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Tělní	plány:	diverzita	vs.	disparita	

	

Jak	se	během	embryogeneze	t.p.	vyvíjejí	a	proč	jsou	stabilní?	

	

Evoluce	a	evolvabilita	tělních	plánů	obecně	

	

Tělní	plán	nás	strunatců	/	obratlovců	konkrétně 

Evoluční	biologie	vývoje	živočichů,	ontogeneze	&	evoluce:		

zárodečné	listyą,	tělní	plány,	homeotické	geny,	evoluce	



Bauplan (tělní, strukturní plán):  
Bau: design, struktura, forma, konstrukční typ;  

Plan: plán, design, účel. 

*	Bauplan	representuje	základní	organisační	plán	(embryologický,	morfologický,	na	
úrovni	exprese	základních	selekčních	genů	etc)	pro	vyšší	taxon	(-y)	mnohobuněčných	
živočichů	jako	je	kmen,	řád	či	třída		
(srv.	též	symetrie,	počet	segmentů,	počet	končetin	atp;	srv.	též	ekologické	niky)	
	
*	Také	jinak:	představuje	základní	strukturální	plán	monofyletické	jednotky,	takže	
mluvíme	o	“bauplanu	strunatců,	obratlovců	či	kupř.	pavouků.	
	
*	Je	to	vysoce	konservativní	plán	či	forma,	dle	nějž	je	tělo	vystaveno	a	dle	nějž	je	
dokážeme	systematicky	zařadit.	

Tělní	plán	(Bauplan) 



Tělní	plán	(Bauplan):	variace	na	jedno	téma	

Diversita	vs.	disparita	



Tělní	plán	(Bauplan):	variace	na	jedno	téma	

Chrupavčité	základy	lebek	obratlovců:	základ	horní	čelisti:	palatoquadratum	–	žlutě;	
základ	spodní	čelisti:	Meckelova	chrupavka,	červeně)		



Bauplan	jakožto	stěžejní	pojem	biologie		

aneb	hledání	společného...	
Stabilita	morfologií	byla	rozeznána	již	dávno…	

	
…a	celá	historie	morfologických	oborů	může	být	převyprávěna	jakožto	hledání	

společných	Typů	(viz	Archetyp,	Urtyp,	Grundplan,	Phylotyp…				



Typ,	Archetyp,	Bauplan,	Grundplan,	Phylotyp:	
filosofická	tradice	

J.	W.	GOETHE:		

termín	morfologie;	Morfologie	není	tvar,	ale	jistý	
sjednocovací	prvek	

Etienne	Geoffroy	St.	HILAIRE:	všechna	
zvířata	konstruována	dle	jednotného	

principu,	jako	by	existoval	jen	jeden	plán	

Naturfilosofie	(např.	Lorenz	OKEN):		

Platónská	idea:	“…the	idea,	an	organizing	principle,	vital	

property	or	force….	that	pervading	all	space…”		



“ The Archetypal idea was manifested in the flesh, under 
diverse such modifications, upon this planet, ling prior to 
the existence of those animals that actually exemplify it”.  

On the Archetype and Homologies of the Vertebrate Skeleton 
(1848) 

Archetyp	(R.	Owen)	

vs.		

phylotypické	stadium	(K.	von	Baer)	

Typ,	Archetyp,	Bauplan,	Grundplan,	Phylotyp:	
filosofická	tradice	

R.	OWEN	
Zakladatel	moderní	morfologie;		

homologie	vs.	analogie	



Po	r.	1859	(On	the	origin	of	species…)	
	

ARCHETYP			»			PŘEDEK	
JEDNOTA	PLÁNU			»			SPOLEČNÝ	PŮVOD	

	

Homologie	struktura	zděděná	od	společného	předka	
(společná	evoluce	znaků)		

Analogie	dána	do	souvislosti	s	adaptací	prostředí		
(ne-společná	evoluce	znaků)	

