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Abstrakt

Abstrakt

Vnéjsi zabry slouzi jako struktura zajiStujici embryondlni a larvalni dychani. Napftic
fyogenetickymi liniemi vykazuji velkou podobnost ve vzhledu a ziejmé i ve spolecném
epidermalnim ptvodu. Zasadni rozdily, ale najdeme v poctu part vnéjSich zaber a v jejich
umisténi na Zabernich obloucich. V tetrapodni linii najdeme u larev obojzivelniki (Amphibia)
v ptivodnim stavu tfi pary vnéjSich zaber na branchidlnich obloucich I-I1I, vnéj$i zabry vSak
mohou byt redukované a u skupin s pfimym vyvojem mohou uplné chybét. Ve skupiné
bahnici (Dipnoi) maji larvy amerického rodu Lepidosiren a afrického rodu Protopterus vzdy
Ctyfi pary vnéjSich Zaber (oblouky I-1V), soucasni australSti zastupci (rod Neoceratodus)
vnéjsi zabry nemaji. Bichifi (Polypteriformes) maji pouze jeden par vnéjSich zaber, ktery je
vSak situovan na hyoidnim oblouku. Podobné struktury najdeme navic u embryi paryb (u
Elasmobranchii 1 Holocephali) a dokonce 1 u larev ryb ze skupin Chondrostei a
Osteoglossiformes. To vSe naznacuje, Ze vnéjsi zabry jsou sekundéarni adaptaci embryi a larev,
které se mohla vyvinout konvergentné u obojzivelnikii, bahnikli a bichir. Pokud jsou tyto
struktury homologni, tak je nutno tuto homologii hledat na nizsich trovnich morfogeneze.
PredloZena prace predstavuje literarni resersi na toto téma.

Abstract

External gills are structures providing embryonic and larval respiration. Across
phylogenetic lineages it shows high similarity in appearance and apparently also in a common
epidermal origin. However, one can find essential differences regarding the number of pairs
of external gills and their position on the gill arches. Therefore, in tetrapods, larvae of
amphibians (Amphibia) possess three pairs of external gills on branchial arches I-III, but
external gills might also be reduced and in those groups with direct development they can be
fully absent as well. In lungfishes (Dipnoi), larvae of american Lepidosiren and african
Protopterus possess always four pairs of external gills (branchial arches I-1V), on the other
side, recent australian lungfishes (Neoceratodus) do not have external gills at all.
Polypteriformes has only one pair of external gills originated on the hyoid arch. In addition,
embryonic stages of Elasmobranchii and Holocephali and also larval stages of fish from
groups Chondrostei and Osteoglossiformes evolved structures that resemble external gills. All
this signifies that external gills can be considered secondary adaptations of embryos and
larvae, which probably evolved convergently in several vertebrate lineages. This work
represents literature rechere on this topic and it concludes that homology of external gills can
be perceived on some basal levels of morphogenesis of these structures.

Klicova slova: vnéjsi zabry, larva obratlovce, respirace, zaberni oblouky, epidermis
Keywords: external gills, vertebrate larva, respiration, gill arches, epidermis



Uvod

1. Uvod

Larvy vodnich obratlovci pfedstavuji ptechodné obdobi mezi embryem a pohlavné
dospélym jedincem. Toto obdobi je rizné dlouhé, avsak ve vyvoji jedince nezanedbatelné.
Larvalni stddia si proto pod vlivem selekce vyvinula spoustu specifickych struktur,
umoziujicich dokonalé ptizplsobeni této fazi zivota.

Jednou ztakovych struktur jsou i vnéjsi zabry slouzici k dychani vodnich larev
obojzivelniki, bahniki a bichird. Tento orgéan je situovan po stranach hlavy larvalniho stadia
a je pfipojen k zabernim obloukim. Ve vSech skupinach se jednd o ndpadné podobnou
strukturu kiovitého vzhledu, ptivodem =z epidermis, tedy ektodermu. Vyrazné prokrveni
zajistuje hustd sit’ vlaseCnic a na povrchu najdeme samotny respiracni epitel. V minulosti se
proto diky této podobnosti objevovaly cetné snahy prohlasit vnéjSi zabry larev vodnich
obratlovcli za homologni. Problém urceni homologie komplikuje vyskyt vnéjSich Zaber na
rozdilnych zabernich obloucich — I-IV branchiédlni u bahnikd, I-I1I branchidlni u obojzivelnikt
a hyoidni u bichira. Vnéjsi zabry bichira (Polypterus) se také vyznacuji rozdilnou vnitini
stavbou a spolu s nejasnostmi, tykajicimi se jeho fylogenetického zatazeni, ziistavaji v otdzce
homologie nejvétsi neznamou.

Ve své nasledujici praci se tedy nejdiive budu zabyvat popisem vnéjSich zaber u
jednotlivych skupin, s dirazem na pocet parti a jim odpovidajici zaberni oblouky, stupen
vyvinutosti a dobu po kterou se vnéjsi zdbry zachovavaji. Dalsi ¢ast se zabyva morfogenezi,
vnitini stavbou a také schopnosti plasticky reagovat na zménu vnéjSich podminek. V posledni
¢asti rozeberu problematiku homologii a zminim podobné struktury vyskytujici se u embryi

paryb a larev ryb ze skupin Chondrostei a Osteoglossiformes.
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2. Vyskyt na fylogenetickém stromé
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vnitini Zabry vnéjsi zabry / vnéjsi zaberni filamenta

Obr. 1. Fylogeograficka rekonstrukce kladogramu vertebratni linie s dirazem na vymapovani vyskytu vnéjsich
zaber a vnéjsich zabernich filament — Cerven¢; vnitini zabry — modre.
Orig. R.Cerny a B.Crkvova, s pouzitim kreseb M. Kralovice.

2.1. Amphibia

2.1.1. Anura

V linii, do které patii dneSni Zaby (tj. taxon Anura), se béhem embryondlniho a
larvalniho stadia vyvoje objevuji dvé tzce spolu souvisejici avSak odlisné struktury pro
ziskavani kysliku z vody. Jsou to struktury obecné znamé pod pojmy ,,vnéjsi a ,,vnitini*
zabry. Zda je pouziti téchto pojma vhodné je vSak sporné, a to hned ze dvou divodi. Tim
prvnim je, ze terminy ,,vn&j$i“ a ,,vnitini“ presné odpovidaji skute¢nému stavu pouze ve
stadiu 23-24 Gosnerovy vyvojové tabulky popsané na druhu Bufo valliceps (Gosner, 1960). V
dobé¢ své existence pied uzavienim operkuldrniho zdhybu jsou vSak obé¢ struktury jasné vnéjsi
(Viertel a Richter, 1999). Proto pro né Viertel (Viertel, 1991) zavadi nové pojmy —

pretrvavajici a docasné. Tedy, ze proximdlni Zzaberni struktura (v relativni pozici vici
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zabernimu oblouku), jasné odliSitelnd ve stadiu 22 (Gosner, 1960), pfetrvava. Na rozdil od

distalni zaberni struktury, kterd z velké Casti ve stadiu 23-25 (Gosner, 1960) atrofuje a zbytek

prertista takzvanym operkulem.
Operkulem je zde nazyvéan pouze zahyb
kiaze, ktery nema nic spole¢ného
s pravym osifikovanym operkulem u
ryb (os operculare), jde tedy pouze o
shodny, zavad¢jici nazev, nikoli o
homologii (Witzmann, 2004). Druhym
davodem je fakt, ze pojmem ,,vnitini‘
zabry obvykle oznacujeme Zabry ryb,

abychom je tak jasné¢ odlisili od

ektodermalnich  struktur slouzicich

kdychani  napfiklad larvalnim  Ci Obr. 2. Hyla crepitans. Nokhbatolfoghahai a Downie,

2008.

neotennim jedincim ocasatych

obojzivelnikil — tedy Zaber ,,vné&j$ich®. Pokud ovSem stejnym pojmem oznacime pretrvavajici
zabry pulcti, mohli bychom dojit k mylnému zavéru, ze se jedna o strukturu homologickou
s pravymi vnitinimi zabrami ryb, tedy néco, co bylo zdédéno od spole¢ného predka, slouzi
stejné funkci, je regulovano odpovidajicimi si geny, atd. Pfetrvavajici (,,vnitini®) Zabry zab
jsou strukturou zajistujici dychaci funkci v pokrodilej§im larvalnim staddiu, po zaniku
docasnych (,,vné&jsich®) zaber. Tyto pfetrvavajici zabry vznikaji jako ventralni vychlipka
docasnych zaber a odvozuji tedy od nich svlij vznik. Ventralni vychlipka epidermalnich Zaber
pulct pozdéji preroste koznim zdhybem (operkulem) a tim dojde k jeji internalizaci, ke
vzniku sekundarnich ,,vnitinich® zaber (Viertel a Richter, 1999; Duellman a Trueb, 1986).
Pokud budeme vychazet zobecného piedpokladu, ze wvné&j$i zabry obojzivelniki se
nevyvinuly z vnitinich zaber ryb, potom 1 ,,vnitini“ zabry pulci nemohou byt s vnitfnimi
zabrami ryb ptfimo homologické (Witzmann, 2004).

Na rozdil od ostatnich obojzivelnikli, docasné (,,vnéjsi) zabry u zab pfetrvavaji jen
kratkou dobu, pfesto nejsou nevyraznou strukturou (obr. 2.). Nokhbatolfoghahai a Downie
(Nokhbatolfoghahai a Downie, 2008) popsali docasné zabry na jedenadvaceti druzich z Sesti
vyznamnych Zabich Celedi a ptes pfiblizné stejné nacasovani a shodnost vyvojového procesu
zjistili mnoho rozdili ve vysledné struktufe. Prvni naznak budoucich docasnych Zaber

muzeme obvykle na embryu pozorovat pied vylihnutim, okolo stddia Gosner 18 (Gosner,
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1960). Nékteré druhy se ovSem mohou lihnout diive (Gosner uvadi, ze jiz od stadia 16),

napiiklad Bufo beebei ve stadiu 17 (Gosner,
1960). Dalsi odchylky nalezneme u zab
s pifimym vyvojem (patii mezi né napiiklad
zastupci Celedi Hemiphractidae), zde se
zéklady docasnych Zaber objevuji diive (Del
Pino a Escobar, 1981, na Gastrotheca
riobambae) — ve stadiu 15-16 (Gosner, 1960).
Tyto zéklady, at’ uz v jakémkoliv stadiu, se

tedy objevuji jako nepravidelné tvarované,

ptiblizné polokulovit¢ bulky po obou

Obr. 3. Phylomedusa trinitatis s dlouhymi
filamenty vnéjsich zaber. Nokhbatolfoghahai a

hlavou. Kazdda bulka se poté zacne Downie, 2008.

stranach embrya, posteriorné za budouci

prodluzovat a rozdélovat tak, ze ve vysledku zformuje vétvenou strukturu. Ta dosahuje svého
maximalniho stupné vyvoje v obdobi okolo stadia 21-22 (Gosner, 1960). V tomto obdobi lze
také nejlépe porovnavat morfologické odliSnosti u jednotlivych celedi, respektive druhi.
Nejvétsi rozdil spociva v poctu hlavnich vétvi jednotlivych zaber (1-4), mife prodlouzeni
hlavniho vybézku (obr. 3.), délce a tvaru jednotlivych filament a stejné tak i v zastoupeni
obrvenych bunck na povrchu téchto Zabernich filament. Stadia 23-25 (Gosner, 1960) byla
puvodné vymezena podle stupné regrese doCasnych zaber. Ve stadiu 23 (Gosner, 1960)
ptekryje operkularni zahyb bazalni ¢ast zaber, béhem stadia 24 (Gosner, 1960) postupuje
operkulum posteriorné a zacind postupnd regrese zabernich filament. Operkulum pierasta
zabry asymetricky a to tak, ze zabry na pravé stran¢ jsou jiz plné prekryty, zatimco na levé
stran¢ zlstdvaji konce stile viditelné. Nakonec ve stddiu 25 (Gosner, 1960) jsou docasné
pln€ pouze zabry ,,vnitini“ — pfetrvavajici. A to az do doby metamorfézy, premény pulce
v dospélou zébu.

