakem je pritomnost spe-
cifické domény pro vazbu na DNA. U zivocicht jsou zakladnimi regulatory t€lni

SNazvy gent se pisi kurzivou a velkymi pismeny (KNOTTED). Pokud zminujeme protein kodovany
danym genem, zpravidla ma stejné jméno, ale nepise se kurzivou (KNOTTED). Jména genti jsou
vétSinou odvozena od pojmenovani mutace, ktera se projevi pfi ztraté¢ genu, proto byvaji nazvy gent
protikladem jejich funkce. Mutované geny a mutované organismy popisujeme kurzivou a malymi
pismeny (knotted).
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priklad u ras je zastupce rodiny KNOX zodpovédny za vyvoj zygoty. U cévnatych
rostlin doslo diky genovym duplikacim béhem evoluce k vyznamnému nardstu
poctu zastupcd této rodiny a jednotlivé KNOX geny se exprimuji v riiznych ¢astech
rostliny, kde je nezbytné udrzovat meristematickou aktivitu. Takze funguji jako
udrzovatelé nediferenciovaného stavu bunek.

Pro spravnou funkci meristému je dale nezbytné presné regulovat jeho velikost.
Ta je dana pomérem velikosti klidového centra v jadru meristému (s burikami,
co se nedéli) a okolnich, rychle se délicich nediferencovanych inicial, pricemz
pritomnost klidového centra je nezbytna pro zachovani nediferencovaného a de-
livého stavu inicial. Na molekularni drovni to zajiStuje dalsi Hox-gen, transkrip¢ni
faktor WUSCHEL, ktery se sice exprimuje vyhradné v buiikach klidového centra,
ale z nich putuje plazmodezmaty (coz jsou mezibunécné kanaly, které spojuji cyto-
plazmy sousednich bun¢k) do okolnich inicial, kde je poté jeho ptisobisté. Jméno
WUSCHEL pochazi z némeckého pojmenovani mutanta, ktery se vyznacuje nad-
mérnou aktivitou tohoto genu, coz se projevuje ,,neupravenym* ¢i ,,rozcuchanym®
vzhledem vrcholového meristému. V inicidlach zpasobuje WUSCHEL inhibici
diferenciace, ale taktéz aktivaci exprese genu CLAVATAS3. Jejim produktem je maly
protein (peptid), ktery se exocytézou dostava ven z buiiky a bunéénymi sténami
difunduje do vnitfniho prostoru meristému. Jeho cilem je receptor CLAVATALI,
ktery sidli na plazmatické membrané bun€k klidového centra. Ten po aktivaci
spousti signalni drahu, ktera vede ke zpétné inhibici exprese genu WUSCHEL (viz
obr.8.17).

Popsany systém je prikladem negativni zpétné vazby, diky niZ je udrzovana rov-
novéaha mezi klidovym centrem a okolnimi inicialami a tim i celkova aktivita meris-
tému. Také jsme se na prikladu CLAVATA3 setkali se signalnim peptidem, ktery
muzeme zaradit do skupiny tkanovych hormonii® neboli parakrinnich signal-
nich faktora, které hraji obrovskou roli v bunééné diferenciaci u Zivo¢icht a rostlin

V piipadé rostlin, kde se soubory bunék nazyvaji pletiva, a ne tkané, neni nazev tplné spravny.
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Obr.8.17: Regulace vyvoje stonkového meristému. (A) Meristematicky charakter bunék
udrzuje exprese genu KNOX (zluté), ktery je v listech potlacen genem ASYMETRIC LEAVES (modfre),
¢imz se zajistuje diferenciace listového zakladu (primordia). Klidové centrum produkuje protein
WUSCHEL (¢ervené), ktery difunduje do okoli a brani diferenciaci inicial a zaroven zde stimuluje
tvorbu peptidu CLAVATA3 (zelené), ktery difunduje zpét do klidového centra, kde je pfitomen
na plasmatickych membranach bunék jeho receptor CLAVATA1 (bile). Ten po aktivaci v téchto
bunkach zpétné potlacuje tvorbu proteinu WUSCHEL. (B) Zakladani listového primordia je fizeno
koncentra¢nimi gradienty auxinu (tmavé modre), ktery je vytvaten membranovymi transportéry
PIN (hnédé). Koncentra¢ni maxima auxinu stimuluji dale i tvorbu vodivych pletiv.

a zdaleka nejsou je$té dostate¢né prozkoumany. Zatimco klasickych fytohormond,
jakymi jsou auxiny, cytokininy, kyselina abscisové aj., je okolo desitky, tkanovych
hormond je u rostlin nékolik stovek!

