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1. UVOD

Obojzivelnici jsou bezpochyby nejstarsi suchozemsti obratlovci. Podle
fosilnich dokladl se na nasi planeté objevili prvni praobojzivelnici v obdobi
prvohor, ve stfednim devonu asi pfed 350 miliony lety. Aby se télo ryby
proménilo v obojzivelnika, muselo se udat mnoho zmén v jeho anatomické
I morfologické struktufe. Expanze na pevninu a osidleni souse je jednim
ze zasadnich bodl evoluce, nebot’ takovy radikalni krok obnasel spoustu
evoluénich zmén a adaptaci. Nové prostiedi si zadalo zmény spojené
s fyziologii, stavbou téla, funkci smysli a celkovou proménu zptisobu zivota.
Anatomie téla terestrickych obratlovcli se ale nemusela ménit od uplnych
zékladtd. Pii studiu paleontologickych nalezi byla pozorovdna anatomicka
stavba lalokoploutvych ryb a nejstarSich obojzivelnikii a bylo zjisténo, ze
lalokoploutvé ryby jisté predispozice pro zivot na sousi jiz mély. Na bazi
¢tvernozcu stoji fada rybich zastupct, jejichZ stavba téla reprezentuje jakousi
prechodnou fazi mezi lalokoploutvymi rybami a pravymi tetrapody. Byli to
aktivni predatofi, jeSté zcela vazani na vodni prostfedi, ktefi vSak jiz byli
vybaveni vnitinimi nozdrami, plicemi a ploutvemi umisténymi na svalovych
nasadcich vyztuzenych kostmi, jez byly zakladem kracivych koncetin.
Pfreména ploutve ryby na koncetinu suchozemského tetrapoda probéhla

béhem asi 9 miliont let (Carroll, 1996).

Aby byla koncetindam umoznéna pohybova a podptrnd funkce, tak
musely byt napojeny na osovou kostru. To se ovSem udalo u obou koncetin
rozdilnym zplisobem. Pfipojeni pfednich koncetin, plivodné k zadni ¢asti rybi
lebky, dalo vznik Gtvaru zvanému lopatkovy pletenec. Tato struktura prosla
b&hem evoluce obratlovcli znacnymi proménami a studium jejiho ptivodu nam

dava moZznost porozumét a nahlédnout do slozitého vyvoje tél obratlovct.



1.1. Historie ¢tvernozcut - od ploutvi ke kon¢etinam

1.1.1. Rybi prapredci

Dnesni obojzivelnici, stejné jako vSichni dalsi tetrapodi, maji za své
piedky zastupce lalokoploutvych ryb. Prikladem devonskych lalokoploutvych
ryb ze skupiny Osteolepiformes je rod Eusthenopteron. Fosilie tvora
nazvané¢ho Eusthenopteron foordi byla nalezena v pfirodnim parku Miguasha
vV Quebeku a po dlouhou dobu byl tento zastupce nebliz§im znamym
piibuznym vSech tetrapodl. Jeho lopatkovy pletenec byl tvofen velkym
mnozstvim dermdlné¢ vznikajicich elementd. Pasmo pletence zacinalo
na ventralni strané neparovou kosti interklavikulou, na ni navazovali z obou
stran lebky kosti kliéni - klavikuly, dale elementy kleitrum, anokleitrum
a suprakleitrum a cely utvar uzavirala na dorzalni strané¢ neparova kost zvana
posttemporale  (Obr. 1). Endochondralni  osifikaci  vznikly  Gtvar
skapulokorakoid priristal na wvnitini stranu kleitra.  Elementy vzniklé
dermalni osifikaci byly béhem evoluce suchozemskych obratlovcl postupné
redukovany. Oproti tomu skapulokorakoid byl béhem evoluce rozliSen na dvé
samostatné casti — lopatku (scapula) a kost krkav¢i (coracoid). Zbyla,
dermalné osifikujici, ¢ast lopatkového pletence recentnich obojzivelniki

dodnes pfipomind jeho evolu¢ni historii.
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Obr. 1: Lopatkovy pletenec, Eusthenopteron (podle Jarvika, 1980).

Dal$im devonskym zvifetem, které doplnuje cestu evoluce od ryb
k tetrapodim je Panderichthys rhombolepis. Toto asi metr dlouhé rybovité

stvoteni, které zifejmé¢ obyvalo sladkovodni, mélké vodni plochy, bylo



nalezeno v Litvé ve vrstvach svrchniho devonu. Panderichthys patii k jedném
z nejrangjSich  zéstupci  pocinajici  linii  vedouci  k suchozemskym
¢tvernozcim. Vzhledem ptfipominal stale rybu, kterd vSak postradala hibetni
a fitni ploutev a ploutev ocasni se podobala spiSe ocasu. Hlavu mél plochou,
trojuhelnikovitého tvaru, s ocnicemi na svrchni casti, lebka nesla rysy
pfipominajici lebku suchozemskych tetrapodti; naptiklad pro lalokoploutvé
ryby typicky intrakranialni kloub Panderichthys jest¢ mél, ovSem redukovany
a zvné¢jsi C¢asti lebky nepozorovatelny (Boisvert, 2005). Panderichthys
vyuzival pfi lezeni pfedevSim prsni ploutve, bfisni byly primitivnéj$i nez prsni
a vice se podobaly ploutvim lalokoploutvych ryb. Na jeho kostte 1ze zachytit
fazi postupného oddélovani piednich koncetin od lebky (Boisvert, 2005).

Do svrchnédevonské rybi paleofauny byl zatfazen i ndlez fosilniho
tvora rodu Elpistostege, ktery byl nalezen ve stejném kanadském piirodnim
parku jako Eusthenopteron a v roce 1938 popsan Westollem jako tetrapod.
Me¢l plochou hlavu, malé kulaté o¢nice a vyrazné protahly cCenich. Tento
zivoCich byl znovu zkoumén v 80. letech a nasledné zatazen do skupiny
Tetrapodomorpha,  jakozto  zastupce blizky rodu  Panderichthys
(Schulze & Arsenault, 1985).

Dalsi dilek do skladanky doplnil fosilni nalez tvora nazvaného
Tiktaalik roseae, ktery byl objeven na ostrové Ellesmere v severni Kanadé
(Daeschler et al., 2006). Casové byl zafazen do svrchniho devonu a je
povaZzovan za sestersky taxon vSech tetrapodl. Vzhledem pfipominal
lalokoploutvou rybu s kosténymi rybimi Supinami, primitivnimi ozubenymi
Celistmi a ploutvemi. Oproti lalokoploutvym rybdm mél ale znacné
pokrocilou stavbu kostry pfednich koncetin. Byly jiz vytvofeny kosti paze,
lokte a zapésti s funkénim zapéstnim kloubem, ale na zapésti nenavazovaly
prsty, ale stale jesté ploutevni paprsky. Dalsi znaky jako pohyblivy krk,
plochd hlava s o¢ima na svrchni strané, mohutna Zebra nebo zmenSeny
zaberni otvor, naznacuji, Ze toto zvife obyvalo dna mclkych toka a dle
robustnosti kostry koncetin Ize soudit, ze bylo schopné nadlehcit své télo
I mimo vodni prostedi. Tiktaalik je zaroven prvni znamy zastupce, u kterého
byla pfitomna kréni oblast - mél od lebky oddé€leny lopatkovy pletenec
(Daeschler et al., 2006).



1.1.2. Prvni ¢étvernozci

Prvni tetrapodi se na nasi planeté¢ objevili béhem svrchniho devonu
a soucasn¢ se stali i prvnimi piedstaviteli skupiny Stegocephalia — krytolebci,
coz je parafyleticka skupina fosilnich, neamniotnich tetrapodu.

Za nejstarsi zastupce devonskych tetrapodi byli povazovani ¢tvernozci
rodii Acanthostega a Ichthyostega. Tyto nalezy z vychodniho Gronska byly
popsany jako zéstupci tetrapodl, nebot’ na rozdil od rybich predkt vlastnili
tito tvorové evolucni novinku — mély prsty. Pfitomnost chiropterygii, spolecné
S typem chrupu a velkou panvi spojenou s patefi, je povazovana za vylucny
znak tetrapodli, ktery je odliSuje od rybovitych zastupci skupiny
Tetrapodomorpha. V soucasnosti jsou za nejstar$i znamé Ctvernozce
povazovany ndlezy ze svrchniho devonu z obdobi stfedniho frasnu (obdobi
pied 380 miliony let). Soupis prvnich tetrapodi spole¢né s mistem nalezu
a typu prostiedi, ve kterém byli nalezeni je zobrazen na obr. 2

Tito svrchnédevonsti tetrapodi, ktefi byli soucasniky rybovitych
zastupci ze skupiny Tetrapodomorpha, se v8ak zachovali v dosti
fragmentovaném stavu. Byli popsani napt. podle mandibul, ¢asti koncetin
nebo pravé podle lopatkovych pletenci. Mezi nejznaméjsi patii Hynepeton
a Densignathus ze slavné lokality Red Hill v Pennsylvanii, Ventastega
z Loty$ska nebo zatim vlbec nejstar§i nalez - Elginerpeton nalezeny
ve Skotsku. Acanthostega gunneri popsana Jarvikem v roce 1952 byl tvor,
ktery mél pomémé dlouhé koncetiny opatiené prsty (8 na piednich a 7
na zadnich koncetinach). Tyto koncetiny vSak postradaly struktury tvofici
zap&sti a kotniky, takZe neplnily podptrnou funkci téla, ale byly Zivo€ichem
stale vyuZivany k plavani. To, Ze byla acantostega zcela vodnim Zivo€ichem
dokazuji 1 dal8i znaky jako velka ocasni ploutev, slabd patef, kratka tenka
zebra (pfi pohybu na sousi by dostatecné nechranila vnitini organy) nebo

pritomnost vnitinich zaber (Clack, 2006).
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Obr. 2: Soupis nalezenych fosilii prvnich tetrapodu (ze Steyera, 2011).