Na tomto misté je tieba fici, ze ackoliv docasné zabry u zab jsou brany jako obecné
pritomna struktura, najdeme i takové druhy, které je nemaji vilbec. Witzmann (Witzmann,
2004) uvadi, Ze doCasné zabry u zab (stejné jako u ostatnich obojzivelnikii) mohou vznikat na
ceratobranchialiich L.-III. branchidlniho oblouku (1-3. posthyoidni oblouky), ¢asto vSak byvaji
omezeny pouze na I. a II. branchidlni oblouk, nebo dokonce jen na ten I.. Taxon Anura

zahrnuje pies pét a pul tisice druhd, fazenych do bezmala 40 ¢eledi. Jejich docasné zabry jsou
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samoziejmée Celed’ od Celed¢ a druh od druhu rizné, ale jak jsem jiz uvedla, jejich riiznorodost
spociva z velké €asti v poméeru délek jednotlivych primarnich vétvi a jejich filament. Proto
zde uvedu popis vn¢jSich zaber pouze pro par vybranych cCeledi s vétSim poctem druht. Co
zustava u vsech druhti neménné, je obecna vnitini stavba. Na povrchu jsou docasné zabry
pokryty dvouvrstvou epidermis skladajici se z peridermis a senzorické vrstvy (Viertel, 1991),
pod ni se nachazi vrstva dermis a pojivové tkdné. Miizeme zde také nalézt malé ostravky
okupované pharyngedlnimi buiikami entodermalniho piivodu, proto také Viertel (Viertel,
1991) pouziva pro tuto oblast pojem ekto-entodermdlni piechodna zéna. Do vnégjSich zaber,
jakozto organu vymeény dychacich plynti, samoziejmé pronikaji cévy pravdépodobné pivodu
mezodermalniho. Neokysli¢nou krev piivadéji od srdce z pocateCniho, ihned se vétviciho
useku (truncus arteriosus) ventralni aorty branchidlni afferentni arterie, které se dale rozvétvi
v hustou kapilarni sit’. Nejjemnéjsi povrchové kapilary v distalnich ¢astech zabernich trst se
nachdzeji hned pod zten¢enou vrstvou pojivové tkané a dermis. Tim je umoznén kontakt
piimo se senzorickou vrstvou pokozky a tloustka bariéry mezi krvi a vodou ¢i tekutinou ve
vajicku, z niz je kyslik ziskdvan, je minimalizovana. Z kapildr se krev sbird do branchidlnich
arterii efferentnich, které ji okysli¢enou svedou zpét do téla. Celd struktura je pak pomoci
svalstva zavéSena na chrupavCitém elementu ptisluSného zaberniho oblouku zvaném
ceratobranchiale. Stru¢ny srovnavaci piehled nékterych vyznamnéjSich Zabich celedi zde
uvadim podle prace Nokhbatolfoghahaie a Downieho (Nokhbatolfoghahai a Downie, 2008).
Z celedi Bufonidae vybrali Ctyfi zastupce: Bufo beebei, Bufo bufo, Bufo marinus a Bufo
viridis. U B. viridis byly nalezeny Ctyfi pary docCasnych zaber, coz pfimo neodpovida
obecnému stavu u obojzivelnik (maximum jsou tii pary na tfech branchidlnich obloucich), a
proto by bylo zajimavé zjistit, zda se jedna o pfitomnost dvou parti na jednom z oblouki, ¢i o
brzké rozvétveni jednoho z hlavnich stonkd. U ostatnich druhli se vyskytuji dva pary
s variabilnim poctem kratkych filament (4-6 na anteriornim paru a 3-5 na posteriornim).
Hustota obrveni dand po¢tem obrvenych bun¢k je stfedni az velka.

Celed’ Eleutherodactylidae zahrnuje na 200 druht, jeji zastupci nemaji doGasné zabry
viibec, nebo se tyto objevuji pouze pirechodné v podobé malych vyriastkd. O jejich funkénosti
se spekuluje (Thibaudeau a Altig, 1999).

Unikatni specializované zabry zvonovitého tvaru maji pulci z Celedi Hemiphractidae.
Dospélé samice inkubuji vajicka po urcitou dobu na svych zddech a specializované Zabry
pulcti tedy zprostiedkovavaji vyménu plynii mezi matkou a embryem. Zaber miizou byt dva

pary, jeden par nebo jeden par vznikly fuzi. Nezlstdvaji po strandch hlavy jako prosté
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vyristky ale castecné nebo uplné wuzaviraji embryo se zloutkovym vakem do
extraembryonalniho vaku, ktery se vyplni tekutinou. Jsou bohaté prokrvené a od prokrvené

dorzélni tkdn¢ matky je odd¢luje pouze tenka

vrstva rosolovité hmoty vajicka. Rody
Flectonotus a Cryptobatrachus maji pouze
jeden par doCasnych  zaber  Castecné
prekryvajici embryo, rody Gastrotheca a
Amphignathodon maji také jeden par, ten vSak

vnikd fizi z ptivodnich dvou parti docasnych

zaber (obr. 4.) a ptekryva embryo kompletné

i ™ 5
\'i'h \ \;‘" ok (zfuzovany par od nezfuzovaného odliSime
1 -

podle pfitomnosti dvou stonk). U rodl
Obr. 4. Gastrotheca riobambae. GS-stonky Fritziana, Hemiphractus a Stefania najdeme

néjSich Zaber. Del Pino a Escobar, 1981. , ., ,
viesIen = ' dva pary obalujici celé embryo (Duellman a

Trueb, 1986; Del Pino a Escobar, 1981).

Velmi diverzifikovana ¢eled’ Hylidae vykazuje i velkou diverzitu v morfologii vnéjSich
zaber, od kratkych malo obrvenych Zaber s nevyraznymi filamenty po dlouhé husté vétvené
zébry. Nokhabtolfoghahai a Downie (Nokhabtolfoghahai a Downie, 2008) pozorovali devét
druht — Hyla microcephala, H. minuta, H. minuscula, H. geographica, H. boans, H.
crepitans, Phrynohyas venulosa, P. trinitatis a Phyllodytes auratus.

Z celedi Ranidae pozorovali Nokhbatolfoghahai a Downie (Nokhabtolfoghahai a
Downie, 2008) pouze dva druhy: Rana temporaria s dlouhymi vétvenymi a husté obrvenymi
zédbrami a R. ridibunda s kratkymi, v porovnani s pfedchozimi chud¢ vyvinutymi Zabrami.
Tento vzorek nam o tak velké ¢eledi mnoho netikd, avSak pii takovém poctu druhti Ize jen
tézko ndhodnym vybérem sestavit vzorek, ktery by nam néco fekl obecné o vnéjsich zabrach

této éeledi.

2.1.2. Urodela

Stejné jako Zaby 1 ocasati obojZivelnici maji vodni larvalni stddium, vyznacujici se
typickymi znaky pro larvu obojzivelnikl. Existuji samoziejmé vyjimky, u kterych probiha
prodlouzeny vyvoj ve vajicku a lihnouci se jedinci jsou jiz plné terestrické zmenSeniny

dospélé formy (naptiklad nékteré druhy z celedi Plethodontidae). I u nich v§ak mizeme nalézt
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vnéjsi zébry, které slouzi k pfijmu kysliku v embryonalni fazi zivota a pted vylihnutim jsou
JiZ plné resorbované.

Vnéjsi zabry se u ocasatych obojzivelniki mohou vyskytovat nejen u larev, ale také ve
stadiu pohlavni dospé€losti u neotennich jedincti. Neotenik je takovy jedinec, u kterého se
somatické a pohlavni organy vyvijeji rozdilnou rychlosti. Dojde k ustrnuti ve stadiu larvy se
zachovanymi larvalnimi znaky, pfitom ale rozmnozovaci organy dosahuji vyvojového stupné

odpovidajiciho pohlavné dospélému jedinci. Kromé vnéjSich zaber se z larvalnich znaki dale

zachovavaji napiiklad
larvalni  zuby, funkéni
postrani ¢ara, nebo absence
o¢nich vicek (Pough et al.,
2004). Neotenie se miize
vyskytovat jako obligatorni
1 fakultativni a stupen

urovné metamorfovanosti

je u ruznych druhii rdzny.

Obr. 5. Zaklady vnégjSich zaber u embvrya druhu Ambystoma mexicanum. Jako priklad lze uvést ¢tyfi
Orig. R.Cerny.

fakultativné neotenni

druhy rodu Ambystoma (nejzndmnéjsi z nich A. gracile a A. tigrinum), kde se na jedné strané
vyskytuji populace normalné¢ metamorfujici a na strané druhé populace, u kterych
k metamorféze nedojde, pokud se vodni prostfedi, které obyvaji, nestane neobyvatelnym
(Duellman a Trueb 1986).

Ve vSech moznych ptipadech vyskytu vnéjSich Zaber u ocasatych obojzivelniki
nachdzime vzdy tii pary odvozujici se od ceratobranchialii I-III branchidlniho oblouku
(Duellman a Trueb, 1986; Witzmann, 2004). Z embryonalnich zékladii vnéjSich zaber za¢nou
vyrustat prodluzujici se vybézky (obr. 5.), kterym chybi jakakoliv skeletalni vyztuha. Jsou
vSak podporovany svalstvem, které pomaha zabry smrs$tovat, coz slouzi k obméné okolni
vody obklopujici zabry v ptipadé vycerpani kysliku. Béhem vyvoje se nejdiive na kazdé vétvi
postupné vyvinou dvé fady filament a pozd¢ji mohou byt alternativné ptidany tieti a ctvrta
fada. Délka jednotlivych filament je druh od druhu rizné (Witzmann, 2004). Jednotlivé vétve
vngjSich Zaber vznikaji na dorzalni strané ptislusného ceratobranchialia tak, Ze mezi hlavnim
stonkem vné&jSich Zaber s jednotlivymi lupinky a ceratobranchiale lezi podle Schmalhausena

(Schmalhausen, 1968) pojivova struktura, kterou nazyva zabernim septem. Jednotlivé hlavni
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stonky vnéjSich zaber jsou pak jen jaksi ztenCenou dorzalni ¢asti zaberniho septa (Rauther,
1937; Schmalhausen, 1968). Schmalhausen (Schmalhausen, 1968) dokonce uvadi, ze zaberni
septum spolecn¢ s prislusSnymi stonky vnéjsich zaber tvoii dohromady jeden celek, ktery by
podle ného mohl byt homologni zabernimu septu u ryb. VétSina larvalnich a neotennich
ocasatych ma také tfi nebo Ctyfi pary zabernich $térbin, ty se obvykle uzaviraji, jakmile jsou
vnéjSi zabry resorbovany. Vyjimku tvofi rody Amphiuma a Cryptobranchus, u kterych
zUstavaji Stérbiny oteviené navzdory nepiitomnosti zaber (Duellman a Trueb, 1986).