Ted jsme si sice popsali transkripéni faktory, jejichZ exprese souvisi s udrzova-
nim meristematického charakteru bun€k, ale jaka je skute¢na podstata této vlast-
nosti? Odpovéd ndm mohou poskytnout studie, které zkoumaji funkci homologti
vySe zminénych gend u jednodussich rostlin, zejména u mecht. A ukazalo se, Ze
napriklad mutace v mechovém homologu genu WUSCHEL se neprojevuje primo
poruchami bunééného deleni, ale ,,pouze” zménou vlastnosti bunééné stény! Jak je
to mozné, Ze takto klicovy gen ma takto ,,nezajimavou* roli? Souvisi to se skutec-
nosti, Ze bunééna sténa u rostlin je vic, nez je prosta krabicka okolo bunék. Rostlin-
na bunka je totiz s bunéénou sténou propojena mnoha signalnimi drahami a stav
bunééné stény primo ovliviiuje, jak se bude chovat buiika uvnitf. Z tohoto diivodu
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8.E Transkrip¢ni faktory. Z primérného poctu 30 tisic gend u rostlin je asi desetina
z nich geny pro transkrip¢ni faktory. Kéduji tedy proteiny, které se specificky vazou
na DNA v mistech, kde zacind zapis genu. Tato mista se nazyvaji promotory, jsou
dlouha az nékolik tisic parQ bazi a zajistuji, Ze pred zacatek genu nasedne komplex
RNA-polymerdzy, ktera podle DNA sekvence vytvofi mRNA, podle niz potom ribozomy
vytvareji protein. Na promotor se podle jeho sekvence muze vazat fada transkripcnich
faktord, které vzajemné interaguji a vysledkem téchto interakci je budto ,nalakani” a
spusténi RNA-polymerdazy, ¢imz dojde k expresi genu (tedy jeho pfepsani do proteinu),
nebo naopak transkripcni faktory mohou zplsobovat zablokovani exprese. Bunka
funguje jako nesmirné slozity systém, kdy konkrétni transkripcni faktory mohou
ovlivhovat expresi dalSich transkripc¢nich faktord, pticemz jejich aktivita je obecné dale
ovliviiovéna proteiny signdlnich drah, které pfendsi signal pfijimany proteiny, které
funguiji jako receptory a reaguji na signaly z vnéjsiho okoli bunky, jimiz mohou byt
tfeba svétlo, urcitd zivina nebo hormonalni latka. Na druhé strané, geny pod vlddou
transkripcnich faktord realizuji zménu fyziologického stavu bunky tak, ze dojde tieba
k diferenciaci bunky, spusténi urcité metabolické drahy podle Ziviny, kterou burnka
,Citi", nebo k produkci dal$i hormondlini atky, kterou dana burka ovlivni své sousedy.

zdanlive prosta reorganizace bunééné stény je schopna zpétné ovlivnit nasledujici
osud celé bunky. Nachazime zde hezkou analogii réeni ,,Saty délaji clovéka“.

Pristupem, ktery se nazyva EVO-DEVO (tedy syntéza evolu¢ni a vyvojové biolo-
gie), se také odhalilo, diky ¢emu mohou mit semenné rostliny o tolik komplexn¢jsi
télesny plan, nez jejich evoluéni predchtdci. U plavuni a kapradin je totiz cely me-
ristém tvoren pouze jedinou burikou, ktera je na samém vrcholu prytu, symetricky
se déli na obé strany a nové vznikajici bunky se poté stavaji zarodky listd ¢i tieba
adventivnich kofend v presné definovanych sekvencich. Proto tfeba u kapradin
pozorujeme tvary, které maji az fraktalni charakter’. A zminéna jedina vrcholova
bunka meristému se vyznacuje expresi genu WUSCHEL. Naproti tomu u semen-
nych doslo k tomu, ze se WUSCHEL exprimuje v celém shluku bunék a navic jesté
ovliviiuje svym putovanim bunky okolni. Genetickymi manipulacemi se zjistilo, zZe
kapradinovy gen WUSCHEL neni schopny napravit mutaci homologického genu
u husenicku Arabidopsis®, pokud byl exprimovan ve stejnych buiitkach, jako se ex-
primoval pivodni WUSCHEL husenicku. Protein kddovany kapradinovym genem
totiz nebyl schopen migrovat do sousednich bunék. Pokud v§ak byl kapradinovy
gen upraven tak, aby byl protein schopen migrace, razem se obnovila funkénost
celé signalizace!

Takze evoluéni inovace meristému u semennych rostlin spo¢iva ve sloZitéjsi me-
zibunééné komunikaci zaloZené na toku signalnich protein mezi bunikami, coz

dat organy s mnohem variabiln€j$i geometrii — porovnejte sami pestrost zptsobt

Jsou tvoreny geometrickymi tvary, které se opakuji na mnoha trovnich (listy ¢lenéné na listky a listecky).
8Arabidopsis thaliana je hlavni modelova krytosemenna rostlina v molekularné-genetickém vyzkumu.
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rozmisténi listli na stonku ¢i architektur kvétenstvi semennych ve srovnani s vy-
trusnymi rostlinami.

Iniciace tvorby listovych zdkladui

A ted se dostavame k dalsi zajimavé otazce: Jak je vlastné regulovano zakladani
listovych organti na meristému? Zkoumanim exprese riiznych transkripénich fak-
tort se zjistilo, Ze v listovém primordiu se prestava exprimovat gen KNOX, ktery se
jinak exprimuje v celém meristému, pri¢emz jeho exprese je zde blokovana aktivaci
genu ASYMETRIC LEAVES. Pomocnou roli pti regulaci tvaru listového primordia
dale hraji geny ze skupiny CUP-SHAPED COTYLEDON, které jsou pojmenovany
podle charakteristického projevu jejich mutace — listy se netvori jako izolované vy-
rustky, ale jako poharkovity Gtvar okolo stfedu meristému.