	
Homologie	je	jedním	z	nejdůležitějších	termínů	srovnávací	biologie	sensu	lato,	tvoří	nezbytný	

předpoklad	všech	srovnávacích	studií	od	genů	až	po	fenotyp	



V	předevolučních	dobách	se	lidé	snažili	
rozklíčovat	Boží	zámysl	a	tomu	odpovídalo	
dělení	organismů	-	viz	(mj.!)	systém	C.	von	
Linného	-	Systema	Naturae	(10.	vydání	1758!)		 Evoluční	systém	je	však	“přirozený”	proto,	že	

ukazuje/mapuje	prošlé	cesty	fylogenese,	tj.	
uskutečněnou	evoluci		

(od	společných	předků	k	následovníkům)	

Povaha		Systému,	Fylogenese	a	počet	tělních	plánů	



Každý	kmen	(a	tudíž	každý	tělní	plán)	evolučně	vznikl	z	jednoho	
klíčového	zakládajícího	eventu…	

…a	má	nezávislou	evoluční	historii	po	více	než	550	mil.	let		



Tělní	plány:	evidence 

Paleontologie:		
fosilní	záznam,		

srv.	teorie	přerušovaných		
rovnováh		



530	–	520	mil.	let	(prekambrium/kambrium)		
Vznik	nových	tělních	plánů	(diverzita	vs.	disparita)	

Vysvětlení?	Globální	klimatické	změny,	tlak	predátorů	vedoucí	k	vytvoření	
pevných	schránek,	set-aside-cells,	…		

Vznik	nových	tělních	plánů		

kambrická	exploze:	biologický	„velký	třesk“	 



Kambrická	
exploze	

Vše	podstatné	v	evoluci	živočichů	(vymezení	tělních	plánů,	ustavení	
hlavních	kmenů	a	jejich	vývojového	potenciálu)	se	událo	během	40	mil.	

let	(1%	historie	Země)	



Vše	podstatné	v	evoluci	živočichů	se	událo	během	40	mil.	Let	(1%	historie	Země)	!!!	

(vymezení	tělních	plánů,	ustavení	hlavních	kmenů	a	jejich	vývojového	potenciálu)		



Vauxia gracilenta (houba) 

Vznik	nových	tělních	plánů		

kambrická	exploze:	biologický	„velký	třesk“	 

1909	
Burgesské	břidlice		
(Burgess	Shale),		

Britská	Kolumbie,	Kanada	



Mt. Burgess                                                 Mt. Wapta 



kambrická	exploze:	biologický	„velký	třesk“		

Anomalocaris	sp.	



kambrická	exploze:	biologický	„velký	třesk“		

Opabinia	regalis	
	



kambrická	exploze:	biologický	„velký	třesk“		

Hallucinogenia	sp.	
	





Tělní	plán	adultů	je	rozpoznatelně	stejný…	

…	zjevně	díky	tomu,	že	embryonálně	vzniká	stejnými	vývojovými	procesy			



Karl	von	Baer		
(1848)		

generalizace	embryonálních	vývojových	řad		
(tzv.	biogenetický	zákon):	

	
•  Obecné	znaky	se	v	průběhu	ontogenese	objevují	dříve	než	ty	odvozené;	
•  Odvozené	znaky	se	vyvíjejí	ze	znaků	obecných	a	znaky	obecné	ze	znaků	

ještě	obecnějších	v	dřívějším	vývoji;	
•  Embrya	odlišných	druhů	se	postupně	odlišují	jedno	po	druhém;	
•  Embrya	vyšších	organismů	procházejí	stadii,	kdy	jsou	podobná	embryím,	

ne	však	adultům	nižších	organismů.	

Vztah	ontogeneze	a	evoluce	



srv.	také:	Darwin	-	důkazy	evoluce?	Embryologie!	
Ch.	Darwin:		

"Embryology	is	to	me	by	far	the	strongest	single	class	of	facts	in	favor	of	

change	of	forms.”	*	“Community	of	embryonic	structure	reveals	community	

of	descent”	

Johann	Friedrich	Meckel		

(1781-1833)	 Karl	von	Baer		

(1792-1876)	

Rekapitulace	je	pre-evoluční	koncept!	

srovnávací	embryologie	jakožto	“pattern	of	unification” organického	světa		

(1821	Meckel;	1828	von	Baer)	



Alexander Kovalevsky  

(1840-1901) 

Embryonální	znaky	&	systematika	

pláštěnci	(1871)	a	kopinatci	(1867)		

patří	mezi	strunatce!	

srv.	také:	Darwin	-	důkazy	evoluce?	Embryologie!	