Vnéjsi zabry jsou jako ektodermdlni struktura v bezprostiednim kontaktu s vnéj$im
prostfedim, a proto museji byt schopné pomérné plasticky odpovidat na rizné ekologické
zmény okolnich podminek. Toto tvrzeni dobfe doklada srovnavaci studie rodi Rhyacotriton
(Rhyacotritonidae), Gyrinophilus (Plethodontidae) a Ambystoma (Ambystomatidae), kterou
provedli Valentine a Dennis (Valentine a Dennis, 1964). Na téchto tfech rodech popsali tfi
rizné typy larvy ocasatych obojzivelnikl, odliSujicich se vnéjSimi i vnitinimi znaky. Tyto
odliSnosti pfimo vyplyvaji z prostiedi, ve kterém ta kterd larva zije. V pfipadé¢ rodu
Rhyacotriton se jedna o horsky potok, rod Gyrinophilus Zije v proudicich vodach a rod
Ambystoma ve stojatych vodach rybnikii nebo jezirek. Z podstaty vodniho prostiedi, které
jednotlivé typy obyvaji, vyplyva i rizna teplota vody a tim podminéné odlisné mnozstvi
dostupného kysliku. Proto reakce na tyto odliSné podminky logicky zahrnuje 1 morfologické
zmény na vngjSich Zabrach, jakozto respiracnim orgénu. Typ s nejméné vyvinutymi vnéjSimi
zabrami (Rhyacoriton) se vyviji ve vodach horskych potokd, jejich zabry jsou kratké a maji
pouze jednu tadi kratkych filament. Larvalni typ zastoupeny rodem Gyrinophilus zije
v proudicich vodach ftek, tedy stile jesté ve vodach spomérné velkym procentem
rozpus$téného kysliku. Se svymi dlouhymi, zuzujicimi se vétévkami Zaber, nesoucich dvé fady
sttedné dlouhych filament, ptedstavuje pfechodny typ mezi vyse popsanou larvou horskych
potokl a larvou stojatych vod rodu Ambystoma. Larvy obyvajici stojaté vody maji vnéjsi
zébry az ktovitého vzhledu — dlouhé vétve s dvéma tadami filament a spoustou dalSich
dlouhych filament vmezetenych je$t¢ mimo fady. Toto extrémni zvétSeni povrchu jim
umoziiuje efektivnéjsi respiraci ve vodach s nizkym obsahem rozpusténého kysliku a tim
zajistuje jejich preziti (Duellman a Trueb, 1986).

Pro srovnani s rozmanitosti nalezenou u zab zde uvadim stru¢ny piehled celedi (Pough
et al., 2004). Celed Ambystomatidae zahrnuje malé i velké druhy terestrickych ocastych
obojzivelnikii s vodni larvou. Patii sem i asi nejznaméj$i neotenni druh Ambystoma

mexicanum. V ¢eledi Amphiumidae najdeme obojzivelniky, ktefi obyvaji vodni prostiedi po
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celou dobu zivota, lihnouci se larvy vSak ztraceji zabry hned zahy a dospélci uz je nemaji.
Celed’ Cryptobranchidae je skupina zahrnujici paedomorfni a trvale vodni druhy. Ac&koliv
ostatni larvalni charakteristiky u nich zlstavaji zachovany, dochézi u obou rodl k resorbci
vnéjsich zaber a u rodu Andrias 1 k uzavieni zabernich $térbin (Duellman a Trueb 1986).
Polovodni obojzivelniky s vodni larvou zahrnuji ¢eledi Dicamptodontidae a Rhyacotritonidae.
Celed” Hynobiidae sdruzuje vodni a terestrické druhy, kde nositelem vngjsich Zaber jsou opét
vodni larvy. V Celedi Plethodontidae najdeme rody (FEurycea) u kterych druhy tvofi
kontinuum od paedomorfnich jedinct s vnéj§imi zdbrami az po druhy plné¢ metamorfované.
PlIn¢ terestrické formy z této ¢eledi dokonce vodni larvu Gplné vypustily a z vajicek se lihnou
rovnou zmenSené formy podobajici se dospélcim. Vnéjsi zabry se plné¢ vstiebaji jesté
v embryondlni fazi tésné¢ pred lihnutim (naptiklad u druhu Plethodon glutinosus).
Paedomorfni vodni druhy s vyvinutymi vnéj§imi zabrami najdeme v ¢eledi Proteidae, jsou to
severoamericky rod Necturus a ndm znamy macarat rodu Proteus. Salamandridae jsou
skupinou s terestrickymi i vodnimi zastupci majicimi vodni larvu. Celed, ktera si ponechava
vnéjsi Zabry 1 v dospélosti jsou severoamericti Sirenidae.

Detailnéjsi vzhled vnéjSich zaber u ocasatych obojzivelnikii se pro jednotlivé celedi
prakticky neda zobecnit, protoze se jedna o znak, jenz svou morfologii plasticky odpovida na
adaptivni tlaky okolni. Pokud se zaméfime na druh, tak stabilita larvalnich struktur u jedincii
dané¢ho druhu naznacuje, ze tyto rozmanité znaky jsou do urcité miry geneticky fixované. I
zde vSak najdeme zavislost vyvinutosti vnéjSich Zzaber na dostupnosti kysliku v okolnim
prostiedi. Tento jev se nazyva fenotypova plasticita a ukazkové ho popisuje napt. pokus na
druhu Necturus maculosus, ktery provedli Guimond a Hutchison (Guimond a Hutchison,
1976). Kdyz byl Necturus drzen v akvériu s dobie okyslicenou vodou, vyvinul si pouze kratké
vétvicky vnéjsich Zaber, narozdil od doby kdy bylo kysliku malo a Necturus mél po stranach
hlavy velké vnéjsi zabry ktovitého vzhledu. Jakmile bychom srovnavali vyssi taxonomické
jednotky, jasné se ukazuje, ze evoluce znaki jako vn¢j$i zabry zde byla taZzena ekologickymi

naroky napfi¢ fylogenetickymi liniemi (Valentine a Dennis 1964).

2.1.3. Gymnophiona

O zastupcich fadu Gymnophiona toho z obojzivelnikii vime nejméné a mozna jsou i
nejméné studovanou skupinou obratlovci viibec. Patfi sem Sest celedi tropickych

obojzivelniki s podlouhlym télem postradajicim koncetiny, jejichz zastupci obyvaji podzemi,
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tlejici listi nebo polovodni az vodni prostiedi (Diinker et al., 2000) a ve srovnani s ocasatymi

obojzivelniky nebo vybranymi ¢eledémi Zab o nich nevime prakticky nic.

V obecnych ptehledech shrnujicich
celé obojzivelniky se uvadi, ze stejné
jako u ocasatych nalezneme u Cervorut tii
pary vn¢jSich zaber vznikajicich na
ceratobranchiale [.-III.  branchialniho
oblouku (Duellman a Trueb, 1986).
Stadiem nesoucim wvn&j$i zabry je u
c¢ervor embryo, pfiCemz  zpusob
reprodukce  muize byt  oviparni,

ovoviviparni nebo viviparni. Vné&jsi

zabry se nezachovavaji v larvalnim

Obr. 6. Ichthyophis kohtaoensis. Diinker et al., 2000.

stadiu, jako je tomu u ocasatych a ani

neotennie neni u ¢ervorll znama (Duellman a Trueb, 1986); Wake (podle Diinker et al., 2000)
vSak béhem svych pozorovani nalezl rudimenty vnéjSich zaber u larev druhii Epicrionops
petersi a E. bicolor.

U vétsSiny druhi, kde byl popsan embryondlni vyvoj (naptiklad Ichthyophis glutinosus:
Sarasin a Sarasin, 1887-1890; Hypogeophis rostratus: Brauer, 1899; Ichthyophis kohtaoensis:
Diinker et al., 2000) najdeme na kazdé strané hlavy tii vnéjs$i zabry s typickou stavbou pro
cervory — tedy tfi prodlouzené a husté zpetené vétve (obr. 6.). Vyjimkou jsou Zzivorodi
Typhlonectidae, jejichz embrya maji pouze jediny vakovité rozsifeny par vnéjsich zaber, ktery
dosahuje poloviéni az dvoutietinové délky embrya a obvykle je omotan kolem téla embrya
v d&loze. Zabry jsou bohaté protkany siti jemnych povrchovych cév a v Zabernim epitelu
najdeme mnoho specializovanych bunéénych typt, coz poukazuje k mozné roli v materno-
fetdlni komunikaci a oboustranné vyméné latek (Hraoui-Bloquet a Exbrayat, 1994).
Z dvanécti druhti této celedi je embryo posano pouze pro pét a vné&jsi zabry dokonce pro Ctyfi
druhy. Pfitomnost takto vystfednich zaber a zivorodost se vSak pro ¢eled” Typhlonectidae zda
typickd (Wilkinson a Nussbaum, 1997). Diinker et al. (Diinker et al., 2000) popisuji
embryondlni a larvalni vyvoj typického druhu Cervora z Celedi Ichthyophiidae - Ichthyophis
kohtaoensis. Prvni naznaky vné&jSich Zaber v podob¢ lehce zahnutych zdufenin se objevuji v
autory posaném stadiu 21 (to odpovidd koncovému stadiu neurulace) po stranach hlavové

oblasti, zatim postradaji filamenta a zaberni $térbiny mezi zabernimi tyCinkami ziistavaji
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neperforované. Zaklady budoucich filament se zacinaji objevovat ve stadiu 22 ve formé
malych boulicek na prvnim a druhém paru Zaber, na tietim paru se objevi az ve stadiu 24, kdy
uz jsou vSechny vétve znacné prodlouzené. Od stadia 29 az do ztraty vnéjSich Zaber je druhy,
prostifedni par del§i nez prvni a tfeti, nékdy dosahuje dokonce dvojnasobné délky a nese
mnohem vétsi pocet filament. Ve stadiu 36 je tieti par zataZzen do dutiny zaberniho vacku a
resorbovan. Lihnuti nastdva ve stadiu 37 a larva na své pozemni cest¢ k budoucimu
akvatickému Zivotu strhne zbyvajici dva pary vnéjsich Zaber, po kterych ziistane viditelny jen
otvor do dutiny Zaberniho vacku.