Co ale primarné vymezuje mista, kde se spousti aktivita vySe zminénych regu-
latort? Urcujicim faktorem je vytvoreni koncentraénich gradientd fytohormonu
auxinu (viz obr.8.17). Auxin je syntetizovan bunkami povrchovych vrstev na vr-
cholu meristému a buriky si ho mohou smérované predavat pomoci proteinovych
prenasecl PIN. Ty jsou v plazmatické membrané a zajistuji pumpovani auxinu ven
z bunky. Pozorujeme-li jejich usporadani na bunéénych membranach bunek v po-
koZce meristému, zjiStujeme, Ze v mistech, kde se ma zacit zakladat nové listové
primordium, jsou proteiny PIN lokalizovany jen na membranach smétujicich do
stfedu budouciho primordia. Timto smérem je ¢erpan auxin a v bunkach zakladu
primordia se tedy koncentruje auxin, ktery na buriky ptsobi jako morfogenni fak-
tor: spusti jejich déleni a rlist listového zakladu.

Co se d¢je s auxinem, ktery se hromadi ve stfedu listového primordia? Z jeho
stfedu dale putuje op€t pomoci pienasecti PIN do nitra meristému v uzkém pasu,
kde je jeho koncentrace takova, Ze zplsobi diferenciaci zdej$ich bunék v prokam-
bium, coZ je zarodecné pletivo cévniho svazku. Toky auxinu od jednotlivych lis-
tovych primordii se stykaji ve stonku pod meristémem, kde se diky tomu vytvari
prstenec cévnich svazkl. V pozdéjsich fazich vyvoje neni listové primordium jen
cilem transportu auxinu, ale zacina jej intenzivné syntetizovat. Syntéza auxinu je
umeérna velikosti primordia a tim je ur¢ovana i mohutnost toku auxinu z listového
zakladu do stonku. Podle toho se pak zaklada presné takovy objem cévnich svazkd,
ktery odpovida potfebam vznikajiciho listu.

Pri tvorbé auxinovych gradientli funguje pozitivni zpétna vazba. TakZe pokud na
meristému mame jednou zaloZené primordium, v jeho okoli dochazi k intenzivnéj-
$imu od¢erpavani auxinu a to blokuje zakladani primordii v t€sném sousedstvi. Na
protilehlé strané meristému se tim vSak vytvari relativni maximum, které stimuluje
aktivitu protein@i PIN tak, Ze zacnou auxin Cerpat smérem k tomuto maximu a tim
se toto nové koncentra¢ni maximum posili, coZ zpasobi jeho transformaci v dalsi
listové primordium. Piedchozi primordium se zatim diky déleni bunék na vrcholu
meristému odsune dale od stiedu meristému a na uvolnéném prostoru se muze
zalozit zase dal$i primordium.
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Stejnou pozitivni zpétnou vazbou se zaostiuje i tok auxinu z listového primordia
do nitra stonku. V bunikdch uprostied toku je vlivem nejvyS$si koncentrace auxinu
nejvice stimulovana tvorba proteint PIN, ¢imz se zde nadale zvySuje pirenosova
kapacita pro auxin. Tyto burky tudiZ auxin od¢erpavaji z okoli, coz posléze vyusti
v situaci, kdy bude auxin prenasen pouze uzkym retézcem bunék, ve kterych diky
tomu naroste koncentrace auxinu natolik, aby mohla spustit jejich diferenciaci
v prokambium.

Zakldddni tvard listi

Velkym tématem morfologie rostlin jsou tvary listd. Ty mohou byt jednoduché ¢i
slozené, celokrajné ¢i rliznym zplisobem ¢lenéné. Rostliny tim optimalizuji vlast-
nosti listt na konkrétni ekologické podminky a i na trovni Celedi ¢i rodt miizeme
nachéazet velkou variabilitu v listovych tvarech. Molekularni genetika postupné
odhaluje i principy, jakymi rostlina reguluje tvary listovych organd. Kdyz se list za-
klad4, maji jeho bunky jeste vysokou délivou schopnost a konec listu se vyznacuje
meristematickym charakterem bunék. Pokud vznik4 celokrajny list, je meristema-
tickd zona omezena pouze na koncovy okraj listu. Pokud ma vzniknout ¢lenény ¢i
slozeny list, dojde béhem vyvoje k rozpadu meristematické zony na mnoho podruz-
nych, které zptsobuji nerovnomérné déleni bunék v ramci listové plochy a tvorbu
ukrojki ¢i lalokd (viz obr.8.18).