Ernst	Haeckel		
(1865):	

	pravidlo	rekapitulace		
(ontogenese	rekapituluje	fylogenesi):		

	

•  Počáteční	stadia	jsou	universální:	blastula,	gastrula,	neurula,	
pharyngula	

		
•  Fylotyp	-	fylotypické	stadium	(u	strunatců	pharyngula)	

Vztah	ontogeneze	a	evoluce	



Vztah	ontogeneze	a	evoluce	

Fylotyp,	fylotypické	stadium	



…v	řadě	detailů	jednotlivé	predikce	
rekapitulačního	„zákona“	neplatí;	obecná	platnost	

rekapitulace	je	však	bezesporná;	

platí	kupř.,	že	znak,	který	se	v	ontogenesi	objevuje	
dříve,	je	původnější;	

„Model	přesýpacích	hodin“	



Fylotypické	stadium	potvrzeno	„expresí“	a	„stářím	genů“	-	vše	ukazuje	na	obrovská	vývojová	
omezení	(„constraints“)	udržující	stabilitu	fylotypu		



Vztah	ontogeneze	a	evoluce:	revised	J	



Proč	máme	tak	málo	„typů“	organismů?	
	Osvědčené	morfotypy/tělní	plány	jsou	v	evoluci	udržované	

pomocí	vývojových	omezení	(constraints)	

Udržení	morfotypu	/	tělního	plánu	
a	jeho	odolnost	vůči	změnám	je	
jeho	fundamentální	
charakteristikou;	tato	vlastnost	je	
zřejmě	výsledkem	vnitřních	
vývojových	omezení	-	
genetických,	epigenetických,	či	
buněčných.		
	
Embrya,	která	se	odchylují	od	
vysoce	konservativních	leč	
osvědčených	bauplánů	(díky	
mutacím	v	kontrolních	genech,	
kupř.),	jsou	eliminována.	Díky	této	
stabilisující	selekci	jsou	variace	v	
bauplanu	minimální	-	je	tudíž	
striktně	selektována	vývojová	
uniformita.	 		

Fenotypicky	je	toto	pak	ozřejmeno	jako	
konservativní	vývojová	stadia		

(viz	fylotyp,	zootyp).					



Příklady	
fylotypických	stadií:	

	

*planula	

*trochofora	

*veliger	

*zárodek	hmyzu											

*časná	faryngula	



Vědecká	tradice:		
fylotyp	vs.	fylotypická	perioda	vs.	

zootyp	



Zootyp	a	Hox	geny 

Zootyp	je	myšlený	archetyp	či	předek	živočichů	s	dvojstrannou	symetrií	těla	(bilateralia)	
	

Hox	geny	jsou	na	chromozomech	umístěny	těsně	za	sebou,	a	to	tak,	že	pořadí	genů	
odpovídá	pořadí	zon,	kde	jsou	exprimovány.		



Hox	geny 

Homeobox	=	sekvence	183	nukleotidů	kodující	homeodoménu	=	
doména	61	aminokyselin,	která	zodpovídá	za	napojení	na	DNA.		

	
Hox	geny	kodují	Hox	proteiny	=	základními	transkripčními	faktory	
Metazoa,	základní	složkou	aparátu	vývojové	regulace:	zdrojem	

buněčné	posiční	identity	a	předozadní	osy	individua	



Hox	geny	a	
modulace	tělních	

plánů	

Všechny	Hox	geny	vznikly	duplikací	a	diversifikací	původního	jednoduššího	Hox	setu	
od	společného	předka	

	
Hox	geny	fungují	stejně	u	velice	rozdílnych	živočichů	–	počátek	Evo-Devo	

	
Hox	proteiny	jsou	odpovědné	za	morfologickou	diversitu	na	organismální	i	evoluční	

úrovni	



Hox	geny	kontrolují	poziční	identitu	v	rámci	těla,	ne	
konkrétní	struktury!	