Zvlastni vyvoj vnéjSich zaber popsal Wake (Wake, 1969) u druhu Gymmnopis
multiplicata proxima. Po stranach hlavy embrya se nejdiive objevi anteriorni a posteriorni
pary zaber (tedy prvni a tfeti), dorostou témét poloviny délky, které budou pozd¢ji dosahovat
ve svém maximu a az poté se zacne utvaret prostiedni par. Dale roste stejn¢ jako ostatni dva
pary, v dobé kdy se riast prvniho a tietiho zastavi, se ovSem prostiedni par dale prodluzuje az
do doby kdy je téméi dvakrat tak dlouhy nez anteriorni s posteriornim. Pocatek rtstu
prostiedni vétve zaber muze korelovat se zvySenymi ndroky na kyslik rychleji se vyvijejiciho
embrya po jeho vyklouznuti z vitelinni membrany. Tato korelace podporuje nazor, Ze stejné
jako ocasati obojzivelnici (Guimond a Hutchison, 1976; Bond, 1960) a zaby (Warkentin,
2000) reaguji cCervoii plasticky na mnozstvi dostupného kysliku v okoli zvySenou
vaskularizaci a tim zplGsobenym zvétSenim respiratniho povrchu vnéjSich zaber a

efektivnéj$im okyslicovanim krve (Wake, 1969).

2.2. Dipnoi

U bahnikt se vnéjsi zabry vyvinuly jen u dvou nejpokrocilejsich rodu, jejichz dospélci
se témer prizpasobili ,terestrickému® zivotu a jejich vnitini zabry jsou redukované, tito
bahnici tudiz z velké césti zavisi na plicnim dychéani. Proto si embrya a larvy roda
Lepidosiren a Protopterus vyvinuly vnéjsi zabry, aby jim umoznily pteklenout obdobi, kdy
jim plice jesté zcela nefunguji. Naopak dospélec australského bahnika rodu Neoceratodus je
mnohem vice uzplisobeny pro zivot ve vodé, téméi zcela dychd pravymi vnitinimi zadbrami
(Burggren a Johansen, 1986), a proto jeho larvy zadné ptidatné organy ve formé vnéjSich
zéaber nepotiebuji.

Dulezitym rozdilem od obojzivelnikl je, Ze dvojdysni maji vzdy 4 pary vnéjsich zaber

(obojzivelnici 3 pary) odvozenych od branchidlnich obloukl I-IV (Witzmann, 2004). Stavba

13



Vyskvt na fylogenetickéem stromé

vnéjSich Zaber zlstava prakticky identicka jako u obojzivelnikl, zabry tvoii dlouhd vétévka,
na které po obou straniach vyristd fada filament a vytvari tak zpefenou strukturu. Obsahuji
cévni smycky odvozené od aortalnich obloukii (Goodrich, 1958)

Detailni vyvoj jihoamerického bahnika Lepidosiren paradoxa popisuje ve své praci Kerr
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Obr. 7. Lepidosiren paradoxa — zaklady vnéjSich zaber tii dny pted vylihnutim. Kerr, 1900.

(Kerr, 1900), ktery s dirazem na vngjsi struktury zachycuje v embryondlnim a larvalnim
vyvoji 1 vnéjsi zabry. Kerr prvné pozoruje vnéjsi zabry na embryu ve fazi zhruba ¢ty dni pied
vylihnutim, ve formé ¢tyt kulovitych vyrastkii (obr. 7), pfi¢emz tieti a Ctvrty jesté nejsou
zcela oddé€leny. Vyrustky se od té doby prodluzuji, a ackoliv v dobé¢ lihnuti jiz rozliS§ime delsi
vycnélky, jsou zatim holé a ve srovnani s budouci zpefenou vétévkou témér zanedbatelné. Tti
dny po vylihnuti miizeme pozorovat pocinajici zpefovani vétévek a s prodluzovanim celé
ctvetice vnéjsich Zaber 1 vznik spolecného stonku. Tento vyvoj pokracuje az do tficaté¢ho dne
po vylihnuti, kdy vnéjsi zdbry dosahuji svého vyvojového maxima. Ve stari okolo Sesti tydnt
zacina larva velmi rychle metamorfovat, kromé jinych zmén dojde diky zamezeni ptivodu
krve do zaber kjejich nekrotizaci, odpadavani a rychlé resorpci toho, co zbylo. Kerr
pozoroval zévislost stupné vyvoje embrya, a tedy i vnéjSich Zzaber, na okolni teploté.
V ptipadé chladné¢jsiho pocasi byl cely vyvoj zpozdén a tudiz i popis stadia podle dne stafi

uplné neodpovidal embryim vyvijejicim se v teplejsich obdobich.
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Béhem své existence jsou vnéjsi zabry volné pohyblivé a mizeme pozorovat, jak jimi
larva poSkubava. Pigmentové bunky se nerozsituji dale nez k zdkladu spole¢ného stonku a

proto nesou vngjsi zabry Cervené zabarveni odpovidajici jejich hustému prokrveni.

Obr. 8. Lepidosiren paradoxa — larva stati 25 dni. Kerr, 1900.

Africky bahnik rodu Protopterus (obr. 9.) ma v larvalnim stadiu Ctyfi pary vnéjSich
zaber, stejné jako bahnik rodu Lepidosiren. Protopterus je ale pozoruhodny tim, Ze jsou u
nc¢ho zbytky poslednich tii parG vnéjSich zaber zachovany i1 v dospélosti, jsou normalné
prokrveny odboc¢kami od aortalnich obloukd prokrvujicich Zabry vnitfni (Goodrich, 1958).
Schmalhausen (Schmalhausen, 1968) to zdiivodiiuje moznou neotenii Protoptera. Pokud oba
bahniky porovname, rod Protopterus se od Lepidosiren odisuje delsim vyvojovym obdobim,
po které zistavaji kofeny wvnéjSich Zaber oddélené. Jasn¢ miizeme odliSit jednotlivé

separované stonky vjedné linii za sebou (Budgett, 1907b). Prvni zdufeniny v mistech
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Obr. 9. Bahnik rodu Protopterus. Orig. Budgett, 1907b.

budoucich vnégjSich zaber pozoroval Kerr (Kerr, 1909) na embryich druhu Protopterus
annectens ve stadiu 18, ve stadiu 27 se vylihne pulcovitd larva s jiz zna¢né prodlouzenymi
vyrustky. Prvni ndznaky zpeteni se objevuji ve stadiu 28 ve formé dvojité fady hrbolkl na
vngjs$i strané hlavnich stonkd a déale se prodluzuji. Maxima dosahuji vné&jsi zdbry rodu

Protopterus ve stadiu 32-34 a priblizné v té dobé¢ zacina jejich spole¢ny kotfen rotovat smérem
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doptedu, takze anteriorni par se stane ventralnim a nejposteriorngjsi par dorzalnim (Budgett,
1907b). Rychla metamorfoza, tak jak ji zndme u rodu Lepidosiren, zde neni zndma, takze i

redukce Zaber je spiSe pozvolna.

2.3. Polypteriformes

Na prvni pohled najdeme u bichir vnéjsi zébry, které velmi pfipominaji struktury vyse
popsané. Pfi bliz§im pohledu vSak zjistime, Ze u bichirii se vyskytuje pouze jeden par vnéjsich

zaber (obr. 10.). Dalsi odliSnosti je umisténi vnéjSich zaber — u obojzivelnikd a bahnika

Obr. 10. Larva rodu Polypterus. Budgett, 1907.

nasedaji vnéj$i zabry na branchialni oblouky, zato u bichira na dorzélni cast hyoidniho
oblouku. Na branchialnich obloucich bichira Zadny par vnéjSich Zaber nenajdeme (Rauther,
1937).

Piivod krve do vnéjSich Zaber zajiStuje hyoidni aortalni oblouk (hyoidni arterie);
smycka, kterd vybiha do vnéjSich Zaber, zacind v oblasti centra operkula a je tvofena hyoidni
afferentni a hyoidni efferentni arterii (Budgett, 1907).

Detailni embryondlni a larvalni vyvoj druhu Polypterus semegalus popsal podle
materidlu dovezené¢ho Budgettem Kerr (Kerr, 1907). Ztetelnéji viditelné zdufeniny pozoroval
na embryu ve stadiu 24. Ve stadiu 25 se tyto zacinaji zplost'ovat a objevuji se prvni stopy
budoucich listkii zpetfujicich hlavni stvol. Ve staddiu 30 se lihne nedovyvinuta larva se
zloutkovym vackem (Bartsch et al., 1997). Az do stadia 31 pokracuje zvétSovani velikosti a
prodluzovani prstovitych vybézkl, poté se vybézky sekundarné rozvétvuji. Rust vnéjsich
zaber je poté kontinualni az do doby nekrdzy pocinajici od distalnich konct. Pocatek redukce
vngjSich Zaber je u riznych druhl Casové variabilni, vétSinou vSak az po dovrSeni stafi dvou

mésict a priblizné délky 60 mm (Bartsch et al., 1997).
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3. Morfogeneze a funkce

3.1. Vyztuzeni a svalovina

Vzhledem k pozici vnéjSich zaber po stranach hlavy, lateraln€ od Zabernich obloukd, je
samoziejmé ptat se, jakym zplisobem je tento ptidatny dychaci organ k lebce pfipojen.
Pivodné méla byt tato otazka jednou z hlavnich soucasti mé bakalatské prace, v priabéhu
literarni reSerSe jsem vSak narazila na problém velmi malého mnoZstvi literatury, kterd se
timto problémem zabyva a i to, co se mi nakonec najit podafilo, se ukazuje jako rozporuplné
nebo prinejmensim ponékud nekonkrétni.

Dosavadni prace se shoduji na tom, Ze vnéjsi zabry se zakladaji jako epidermalni
zdufeniny umisténé pii hornim okraji ceratobranchialii (I-III u obojzivelniki, I-IV u bahniki)
(Schmalhausen, 1968; Duellman a Trueb, 1986). Béhem prodluzovani zékladi zaber vznikne
néco jako hlavni stonek, ktery postradd jakykoliv podplirny kosterni element a
k ceratobranchialiu (tedy k chrupav¢itému elementu zaberniho oblouku) je pfipojen jen
pomoci svalll. Witzmann (Witzmann, 2004) uvadi, Ze tento stonek je tvofen blize neur¢enou
pojivovou tkani a Bond (Bond, 1960) se zmifiuje o vyskytu nepravidelné roztrousenych bunék
a vlaken tvoricich tuto pojivovou tkan stonku.

Schmalhausen (Schmalhausen, 1968) pojiméd vnéjsi zabry daleko komplexnéji, jako
soucast celku spolu stakzvanym zabernim septem. Tento celek je dohromady podle
Schmalhausena homologni Zabernimu septu u ryb. Zaberni septum se sekundarné diferencuje
mezi zabernimi Stérbinami z proximalni ¢asti zdkladu Zabernich oblouki, a protoze horni
elementy pivodnich zabernich obloukii se u ocasatych obojzivelnikii redukovaly, zaberni
piepazka tak nasedd ve ventrdlni casti plivodniho zaberniho oblouku, tedy na
ceratobranchiale. Schmalhausen toto popsal na rodu Ranodon, ktery ma relativné kratké
vn¢jsi zabry a proto je na nich dobfe patrné, Ze hlavni stonek je pouze dorsalni, urcitym
zpisobem zhus$téné prodlouzeni zaberniho septa. Schmalhausen vénuje otdzce zaberniho
septa ve své knize (Schmalhausen, 1968) mnoho prostoru, ale i piesto vSak piinejmensim
pouziti terminu ,,zaberni septum‘ mulze byt sporné, nebot’ jim oznacuje strukturu, kterd se u
obojzivelniki nachdzi topograficky zcela jinde, neZ je tomu u zaberniho septa ryb.