Na stejném misté 1 ze stejné doby pochazi zivocich, ktery ziskal jméno
Ichthyostega stensioei (Sdve-Soderbergh, 1932). Tento asi 1,5 m dlouhy tvor
m¢él, ve srovnani s acantostegou, lebku vice suchozemského nezZ rybiho typu.
Pocet prstt na zadnich koncetinach byl u ichtyostegy roven sedmi,
na piednich koncetinach nebyly prsty dochované. Bfi$ni Cast téla byla kryta
plochymi, pfekryvajicimi se zebry (Jarvik, 1996). Porovnani

rekonstruovanych koster je zobrazeno na obr. 3.
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Obr. 3: Porovnani rekonstrukci koster dvou devonskych tetrapodi —

Ichthyostega a Acanthostega""*"*.

I ve stavbé jejich lopatkovych pletenci bychom nasli jisté odlisnosti.
Na rozdil od rybich zastupci postradaji tito zivodichové jisté dermalni
elementy. Dermalné osifikovanou ¢ast lopatkového pletence acantostegy tvoti
pouze anokleitrum, kleitrum, klavikula a neparova interklavikula (Obr. 4A).
U ichtyostegy jiz postradame i anokleitrum (Obr. 4B). Endochondralné
vznikajici skapulokorakoid vytvaii kloubni jamku pro pfipojeni humeru

a pletenec ichtyostegy je v porovnani s acantostegou celkové robustnéjsi.
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Obr. 4: Schémata lopatkovych pletenci. A — Acanthostega — leva strana-
dorzalni pohled, prava strana - ventralni pohled (podle Coates, 1996), B-
Ichthyostega — ventralni pohled (podle Jarvik, 1996).



Prvni kompletni rekonstrukce kostry ichtyostegy byla zvefejnéna
Jarvikem v roce 1955. Tato verze byla jesté béhem let v urcitych detailech
pozménéna (Jarvik, 1996). Rekonstruovat presnou podobu tohoto tvora
nebylo jednoduché, protoze dosud neexistuje fosilni nalez celého zvifete.
Jarvikova rekonstrukce predstavovala ichtyostegu jako tvora podobného
krokodylovi, jez stal na ctyfech koncetindch, m¢l Siroky hrudnik a jednoduse
stavénou patei z identickych obratli. Novy pohled piinasi rekonstrukce,
kterou uskute¢nili védci z Cambridgské a Uppsalské univerzity (Ahlberg et
al., 2005). Ti zjistili, ze obratle nejsou vubec identické a 1isi se svym tvarem,
Vv zavislosti na jakém misté patefe se nachazi. Odlisna stavba pateie se odrazi
i na zptsobu pohybu. Télesné proporce zvifeti znemoziovaly vinivy pohyb
pateti do stran a na rozdil od ostatnich, pohyboval patefi vertikéln¢. K chtzi
vyuzival pouze ptfednich koncetin a zadni koncetiny byly taZzeny za télem -
dalsi odlisnost od ptvodni rekonstrukce. Celkovy pohyb po sousi bychom
mohli pfipodobnit soucasnym tulefiim nebo lachtanim. Ichtyostega se
nepochybné mohla pohybovat po sousi, nicméné vétSinu Casu travila stale

jesté ve vodé. Srovnani rekonstruovanych koster je zobrazeno na obr. 5.

T,
.
e
o

-~
N

B

Obr. 5: Porovnani rekonstrukci koster ichtyostegy: a - nova rekonstrukce
(podle Ahlberga et al, 2005), b — ptuvodni rekonstrukce (podle Jarvika, 1996).

K dal$im fosilnim ¢tvernozctim, ¢asoveé opét zafazenym do svrchniho
devonu, patii Tulerpeton curtum, ktery byl nalezen v Rusku v oblasti Tula

(Lebedev, 1984). Kompletni kostra nebyla dochovana, ale nalez obsahoval

7



téméf cely lopatkovy pletenec, pfedni a zadni koncetiny, fragmenty lebky
apanve a nékolik bfiSnich Supin. Jednalo se o dal§iho polydaktylniho
tetrapoda, nebot’ piedni i zadni koncetiny byly Sestiprsté. Piedni koncetiny
byly uzpiisobené k pohybu na sousi, kdezto zadni spiSe k padlovani ve vodé.
A na rozdil od acantostegy a ichtyostegy byl tento druh nalezen ve vrstvach,
které dle sedimentli odpovidaji pfimoiské oblasti. Pohybu na sousi slouzil
pomérne mohutny lopatkovy pletenec, jenz si stale jesté ponechal Cast zvanou
anokleitrum, kterou napiiklad v lopatkovém pletenci ichtyostegy jiz
nenalézame (Lebedev & Coates, 1995).

Od konce karbonu az do obdobi spodni kiidy se vyskytovali na izemi
vétSiny dneSnich kontinentli zéstupci skupiny tzv. temnospondylnich
obojzivelniki, ktefi obyvali suchozemské i vodni ekosystémy témét po dobu
250 miliont let. Charakteristickymi znaky této skupiny je patef sloZena z tzv.
rhachitomnich obratll, ornamentace dermélnich kosti lebky a lopatkového
pletence, velké patrové tesaky nebo velkd interpterygoidalni okna v zadni
casti patra. Lopatkové pletence u temnospondylnich obojzivelnikd jsou
tvofeny kompaktnim skapulokorakoidem a tfemi dermalné osifikovanymi
elementy — parovymi kleitry a klavikulami a neparovou interklavikulou
(Warren & Snell, 1991). Za jednoho z nejstarSich temnospondyli byl oznac¢en
Balanerpeton woodi, nalezeny ve Skotku ve vrstvach spodnokarbonského
stafi. Morfologickou zajimavosti jeho kostry je velky oticky zafez slouZici
k zachyceni zvuku mimo vodni prostfedi. Stavba jeho kostry a zejména
koncetin, jez vlastnily dobie osifikovana zapésti a kotniky, je dalsim dikazem

o jeho zivoté v suchozemském prostedi (Milner et al., 1994).

Podle fylogenetické analyzy provedené Rutem vroce 2003 je
temnospondylni skupina Dissorophoidea povaZovana za sestersky taxon
skupiny Lissamphibia — ¢ili skupiny zahrnujici vSechny recentni
obojzivelniky. Doleserpeton annectens byl drobny zastupce skupiny
Dissorophoidea ze spodniho permu. Na fosilii tohoto Zivoéicha byly
pozorovany drobné pedicelarni zoubky se dvéma hroty, jeZ se napadné
podobaji zublim skupiny Lissamphibia (Bolt, 1969). Dalsim druhem, ktery
tuto hypotézu potvrzuje, je Amphibamus grandiceps - temnospondylni

obojzivelnik ze svrchniho karbonu (Cope, 1865). Rekonstrukce jeho skeletu
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naznacuje piitomnost cylindrického pleurocentra obratlli, velkych o¢nic a také
celkovou odlehéenost kostry, tj. znaky povazované za blizké skupiné

Lissamphibia.

Fosilni nalezy tvort, patticich do této vyhynulé skupiny obojzivelnika,
ukazuji na Sirokou diverzitu a velkou rozmanitost forem. Je znamo vice nez
12 celedi zahrnujici asi 90 rodi (Milner, 1993). Ve vyctu zastupct této
skupiny je§té zminim tvory, ktefi byli nalezeni na tzemi Ceské republiky.
Naptiklad na Broumovsku byl objeven Cheliderpeton vranyi ze spodniho
permu a V oblasti plzeniské panve v okoli Nyfan byly nalezeny exemplaie
svrchnokarbonského stati: Cochleosaurus bohemicus, Amphibamus laticeps,

nebo Mordex calliprepes.

Vedle velmi diverzifikované a na druhy bohaté skupiny
Temnospondyli se od konce prvohor vyvijeli dal$i, o néco méné néapadni,
obojzivelnici ze skupiny Lepospondyli. Fosilie téchto krytolebcli mensich
rozmérd byly nalézdny ve vrstvach, jez casov€ odpovidaly dobé od karbonu
do permu. Za diagnostické znaky této skupiny jsou povazovany kompaktni
vélec obratlového centra, nezvrasnény zubni dentin ¢i neptitomnost otického
zatezu. Typické pro jeji zastupce je také trend v redukci koncetin
a prodluZzovani téla. AZ na par vyjimek se vyskytovali tito Zivocichové

Vv oblastech severni polokoule, nikoliv na Gizemi tehdejSi Gondwany.

Mezi charismatické zastupce této skupiny patii zivoCichové roda
Diplocaulus a Diploceraspis (Beerbower, 1963). Tito permsti fosilni
obojzivelnici prosluli zejména diky svému bizardnimu tvaru lebky, ktera byla
velice plochého, trojuhelnikovitého tvaru a svym vzhledem pfipominala
bumerang. Nejvice diverzifikovanou skupinu lepospondylnich obojzivelnikl
piedstavuje taxon Microsauria. Ve srovnani s ostatnimi lepospondyli u nich
nachazime vice redukované o¢nice a pomérn¢ uzavienou lebku bez velkych
otvori. Do této skupiny patii i druh Microbrachis pelikani ze svrchniho
karbonu objeven na fosilnim nalezisti v Nytfanech, ktery mél zkracené
koncéetiny a dlouhé, thotovité télo svice nez Ctyficeti obratli (Carrol
& Gaskill, 1978). Autoti Laurin a Reisz (1997) ve své fylogenetické analyze

situovali sesterskou skupinu modernich obojzivelnikit mezi Lepospondyli,



konkrétné do skupiny Lysorophia, jez zahrnovala dosti specializované,

nejspise vodni tvory s vyraznou redukei koncetin a prodlouzenym télem.