V	genech	není	zapsán	výsledný	fenotyp	per	se,	nýbrž	"pouze"	návod	na	výstavbu	těl;	
a	tento	se	vyvíjí	a	evolvuje;	ten	návod	je	modulární	a	obsahuje	v	sobě	předešlé	

návody	které	rozvíjí	a	které	už	byly	modulární	a	které	si	nesou	vlastní	nastavení	a	
omezení...	



Hox	proteiny	jsou	odpovědné	za	
morfologickou	diversitu	na	organismální	i	

evoluční	úrovni…	
	
	

…	Důkaz?	
Homeotické	transformace!	

Hox	geny	a	
modulace	tělních	

plánů	



homeotická	transformace	(homeoze):		
	

upomínka	na	práci	Williama	Batesona	(1894),	který	
popisoval	přirozeně	se	vyskytující	varianty	jak	u	
obratlovců	tak	u	hmyzu,	kdy	jeden	segment	byl	

morfologicky	transformován	v	jiný.	

Homeotické	
transformace	



Homeotické	transformace	





Dlx geny: 

(homeotická) transformace svrchní 
čelisti do podoby čelisti spodní po 

inaktivaci genů Dlx5 + 6 

Homeotické	transformace	
čelistí	



Homeotické	transformace	
&	

evoluční	novinky		



									STRUNATCI	(CHORDATA)				

	Pláštěnci	(Urochordata)	2000	spp.	

Kopinatci	(Cephalochordata)	30	spp.	

Obratlovci	(Craniata)	50	000	spp.	

Tělní	plán	(Bauplan)	nás	strunatců	



									STRUNATCI	(CHORDATA)				

	Pláštěnci	(Urochordata)	2000	spp.	

Kopinatci	(Cephalochordata)	30sp.	

Obratlovci	(Craniata)	50	000	spp.	



•  Chorda	dorsalis	(notochord)	
•  Trubicová	nervová	soustava	
•  Faryngotremie	(protržení	faryngu)	
•  Žlaznatý	úsek	na	ventrální	straně	hltanu	

(endostyl)	
•  Ventrální	posice	pulsujícího	centra	

krevního	oběhu	
•  Ocasní	část	těla	(postanální	ocas)	-	

pohyb	
•  Metamerisace	tělní	stavby	a	

dorsoventrální	polarisace	mesodermu	

Apomorfie	jako	základ	tělních	plánů		
(vs.	plesiomorfie)	

Strunatci	-	Chordata	



Evoluce	tělního	plánu:		

kopinatec	jako	archetyp	

obratlovce 

“Kopinatec je vedle člověka nejdůležitější a nejzajímavější ze všech 
obratlovců”  

E. Heckel: Generelle Morphologie der Organismen, 1866 



Zatímco	pro	generace	zoologů	byl	kopinatec	prototypen	předka	obratlovce,	dnes	se	posunul	na	místo	
předka	druhoústých	skupin;	

Evoluci	strunatců	charakterizuje	spíše	permanentní	ztráta	“odvozených” znaků	namísto	jejich	
postupného	a	“progresívního” získávání	!!!	

Evoluce	tělního	plánu:	kopinatec	jako	archetyp	obratlovce	? 



Remodeling	klastrů	Hox-genů	pláštěnců	

zapříčinil	změny	jejich	tělního	plánu	



Title	

Tělní	plán	(Bauplan)	nás	obratlovců	



Zdroje	specifik	Bauplanu	obratlovců?	
	Zásadní	modifikace	embryogenese!		

	
	
	

-  Vývojová,		funkční		i		
	strukturní	nadstavba		
	metamerního	plánu		
		

-  Buňky	neurální	lišty	–	
	zdroj	celkovostní	regulace	a		
	tkáňové	versatility	obratlovců	



Embryonální	původ	apomorfií	obratlovců	



Buňky neurální lišty zásadně přebudovávají  
celý embryonální vývoj		

	

(typická je mj. obrovská role indukčních procesů,  
epigenetických interakcí, nedeterminovanost vývoje)	



To,	co	ontogeneticky	i	evolučně	konstituuje	obratlovce,	
jsou	buňky	neurální	lišty	