Vnéjsi zabry bichira (Polypterus) jsou tvoieny pouze jednim dlouhym vybézkem, ktery

se v mnohém zasadné odliSuje od vnéjSich zaber ostatnich skupin. Je situovan netradi¢né - na
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hyoidnim oblouku a neméné pozoruhodny je fakt, Zze tento vybézek ma vyztuhu ve formé
kratkého chrupavéitého paprsku (Witzmann, 2004; Schmalhausen, 1968), o kterém toho vSak
mnoho nevime. Ackoliv vySe zminéni autofi popisuji pfitomnost této chrupavcité struktury,
nikdo se nepokusil tento element identifikovat. Mohlo by se jednat o prodlouzeni ceratohyale
nebo o dorzalnéjsi element hyoidniho oblouku — epihyale. Rozhodné je tato identifikace jedna
z klicovych pro dal$i vyvoj ndzort na pivod vnéjSich zaber a proto by vnéjsi zabry bichira
mély v budoucnu v mé diplomové préci stat v poptredi z4jmu.

Svaly asociované s vnéj$imi zabrami (obr. 11.) jsou svaly Zabernich obloukd, za¢inaji na

posteriornim okraji Zaberniho oblouku a probihaji smérem dozadu a vzhtiru a dale podél zadni

=
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Obr. 11. Larva rodu Ranodon — prvni branchialni oblouk, anteriorni (vlevo) a posteriorni (vpravo) pohled.

mdb — m.depressor branchiae, ml 1 — m. levator arcus branchialis 1, mrb — m. retractor branchiae, cbr 1 —

ceratobranchiale, ef 1 — efferentni branchialni arterie, af 1 — afferentni branchialni arterie, a, e — afferentni a

efferentni cévky zaberniho listku, bra, bre — afferentni a efferentni branchidlni arterie vnéjsich zaber, sbr 1
— zaberni septum. Schmalhausen, 1968.

stény jednotlivych vétvi vnéjSich zaber, rozdélené na samostatné svazky kiizuji nejdiive
afferentni a potom ¢aste¢né i efferentni branchidlni arterii a pti spodnim okraji zaberni vétve,
se konecn¢ na rozhrani bazi dvou fad zabernich lamel upinaji ke spodni vrstvé kuze

(Schmalhausen, 1968). U ocasatych obojZivelnikl se nazyvaji mm. depressores branchiarum a
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jsou pokladany za homologni s mm. constrictores branchiales I-III popsanymi u zab
(Cannatella, 1999). Schmalhausen (Schmalhausen, 1968) uvadi jesté dalsi svaly pfislusejici
k vngj$im zabram, mm. retractores branchiarum. V pfipadé¢ druhého a tfetiho Zaberniho
oblouku zacinaji také na ceratobranchiale, ale na jeho hornim konci a upinaji se na klzi pfi
bazi zabernich lamel. M. depressor a m. constrictor tvofi ventralni a dorzalni oddil svalstva,
které¢ dohromady slouzi k pohybu vnéjSich Zaber. Velmi podobné uspotfddani najdeme u
bichira (Budgett, 1907).

Svalstvo zabernich obloukl je u Zab inervovdno IX (nervus glossopharyngeus, nerv
jazykohltanovy) a X (nervus vagus, bloudivy nerv) hlavovym nervem (Schlosser a Roth,

1995).

3.2. Cévni zasobeni

Vnéjsi zabry, jakoZto organ slouzici dychaci funkci, potfebuji mit zajisténo dobré krevni
zasobeni a co nejtenci bariéru mezi vodou, ze které je pfijiman kyslik, a krvi, ktera slouzi k
roznaseni kysliku po celém téle. Proto se cévy, zasobujici vnéjsi zabry krvi od jejich baze az
po terminalni filamenta na konci jednotlivych trst, vétvi v hustou kapilarni pleten, kterd se
nachazi tésn¢ pod povrchovou vrstvou vnéjsich Zaber. Tak bohaté povrchové prokrveni téchto
dychacich struktur je nezbytné, protoze ptijem kysliku ptfes kizi i vnéjs$i Zabry je pasivni
(Duellman a Trueb, 1986) a zavisi proto na tloustce bariéry voda/krev, hustoté kapilarni sit¢ a
pratoku krve. Tepny privadéjici krev do Zzaber jsou odvozeny od aortalnich obloukt
vedoucich smérem od truncus arteriosus a fikdme jim afferentni branchidlni arterie.
Okyslicenou krev z kapilarni sité sbiraji efferentni branchialni arterie a svadéji ji do parovych
koteni dorzalni aorty.

Plivodni ancestralni pocet aortalnich oblouktl, zachovany u ryb, je Sest (zakladaji se
vzdy parové) (De Saint-Aubain, 1985). Prvni mandibularni (zasobujici spirakularni pseudo-
zabry mandibularniho oblouku), druhy hyoidni (zdsobujici hyoidni hemi-zdbry) a Ctyfi
branchialni (zasobujici Zabry na branchialnich obloucich), kazdy z nich ptivadi krev do zaber
jako afferentni branchialni arterie a pokracuje efferentni branchidlni arterii do parovych
kofenli dorzéalni aorty (De Saint-Aubain, 1985). U terestrickych obratlovci se obvykle
zakladaji 1 mandibuldrni a hyoidni aortdlni oblouky, ale jejich vyvoj je brzy zastaven a
potlacen, coz je pravdépodobné zplsobeno absenci Zaber na mandibularnim a hyoidnim

zabernim oblouku. Zbyvajici Ctyfi branchialni aortalni oblouky pak ne vzdy byvaji zachovany
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v plném poctu, protoze u obojzivelnikil zasobuji tfi pary vnéjSich zaber pouze tfi oblouky, a

proto nékdy muiize byt tfeti branchidlni (resp. paty) aortalni oblouk redukovan (Darnell, 1949).

Z ocasatych obojzivelnikl slouzi
jako vhodni jedinci k popsani cévniho 1

zasobeni vngjSich Zzaber neotenici.
Darnell ve studii zroku 1949, ktera Q

poslouzila kuréeni fylogenetickych f \

vztahi mezi jednotlivymi celedémi

ocasatych obojzivelnikli, pravé podle ‘ ' ’ A/\
stavby aortalnich oblouktli, popisuje 0

zastupce zdvou Celedi neotennich ‘ ‘ ? "

ocasatych: Siren lacertina a Necturus g g
o

maculosus (Sirenidae a Proteidae). U

obou druhti najdeme tii pary aortalnich ‘
=) a.pul
8

0000\ >

obloukli, odpovidajici tfem parim
vn¢jSich zaber — tieti neboli karoticky
oblouk, ¢tvrty systematicky oblouk a

Sesty neboli plicni oblouk a to, co

obecné  nazyvame  afferentni a i

efferentni branchidlni arterie I-III jsou
Obr. 12. Schéma zaberni cirkulace u larvy ocasatého
obojzivelnika. I-I'V — branchialni aortalni oblouky, s. —
mostni spojky, a.pul. — plicni arterie, ao. — dorzalni aorta,
d.art. — ductus arteriosus. Malvin, 1983.

vlastné ven  vybihajici = smycky

vytvoiené na  téchto  aortalnich

obloucich (De Saint-Aubain, 1985).
Paty oblouk ani jeho pozistatky Darnell u zastupct téchto dvou celedi nenalezl. Necturus
maculosus se od Siren lacertina 1i8i spole¢nym pocatkem afferentnich branchialnich arterii I1
a III, které se rozdéluji az pted vstupem do ptislusnych zaber. Pti bazi vnéjSich zaber najdeme
u vSech ocasatych takzvané Zaberni spojky (z anglického ,,gill by-pass®), které pfemostu;ji
jednotlivé smycky spojenim afferentni vétve s efferentni a funguji jako piimé pokracovani
aortalnich obloukl smérem k dorzalni aorté. Umoziuji proudici krvi vynechat kapilarni pleten
nebo jeji Cast, kdyz je obsah kysliku v krvi dostatecny a velkou roli hraji také pii
metamorfoze, kdy se u nich krevni proudéni zachovava, kdezto celd smycka arterii vedouci do
vn¢jsi zabry je vynechdna a postupné atrofuje (De Saint-Aubain, 1981). Distalngji se potom

nachdzeji dalsi takové spojky, u druhu S. lacertina pocetnéj$i nez u druhu N. maculosus
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(Darnell, 1949) a na prvnim paru vnéjSich Zaber vzdy pocetnéjsi nez na druhém a tfetim (De
Saint-Aubain, 1985). Z afferentni branchilni arterie III (aortalni oblouk VI) odstupuje plicni
tepna. Efferentni branchidlni arterie sbiraji krev z kapilarni pletené a ze spojek a odvadi ji
vzhiru, kde se postupné spojuji, az zformuji kofeny dorzalni aorty, které po splynuti
pokracuji jako jedina arterie putujici na dorzalni strané stredem téla kaudalnim smérem.
aortalnimi oblouky (obr. 12.) lze popsat na Ambystoma mexicanum (De Saint-Aubain, 1985;
Malvin, 1983). Z truncus arteriosus odstupuji ¢tyfi aortalni oblouky, prvni tfi zasobuji krvi
vnéj$i zabry a ze ctvrtého (VI. plicni oblouk) odstupuje plicni tepna. Tieti (V. aortalni
oblouk), ktery ptrevzal krevni zdsobeni tfeti zabry, je spojen se Ctvrtym aortalnim (VI.)
obloukem pomoci ductus arteriosus.

Pokud porovname pulce Zab alarvu ocasatych obojzivelnikli, zjistime, Ze stav
nachdzejici se u zab je daleko méné modifikovany a vice odpovida piivodnimu vertebratnimu
usporadani aortalnich obloukti. Na kazdé strané jsou Ctyfi aortalni oblouky, které usti do
dorzalni aorty kazdy zvlast a na nichZz se vembryondlnim vyvoji zaklddaji smycky
afferentnich a efferentnich branchidlnich arterii podle ptislusného poctu doc¢asnych (vnéjsich)
zaber. V dal$im larvalnim vyvoji vnéjsi zabry atrofuji a na vSech ¢tyfech aortalnich obloucich

se vyvijeji zabry pietrvavajici (vnitini) (Viertel, 1991; De Saint-Aubain, 1985) s obdobnym

systtmem cévniho zéasobeni. Na rozdil od

ocasatych  nemaji  Zzaby piimé  spojky -~ — -

afferentnich a efferentnich branchialnich arterii

pii bazi doCasnych zaber, neni vSak pravda, Ze

postradaji jakakoliv pfemosténi Gpln€. U Rana
temporaria a Bufo bufo jsou afferentni a
efferentni arterie propojeny sérii cévnich
smycek, ze kterych se odvétvuji dalsi smycky —

kapilarni. Mezi pfipojenim a odpojenim

kapilary tak vznikne mostni spojka, ktera

Obr. 13. Schéma umisténi mostni spojky na
cévni smycce zasobujici zaberni filamentum. e —
stejné jako to u ocasatych umoziuji mostni efferentni branchialni arterie, a — afferentni
branchialni arterie, s — mostni spojka, 1 — cévni
spojky na bazi zaber (obr. 13.). VySe popsand | smycka filamenta, g — kapildry vnéjsich Zaber.
De Saint-Aubain, 1981.

umozni vynechat kapilarni smycky z obéhu,

cévni smycka skapilarnimi smyckami je
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pritomna v kazdém jednotlivém filamentu doCasnych 1 pietrvavajicich zaber (De Saint-
Aubain, 1981).