Puvod recentnich druhti obojzivelniki neni dodnes zcela objasnén.
Existuji tedy tfi hlavni hypotézy - prvni dvé predpokladaji, ze zastupci
dnesnich obojzivelniki maji monofyleticky ptvod a to v obojzivelnicich bud’
skupiny Temnospondyli (Ruta et al., 2003), ¢i ve skupiné¢ Lepospondyli
(Laurin & Reisz, 1997). Tteti, nejkontroverzngjsi, teorie oznacuje skupinu
Temnospondyli pouze za piedky Zab a ocasatych obojzivelniki a za piedky

cervort povazuji skupinu Lepospondyli (Carroll, 2007).

1. 2. Moderni obojzivelnici

1.2.1 Vznik modernich obojzivelnika - Lissamphibia

Skupina Lissamphibia je oznacovana jako taxon modernich
obojzivelnikd avsak 1 mezi nimi nachazime mnohé starobylé formy a fosilni
zastupce. Za nejstarSiho zastupce této skupiny je povazovan asi 250 milioni
let stary nalez zaby Triadobatrachus massinoti z Madagaskaru (Piveteau,
1936). Na nalezu lze pozorovat znaky vykazujici podobnost se stavbou téla
recentnich druhil Zab, jako jsou srlsty kosti na lebce, protahlé kycelni kosti
nebo redukce zeber. Tato fosilni Zzaba vlastnila nékolik volnych ocasnich
obratltl, kosti predlokti a bérce nebyly srostlé a zadni koncetiny byly kratkeé,
neuzpusobené ke skakani (Rage & Rocek, 1989).

Za prvniho dosud znamého zastupce skupiny ocasatych obojzivelnika
je oznacovéna ¢inska fosilie stara asi 161 miliond let, kterd dostala nazev
Chunerpeton tianyiensis. Tento druh byl =zatfazen do skupiny
Cryptobranchidae, do které se fadi i recentni zastupci velemloki (rody
Andrias a Cryptobranchus). Fosilie byly nalezeny v sedimentech
vulkanického popela, zachovany ve vyborném stavu a citaly mnoho set
jedincti. Chunerpeton stavbou téla pfipominal mloka, mél dlouhy ocas, dva
pary stejné¢ dlouhych nohou a na jeho fosiliich 1ze pozorovat i elementy
vnéjsich zédber, coz svédci o Zivotu ve vode (Gao & Shubin, 2003). Mezi dalsi
fosilni ptedstavitele ocasatych obojzivelniki je fazen o néco mladsi Karaurus

sharovi, nalezeny v Kazachstanu ve vrstvach svrchni jury (Ivachnenko, 1978).
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Ze spodni kiidy pochazi nalezy ze Spanélska reprezentujici rod Valdotriton,
ze svrchniho oligocénu Némecka pak neoteni¢ti obojzivelnici z rodu

Chelotriton nebo zastupce Brachycormus noachicus.

Eocaecilia micropodia je nejstar§$i znamy piedstavitel skupiny
Gymnophiona. Jedna se o fosilii pochazejici ze spodni jury objevenou
V Arizon¢, ktera méla plochou lebku bez lebe¢nich oken, prodlouzeny trup
ana rozdil od recentnich zéastupci cCervorti vlastnila velmi redukované

koncetiny (Jenkins & Walsh 1993).

Na konci permu nastaly vyrazné zmény klimatu, kdy doslo
ke znaénému ochlazeni, které doprovazelo celkové vysouSeni povrchu Zemé.
Tyto zmény mély na svédomi zanik témét 75% doposud existujicich celedi
obojzivelniki a dalSich zivocichi (Rocek, 2002). ZhorSeni klimatickych
podminek vyvolalo u obojzivelniki, jakozto ektotermnich zivocichli, zmény
spojené se zkracovanim doby aktivity, vyvojem larev a metamorfézou. Pokles
teplot zapfiCinil pfezimovani larvalnich stadii a tim zna¢né oddalil dobu
metamorfozy v dospélce. Nekteti obojzivelnici si proto zvolili evolucni
strategii, kdy urychlili vyvoj gonad a pohlavni dospélosti bylo dosazeno jiz
ve stadiu larvy. Tento jev se nazyva neotenie, kterou mizeme pozorovat
dodnes napf. u skupin Amphiumidae, Cryptobranchidae, Proteidae ¢i
Sirenidae. Druhou variantou byla tzv. pedomorféza, kdy je schopnost
reprodukce posunuta do juvenilnich stadii t€sné po metamorfoze. A prave tyto

mechanismy zfejmé daly za vznik recentnim skupinam obojzivelniki.

1.2.2. Fylogenetické vztahy

Recentni obojzivelniky rozdélujeme tradicné na ocasaté (Caudata),
7aby (Anura) a Cervory (Gymnophiona). Stejné jako panuji rozdilné nazory
na pivod modernich obojZivelniki, tak 1 otdzka vnitini klasifikace skupiny
Lissamphibia neni stale jasn¢ zodpovézena. Monofyletinost  skupiny
Lissamphibia jako celku byla poprvé navrzena skupinou autorti (Gadow,
1909; Parsons & Williams, 1962, 1963; Bolt, 1969) a v pozdéjsi dob¢ znovu
podpofena fadou dalSich praci (Milner 1988; Trueb & Cloutier 1991;
Cannatella & Hillis, 1993; McGowan & Evans 1995; Gardner 2000;

11



Ruta et al., 2003; Frost et al., 2006; Pyron & Wiens, 2011). V opozici stoji
fada jinych autord, ktefi Lissamphibia jako monofyletickou skupinu
zpochybniuji ¢i zcela zavrhuji (Carroll & Holmes 1980; Bolt & Lombard
1985; Carroll 1999; Carroll et al. 1999).

Fylogenetické studie zalozené na morfologii umistuji obvykle Caudata
a Anura jako sesterské taxony (Duellman & Trueb, 1994; Milner 1988),
zatimco nckteré molekularni analyzy podporuji moznost blizsiho
fylogenetického vztahu mezi skupinami Caudata a Gymnophiona
(Larson, 1991, Feller & Hedges, 1998). Vysledky prace Frosta et al. ukazuji,
ze kazda skupina Lissamphibia tvoii monofyletickou vétev, pficemz Cervofti
tvofi sesterskou skupinu vétve, jenz spojuje dohromady zaby a ocasaté
obojzivelniky (Obr. 6). Ddéle vyvraci teorii, ze skupiny recentnich
obojzivelniki jsou parafyletické ve vztahu k Amniota (Carroll & Currie,
1975; Anderson, 2001).

Latimeria (coelacanth)

Amniota (diapsids and mammals)

Tetrapoda Gymnophiona (caecilians)
Amphibia Caudata (salamanders)

Batrachia"L_ Anura (frogs)

Obr. 6: Jednoduché zobrazeni fylogenetickych vztahti v ramci skupiny

Lissamphibia (Frost el al., 2006).
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1.3. Lopatkovy pletenec

1.3.1. Funkce a struktura lopatkového pletence

Lopatkovy pletenec je utvar, ktery méa za kol propojeni prednich
koncetin s osovou kostrou a nachazime ho v rizné¢ modifikovanych podobach
u vsech obratlovci, kde béhem evoluce doslo ke znanym zménam v jeho
struktufe i pozici vici osové kostie (McGonnell, 2001). Pokud bychom chtéli
nahlédnout do jeho historie, tak se musime podivat na kostru lalokoploutvych
ryb — pravdépodobnych predki suchozemskych obratlovcd. Jejich piedni
koncetiny byly napojeny pifimo na lebku — na dermalni kosti na jejim zadnim
okraji. Kloubni propojeni se vytvafelo na kosti zvané kleitrum, ke které
pfiristal ~ z vnitini  strany  endochondrdlné¢  osifikovany Gtvar —
skapulokorakoid. Na zadni strané skapulokorakoidu se tvotila kloubni jamka
pro pfipojeni humeru. Pro zivocichy, kteti ptesli k terestrickému zptisobu
zivota, by ale pfipojeni koncetin pfimo k lebce pfinaSelo znacné funkéni
omezeni. V terestrickém prostfedi bylo Zadouci maximalizovat pohybovou
funkci koncetin a zaroven zvysit pohyblivosti hlavy. Oba tyto aspekty vedly
k oddéleni pasma zadnich okrajovych dermalnich kosti lebky, coz bylo
umoznéno mimo jiné zanikem Zzaber a tedy 1 skfeli. Pravé tento posun
od hlavové ¢asti nam hezky mapuje puivod ¢asti lopatkového pletence, které
vznikaji nejen endochondrilné, jako kosti panevniho pletence, ale

I endesmalné, prostfednictvim dermalni osifikace.

Jak uZ bylo feceno, lopatkovy pletenec je tedy tvofen z elementt, které
vznikaji dvéma typy osifikaci. Jednak je to osifikace endochondralni, kdy
dochazi k osifikaci chrupavky a déale pak endesmdlni nebo také dermalni
osifikace, kdy dochazi k pfimé osifikaci bunék vaziva ve Skare (Matsuoka
etal, 2005). V pribéhu evoluéniho vyvoje obojzivelniki dochazelo
k postupné redukci dermalnich prvki. Naopak endochondralni ¢asti pletence
béhem vyvoje expanduji, coz ma pravdépodobné souvislost se zvétSovanim

prednich koncetin a svald, které se na tyto elementy napojuji.