Na regulaci exprese gent, které udrzuji meristematicky charakter bunék, se
vtomto ptripadé mimo jiné podilii kratké RNA, micro-RNA (miRNA), viz ramecek
6.A. Zatimco klasickd mRNA slouZi jako vzor pro tvorbu proteinu na ribozomu,
miRNA jsou kratké retézce RNA, které vykazuji komplementaritu s konkrétnimi
mRNA. Komplementarni miRNA diky tomu skrze parovani bazi interaguje s cilo-
vou mRNA a vytvari se dvouretézcova RNA. Ta je burikou rozeznavana jako néco
nezadouciho a je odbouravana. Diky tomu se plisobenim miRNA muze umlcet
exprese cilové mRNA v bunce. Cili miRNA byvaji zpravidla mRNA konkrétnich
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Obr.8.18: Regulace tvaru u riznych typu listd. Modre je vyznacena oblast exprese gend, které
béhem vyvoje listu udrzuji meristematicky charakter bunék. Ty diky tomu tyto oblasti zlstavaji
nediferencované, déli se a list zde intenzivnéji roste. Zatimco jednoduché listy rostou rovnomérné
po celém obvodu, u sloZenych se vytvaii mnoho druhotnych meristematickych center.

transkrip¢nich faktora, které napriklad v pripadé listu udrzuji meristematicky cha-
rakter bunék. Konkrétni miRNA se pak exprimuji v mistech, kde ma byt meriste-
maticky stav bunek vypnut a spusténa jejich diferenciace.
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9. MLADI HuB

Uréeni momentu, kdy u houby kon¢i mladi, je u velké ¢asti druhd problematické.
Mnohé houby jsou za vhodnych podminek témér nesmrtelné a ve formé vegeta-
tivniho mycelia dokazi prezivat bez vyraznéjsich projevt starnuti velmi dlouhou
dobu. Ani pfitom nemusi tvofit plodnice. Zacatek Zivota hub je uz ale ohranic¢eny
jasné — na pocatku je vytrus (spora).

Na rozdil od mnohobunéénych rostlinnych semen s typicky diploidnim emb-
ryem jsou spory hub obvykle jednobunééné a haploidni. At uz se pritom jedna o
produkt pohlavniho ¢i nepohlavniho rozmnozovani, vyznacuji se spory obrovskou
variabilitou tvar(, velikosti, barev a po¢tu bunék ¢i charakteru svého povrchu, coz
je patrné i z nékolika piikladd na obr.9.1. V porovnani s vegetativnimi burikami
hyf (houbovych vlaken) se vytrusy vyznacuji hustsi cytoplazmou, siln€jsi bunéénou
sténou, pomalej$im metabolismem a ¢asto také obsahem velkého mnozstvi zasob-
nich latek, usporadanych naptiklad do podoby tukovych kapének.
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Obr.9.1: Morfologicka variabilita houbovych spor.
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9.1 Siteni spor

Vétsina hub vyuziva k $ifeni spor proudéni vzduchu. Uvéazime-li mikroskopické
rozmery spor, nemusi se jednat o ,,vitr* — staci jemné rozdily v teploté vzduchu,
které davaji vzniknout stoupavym proudiim. Velka ¢ast stopkovytrusych hub z pod-
oddéleni Agaricomycotina (htiby, holubinky, bedly apod.) si navic vypomaha tim,
Ze tvoii rozmérné plodnice na vysokém treni, diky kterému jsou tvorici se vytrusy
vysoko nad substratem, a vzdus$né proudy je po uvolnéni ihned zachyti. S efektivi-
tou rozsifovani spor souvisi i tendence hub k jejich zmenSeni, drobné spory jsou
totiz zachycovany vétrem jiz vyrazné niZe nad povrchem. To ale nefunguje neome-
zené, protoZze do prili§ malych spor houba nemuze uskladnit dostate¢né mnozstvi
zivin pro klic¢eni.

Nepohlavni spory (konidie) nékterych skupin hub se vyznacuji velmi specific-
kym tvarem, ktery jim umoznuje §itit se vodou. Mnohdy byvaji vicebunééné a vybi-
haji do ¢ty dlouhych ramen. Tyto vyrlstky pak maji obvykle za tikol udrzovat je na
vodni hladiné diky velkému povrchovému napéti a soucasné slouZit k zachytavani
na ponoreném substratu podobné jako lodni kotvy. Jiné typy maji zase soudeckovi-
ty ¢i husté spiralni tvar pro zachytavani bublinek vzduchu ve svém stiedu. Pohlavni
vytrusy stejnych druht hub jsou pfitom obvykle jiz prizplisobeny spi$ na Siteni vét-
rem a ziejme umoznuji osidleni novych vodnich ploch a tok, kdezto konidie Sirené
vodou zajiStuji predevsim efektivnéjsi kolonizaci jedné lokality. Vodu jako vektor
vyuzivaji i starobylejsi skupiny hub (zejména zastupci oddéleni Chytridiomycota a
Blastocladiomycota, kam patii naptiklad i ekonomicky vyznamni parazité z roda
Batrachochytrium a Coelomomyces). Ty jsou sice diky vytrustim s tla¢nym bic¢ikem
(zoosporam) schopné pohybu i nezavisle na okoli, ale vzhledem k jejich mikro-
skopickym rozmérim je za vétSinu jejich transportu odpovédné proudéni vody.
Samotné zoospory jsou pak schopny spiSe pomoci chemoatraktantd lokalizovat
vhodny substrat, na ktery se prichyti.