Ponékud odlisnd situace nastdva u bahnikli. Ackoliv jejich vngj§i zabry se t€ém u
obojzivelniki velmi podobaji, pravé vyvoj aortalnich oblouki miize byt ndznakem, ze jde o
podobnost vzniklou konvergenci (Witzmann, 2004). U ocasatych obojzivelnikli vedou Ctyfi
posteriorni aortalni oblouky (III-VI) krev kontinudln€ z ventralni aorty pies afferentni a
efferentni branchidlni arterie do aorty dorzalni, kdezto u bahnikli je tomu jinak - aortdlni
oblouky V a VI, totiz u Protoptera neprobihaji kontinualné, ale skladaji se z jedné afferentni
arterie a dvou efferentnich arterii, které se zakladaji po stranach arterie afferentni (Laurent et
al., 1978; Goodrich, 1958). U Neoceratoda, ktery je obecné povazovan za méné¢ odvozeného
najdeme dv¢€ efferentni arterie dokonce 1 na aortalnich obloucich III a IV. Rod Protopterus si
ponechava v rizném stupni redukované tfi pary vnéjsich zaber (z pivodnich Etyt u larvy) i
v obdobi dospélosti, jejich krevni zdsobeni je zajisténo odbockami od aortalnich obloukii IV
az VI (Goodrich, 1958). To co u obojzivelnikii nazyvame ventrdlni aortou, u bahniki
prakticky neexistuje, protoze aortdlni oblouky odstupuji pfimo zbulbus cordis (truncus
arteriosus) a tak jednou z mala shod zlstava plicni tepna odstupujici od Sestého aortalniho
oblouku a tudiz homologni plicni tepn€ obojzivelnikti (Burggren a Johansen, 1986).

U bichirt zasobuje vnéjsi zabry druhy aortdlni oblouk, tedy hyoidni. Mandibulérni
popisuje alespon stopy po tomto I. aortdlnim oblouku. Vyvoj zbyvajicich aortalnich obloukt
(III-VI) je oproti hyoidnimu znacné zpozdén. Afferentni a eferentni hyoidni arterie jsou
spojeny spojkami vbihajicimi do jednotlivych listki zpefeni a tvoficimi tak sekundarni
kapilarni smycky. Zajimavy argument proti homologii vnéjSich zaber s ostatnimi obratlovéimi
skupinami je fakt, Ze na pficném fezu vnéj$i zabrou najdeme afferentni hyoidni arterii na
dorzélni stran¢ namisto ventrdlni (jako je tomu u bahnik a obojzivelnikll). Nicméné pfi
bliz§im zkoumani bylo zjiSténo, ze je to sekundarni zména stavu vznikla rotaci arterii pfi

vstupu do vnéjsich zaber ( Kerr, 1907).

3.3. Epitel vnéjsich zaber

Zaberni epitel se nachazi na povrchu jednotlivych vétvi vngjsich Zaber a jejich filament.

Tento epitel zajist'uje funkci dychaci, je tedy hlavnim povrchem pies ktery probihd vyména
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plyna, spekuluje se vSak také o funkci osmoregulacni (pfispévek vné&jSich zaber vSak
pravdépodobné nebude zasadni, Brunelli et al., 2004).

Z divodua vyse popsanych vyplyva ze tento povrch ma zcela zasadni vyznam pii plnéni
dychaci funkce a proto byl v minulosti i nedavné soucasnosti pomérné podrobn¢ studovan.

Z ocasatych obojzivelnikl byla provedena studie naptiklad na Salamandra salamandra
(Lewinson et al., 1987), z zab na Rana cancrivora (Uchiyama a Yoshizawa, 1992) a Rana
dalmatina (Brunelli et al.,, 2004) a srovnavaci studie Sesti hlavnich Zzabich Cceledi
(Nokhbatolfoghahai a Downie, 2008).

Pouzitim transmisni elektronové mikroskopie byly ve vySe uvedenych studiich
rozeznany tii bunécné typy v povrchové vrstvé. Prvnim a nejCastéjSim typem jsou ploché
dlazdicovité bunky nepravidelného polygonalniho tvaru se zbrazdénym povrchem (obr. 14.).
Maji velké lalo¢naté jadro situované na bazalnim polu, obvykle dvé jadérka a velmi dobie
vyvinuty Golgi aparat. Lewinson et al. (Lewinson et al., 1987) rozpoznava tésné pod apikalni
membranou vertikdln¢ sefazena sekrecni granula s mukoznim sekretem. Jednotlivé buiky
jsou mezi sebou i s jinymi bunéénymi typy propojeny pomoci tésnych spoji a desmosomu.
V jejich bazolaterdlni membrané byla lokalizovana Na+-K+-ATPaza, coz poukazuje na
moznou osmoregulacni funkci (Lewinson et al., 1987). Na jejich povrchu mizeme pozorovat
nizké mikroklky. Dlazdicovité bunky jsou v kontaktu s vrstvou typicky plochych bunék se
zplostélym jadrem které oddéluji dychaci epitel od pojivové tkané lezici pod nim. Témto
buitkdm se fika builky bazalni (n¢kdy byvaji téz fazeny do bunék epitelu jako ctvrty typ,
nenachazeji se vSak v povrchové vrstve).

Buiiky druhého typu jsou co do pocetnosti méné zastoupené, nazyvame je obrvené

buiiky (obr. 14.). Tvar téchto bunck je obvykle oplostély a presné pravouhly, jejich velké

jadro situované na bazalni strané
buiikky  obsahuje  velky  podil
heterochromatinu a mezi nim a
apikdlni membranou bunky se
nachdzi Cetné mitochondrie. Povrch
téchto bunék neni hladky, nachazi se

zde velky pocet kratkych brazd které

se stfidaji s vycnélky ze kterych

Obr. 14. Povrchovy epitel vnéjsich zaber. CC — obrvené
bunky, PC — dlazdicovité buiiky. Brunelli et al., 2004.

vystupuji choméce cilii. Na pfi¢ném

fezu ukazuji tyto cilie naprosto
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typickou stavbu — slozeni z 9+1 paru mikrotubulii. Studie provedené na R. cancrivora a S.
salamandra se shoduji 1 na tom ze kazdd cilie ma své vlastni bazélni télisko.
Nokhbatolfoghahai a Downie (Nokhbatolfoghahai a Downie, 2008) zjistili velké rozdily ve
skladbé bunék pfi porovnavani epiteld vnéjsich zaber Sesti zabich ¢eledi (Bufonidae, Hylidae,
Pipidae, Microhylidae, Leptodactylidae a Ranidae) a to praveé v procentudlnim zastoupeni a
rozlozeni téchto obrvenych bunék. Tato diverzita je velmi velkd a je blize rozebrana v ¢asti
vénované taxonu Anura (2.1.1.)

Ttetim typem butiek (obr. 15.) jsou buiiky bohaté na mitochondrie — MR buiiky (z angl.
mitochondria-rich cell). Maji ovalny tvar a ve srovnani s pfedchozimi typy jsou jesté méné
pocetné a jejich povrch zaujiméa podstatné mensi plochu. Jsou pokryté kartaCem dlouhych
mikroklkl. Nutno poznamenat, Ze Brunelli et al. (Brunelli et al., 2004) tento typ bun¢k viibec
nenachazi a Nokhbatolfoghahai a Downie (Nokhbatolfoghahai a Downie, 2008) sice bunky
pokryt¢ mikroklky zaznamenali, nebyli vSak schopni fici, Zze by obsahovaly néjak
prokazatelné vétsi pocet mitochondrii. Jedinou detailni studii ndm tedy zastava ta na

S.salamandra, protoze Uchiyama a Yoshizawa (Uchiyama a Yoshizawa, 1992) se MR

buitkami sice zabyvaji, ale hlavné ve spojeni s epitelem
vnitinich zaber. Lewinson et al. (Lewinson et al., 1987)
tvrdi, Ze MR buniky pozoroval ¢asto seskupené v parech a
rozd¢elil je do dvou typl. Prvni typ nazval ,fibrilarni®.
Jsou to hojnéji se vyskytujici buiiky, v jejich cytoplazmé
nalezneme velké mnozstvi svazkll intermedidlnich
filament a volnych ribozomii vypliujicich prostor mezi
mitochondriemi. Vesikularni struktury jsou rozptylené po

cytoplazmé, nejcastéji v okoli Golgiho aparatu. Druhy typ

MR bun¢k nazyva ,tubulovesikuldrni®, je to protoze

Obr. 15. Pohled na MR bunky . i ..,
(MRC) zaberniho epitelu. prakticky cely prostor cytoplazmy mezi jadrem,

Lewinson et al., 1987.

mitochondriemi a bunéénou membranou je vyplnén velmi

propracovanym systémem tubulll a vesikuli. Vypada to Zze tento systém komunikuje
s povrchem epitelu, nicmén¢ nebyl zjistén zadny pohyb vesikuld dal pies basolateralni
membranu.

Pii srovnavani zaberniho epitelu vnéjSich (neboli docasnych) s epitelem Zzaber
pretrvavajicich (vyskytuji se u pulct Zab), zjistime, Ze je strukturalné takika identicky (Viertel

1991). To mize byt ddno shodnym embryondlnim ptivodem obou struktur, v obou ptipadech
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se jednd o vybézky ektodermalni epidermis (v prvnim pfipad¢ laterdlné po stranach hlavy,
v druhém ventralné do dutin ptekrytych operkulem) a zéaroven i ptizplisobenim se stejné
funkci. Uchiyama a Yoshizawa (Uchiyama a Yoshizawa, 1992) pozorovali v epitelu
pretrvavajicich zaber vice specializovanych typt vySe popsanych bunék (rozliSuji naptiklad
az Ctyfi razné typy MR bunék). Divod této vétsi bunééné diverzity bude nejpravdépodobnéji
delsi ¢asovy usek po ktery se pietrvavajici zabry u pulct zachovavaji. Pro srovnani docasné
zabry zacinaji byt viditelné ve stadiu 18 (Gosner, 1960) a ve vétsin€ piipadi jsou plné
resorbovany ve stadiu 25 (Gosner, 1960), naproti tomu zabry pietrvavajici jsou pozorovatelné
od stadia 22 (Gosner, 1960) a zanikaji az v obdobi metamorfézy pocinajici stadiem 41
(Gosner, 1960). Vyvoj pietrvavajicich zaber a tedy i jejich epitelu je proto delsi, podléha
delsimu plsobeni vnéjSich vlivli a zabezpeCuje larvé vice funkei (naptiklad reakce na

osmoticky stres - Uchiyama a Yoshizawa, 1992).