1.3.2. Plivod lopatkového pletence
Parové ploutve a koncetiny jsou jednim z unikatnich znaki Celistnatcti

(Gnathostomata), coz je monofyleticka skupina vSech obratlovcd vyjma
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sliznatek, mihuli a dalSich, dnes jiz vyhynulych, bezcelistnatcli. Nejprve se
vyvinul jediny par ploutvi v pfedni Casti téla zivocicha a az pozdé€ji vznikly
dva pary na prsni a panevni urovni. Prvni naznaky propojeni parovych
koncetin nachazime u fosilnich nélezi zivoc€ichti ze skupiny Anaspida, jedné
Z vyhynutych skupin bezcelistnatcti (Coates, 1994). Z toho vyplyva, ze parové
koncetiny, jakozto znak typicky pro celistnatce, se vyvinul az po oddéleni
linie piedkti dnesnich sliznatek a mihuli (Janvier, 1996). AvSak vnitini kostra
téchto ploutvi (pokud vibec néjaka byla) neni znama. Za nejstarSi skupinu
zivocicht, ktefi méli prsni ploutve s jednoduchou wvnitini kostrou, je
povazovana skupina Osteostraci (Obr. 7A). U této vyhynulé skupiny
pancéinatych obratlovctl s rybovitym télem bylo pozorovano urcité propojeni
mezi prsnimi ploutvemi a hlavovym Stitkem, které pravdépodobné
umoznovalo se Stitkem pohybovat. Hlavovy S§tit je struktura slozena
z dermalnich desticek a predpoklada se, ze pravé Vv nich maji ptvod casti
budouciho lopatkového pletence. Teorii, Ze parové ploutve u Celistnatych ryb
vznikly evoluci z koznich fas bezcelistnatych ryb tak, Ze kozni zahyby se
rozdélily, specializovaly a vytvofily prsni a fitni ploutve, podporuji i studie
experimentalni embryologie, které dokazuji, Ze lopatkovy pletenec se vytvari

vyhradné z mesodermu (Chevallier, 1977; Burke, 1991).

1.3.3. Lopatkovy pletenec obratlovcii

Stejné jako jsou variabilni samotné skupiny obratlovci, nachazime
rozdilnosti 1 ve stavbé jednotlivych lopatkovych pletenct ¢i jejich poloze vici
axialnimu skeletu. U ryb a paryb lezi pletenec na zadnim okraji lebky. Sklada
se z malého, endochondralné¢ osifikovaného, ttvaru zvaného skapulokorakoid,
ktery obsahuje kloubni jamku pro pfipojeni humeru a umoZiuje pohyb
ploutvemi. Skapulokorakoid je u ryb obklopen mnozstvim velkych
dermdlnich kosti. Dorzalné¢ jsou to posttemporale a postkleitrum, které
ptipojuji pletenec k lebce, ventraln€ pak nejvétsi element — kleitrum (do néj je
zapustén skapulokorakoid), ke kterému se ptipojuje klavikula a na ni je
napojena interklavikula (Obr. 7B). Na kostfe paryb doslo k celkové redukci
osifikace, v€etné lopatkového pletence, proto u této skupiny nachézime pouze
skapulokorakoid tvofeny zvépenatélou chrupavkou (Kardong, 1998),

(Obr. 7C).
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Obr. 7: Lopatkové pletence (z McGonnella, 2001): A-vyhynula skupina
Agnatha; B-Osteichthyes; C — Chondrichthyes; D- primitivni obojzivelnik; E-
ptak; F- Clovék (savec). Legenda: posttemporale a postkleitrum (oranzove);
kleitrum (zelen¢); klavikula (Cerveng); skapulokorakoid nebo skapula

a prokorakoid (Zlut¢€); interklavikula (tm. modfe); korakoid (sv. modre).

Kprvni zméng, ve vztahu mezi pletencem a lebkou, doSlo praveé
U obojzivelniki. Zanikem Zzaber a skieli se v tomto misté se vytvofil prostor
a nasledné probéhla modifikace obratlii trupu, jeZ vytvorily kréni oblast, ktera
umoznila témto ZivoCichim pohyb hlavou (Torrey, 1978), coz je zjevna
adaptace na zivot v suchozemském prostfedi. Piechod na sou$ mimo jiné
zpusobil, Ze na koncetiny bylo pisobeno mnohem vétsi vdhou. Nejvétsi
zménou ve struktufe lopatkového pletence obojzivelnikil je tedy ztrata kosti,

které pfipojovaly pletenec k lebce (Obr. 7D).
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V plazi linii doslo k dal$i modifikaci obratli do vice typl a zaroven
ke zmnozeni poctu krénich obratli. A pravé délka oblasti kréni patefe vytvari
variabilitu v poloze pletence vuci osové kostfe. Zmény nastaly
i U lopatkového pletence, kde se endochondralni elementy pletence zvétsily
astaly se vyraznéjSimi, nez Casti vzniklé dermdlni osifikaci (McGonnell,
2001). Lopatkovy pletenec plazl je tvofen dermalné osifikovanymi elementy
- parovym kleitrem a klavikulou, neparovou interklavikulou
a endochondralné vznikajicim skapulokorakoidem (Clark & Carroll, 1973).
Avsak u vétSiny plazd jsou skapula a prokorakoid jiz oddélené struktury

(Torrey, 1978).

U vsech recentné¢ zijicich Amniota nachazime oddélenou skapulu
a korakoid. Zatimco kleitrum v evoluci plazli brzy mizi, tak interklavikula
u vétsiny plazl ptetrvava. Naptiklad u krokodyli nenachézime klavikulu, ale

v modifikované formé& pietrvava interklavikula (Obr. 8).

Obr. 8: Lopatkovy pletenec krokodyla (z Thomsona, 1916): sc. - skapula;
glc.- kloubni jamka pro pfipojeni humeru; co - korakoid; c.f. - foramen

coracoideum:; i.cl.- interklavikula.

Hadi maji vSechny soucasti lopatkového pletence, stejné jako
koncCetiny samotné, redukovany (Starck, 1979). U zelv jsou klavikuly

a interklavikula soucasti krunyie — jako parovy epiplastron a endoplastron.

Ptac¢i skapula je dlouhd, uzka, Savlovité¢ zahnutd kost. Silny korakoid
pevné spojuje pasmo se sternem a klavikulou. Klavikuly u vétSiny ptaka

srastaji medialnimi konci v charakteristicky ttvar zvany furkula (Obr. 7E).
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Jeji ventralni vybézek tzv. hypokleidium je podle nékterych praci (Romer,
1970; Jessop, 1994) povazovano za homologické s interklavikulou. Tato
struktura byla popsana i na nalezenych fosiliich teropodnich dinosaurt. Avsak
zcela chybi u vétsiny bézca (Paleognathae), ptaka kivi (rod Apteryx) a turaki
(tdd Turaciformes) a néktefi papousci a sovy maji pouze malé, oddélené

klavikuly (Sibley & Ahlquist, 1990).

U synapsidnich plazg, ¢ili linie vedouci k savelim, nachazime v drtivé
vetsing fixni pocet krénich obratli a lopatkovy pletenec lezi na hranici mezi
krénimi a hrudnimi obratli. Dermalni elementy pletence — Klavikula
a interklavikula - maji tendenci zmensovat se. Nejprimitivnéjsi savcei, zastupci
ptakofitnych, maji pletenec podobny pletenci plazi (Young, 1981). Vacnatci
ztratili interklavikulu, prokorakoid mizi a korakoid se vyrazné zmensil.
Placentalni savci ztratili interklavikulu a klavikula je znacné mensi
(McGonnell, 2001). Sav¢i klavikula je zajimava tim, Ze na jejim vytvafeni se
podileji oba typy osifikace. Jeji lateralni ¢ast vznika dermalni osifikaci a zbyla
¢ast kosti je endochondrélniho ptivodu (Hall, 2001). Nékteré savci skupiny si
behem evoluce klavikuly zmenSily, ¢i zcela redukovaly, coz umoznilo vétsi
pohyblivost samotného pletence v dorzoventrdlnim sméru. Tyto zmény
nachdzime u skupin, jako jsou Selmy, sudokopytnici nebo lichokopytnici,
jakoZto nepostradatelnou adaptaci k béhu. Ztraty soucasti pletence souvisi se
zménami v postoji téla a polohou koncetin. Zatimco obojzivelnici a plazi maji
koncetiny postaveny laterdlné a vyzaduji proto vyztuzeni bfiSni strany téla,
tak u savcl jsou koncetiny ptimo pod télem a dominantni skapuly slouzi jako
jeho lateralni vyztuzeni (Young, 1981; Kardong 1998). U cloveéka je
lopatkovy pletenec tvofen pouze dvéma elementy — lopatkou a kli¢ni kosti
(Obr. 7F).

1.3.4. Lopatkovy pletenec recentnich obojzivelnikii (Amphibia)
Casti lopatkového pletence obojzivelnikii, prvnich tetrapodd, v sobé
odrazi jejich pivod v devonskych piedcich, jako byli Eusthenopteron nebo
Ichthyostega. Od té doby prodé€lal pletenec pochopitelné fadu zmén. Na rozdil

od fosilnich predkti, nenachazime u zadného z recentnich obojzivelnikt
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interklavikulu. Cervoii (Gymnophiona), jakozto jeden z fadd obojzivelnikd, si
behem své evoluce zcela redukovali koncetiny, vcetné lopatkového pletence.

V pletencich zab a ocasatych obojzivelnikli nachazime jisté rozdily.