Pritomnost mnoha druh@ hub lze rozpoznat uz z velké dalky. Kromé makrosko-
picky napadnych druht se jedna i o skupinu hub vyuZivajici pro své rozsifovani
hmyz — konkrétné¢ mouchy. Jejich plodnice obvykle produkuji silné pachnouci
latky, které viini vérné€ pripominaji hnijici maso. To samoziejmé prilaka mnozstvi
hmyzu, ktery si pak na povrchu svého téla odnese spoustu lepkavych vytrusd. Ten-
to typ disperze najdeme v nasich lesich napriklad u rodt hadovka (Phallus), psiv-
ka (Mutinus) ¢i kvétnatec (Clathrus, obr.9.2). Mnoho hub se dokonce nechava
ruznymi Zivo€ichy cilen€ pozrit. Jejich obvykle tlustosténné spory nejsou rozlozeny
travicimi enzymy a spolu s exkrementy se pak dostanou na nové lokality v okoli.
Ekologickou skupinou, u které je tento zplisob $iteni velice ¢asty, jsou houby s pod-
zemnimi plodnicemi. Jsou totiz trvale skryté pod povrchem ptdy a nemohou vyuzi-
vat jiny zpUsob rozSirovani. Samoziejme se ale houba snazi omezit ni¢eni mladych
plodnic a napriklad intenzivné aromatické latky produkované lanyzi (Tuber) tak
vylucuji jenom dospélé a zralé plodnice.
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Obr.9.2: Kvétnatec Archeruv (Clathrus archeri) svym zapachem shnilého masa laka
mouchy, které pak Sifi jeho lepkavé vytrusy. Tento druh plvodem z Australie k nam byl
zavle¢en a v soucasnosti se s nim roztrousené potkdme na mnoha mistech CR.

9.2 Kli¢eni spor
Faktory nutné k zapoceti kli¢eni vytrusti se mohou naptic riznymi skupinami hub
vyrazné liSit. Pred klicenim se navic potfebuji mnohé houby i néjakym zptisobem
prichytit (napf. druhy parazitické). K tomu mohou slouZit rozmanité privésky ¢i
biopolymery na bunééné sténé. Mezi takové biopolymery mize patfit ledacos — od
polysacharidl (jako je napt. manan), po hydrofobiny — specifickou rodinu protei-
nt, které najdeme jenom u hub a na povrchu nekterych spor vytvareji autopolyme-
rizaci amfipatickou vrstvu (tj. vrstvu s hydrofilni i hydrofobni ¢asti). Hydrofobni
¢ast molekuly kaZzdého monomeru potom smefuje vne a hydrofilni ¢ast dovnitf.

U nékterych druht kli¢i spory témér okamzité po dopadu na substrat a rehydrata-
ci (do této skupiny patii z pochopitelnych diivodd i modelové druhy hub pouzivané
v laboratotich), mnohé druhy ale vyZaduji specifické chemické ¢i fyzikalni stimuly.

9.AWC a modré svétlo. Jednim z dlilezitych podnétd, umoznujicich orientaci pfi ristu
a vyvoji hub, je i svétlo. Kdyz se hyfy rostouci v pddé dostanou na povrch substratu,
musi reagovat na zménu mnohych faktor( prostfedi — od rychlejsiho vysychani az
po UV zareni. K tomu, aby tuto zménu zachytily, jim slouzi cela rada fotoreceptord,
schopnych vnimat rizné vinové délky. Obzvlasté rozsiteny je WC komplex - flavinovy
receptor, ktery po aktivaci modrym svétlem pUsobi jako transkripéni faktor a spousti
expresi celé fady proteinl. Indukuje tak syntézu karotenoidd, reguluje nastaveni
vnitfnich biologickych hodin (miZze se projevovat periodickou zménou hustoty
mycelia v substratu), ale hlavné také stimuluje tvorbu plodnic. U mnohych druhd hub
se tak bez modrého svétla plodnice viibec netvofi, u jinych jsou zase rGzné tvarové
deformované. To uz je ale téma souvisejici s pohlavnim procesem, tudiz houbové
mladezi,nepfistupné”.
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Striktné koprofilni zastupci rodtt méchomrst (Pilobolus) a hnojenka (Sordaria)
rostouci na exkrementech tak napiiklad vyzaduji kratkodobé zahrati na teplotu
kolem 37 °C a ¢aste¢né natraveni bunééné stény, ke kterému normalné dochazi pri
jejich prachodu travici soustavou. Vytrusy mnohych ektomykorhiznich ¢i fytopato-
gennich hub zase za¢nou kli¢it jenom v pritomnosti specifickych korenovych exu-
datt (latek vylu¢ovanych rostlinou do okoli korene) ¢i jinych chemickych signald
jejich konkrétniho rostlinného partnera/hostitele.

9.3 Rust mycelia

Pravé mycelium (podhoubi) predstavuje vegetativni télo houby (nékdy oznacova-
né také jako stélka) a je zodpovédné za ziskavani Zivin. Do prostredi vylucuje en-
zymy, které jsou schopné rozlozZit okolni biopolymery na jednodussi latky. Ty jsou
potom transportovany do bun¢k mycelia pomoci usnadnéné diftize ¢i aktivniho
transportu.