3.4. Fenotypova plasticita

Vnéjsi zabry jsou adaptaci embrya nebo larvy (pfipadné neotenniho jedince ztad
ocasatych obojzivelnikil) obojzivelniki, bahnikti a bichird. Slouzi jako pfidatny dychaci organ
v dobé¢, kdy stavajici organy larvy/embrya, slouZici k respiraci nestaci pokryt naklady jedince.
Proto by bylo vyhodné, kdyby tato struktura byla schopna plasticky odpovidat na ménici se
podminky okolniho prostfedi a tim ménici se potieby larvy/embrya. Plasticka reakce by tak
umoznila leps$i pfizpisobeni jedince, efektivnéjsi vyuziti vyhod, jez mu vné&jsi zabry poskytuji
1 lepsi konkurenceschopnost a tim vétsi Sanci na pieziti a proménu v dospélce. A to je to, o co
pfedevsim v evoluénim zapase s pfirodou jde — co nejvétsi pocet jedincl, kteti se doziji
reprodukéniho veku.

Nékolik studii skutecné prokazalo, ze takovato odpovéd’ na tlaky okolniho prostiedi u
vnéjSich zaber existuje. Plasticita miize spocivat v rozdilné dob¢ a rychlosti ztraty vnéjSich
zaber nebo ve zménach velikosti a prokrveni zaber a tvaru bunék zaberniho epitelu. Série
pokusit na druzich Ambystoma jeffersonianum a Salamndra maculosa (Bond, 1960) jasné
ukazala, ze celkova velikost vnéjSich zaber a tvar a struktura jejich filament zavisi na
koncentraci kysliku pfitomném v médiu, kde byly larvy drzeny. Pii nizkych koncentracich
kysliku v prostftedi méli jedinci ndpadné zvétSené Zzabry s vyrazné delSimi filamenty,

v prostfedi bohatém na kyslik dochdzelo k opaénému efektu, tedy k celkovému zmenSeni

vvvvvv
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a tvaru bunék zaberniho epitelu filament. Nejpravdépodobnéjsi vysvétleni pro zménu
v zabernim epitelu najdeme ve zvySeném pritoku krve Zabernimi filamenty, korelujicim se
snizenou dostupnosti kysliku. Tyto zmény déle vyusti v prodlouzeni vaskuldrni smycky a tim
prodlouzeni konkrétniho filamenta. VySe popsany sled zmén piedpoklada, ze horsi dostupnost
kysliku primdrné ovlivni pratok krve zdbrami a nésledné tvar epitelidlnich bunék.
Z nedostatku dikazii vSak nemtze byt vylou¢ena ani druha moznost, ze primarni zmény, a
tedy prvotni odpovéd’ probiha na strané epitelidlnich bunék.

Na zabach druhu Agalychnis callidryas 1ze pozorovat plasticitu na piiklad¢ rozdilného
nacasovani ztraty doc¢asnych zaber a korelaci tohoto déje s lihnutim. Pulci téchto Zab se lihnou
z vajicek na spolecné snliSce a za normdlnich okolnosti ihned po vylihnuti uzaviraji ptivod
krve do doCasnych Zaber a ty velmi rychle atrofuji. Dfivéjsi ztratu zaber lze experimentalné
docilit zvySenou expozici povrchu vajicka okolnimu vzdusnému prostfedi, embryo poté
dokon¢i sviyj vyvoj bez docasnych zaber a vylihne se az nastane jeho Cas. Pokud se pulec
vylihne do vody s malym obsahem kysliku poneché si docasné zabry jesté¢ po néjakou dobu
aktivni (Warkentin 2000, 2007; Rogge a Warkentin, 2008).

Druh Gastrotheca riobambae z ¢eledi Hemphractidae ma unikéatni zvonovité Zabry
obalujici embryo, které po kontaktu s vodnim prostfedim okamzité ztraci svou rudou barvu,
cozZ je zpusobeno uzavienim krevni cirkulace. Uzavieni ptivodu krve do doCasnych zaber je
pravdépodobné zpiisobeno osmotickym Sokem vyvolanym kontaktem s vodou. Pokud byli
vylihnuti pulci drzeni v Ringerové roztoku (roztok izotonicky s krvi), cirkulace v do¢asnych
zabrach ziistala nepierusena (Del Pino a Escobar, 1981; Del Pino et al., 1975).

Ackoliv vyse popsané piipady plastickych odpovédi vnéjSich zaber podporuji nazor, ze
je to ve vyvoji vodnich larev dulezitd respiracni struktura, pokusy s larvami Ambystoma
punctuatum, kterym byly vnéj$i zabry odstranény, naznacuji opak. Jedinci zbaveni vnéjSich
zaber nebyli prakticky nijak limitovani oproti normalnim jedincim a pii snizovani obsahu
rozpusténého kysliku nebyla jejich respiracni schopnost podstatné snizena az do stavu velmi
hypoxického prostredi, kde se konecné zda, Ze vnéjsi zabry hraji alespon né&jakou roli (Boell
et al,, 1963). Navzdory témto faktim by bylo unahlené tvrdit, Ze tak vyrazné vyvinutd
struktura jako vnéj$i zabry postrada funkci.
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4. Evoluéni hypotézy

4.1.Urovné homologii

V kapitole 2 jsem se detailn¢ zabyvala popisem vnéjSich zaber u jednotlivych skupin,
véetné jejich pozice vic¢i zabernim obloukim. A pravé to, od jakého zaberniho (Ci
visceralniho) oblouku se vngjs$i zadbry u danych skupin odvozuji, ndm muze mnoho fici o
jejich pivodu. Jako nepravdépodobnd se proto zda hypotéza spolecného plivodu vnéjSich
zaber bichira a ostatnich skupin. Bichir ma totiz vné&jsi zabry jako jediny na hyoidnim oblouku
a navic jsou vyztuzeny chrupavCitym paprskem, to znich déld naprosto mimoiadnou
strukturu, se kterou se nesetkdme v zadné jiné skuping. Divodem, pro¢ nema Polypterus
vnéjSi zabry na branchialnich zabernich obloucich, by mohla byt pfitomnost masivniho
osifikovaného opercula, které mize vnéjSim Zzdbram branit ve vyvoji na branchidlnich
obloucich uz béhem ranného vyvojového stadia (Rauther, 1937).

Ve 20. stoleti se védci snazili homologizovat alesponn vnéjsi zabry obojzivelniki
s vnéjSimi zabrami dvojdysnych. Hlavni problém spoc¢iva v pfitomnosti ctvrtého paru vnéjSich
zaber na ceratobranchiale ctvrtého branchidlniho oblouku u dvojdys$nych, ktery nebyl
presveédCiveé doloZen u obojzivelnikl. Jakysi rudiment je snad zachovan u larvy primitivniho
ocasatého obojzivelnika rodu Ranodon. Schmalhausen (Schmalhausen, 1968) je vsak jediny,
kdo se o ném zminuje a spolecné s nepiimym dikazem (jedné se o otisky po branchialnich
arteriich) pfitomnosti ¢tvrtého paru u fosilniho pfedka dnesnich obojzivelnikl (Dvinosaurus)
(Sushkin, 1936) to povazuje za jasnou znamku toho, ze vnéjsi zabry v obou skupinach mayji
jednotny pivod u spoleéného piedka dvojdysnych a obojzivelniki. Pravdépodobnéjsi
hypotézou, nebo pfinejmensim dikladnéji podlozenou, je druhd moznost - vznik podobnych
vngjSich Zaber v obou skupindch konvergenci (Witzmann, 2004). Prvnim divodem je odlisné
stavba aortalnich obloukl bahnikl a obojzivelnikli (dikladné rozebrana v kapitole o cévnim
operculare a suboperculare (Campbell a Barwick, 1986) u fosilnich devonskych bahniki
(Uranolophus a Speonesydrion). Witzmann (Witzmann, 2004) uvadi, Ze tyto kosti mohly
znemoznovat vyvoj vnéjsich zaber, stejné jako je tomu u dneSniho bichira (Polypterus) a
australského bahnika rodu Neoceratodus. Neoceratodus vnéj$i zabry viibec nema a narozdil
od bahnikii s vn&jSimi Zabrami z Celedi Lepidosirenidae ma zachované operkulum (os

operculare) pomérné dobfe (Bemis, 1986). DaSim divodem, pro¢ se klonit k tomuto nazoru,
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je skutecnost, ze devonsti bahnici se vyvinuli v pln¢ moiském prostfedi a méli velmi dobte
vyvinuté Zabry vnitini (Campbell a Barwick, 1986; Bemis 1986), tedy naopak neZ je tomu u
dne$nich bahnikli (Lepidosirenidae), obyvajicich sladkovodni prostfedi s vnéjSimi zabrami,
ktefi jsou povazovani za nejodvozengj$i vétev dvojdysnych (Burggren a Johansen, 1986).
Vyse zminéna fakta podporuji hypotézu, ze vnéjsi zabry jsou u bahnikli znakem neptivodnim
a vzniklym v nedavné evoluc¢ni historii pouze v linii Lepidosirenidae.

Tyto poznatky mne vedou k ndzoru, Ze vnéjsi zabry jakozto ptidatny dychaci organ
larvalnich forem nemohly vzniknout u spole¢ného predka bahnikd, bichirti a obojzivelnik,
ale vznikly v evoluci nezéavisle na sobé nejméné tiikrat. Homologie méa ale mnoho podob, a
lze se zamyslet nad tim, do jaké miry byl vznik téchto struktur nezavisly. Tyto linie mohly
napiiklad zdédit schopnost vyvinout si pfidatny larvalni dychaci ,,organ® v ptipadé potieby
zlepSeni respiracnich schopnosti. Mohly zdédit néco jako urcity vyvojovy vzor, mechanismus,
ktery umozni vznik vzdy podobné vypadajicich prstovitych, vlaknitych vybézka
epidermalniho ptivodu napfi¢ evolu¢nimi liniemi. V ptipadé obojzivelnikii se jednd o nové
vzniklou strukturu vnéjSich Zzaber, protoze schopnost vytvaret zabry podobné tém rybim
ztratili uz na pocatku evoluce tetrapodni linie (Witzmann, 2004). Odvozeni bahnici si vnitini
zabry redukovali v disledku adaptace na ptijem vzdusného kysliku a jejich larvy si proto také
pomohly vyvojem vn¢jSich zaber. Napadné podobnou strukturou jsou i nize popsand vnéjsi
zaberna filamenta, a¢ se jim pfipisuje jiny embryonalni ptiivod, u paryb a nékterych kostnatych
ryb.

At uz je pavod téchto struktur jakykoliv, bylo by zajimavé zjistit, zda maji mechanismy,

kterymi vSechny tyto ptidatné respiracni organy vznikaji, néco spole¢ného.