1.3.4.1. Lopatkovy pletenec zab (Anura)

Lopatkovy pletenec zab je slozen z osifikovanych i1 chrupavcitych
asti. Zaby jsou jedinou skupinou tetrapodt, kterd si ponechala ve svém
pletenci kleitrum (Young, 1981). Nachdzime u nich oba typy osifikaci,
piicemz kleitrum a klavikula jsou kosti vzniklé dermalni osifikaci, skapula
spolecné s korakoidem vznikaji endochondralné, prokorakoid ziistava
chrupavc¢ity a na distalni konec skapuly navazuje chrupavcitd supraskapula
(Duellman & Trueb, 1994). Zadni cast kloubni jamky je umisténa
na proximalnim konci skapuly, stfedni ¢ast je tvofena distdlnimi konci
korakoidi a pruhem chrupavky zvané cartilago paraglenoidalis, ktera
odd¢luje korakoid od skapuly (Duellman & Trueb, 1994).

Obecné jsou pletence Zab rozdélovany na dva zékladni typy - pficemz
toto rozdéleni je zaloZzeno na vzajemné poloze epikorakoidnich chrupavek.
Prvni typ se nazyva arciferni, kdy jsou epikorakoidni chrupavky Siroké,
navzajem se prekryvaji a posteriorné vytvaii vybézky — epikorakoidni rohy.
Oproti tomu u druhého typu lopatkového pletence — firmisternalniho — nejsou
epikorakoidni vybézky pfitomny a epikorakoidy maji podobu tenkého pruhu
chrupavky, ktery se svym prot&jSkem medidln¢ srista. Toto rozdé€leni je dosti
obecné, nebot” mezi témito dvéma typy existuje fada prechodnych forem.
Epikorakoidni chrupavky nejsou u téchto dvou typt homologickymi ttvary.
Podél zadniho okraje klavikuly se nachazi chrupavcity prokorakoid, ktery
v arcifernim  typu pletence ptechazi v chrupavéity epikorakoid, zatimco
u firmisternalniho typu jsou epikorakoidni chrupavky pouze soucasti okraju
osifikovanych korakoidii a nikdy se vzajemné nepiekryvaji (Havelkova
& Rocek, 2006). Za evolu¢né plivodni typ pletence je oznaCovan arciferni,
nebot’ vzajemny piekryv epikorakoidi pozorujeme u primitivnéjSich druht
zab, stejn€ jako u skupiny Caudata. Odvozenéjsi, firmisterndlni typ, vznikl

pravdépodobné nezavisle u skupin Ranoidea a Dendrobatidae (Kaplan, 2004).
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VSechny recentni druhy Zab maji ve svém pletenci alesponn jeden
sterndlni element, ¢imz se li§i od svych fosilnich piibuznych, kteti tyto
struktury zcela postradaji. Avsak neni vylouceno, ze se tyto ¢asti na fosiliich
pouze nedochovaly. Cely pletenec pak 1ze rozdélit na tfi oblasti: prezonalni —
omosternum, zonalni — klavikuly, korakoid, skapula a suprascapula
a postzonalni — Xiphisternum popt. sternum (Duellman & Trueb, 1994),
(Obr. 9).

omosternum

cleithrum scapula

. procoracoid
clavicle \

epicoracoid ~ suprascapula

epicoracoid - coracoid

horn

xiphisternum

Obr. 9: Lopatkovy pletenec zaby (Discoglossus pictus) — arciferni typ.
Dermalni osifikace — tmavé Seda, endochondralni osifikace — bila, chrupav¢ité
elementy — svétle Seda, kloubni jamka pro pfipojeni humeru — ¢arkované

(z Robovska-Havelkova, 2010).

Vzijemny piekryv epikorakoidli, u arciferniho typu pletence, byl
zkouman 1 z hlediska, jakym zplsobem se chrupavky piekryvaji. Na zakladé
toho byli rozliSovani vramci skupiny Anura tzv. ,pravdci a levaci®.
U adultnich jedincti bylo pocitano zastoupeni pletencti, u nichz pravy
epikorakoid ventralné piekryval levy a naopak. A bylo zjisténo, ze existuji
druhy, unichz se vyskytuje evidentni preference pro jeden ¢i druhy typ
piekryvu nebo naopak druhy, u kterych se nachazi oba typy piekryvu

a preference pro jednu ze stran neni statisticky priikkazna (viz. Tab. 1).

19



Tab. 1: Souhrn vysledkd praci zabyvajicich se vzajemnym piekryvem
epikorakoidl u arcifernich typa lopatkovych pletencti u vybranych druhi zab.
(R-pravy epikorakoid na ventralni strané pletence, L-levy epikorakoid
na ventralni stran¢ pletence)

Absolutni pocet
Y jedinci . .
Druh Celed Citace studie
R L
Diskogl try
ISKOgoSUS pestry Discoglossidae 27 6 Havelkova, 2006
(Discoglossus pictus)
. . 23 10 Havelkova, 2006
omn ity | Dicolossids
144 300 Borkhvardt & Malashichev, 1997
Kuiika vychodni Discoglossidae 17 61 Borkhvardt & Malashichev, 1997
(Bombina orientalis)
4 2 Havelkova, 2006
Kurika zZlutobiicha Discoglossidae
Bombina variegata
( gata) 17 61 Borkhvardt & Malashichev, 1997
8 13 Havelkova, 2006
Blatnice skvrnita Pelobatidae
Pelobates fuctus
( ) 4 33 Borkhvardt & Ivashintsova, 1994
R ha obecns 15 1 Havelkova, 2006
opucha obecna Bufonidae
Bufo bufo
( ) 178 9 Malashichev, 2002
Rooucha zelen 14 208 Borkhvardt & lvashintsova, 1994
opucha zelena -
(Pseudepidalea viridis) |  Sufonidae , o e ichoy. 2002
5 45 Greer & Mills, 1997
Ropucha obrovska Bufonidae
Bufo marinus
( ) 5 19 Malashichev, 2002
Rohatka ozdobna . .
(Ceratophrys ornata) Ceratophryidae 41 1 Malashichev, 2002
Paropucha pruhovana Limnodynastidae 42 8 Greer & Mills, 1997
Limnodynastes peronii
Rosnice zlatd Hylidae 32 8 Greer & Mills, 1997
Litoria aurea
Rosnice pruhovana Hylidae 43 6 Greer & Mills, 1997
Litoria dentata

Z tabulky je patrné, Ze u vétSiny druhl Zab je statisticky priikazné preference

pro jeden typ epikorakoidniho piekryvu.

Na zéklad¢ toho byly provadény i dalsi studie testujici lateralitu
u obojzivelniki (Malashichev & Nikitina, 2002; Malashichev, 2002;
Borkhvardt & Ivashintsova, 1995; Bissaza et al., 1997). Studie byly zaloZeny

na pfedstavé, Ze na vzdjemny piekryv epikorakoidi ma vliv to, ktera
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Z koncetin u vyvijejiciho se pulce opusti jako prvni operkuldrni komoru
a U adultnich jedincti se nasledné projevi na preferenci jedné z koncetin
(Borkhvardt & Malashichev, 1997; Malashichev, 2002). Lateralita
U obojzivelnikli byla zkouména pomoci dvou testl. ,,Snout-wiping test™
(Bisazza et al., 1997) vyuzivd metody, kdy se z&db¢é umisti mokry papirek
na hlavu a sleduje se, kterou koncetinu pouzije pro jeho odstranéni jako prvni.
Druhym testem je ,,righting response test“(Robins et al., 1998), pfi kterém se
zéba polozi na zada a pozoruje se, pies kterou stranu téla se zpct pretoci.
Vysledky napt. studie Malashicheva a Nikitiny (2002) ukazuji, Ze ropucha
zelend signifikantné preferuje levou koncetinu, zatimco u kuiiky obecné byla
pozorovana jednak skupina jedincl preferujici pravou koncetinu, tak i druhé
skupina preferujici levou koncetinu. Zaroven bylo u tohoto druhu prokazano,
ze jedinci, ktefi méli pravy epikorakoid v dorzalni poloze, preferovali pravou
konCetinu a naopak ti, co méli v dorzilni poloze levy epikorakoid,
pii testovani pouzivali koncetinu levou. Preference pravé koncetiny byla déle
napiiklad potvrzena u ropuchy obecné a ropuchy obrovské (Bissaza et. al,
1997). Vysledky prace Borkhvardta a Malashicheva (1997) dokonce
vypovidaji o signifikantnim rozdilu v typu piekryvu epikorakoidi mezi

pohlavimi u kuiiky obecné.

Predpoklada se, ze epikorakoidy maji ptivodné symetrické postaveni,
ale rozdilnym plisobenim svalii opa¢nych koncetin dojde ke vzniku asymetrie
(Borkhvardt & Ivashintsova, 1994; Borkhvardt & Malashichev, 1997).
Epikorakoidy potom maji jiné horizontalni uspotfadani a svaly, které se na né
poji, poté i rozdilnou silou ptisobi na koncetiny, coz by mohlo vysvétlovat

vznik laterality u obojzivelnikd (Borkhvardt & Ivashintsova, 1994).

1.3.4.2. Lopatkovy pletenec ocasatych obojzivelnika (Caudata)
Lopatkovy pletenec skupiny Caudata vykazuje ve srovnani s zabami
0 néco jednodussi stavbu. Jednim z rozdill je nepfitomnost dermalnich kosti.
Pletenec obsahuje celistvy chrupavcity skapulokorakoid, ktery je rozdélen
na skapulu, supraskapulu, korakoid a prokorakoid (Duellman & Trueb, 1994),
(Obr. 10). Dermalni prvky pletence byly ziejmé& redukovany v evoluci

ocasatych obojzivelnikti jiz dfive, nebot tento znak neni pfitomen
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ani u zadného ze zastupct fosilnich skupin (Gao & Shubin, 2001, 2003;
Evans et al., 2005; Wang & Evans, 2006).