Primarni mycelium, které vyrostlo ze spory, je u hub zpravidla haploidni, ¢asem
vSak hyfy splyvaji a vznika pozoruhodna situace, nebot buriky spolu splynou, ale
jejich jadra ne. Takovému myceliu, tvorenému bunkami se dvéma jadry, rikdme
dikaryotické. U vieckovytrusych hub (Ascomycota) zlistavaji buriky jen s jednou
sadou chromozom?t standardné az do tvorby plodnic a jen tzv. askogenni hyfy,
které davaji vzniknout viecku s vytrusy, jsou dikaryotické. U stopkovytrusych hub
(Basidiomycota) dochazi naproti tomu k splynuti dvou haploidnich mycelii (a tim
vzniku sekundarniho mycelia) jiz brzo po vykliceni a ddvno pred zac¢atkem tvoreni
plodnic. Po vétSinu Zivota jsou pak u téchto hub mycelium i celé jejich plodnice
dikaryotické. Od tohoto zjednoduSeného schématu ale existuje fada odchylek a
nékdy i vétsi taxonomické skupiny maji specifické jaderné pocty (napt. mycelium
vieckovytrusych kaderavek (Taphrinales), které je dikaryotické).

Rust mycelia je u vétsiny druht hub pravidelny a ptisné regulovany proces, pfi
kterém se hyfova vlakna pribézné vétvi, prodluzuji a prorlstaji rovnomérné do
vSech stran na stale vétsi a vétsi plose. V nékterych pripadech byva rast pozitivné
orientovany. U mnohych rzi tak naptiklad hyfa, jez vykli¢i ze spory na listu hos-
titele, roste pouze smerem k otevienému praduchu. Orientuje se pfi tom pomoci
fyzikalnich stimuld, jako je pozice ryh na povrchu listu. U nékterych druht je navic
prokazana i schopnost sledovat pH gradient, tvoreny priiduchy.
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Sledujte nas na:
'] fid.czu.cz

(@j lesarna
g CzuFld

.
Ceska zemédélska univerzita v Praze E E

Fakulta zivotniho =433
prostredi o5

Fakulta zivotniho prostiedi CZU v Praze

Poskytujeme komplexni vzdélani v Sirokém spektru obor
spojenych s ochranou zivotniho prostredi, prirody a krajiny.

Reagujeme na nejmodernégjsi vzdélavaci trendy
a na aktudlni poptavku praxe.
Vyuku dopliiujeme exkurzemi, praxemi a terénnimi cvicenimi.

Stante se soucasti naseho tymu!
Studujte i v anglictineé nektery ze sedmi bakalarskych,
jedenacti magisterskych a ctyr doktorskych oborf,
v prezencni ¢i kombinované formé studia.

Vice informaci naleznete na webovych strankach fakulty
www.fzp.czu.cz

Chcete védét, co se u nas déje pravé TED?
Sledujte FZP na sitich YouTube, Facebook a Twitter.
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SYSTEMATICKA BIOLOGIE A EKOLOGIE
APLIKOVANA EKOLOGIE

EXPERIMENTALNi BIOLOGIE

BIOLOGIE

BIOFYZIKA

IN OSTRAVA

ENVIRONMENTALNI GEOGRAFIE

FYZICKA GEOGRAFIE A GEOEKOLOGIE
OCHRANA A TVORBA KRAJINY
KARTOGRAFIE A GEOINFORMATIKA
MODELOVANI V ENVIRONMENTALNI GEOGRAFII
APLIKOVANA INFORMATIKA

APLIKOVANA MATEMATIKA

MATEMATIKA

FYZIKA

CHEMIE

ANALYTICKA CHEMIE PEVNE FAZE
INFORMACN SYSTEMY

INFORMATIKA

INFORMATIKA A VYPOCETNI TECHNIKA
APLIKOVANA INFORMATIKA

POLITICKA A KULTURN GEOGRAFIE
EKONOMICKA GEOGRAFIE A REGIONALNI ROZVO0)
UCITELSTVI

ViCEOBOROVA STUDIA (KOMBINACE 0BORU)

‘6, OSTRAVSKA UNIVERZITA

PRIRODOVEDECKA FAKULTA

Mezinarodni védecké tymy, inspirujici akademické
prostfredi, moderné vybavené prostory pro studium,
vyzkum i volny ¢as

Terénni exkurze i na exotickych mistech, jako jsou
destné pralesy, pousté, ocedny nebo treba Arktida

Zahranicni studium nejen po Evropé, ale také
na prestiznich americkych ¢i asijskych univerzitach

Profesni uplatnéni nejen v biologickém

a ekologickém vyzkumu ¢i v laboratorich
experimentalni biologie, ale i v organech statni
spravy (ochrana Zivotniho prostredi), v botanickych
a zoologickych zahradach nebo jako ucitel

Bohaty studentsky zZivot, ktery té nejen rozvine
v biologa, ale bude té i bavit... :)

’/// ( )
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|
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prf.osu.cz/kbe/

|
KATEDRA BIOLOGIE A EKOLOGIE



PRIRODOVEDECKA naturCuni.ca PFehled bakalaFskych biologickych studijnich obor(:
FAKULTA ) Lo

. . , www.prirodovedcem.cz
Univerzita Karlova

Je nejuniverzalnéj$im bakalarskym oborem, ktery je uréen uchazectim majicim zajem o poznavani
biologickych disciplin v celé jejich rozmanitosti.

CHCETE
BADAT
V LABORATORI?

CHCETE
PRACOVAT
V. TERENU?

Molekularni biologie a biochemie organismu

Je oborem, ktery propojuje znalosti biologie s poznatky chemie, fyziky
i matematiky. Je uréen zejména pro budouci vyzkumné pracovniky v laboratofi.