Neurální	lišta:	embryonální	orgán	produkující	populace	kmenových	
buněk	pronikající	(zejm.	na	rozhraní	ektoderm/	mesoderm)	do	různých	
míst	těla,	kde	se	specificky	mění	a	zásadně	ovlivňující	morfogenesi	a	

integraci	obratlovčího	těla		



Bronner-Fraser:	Science	2004		

Biologie buněk neurální lišty - embryonální vznik 

Gammill	&	Bronner-Fraser:	Nature	Reviews	2003		
	

Neurální lišta: embryonální orgán produkující populace 
(semi?-)kmenových buněk které extensivně migrují (zejm. na 

rozhraní ektoderm/mesoderm) a poté se diferencují do 
ohromného množství (nových!) buněčných typů, čímž zásadně 

ovlivňující morfogenesi a integraci obratlovčího těla  



Buňky	neurální	lišty:	deriváty	
»	produkují	většinu	typů	buněk,	kterými	se	my	obratlovci	lišíme	od	ostatních	živočichů;	zdroj	

celkovostní	regulace	a	tkáňové	versatility	obratlovců	

skeletogenní (tzv. ektomesenchym) a neurogenní deriváty buněk neurální lišty




Buňky	neurální	lišty:	deriváty	
»	produkují	většinu	typů	buněk,	kterými	se	my	obratlovci	lišíme	od	ostatních	živočichů;	zdroj	

celkovostní	regulace	a	tkáňové	versatility	obratlovců	

Embryonální původ hlavových kostí: kuře vs. myš - deriváty neurální lišty modře 




Embryo	axolotla:	hlavový	mesenchym	značený	zeleně	(GFP):		
vyplňuje	celý	prostor	(srv.	dermis-škára)	a	kondenzuje	do	čelistních	chrupavek	a	zubů,	mj.	

Buňky	neurální	lišty	tvoří	hlavový	mesenchym		
»	vznik	skeletálních	tkání	kondensací	mesenchymu	



Asi	nejnápadnější	vlastností	nás	obratlovců	jsou	zcela	nové	skeletální	
tkáně	…a	jejich	fenotypické	modifikace!	

		

Evoluce	obratlovců	jakožto	Evoluce	neurální	lišty	



„The evolution of jaws was a revolution in 
the history of vertebrate life, an adaptive 
developmental innovation that allowed 

gnathostomes to become active predators 
and probably accounted for much of their 

subsequent success“ 

John Mallat 

Vznik	čelistí	byl	zásadní	událostí	v	evoluci	obratlovců...	

bezčelistnaní	<100	druhů	

čelistnatí	>	57	000	druhů	!	

...	evoluce	čelistí	=	evoluce	morfogeneze	buněk	neurální	lišty!	



...	viz	též,	kupř.:		
evoluce	tváře	(a	mnoha	
hlavových	struktur!)		

=		
evoluce	morfogeneze	
buněk	neurální	lišty!	



Většina unikátních tkání obratlovců je bezprostředně 
odvozena z buněk neurální lišty 

 
Buňky neurální lišty tvoří 4. zárodečný list (ektoderm, 

entoderm, mesoderm, n. lišta) 
 

… a obratlovci jsou tedy kvadroblastičtí živočichové!  
 



Causa	zárodečných	vrstev 
Diblastika	-	ektoderm	+	entoderm	=	prim.	zárodečné	vrstvy;		

stále	spíše	epiteliální	uspořádání/organizace	těl		
	

Triblastika	-	mesoderm	=	3.	zár.	vrstva;	výplň	mezi	EKT-ENT;	
výrazně	více	objemová/	solidní/	3D	organizace	těl		

Tetrablastika	-	neurální	lišta	a	její	deriváty	jako	4.	zár.	vrstva	(nás)	obratlovců;	
nadstavba	díky	vysoce	migratorní	populaci	pluripotentních	buněk,	metainterakce	



Tělní	plány:	diverzita	vs.	disparita	

	

Jak	se	během	embryogeneze	t.p.	vyvíjejí	a	proč	jsou	stabilní?	

	

Evoluce	a	evolvabilita	tělních	plánů	obecně	

	

Tělní	plán	nás	strunatců	/	obratlovců	konkrétně 

Evoluční	biologie	vývoje	živočichů,	ontogeneze	&	evoluce:		

zárodečné	listy,	tělní	plány,	homeotické	geny,	evoluce	