4.2. Vnéjsi zabry a evoluce parovych koncetin

V kontextu tohoto textu by bylo zajimavé zminit Kerrav (Kerr, 1907) nazor na
homologii vnéjSich zaber s parovymi koncetinami Celistnatcti. Kerr povazoval vnéj$i Zabry za
starobyly znak obratlovct, ktery je charakteristicky pro ancestralni formy, a proto v ném vidél
dobry prekurzor budoucich parovych koncetin. Dle Kerra mohly pravé vnéjsi zabry v tomto
Lprimitivnim*  (plesiomorfnim) stavu potencialn¢ dat vznik pohyblivému orgénu, jehoz
vyvojovy mezistupenn mohl mit zvySenou motorickou funkci (uz pfitomnou v rudimentdrnim

stavu) a stat se tak parovou koncetinou Gnathostomat. Tento nazor vSak zlstal z divodu
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absence jakéhokoliv pfimého dikazu pouze mezi mnoha hypotézami o vzniku parovych
koncetin

Dalsi hypotézou pfisuzujici vznik parové koncetiny Zaberni oblasti je Gegenbaurova
hypotéza (Gegenbaur, 1878) o vzniku koncetin z elementii Zabernich obloukii. Gegenbaur
svou teorii zalozil na srovnavani anatomie zaberniho aparatu u paryb a kostnatych ryb. U
paryb se zaberni oblouk sklada z proximalniho epibranchialia a ceratobranchialia, které tvofi
vlastni ,,7aberni oblouk“ a z distalnich Zabernich paprski. Zaberni paprsky jsou chrupavgité
distalni vybézky kloubici se bazalnim koncem k vlastnimu oblouku (Gillis et al., 2009).
Gegenbaur piirovnal stavbu vyse popsaného Zzaberniho oblouku paryb ke skeletalni stavbé
parové koncetiny Celistnatci. Tento pohled tedy predpoklada homologii pletence parové
koncetiny s proximalni ¢asti zaberniho oblouku (epi- a ceratobranchiale) a endoskeletonu
parové koncetiny s distalné situovanymi Zabernimi paprsky. Paryby jsou nanestésti jedina
skupina, kde se zaberni paprsky zachovaly a tak zlstavaji jedinou skupinou organismi, kde
1ze tuto hypotézu testovat (Gillis et al., 2009). Recentné Gillis et al. (Gillis et al., 2009) na
rejnoku druhu Leucoraja erinacea, naptiklad ukézali, Ze regula¢ni funkce Shh (gen Sonic
hedgehog) a Fgf8 (fibroblastovy rastovy faktor 8) je pifi morfogenezi zabernich paprski

tohoto rejnoka obdobna, jako pti vzniku parovych koncetin celistnatych.

4.3. Podobné struktury

4.3.1. Vnéjsi zaberni filamenta

paryb (Chondrychthies) a ryb ze skupin Teleostei a Chondrostei. Na prvni pohled svou
stavbou ihned pfipominaji vnéj$i Zabry obojzivelnikii ¢i dvojdySnych. Cévni zasobeni
obdobné jako u vnéjSich zaber zajistuje smycka branchidlni arterie afferentes prechazejici
v branchialni arterii efferentes, v kazdém filamentu je vzdy jedna.

Roku 1909 se o nich zminuje Goodrich (Goodrich, 1909), popisuje je jako prodlouzené
vybézky lupinkl vnitinich Zaber, které si embryo (Torpedo) uzptsobilo tak, aby jimi kromé
kysliku ziskavalo i1 ziviny ke své vyzivé. Pozdéji je Goodrich (Goodrich, 1958) nazyva
vnéjSimi Zabernimi filamenty a odliSuje je tak od pravych vnéjSich zaber, vyskytujicich se

napiiklad u Protoptera. Tato filamenta vznikaji za shodnym ucelem jako vné&j$i Zabry,
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vysledna struktura je prakticky identicka (obr. 16.), nejasnosti ale ztstava embryonalni piivod
vnéjSich zabernich filament. V ¢ldnku autori Hermens et al. (Hermens et al., 2007) je
uvedeno, ze puvod vnéjsich zabernich filament (u druhu Heterotis niloticus) je entodermalni,
toto tvrzeni ale neni nijak analyzovano ani jinak datové podloZeno, a proto z ného bohuzel

nelze vyvozovat zadné zavery tykajici se srovnavani vnéjSich zaber s vnéj$imi Zabernimi

Rodda a Seymour, 2008.

filamenty. Podle Goodriche (Goodrich, 1958) maji tato filamenta vSichni zastupci skupiny
Elasmobranchii. Na zraloku druhu Heterodontus portusjacksoni se detailnim studiem
embryondlniho vyvoje zabyval Rodda a Seymour (Rodda a Seymour, 2008) a na rejnoku
druhu Raja erinacea provedli podobny vyzkum Pelster a Bemis (Pelster a Bemis, 1992).
milii, zastupce skupiny Holocephalii. V celé tfidé paryb se jedna o strukturu embryonalni,
ktera zaniké tésné pred vylihnutim nebo narozenim (v zavislosti na typu rozmnozovani).

U kostnatych ryb najdeme tato filamenta slouZici k dychani pouze u larev dvou druhi
skupiny Osteoglossiformes jednd se o druh Heterotis niloticus (Hermens et al., 2007 a
Budgett, 1907b) a Gymnarchus niloticus (Budgett, 1907b).

Mensi vnéjsi zaberni filamenta byla nalezena u larev starobylych ryb skupiny
Chondrostei — studie na druhu Acipenser baeri (Gisbert, 1999).

Kromé funkce dychaci slouzi filamenta k ziskavani zivin, alesponl u Zivorodych druht,
(Goodrich 1909, Rodda a Seymour, 2008), a také k zadrzovani mocoviny dokud neni embryo

schopné plné osmoregulovat (Kormanik, 1993).
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4.3.2. Balancery

Balancery  jsou  parové
vybézky objevujici se po stranach
hlavy n¢kterych ocasatych
obojzivelnikii (Ambystomatidae,
Salamandridae a Hynobiidae).

Zakladaji se podobné jako vnéjsi

zabry ve form¢ polokulovitého

hrbolku laterdlné¢ od viscerdlnich | Obr. 17. Hynobius — embryo s parem balancert (b) a tfemi pary
vngjSich zaber. Orig. Schmalhausen.

obloukt, v tomto ptipad€ v oblasti

vyvijejiciho se mandibularniho az hyoidniho oblouku, na chrupavcitém palatoquadratu
(Goodrich, 1958; Crawford a Wake, 1998). Zminuji je zde proto, ze v minulosti byly
balancery povazovany za vyrustek reprezentujici hyoidni par vnéjSich zaber, ale tuto hypotézu
vétSina faktl nepodporuje a proto se uZ dnes zda nepravdépodobnd (Goodrich, 1958). Tyto
ty¢inkovité vystupky slouzi vyvijejici se larve jako podpiirny, stabilizujici organ, a protoze se
na jejich koncich nachéazi adhezivni zlaza, tak slouzi také jako adhezivni struktura (Duellman
a Trueb, 1986). Proto se balancery spiSe povazuji za homologni adhezivnimu organu
(cementové zaze) zab (Goodrich, 1958). Casna morfogeneze balancert se viak zda byt natolik
podobna morfogenezi vnéjSich zaber, Ze by jisté bylo velice zajimavé srovnat molekularni

faktory morfogeneze téchto struktur.
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5. Zavér

Jak vyplyva z ptedchozich kapitol, vnéjsi zabry jsou sekundarné vznikly ptidatny
respiracni organ larev (a neotennich jedincii) nizSich vodnich obratlovci. Pravé vnéjsi zabry
najdeme pouze v linii Sarcopterygii (tedy u bahniki a obojZivelnikl) a u bichirt
(Polypteriformes), o jejichz taxonomickém zafazeni se stale spekuluje. Ptes tuto
fylogenetickou blizkost skupin s vnéj$imi zdbrami se ale zd4, ze tento znak mohl vzniknout
v evoluci vicekrat. Zasadnim problémem pfi snaze tyto struktury prohlésit za homologni se
ukazal pocet jejich pard. V linii Sarcopterygii maji Protepterus a Lepidosiren (Dipnoi) Ctyti
pary vnéjsich Zaber, zatimco odvozenéjsi Amphibia maji tii pary a nebo méné (druhotna
redukce u nékterych Celedi zab). Bichifi (Polypteriformes), kteti maji z téchto skupin
nejbazalnéjsi pozici, maji vSak pouze jeden par a ten se od vnéjSich zaber vSech ostatnich
skupin lisi 1 vnitini stavbou a topografickou pozici.

Epitel vnéjsich zaber je dobie prostudovany pouze u obojzivelniki, a to hlavné u Zab a
ocasatych. Bunécéné typy nalezené u obou skupin jsou si velmi podobné, coz miize byt
dasledkem odvozeni vnéjSich Zaber vSech obojzivelnikii ze spolecného piedka, na stranu
vn¢jSich podminek. Obdobné informace o struktute povrchu vnéjSich zaber bahniki a bichira
naprosto chybéji, coz nanestésti znemoziuje jakékoliv srovnani.

Vznik struktury jako jsou vnéjsi zabry nebude asi evolu¢né nijak komplikovany.
Nasvédcuje tomu jejich mozny troji nezavisly vznik a také existence podobné vypadajicich
vngjSich zabernich filament. Ta najdeme u embryi paryb, larev kostnatych ryb ze skupiny
Osteoglossiformes (Heterotis niloticus a Gymnarchus niloticus) a u n¢kterych larev
paprskoploutvych ryb z bazalni skupiny Chondrostei (Acipenser baeri). Tato Zaberni
filamenta vznikaji jako filamentarni vyristky ,,vnitinich* Zaber a krom¢ podobného vzhledu
plni také obdobnou funkei jako pravé vnéjsi zabry.

Béhem své prace na tomto tématu jsem se potykala s velkym nedostatkem jakékoliv
literatury a vétsina té existujici je 40 az 100 let stard. Chybi detailni ultrastrukturdlni studie i
srovnavaci morfologické studie. Pfesto mi tato reSerSe poskytla materidly a hlavné piehled o
daném tématu, dilezity pro mou budouci diplomovou préci. V té bych se proto chtéla
podrobné zaméfit na vnéjsi zabry bichira Polypterus senegalus a jejich srovnani s vnéjSimi

zabrami Ambystoma mexicanum (mozny molekularni marker mize byt naptiklad 12/101
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znacici mezodermalni kosterni svalstvo, obr. 18.). Nabizi se také moznost srovnani vnéjsich

zaber s vnéj$imi zabernimi filamenty jesetera (Acipenser sp.).

A. mexicanum
St. 38
DAPI + 12/101

Obr. 18. Ambystoma mexicanum —svalstvo oznacené markerem 12/101 (Cervend), jadra znacena DAPI
(modra). MA — mandibularni oblouk, HA — hyoidni oblouk, BA1 — prvni branchidlni oblouk. Horizontalni
vibratomovy fez, vlevo oblasti hlavy, vpravo trupem. Orig. R. Cerny.
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