Ekologickd a evolucni biologie

Je zamérena na vychovu odborniki v oblasti ekologie a biodiverzity a vénuje se dynamicky se

Nasi studenti se mohou zapojovat do prace ve védec-  Vramci studia absolvujete fadu terénnich cvicent. PR 2 T 2 [ . 7 e S " 9
rozvijejicim smériim soucasné biologie, napriklad populacni biologii Ci ekologii spolecenstev.

kych tymech jiz v pribéhu bakalafského studia. Nasi védci provozuji terénni vyzkum na viech
K dispozici jsou $pi¢kové vybavend pracovisté a labo-  svétadilech.
ratofe, spolupracujeme také s Akademii véd CR.

CHCETE

BEHEM STUDIA
CESTOVAT ) - oy
PO SVETE? vIC >

Nase fakulta spolupracuje s mnoZstvim zahrani¢énich  Pro nastupujici studenty, ktefi byli Gspé&Snymi resiteli . .

univerzit z celého svéta a podporuje moznosti studij-  pFirodovédnych olympiad a dalsich soutézi, mame GGOblOIOg e

nich stazi v zahranié¢i v rdmci vyménnych programa. nachysténo motivaéni stipendium. Usp&3ni studenti
vyssich ro¢nikd jsou také odménéni stipendiem.

Bioinformatika

Je stale relativné novym oborem (spoluprace s MFF UK), ktery se snazi dat smysl zaplavé
biologickych dat a zaroveri fesit problémy s ukladanim, dostupnosti a distribuci téchto dat.

)
NECQ :

Biologie se zamérenim na vzdélavani

Cilem oboru je poskytnout odborny pfedmétovy zaklad, na kterém lze stavét pfi navazujicim studiu
uditelstvi biologie pro stredni Skoly, stejné jako pfi studiu dalSich specializovanych biologickych obor.

Kombinuje studium Zivé a nezivé pfirody, snazi se porozumét evolu¢nim trendiim Zivota na Zemi
od prvniho vyskytu Zivych organismU aZ po soucasnost.

Biologicka olympiada vam mize

PFvl'rodgvédeckz.ﬁ fakulta je s_ouéés’El' ?elstaréia n_ej|.:>resti.2néj§|' univerz.ity otevrit dvere na nasi fakultu!

v Ceskeé republice. Poskytuje vzdélani v oblasti biologie, demografie, B ) . . . )
chemie, geografie, geologie a ochrany Zivotniho prostredi. Prijimaci zkouska je prominuta Uspesnym fesitelum Ustfednich
V prijimacim fizeni i ndsledném studiu je zohledfiovano nadani (celostatnich) kol olympiad prirodovédnych obord.

a pile student(i. Uspé3né absolvovani fakulty znamend vytvofeni Podrobné informace o dalSich oborech a podminkach prominuti
celoZivotniho kapitalu. prijimaci zkousky najdete na strankach: www.prirodovedcem.cz



UNIVERZITA KARLOVA
Lékarska fakulta
v Hradci Kralové
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Vychovavdme nejlepsi mediky v Ceské republice,

nasi studenti pravidelné vitézi v soutézi Medik roku.

Pfidej se k nim a studuj i ty v Salonu republiky.
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Zapojime Vas
do vyzkumu!

-vime, co zameéstnavatelé od nasich
absolventt chtéji. A pfesné na to se
nase studijni programy a specializace
profiluji hned od zadatku studia.”

Tomas KaSparovsky,
dékan Prirodovédecké fakulty MUNI

DNY OTEVRENYCH DVERI
14.9.2018, 22.1.2019, 26.1.2019

INFORMACE PRO ZAJEMCE 0 STUDIUM NAJDETE NA:
Www.SCI.MUNI.CZ/CZ/PRIBC

SCI.MUNTI.CZ FACEBOOK.COM/FACULTYOFSCIENCEMU



n mendelova.univerzita

LASKA K PRIRODE MA U NAS RADU PODOB
—~ VYBER SI TU SVOJI NA WWW.MENDELU.CZ

Provozné
ekonomicka
fakulta

Lesnickéa
a drevarska
fakulta

@ Zahradnicka

fakulta

Fakulta
regionalniho
rozvoje

a mezinarodnich
studii

® Management cestovniho ruchu ® Management obchodni
¢innosti ® Manazersko-ekonomicky ® Socialné ekonomicky
® Finance ® Verejna sprava ® Ekonomicka informatika

® Automatizace Fizeni a informatika ®

® Drevarstvi ® Krajinar'stvi ® Lesnictvi ® Hospodareni s pfir.
zdroji (sub)tropdi ® Arboristika ® Design nabytku ® Tvorba
a vyroba nabytku ® Stavby na bazi dieva ®

® Zahradnictvi ® Vinohradnictvi a vinarstvi ® Jakost
rostlinnych potravinovych zdroji ® Zahradni a krajinarska
architektura ® Zahradni a krajinarské realizace ®

® Socioekonomicky a environmentalni rozvoj regiond
® Mezinarodni rozvojova studia ®