A B
procoracoid coracoid procoracoid
coracoid
' (> p rascapula
o K U= =

lenoid i
scapula lenoid
0832 p oesa

sternum

Obr. 10: Lopatkové pletence zastupci Caudata - A: mlok skvrnity
(Salamandra salamandra) (podle Francise, 1934, ptevzato z Duellman
& Trueb, 1994); B: zabrono§ skvrnity (Necturus maculosus) (podle
Hoffmana, 1936). Sedou barvou jsou znazornény chrupavéité elementy, bilou

barvou osifikované ¢asti.

Zatimco sternum je struktura, kterou nenachazime, nebo se u fosilnich
predkt skupiny Caudata nedochovala (Wang & Rose, 2005), tak u vétSiny
recentnich druhi  ocasatych obojzivelniki  tvofi souadst pletenci.
Nepfitomnost sterna byla popsdna napfiklad u druhli macarat jeskynni
(Proteus anguinus), uhoiik dvouprsty (Amphiuma means), (Parker, 1868)
nebo zabrono§ skvrnity (Necturus maculosus) (Hoffman, 1936). Existuje vice
teorii o tom, jaka je funkce sterna v pletenci a jedna z nich navrhuje, ze je
pouze funkéni ndhradou interklavikuly pfitomné u fosilnich ptedki (Emerson,
1983).

U jednotlivych taxonl skupiny Caudata byly popsany rozdilné pocty
osifikacnich center (v poctu 1-3) lopatkového pletence. Pouze jedno
osifika¢ni centrum bylo pozorovano u skupin Cryptobranchidae, Proteidae
(Parker, 1868), Ambystomatidae (Detwiler, 1918), vétSiny zastupctu
Salamandridae (Nauck, 1938) a celedi Hynobiidae (Borkhvardt & Baleeva,
2002). Na pletencich zastupct ze skupin Sirenidae a Amphiumidae bychom

méli najit dvé osifikacni centra (Parker, 1868) a u rodti Salamandra a Triturus
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(Salamandridae) dokonce tii centra osifikace skapulokorakoidu (Parker,

1868).

Charakteristickym znakem pletencti vétSiny ocasatych obojzivelniki je
vzajemné piekryti korakoida, které je srovnatelné s arcifernim typem pletence
popsanym u zab. K piekryvu korakoidi nedochazi u rodd Amphiuma
a Proteus (Parker, 1868). | v ramci skupiny Caudata lze pozorovat rozdilnost
v piekryvu korakoidl a tim tedy rozliSeni na ,,pravaky a levaky*. Napiiklad
u pamloka sibifského (Salamandrella keyserlingii) byla pozorovana
preference pro dorzalni polohu levého korakoidu, zatimco u zadného z dalSich
vybranych zastupci c¢eledi Salamandridae nebyla preference pro jednu
ze stran prokazatelna (Borkhvardt & Ivashintsova, 1994; Borkhvardt
& Litvinchuk, 2000). Jedna z dalSich studii (Borkhvardt & Ivashintsova,
1995), provadénych na Colkovi obecném (Lissotriton vulgaris), testovala,
jakym zpiisobem dojde k ptekryvu korakoidd, pokud se larvé odstrani jeden
z vyvijejicich se koncetinovych pupent. A vysledky ukézaly, Zze na dorzalni
stran¢ byl vzdy umistén korakoid té koncetiny, ktera nebyla u jedince béhem

pokusu zasazena. Souhrn vysledki jednotlivych studii je zobrazen v tabulce 2.

Tab. 2: Vysledky studii zaméfenych na vzajemny piekryv korakoidi
U ocasatych obojZzivelnikil. (R-pravy korakoid na ventralni strané pletence,

L-levy korakoid na ventralni stran¢ pletence)

Absolutni pocet
Druh Celed’ jedinci Citace studie
R L
72 53 Borkhvardt & lvashintsova, 1994
_Cole_k obecny_ Salamandridae
(Lissotriton vulgaris)
436 323 Borkhvardt & Litvinchuk, 2000
14 16 Borkhvardt & Ivashintsova, 1994
Colek velky )
(Triturus cristatus) Salamandridae
202 183 Borkhvardt & Litvinchuk, 2000
C_olek dunajs_ky Salamandridae 52 41 Borkhvardt & Litvinchuk, 2000
(Triturus dobrogicus)
Co!ek balkan_slf_y Salamandridae 55 40 Borkhvardt & Litvinchuk, 2000
(Triturus karelinii)
Pamlok sibifsky
(Salamandrella Hynobiidae 64 245 Borkhvardt & Ivashintsova, 1994
keyserlingii)
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2. CILE PRACE

Za hlavni cile této prace jsem si stanovila:

— Shromézdit a prostudovat literaturu zaméfenou
na studium evoluce vzniku koncetin a vyvoje
lopatkového pletence se zamétfenim na skupinu
Amphibia.

— Zpracovat z vySe uvedenych témat literarni resersi
na danou problematiku.

— Naucit se techniky barveni pouzivané ke studiu
morfologie kostry obratlovcu (diferencialni barveni
kosti a chrupavky).

— Pomoci metod barveni vytvorit vyvojovou fadu
obarvenych jedinct vybranych druhti ocasatych
obojzivelniki (larvalni stadia, dospélci).

— Na zékladé obarvenych vzorkl popsat elementy
lopatkového pletence napti¢ ontogenetickymi stadii
a U adultnich forem jednotlivych zastupcut.

— Naucit se techniku zpracovani fezli a vytvareni
3D-modelu v programu 3D Studio Max.

— Préce s fezy a tvorba 3D-modelt.
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3. MATERIAL A METODY

Tato kapitola shrnuje vycCet materidlu, ktery jsem ke své praci pouzila

a postup, jakym byl material zpracovan.

1. Material:

a) Vychozi material pro diferencialni barveni.

Tab. I: Soupis druhii adultnich jedincii.

Druh Celed’ Pocet
jedinci

Axolotl mexicky Ambystomatidae 2
(Ambystoma mexicanum)
Uhotik tiiprsty Amphiumidae 1
(Amphiuma tridactylum)
Mlocik tripasy Plethodontidae 1
(Eurycea guttolineata)
Pamlok henansky Hynobiidae 1
(Pachyhynobius shangchengensis)
Zebrovnik Waltliv Salamandridae 3
(Pleurodeles waltl)
Colek velky Salamandridae 1
(Triturus cristatus)

Tab. Il: Soupis pouZitych stadii ¢olka obecného (Lissotriton vulgaris).

Stadium

W/R 7 8 13 14 21 22
Pocet 2 2 2 1 3 4
jedincu

Tab. II1. Soupis pouzitych stadii Zebrovnika Waltlova (Pleurodeles waltl).

Stadium
wr |4 15]6|7|8]9]10[11[12/13|14]15| 16|17 |18
Potet | ol l1l2ls2]3[3|3]|3[1]3|1]3
jedincti

Tab. IV. Soupis pouZitych stadii axolotla mexického (Ambystoma mexicanum).

Stadium W/R 3 4-5 6-7 7-8 8

Pocet jedincu 1 1 1 1 1
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b) Histologické fezy — vychozi material pro tvorbu modelt.

Tab. V: Soubor histologickych Fezi.

(Ichthyosaura alpestris)

stadium/ v
Druh larva (LS)/adult (AD) velikost pFitomnost pletence
. LS WI/R 2 NE
ésr(r)wll;)t;tznni;lsnkeyxicanum) LS WIR 3 NE
y LS W/R 45 ANO
LS W/R 1 NE
Zebrovnik Waltliv LS WIR 2 NE
(Pleurodeles waltl) LS WI/R 3 NE
LS W/R 4 ANO
Colek obecny =~ LS WIR 1-3 NE
(Lissotriton vulgaris)
9 . AD 36mm ANO
(C'I'orli":llj{r‘l;zugistatus) AD 53 mm ANO
AD 73 mm ANO
Colek horsky AD 27 mm ANO

c) Fotodokumentace exemplait ze sbirek Narodniho muzea:

Tab. VI: Soupis dokumentovanych exemplaii.

Druh, eled EV“J‘ng:é Sslo | adult (AD)juvenil (JUV) V?L'r':]‘)’“
o NMP6V 6194 AD 50
?uryn 1|1h0rov1t§r NMP6V 5321 2D 28
Siren lacertina
Sirenidae NMPGV 5312 AD 60
NMP6V 5827 AD 30
. ] NMP6V 5834 AD 50
Xelt:jmlok ]aponsk))f NMPGY 5837 2D m
Andrias japonicus
Cryptobranchidae NMP6V 6199 AD 80
NMP6V 23588 AD 60
NMP6V 5835 AD 50
Velemlok americky NMPGY 5836 2D 0
(Cryptobranchus alleganiensis)
Cryptobranchidae NMP6V 5838 AD 35
NMPGV 23587 JUuvV o5
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2. Metody:

a) Diferencialni barveni.
Studium ontogenetického vyvoje lopatkového pletence jsem provadéla
u tfi druhti ocasatych obojzivelnikii — ¢olka obecného, axolotla mexického

a zebrovnika Waltlova.

1. Odchod larev

Larvalni stadia druhti zebrovnik Waltliv a axolotl mexicky pochazela
z laboratornich odchovi. Vaji¢ka ¢olka obecného byla po ufednim povoleni
Vv omezeném poctu odebrana z volné pfirody a odchovana V laboratofi
do stadii rizn¢ starych larev. Celkové jsem méla k dispozici dosti omezeny
pocet stadii 1 jedinci samotnych, takZze vysledky nelze povazovat

za statisticky vyznamné.