MAME KAMPUS V CENTRU MESTA

s PRAXI OD NAS SE NEZTRATIS - VLASTNIME

: | EDELSKY K ZABCICE
KOLNi ZEMEDELSKY PODNI ; ]
/Sx SKOLNI LESNi PODNIK MASARYKUV LES KRTINY

R AS J7ES NA PIKNIK
MEZI PREDNASKAMI MUZE
DO BOTANICKE ZAHRADY A ARBORETA

KY ZIVOT V BR!\IF'., KTERF: Pg\TRi
ZITNIM MESTUM NA SVETE

PROZIJES STUDENTS
K NEJLEPSIM UNIVER

MUZES ODJE
SEMESTRU DO ZAHRA




Mas jedine¢nou pfilezitost ziskat kvalitni vzdélani na nékteré z nasich osmi fakult. Pestra
nabidka studijnich obor(, oteviena a pratelska atmosféra, univerzitni kampus s moderni
knihovnou. A kdy? k tomu pFidas pravy studentsky Zivot v Ceskych Budé&jovicich, miize
byt témér rozhodnuto. Pridas se k nam?

Vice informaci ke studiu a pfihlaskam najde$ na webovych strankach.

Jihoceska univerzita
. v Ceskych Budé&jovicich

University of South Bohemia .
.‘ in Ceské Budé&jovice WWWJCU.CZ

Univerzita Palackého v Olomouci

Prirodovédecka fakulta

Prirodovédeckd fakulta Univerzity Palackého v Olomouci je
vyzkumné zamérena fakulta poskytujici bakalarské, magisterske
i doktorské vzdélani v rdznych odvétvich matematiky a informatiky,
fyziky, chemie a biochemie, biologie a ekologie, geografie a geologie
a jim pfibuznych oborech.

Biologicka pracovisté nabizi studentlim kvalitni studijni zazemi,
individudlni pfistup, moderné vybavené laboratofe, moZnost aktivné
se zapojit do feSeni vyzkumnych projekt jiz od bakalafského studia,
moZnost vycestovat do zahraniéi na studijni pobyty a
védeckovyzkumné stdZe, a také pratelské prostiedi umoZnujici
vestranny rozvoj osobnosti.

BakalaFské studium biologie je reprezentovano Etyimi
jednooborovymi studijnimi programy — Biologie a ekologie,
Experimentalni biologie, Molekuldrni a bunéénd biologie, Ekologie
a ochrana Zivotniho prostfedi; a dvouoborovym (uéitelskym)
studiem Biologie a Biologie v ochrané Zivotniho prostredi.

Magisterské Navazujici studium nabizi pokraéujici programy —
Botanika, Experimentdlni biologie, Experimentdlni biologie rostlin,
Hydrobiologie, Molekuldrni a bunéénd biologie, Zoologie; Ochrana a
tvorba krajiny, Ochrana a tvorba Zivotniho prostfedi; a Biologie
(ucitelstvi).

Absolventi mohou pokradovat ve studiu i v naslednych
Doktorandskych (Ph.D.) programech.

Podrobné informace o viech bakaldiskych a navazujicich
magisterskych studijnich oborech PfF UP a aktualni podminky

prijimaciho Fizeni jsou dostupné na https://www.prf.upol.cz

UNIVERZITA PALACKEHO V OLOMOUCI {E}



OLYMPUS 2 —FCBSKA
SPOLECNOST
ENTOMOLOGICKA

Your Vision, Our Future

CSE je védecka spole¢nost sdruzujici profesionalni a amatérské
entomology z Ceské republiky i ze zahranici.

Jejim cilem je podpora a propagace entomologie jako védniho oboru,
ktery hraje klicovou roli v poznani piirody a v ni probihajicich déju.

m porada odborné prednisky nejen pro Cleny, ale i pro Sirokou
vefejnost;

m porada Entomologické dny (ve spoluprici s Agenturou

ochrany piirody a krajiny Ceské republiky);

organizuje vyzkum hmyzu na dzemi Ceské republiky;

spolupracuje pti poradani tematickych vystav;

zaujima odborna stanoviska k problémtim ochrany pfirody;

vlastni rozsahlou knihovnu jak souc¢asnych,

tak historickych entomologickych periodik,

ktera jsou k dispozici ¢lentim;

v / § # m vydava védecky casopis Klapalekiana;

S KO |_ N | ; = s Entomologickym tstavem Akademie véd v Ceskych

=it Budéjovicich se podili na vydavani prestizniho

mezinarodniho Casopisu European Journal of Entomology.

Novy standard pro Skoly a univerzity

Kompaktni a odolna konstrukce Zajimé T¢ svét hmyzu?

Jednoduchy transport Neni Ti lhostejné, jak v Tvém okoli ubyva druhi zivocicha?

Ergonomie Chces se podilet na vyzkumu bezobratlych v Ceské republice?

Zajimavé informace objevis na www.entospol.cz,

Olympus CX23 v ur 1w s e . .
B : M kde snadno najdes v ptipad¢ Tvého zajmu 1 ptihlasku do Spolecnosti.

laboratorni mikroskop pro vyuku a vzdélavani

Olympus SZ51/61

univerzalni stereomikroskopy s moznosti spodniho i horniho osveétleni

TéSime se!

Olympus Czech Group, s.r.o., ¢len koncernu )—‘SPOLEC‘NOST
e-mail: mikroskopy@olympus.cz, tel.: +420 221 985 267 www.olympus.cz < _ENTOMOLOGICKA
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