2. Fixace vzorki
Béhem ontogenetického vyvoje byla postupné, v pravidelnych intervalech,
odebirana jednotliva larvalni stddia. Jedinci byli fixovéni v roztoku 10%

formaldehydu a uchovavani samostatné v uzaviratelnych lahvickach.

3. Determinace stadii

Jednotliva larvalni stadia byla ur€ovdna na zdkladé srovndvaci tabulky.
Vyvojové stadium jedince bylo posuzovano dle vyvoje prednich koncetin
a prstl podle prace, ktera popisuje vyvoj larev u Ambystoma macrodactylum
krausei (Watson & Russell, 2000); (Proto budou stadia v textu oznacovana
pomoci zkratky W/R.)

4. Diferencialni barveni

K obarveni vzorkl jsem vyuzila dva zplsoby barveni (Wassersug, 1976;
Taylor & Van Dyke, 1985). Oba typy vyuzivaji diferencialniho barveni kosti
a chrupavky, kdy je vyuzito afinity alizarinu k iontim vapniku obsazeného
v kostech a schopnosti vazby alcidnové modii na kolagen tvofici

soucast chrupavek. Ob¢ tyto metody umoziuji pozorovat obarveny skelet pres

27



prosvétlené tkané, aniz by doSlo knaruSeni topografické anatomie

zkoumanych ¢asti.

> Barveni dle Wassersuga (1976) — postup s drobnymi tipravami:

Jedince jsem nechala alespon dva tydny nalozené v 10 % roztoku

formaldehydu.

1.

8.

Dospélé jedince a vétsi larvy jsem stahla z kize, vyjmula vnitini

organy a ocni bulvy.

. Nasledné jsem je promyla pod tekouci vodou a ve vodé nechala

po dobu 2 dni (vodu jsem 2x denn¢ vymeénila).

Poté jsem provedla dehydrataci jedinc pomoci 95% etanolu,
ve kterém jsem je ponechala 2 dny (etanol jsem 1x denné
vymeénila).

Dale jsem provedla barveni pomoci roztoku alcianové modri
(100 ml ledové kyseliny octové, 150 ml 95% etanolu, 30mg
alcianové modii).

Vzorky jsem poté promyla pomoci roztoku glycerolu a 2,5-5%
KOH (v zavislosti na velikosti jedince).

Dale jsem provedla barveni pomoci nasyceného roztoku alizarinu

v etanolu.

. Nakonec jsem vzorky fixovala pomoci glycerinové fady:

% 2,5-5% KOH + Y4 glycerol
2 2,5-5% KOH + ' glycerol
Y4 2,5-5% KOH + % glycerol

Vysledné vzorky jsem uchovala ve 100 % glycerolu.

Barveni jsem provadéla nejen na larvalnich stadiich, ale i na dospélych

jedincich druhti: axolotl mexicky (Ambystomatidae), Zebrovnik Waltltv

(Pleurodeles waltl) (Salamandridae), ahoiik tfiprsty (Amphiuma tridactylum)

(Amphiumidae), colek velky (Triturus cristatus) (Salamandridae), mlocik

tipasy

(Eurycea guttolineata) (Plethodontidae) apamlok henansky

(Pachyhynobius shangchengensis) (Hynobiidae). A pravé u vétsiny dospélct

jsem aplikovala druhou metodu diferencidlniho barveni podle Taylora & Van

Dyka (1985).
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> Barveni dle Taylor & Van Dyke (1985) — postup s drobnymi

upravami:

1.

8.
9.

Jedince urCené k barveni jsem ponechala alesponn dva tydny

v 10 % formaldehydu.

. Nasledn¢ jsem provedla dehydrataci pomoci roztoku etanolu, kdy

jsem vzorek po dobu 1 dne nechala v 50 % roztoku a dalsi 1 den
ve 100 % roztoku etanolu.

Déle jsem provedla barveni pomoci roztoku alcianové modii
(40 ml ledové kyseliny octové, 60 ml 95% etanolu, 30 mg
alcianové modii).

Vzorky jsem neutralizovala pomoci nasyceného roztoku
tetraboritanu sodného (Na;B407.10H,0).

Dale jsem pouzila roztok, ktery jsem vytvotila smichanim 300 ml
nasycené¢ho roztoku tetraboritanu sodného, 700 ml destilované
vody a trochou trypsinu (na $pi¢ku $pachtle — cca 0,5 g).
Nasledovalo barveni pomoci roztoku alizarinu v 0,5% KOH.

Poté jsem vzorky znovu pievedla do roztoku popsané¢ho v bod¢ 5.
(Tento krok slouzi k odbarvovani, opakovala jsem ho do té doby,
az svalové tkan¢ a kize zcela zprihlednély).

Jako dalsi krok postupu jsem provedla odstranéni vnitinosti.

Po dobu dvou dni jsem vzorek ponofila do roztoku 2,5 % KOH.

10. Nakonec jsem jedince fixovala pomoci glycerinové fady:

40% glycerinu + 60% 0.5% KOH (12h)
70% glycerinu + 30% 0.5% KOH (12h)

11. Vysledné vzorky jsem uchovala ve 100% glycerinu.

U jednotlivych krokd postupu neni uvedena délka jejich trvani, nebot’ byla

zcela individuédlni a zavisela na velikosti vzorku. Stejné tak i1 koncentrace

pouzitych roztokt se u jednotlivych vzorkt liSila.

5. Dokumentace

Vysledky barveni byly zaznamenany pomoci binokularniho mikroskopu

Nikon SMZ 1500 pfiipojeného k digitdlni kamete Nikon DXM 1200.

Obarvené pletence dospélci byly fotografovany digitadlnim fotoaparatem

Nikon D80 (objektiv NIKKOR AF-S VR MICRO 105/2,8 G IF-ED).
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b) Histologické iezy.

Z danych histologickych fezl, uvedenych v tabulce V. jsem pomoci
programu 3D Studio Max vytvofila modely lopatkovych pletenci.
Z jednotlivych ezl byly vybrany Casti patfici pletenci a vybérové kiivky byly
opatfeny pfisluSnymi barvami (modfe — chrupavcité ¢asti, Cervené —
osifikované casti, zelené¢ — sternum). Po jejich vyznaceni byly fezy na sebe
poskladany a za pomoci funkci programu byl vytvofen trojrozmérny model
struktury. Modelem je mozné rotovat ve vSech smérech a lze tak pozorovat
skute¢ny tvar, velikost a vzajemnou polohu jednotlivych elementt. Vysledné
snimky jsem upravila do kone¢né podoby v programu Corel Paint Shop Pro
Photo X2.

c) Fotodokumentace exemplait z Narodniho muzea.

Na zaklad¢ fotodokumentace exemplaitt z Narodniho muzea jsem
méla moznost prohlédnout si i1 lopatkové pletence druhli suryn Gthotfovity
(Siren lacertina), velemlok japonsky (Andrias japonicus) a velemlok

americky (Cryptobranchus alleganiensis).
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4. VYSLEDKY
4.1. Ontogeneticky vyvoj lopatkového pletence.

4.1.1. Ontogeneticky vyvoj lopatkového pletence — ¢olek obecny:

Stadium W/R 7: V tomto stadiu larvalniho vyvoje se jiz lopatkovy pletenec
sklada, vyjma sterna, ze vSech elementi. Je zde zietelné pfitomna skapula
ana jeji distdlni konec navazujici supraskapula. Korakoidy jsou Spicaté,
k sobé se priblizujici struktury. Na korakoid navazuje maly prokorakoid.
Na korakoidu Ize pozorovat foramen supracoracoideum (Obr. 11).

Stadium W/R 8: Slozeni elementi pletence je shodné s predchozim stadiem,
supraskapula se zvétSuje a stejné tak korakoidy. Na korakoidu je zfetelné

vytvofeno misto pro pfipojeni humeru (Obr. 12).

foramen
supracoracoideum

: e 8
K la ‘ . ’ scapula
¢ 4 ) pfipojeni humeru
'i b \ k=% 4
' coracoid . <
/ pfipojeni humeru T R
suprascapula T coracoid

<

suprascapula

Tmm 1mm
Obr. 11: Colek obecny, W/R 7; Obr. 12: Colek obecny, W/R 8;
pravy lateralni pohled. levy lateralni pohled.

Stadium W/R 13, 14: Vsechny soucasti pletence se zvétsuji, korakoidy se
pfiblizuji, ale stale se jeSt¢ nepiekryvaji. Na Zadném zelementd neni

pozorovana osifikace.

Stadium WR 21, 22: Tato stadia jsou jiz metamorfovani jedinci (Obr. 13
a 14). Vsechny elementy pletence jsou vytvoreny a dosahuji svého finalniho
tvaru. Korakoidy se vzajemné piekryvaji a je pfitomno sternum, coz je
struktura, jejiz tvorbu jsem u larvalnich stadii nepozorovala. Skapula a ¢ast
korakoidu, zahrnujici foramen supracoracoideum jsou kompletné

osifikované.
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prekyyvajici se coracoidy

procoracoid

stermun

T suprascapula

procoracoid

scapula

Obr. 13: Colek obecny, W/R 21; Obr. 14: Colek obecny, W/R 22;
dorzalni pohled. pravy lateralni pohled.

4.1.2. Ontogeneticky vyvoj lopatkového pletence — Pleurodeles waltl:

Stadium W/R 4: V tomto raném stadiu jsou jiz zaklady lopatkového pletence
vytvofeny. Pritomna je skapula a korakoid, naznafen je i vznikajici
prokorakoid a na korakoidu se tvofi misto pro pfipojeni humeru a také

foramen supracoracoideum.

Stadium W/R 5: Slozeni pletence je srovnatelné se stadiem 4, zvétSuje se
skapula, supraskapulu zatim nelze od skapuly odlisit, prokorakoid stale
nenabyva zfetelnych rozméri a foramen supracoracoideum jest€ neni

kompletné uzavien (Obr. 15).

> coracoid

procoracoid

el /

supracoracoideum

scapula

”
e 5.1

Obr. 15: Zebrovnik Waltlav, W/R 5;
pravy lateralni pohled.

32



Stadium W/R 6: Korakoid, skapula i prokorakoid se zvétsuji, foramen

supracoracoideum se uzavira a nabira tradi¢ni kruhovity tvar.

Stadium W/R 7,8: VSechny struktury jsou stale chrupavcité, v téchto stadiich

jiz 1ze ztetelné odlisit supraskapulu tvofici se na distalnim konci skapuly.

Stadium W/R 9: Korakoid se zvétsuje a nabyva podlouhlého $picatého tvaru,

supraskapula se taktéz zvétsuje (Obr. 16).

coracoid

Obr. 16; Zebrovnik Waltliv,
W/R 9; pravy lateralni pohled.

Stadium W/R 10: V tomto stadiu dochazi ke zvétSeni prokorakoidu, ktery
roste do $picatého tvaru. Korakoidy se k sob& postupné priblizuji a na skapule

a humeru Ize pozorovat pocinajici osifikaci.

Stadium W/R 11, 12: Skapula a humerus pln¢ osifikuji, ostatni elementy

pletence si zachovavaji chrupavcity charakter (Obr. 17).

foramen
supracoracoideum

suprascapula

Obr. 17: Zebrovnik Waltlav,
W/R 12; pravy ventralné-lateralni
pohled.
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Stadium W/R 13, 14: Korakoidy dale rostou a piiblizuji se k sobg, roste
I prokorakoid a supraskapula. Dalsi ¢asti pletence neosifikuji.

Stadium W/R 15, 16: V t&chto stadiich jiz struktury dosahuji svych finalnich
podob. Korakoidy se téméf dotykaji. Jedinym osifikovanym elementem
pletence stale zistava skapula (Obr. 18).

foramen
supracoracoideum

coracoid

Obr. 18: Zebrovnik Waltlav,

W/R 16; pravy ventralné-lateralni

pohled.

Stadium W/R 17, 18: Toto jsou posledni stddia predchazejici metamorfoze,
dalsi ¢asti pletence neosifikuji, korakoidy se dotykaji svymi distalnimi konci,

ale k jejich prekryvu nedochazi (Obr. 19).

TP

suprascapula .
coracoid

foramen
» ‘,mpncontoldeum

scapula

"
-

1Tmm Obr. 19: Zebrovnik Waltlv,

E. - W/R 17, pravy lateralni pohled.

4.1.3. Ontogeneticky vyvoj lopatkového pletence — axolotl mexicky

U pouzitych larvalnich stadii (WR 3-8) nebylo mozné fotograficky
zdokumentovat tvorici se elementy vznikajiciho lopatkového pletence. Ziejmé
doslo k vadnému prosvétleni tkéni, kterého jsem ani opakovanymi pokusy

nedocilila. Pod binokuldrnim mikroskopem jsem byla schopna vznikajici
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elementy identifikovat a popisovat. Veskeré¢ elementy skeletu jsou

Vv pozorovanych stadiich chrupavcitého charakteru.

Stadium W/R 3: Na vzorku lze pozorovat koncetinové pupeny, avsak

elementy lopatkového pletence jesté piitomny nejsou.

Stadium W/R 4-5: V tomto stadiu lze jiz pozorovat strukturu piipojujici
konCetinu, nelze vSak rozpoznat jednotlivé slozky pletence, jedna se

0 kompaktni chrupavcity element.

Stadium W/R 6-7: U larvy tohoto stafi jiz 1ze pozorovat jednotlivé elementy
pletence; je vytvoien korakoid veetné foramenu supracoracoideum, na néj
navazuje maly prokorakoid, je pfitomna skapula, supraskapula nelze zatim

odlisit.

Stadium W/R 7-8, 8: Vsechny soucasti pletence se zvétuji, korakoidy se
vzajemné neptekryvaji, supraskapula je odliSitelnd a navazuje na distalni

konec skapuly.

4.2. Vysledné 3D modely lopatkovych pletencii.
Pomoci programu 3D studio max jsem vytvofila trojrozmérné modely
lopatkovych pletencii u druhti axolotl mexicky, Zebrovnik Waltliv, colek

velky a ¢olek horsky, které jsou zobrazeny a popsany na obrazcich 20 — 25.

scapulocoracoid

scapulocoracoid

humerus humerus

(leva koncetina)

Obr. 20: Popis modelu axolotl mexicky - W/R 4-5.

35



scapulocoracoid

humerus

(leva koncetina)

(leva koncetina)

Obr. 21: Popis modelu Zzebrovnik Waltlav — W/R 4.

y procoracoid
coracoid

foramen
supracoracoideum sternum

suprascapula

scapula

Obr. 22: Popis modelu ¢olek horsky — 77mm.

36




. foramen
procoracoid g 5racoracoideum coracoid
suprascapula

sternum scapula

Obr. 23: Popis modelu ¢olek velky — 36 mm.

coracoid

procoracoid
foramen
supracoracoideum
suprascapula

scapula

&0

sternum

Obr. 24: Popis modelu ¢olek velky — 53mm.

37



procoracoid scapula

coracoid

suprascapula

sternum foramen
supracoracoideum

Obr. 25: Popis modelu ¢olek velky — 73mm.

4.3. Lopatkové pletence adultnich jedincu.

Pomoci metod diferencidlniho barveni, popsanych vySe, jsem obarvila
dospélé jedince ocasatych obojzivelnikli z péti ruznych Celedi. Jednalo se
odruhy axolotl mexicky (Ambystomatidae), Zebrovnik = Waltlav
(Salamandridae), colek velky (Salamandridae), pamlok henansky
(Hynobiidae), mloc¢ik tfipasy  (Plethodontidae) auhotik  tfiprsty
(Amphiumidae). Fotodokumentace jejich lopatkovych pletencii se nachazi
na obrazcich 26 — 31.
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1. Axolotl mexicky (Ambystomatidae).

scapula
scapula

™~

suprascapula
suprascapula

procoracoid

/
coracoid
scapula
foramen
supracoracoideum
B |
suprascapula
procoracoid
2]

coracoid

/

scapula

sternum

foramen"}

supracoracoideu f v

Obr. 26: Axolotl mexicky (A — dorzalni pohled; B — levy lateralni pohled; C —
ventralni pohled).
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2. Zebrovnik Waltliv (Salamandridae).

scapula scapula

I~

suprascapula suprascapula

coracoid

/ .

scapula

procoracoid
procoracoid

) coracoid
coracoid
~

foramen
supracoracoideum

Obr. 27: Zebrovnik Waltliv (A — dorzalni pohled; B — pravy lateralni
pohled; C — ventralni pohled).
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3. Colek velky (Salamandridae).

suprascapula
suprascapula

scapula
procoracoid
suprascapula
coracoid
scapula
foramen
suprakorakoideum procoracoid
coracoid
coracoid
sternum

Obr. 28: Colek velky (A — dorzalni pohled; B — levy lateralni pohled; C —
ventralni pohled). Modrymi obrysy jsou naznaceny chrupavcité elementy,
nebot’ casti obarvené alcianovou modii se staly téméf prihlednymi

a na fotografii byly nezaznamenatelné.
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4. Pamlok henansky (Hynobiidae).

r |
suprascapula suprascapula

scapula

procoracoid
supraskapula

coracoid
scapula

foramen
supracoracoideum

procoracoid
procoracoid

coracoid coracoid

foramen
supracoracoideum

Obr. 29: Pamlok henansky (A — dorzalni pohled; B - pravy lateralni pohled;
C — ventralni pohled).
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5. Mlodik tripasy (Plethodontidae).

procoracoid
coracoid
/

scapula

foramen
supracoracoideum

suprascapula
~——— humerus

procoracoid

N

—
humerus

/

scapula

\
suprascapula

B

Obr. 30: Mloc¢ik tripasy (A — dorzalni pohled; B — detail celého pletence

veetné humeru).
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6. Uho¥ik téiprsty (Amphiumidae).

suprascapula

scapula

procoracoid

coracoid

foramen
supracoracoideum

Obr. 31: Uho¥ik tiiprsty — detail lopatkového pletence pravé kondetiny.

(Modie obrysy chrupavcitych elementt, ¢ervené osifikace.)
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5. DISKUSE

V této praci jsem se vénovala studiu lopatkového pletence. Lopatkovy
pletenec je soucasti téla vSech obratlovel, s vyjimkou téch druhii, které
pletenec béhem svého vyvoje druhotné ztratily (napt. hadi nebo cervoii). Tato
struktura si v sobé nese odkaz z hluboké historie, kdy tvofila soucast
lebecnich kosti devonskych lalokoploutvych ryb, pravdépodobnych ptedka
vSech tetrapodii. A pravé obojzivelnici, jakoZto starobyld skupina obratlovct,
si ve svém pletenci ponechali elementy, které byly u dalSich obratlovct

v prub&hu evoluce eliminovany.

Béhem mé préace jsem se zaméfila na studium morfologie lopatkového
pletence u vybranych zastupci skupiny Caudata, pfitomnost a tvar
jednotlivych elementi a pfedevsim pak na jeho ontogeneticky vyvoj, ktery
nam umoziiuje pochopit, jak se jednotlivé ¢asti tohoto utvaru vytvareji.
K tomu mi poslouzily dvé¢ metody barveni, které vyuzivaji diferencialniho
obarveni kosti a chrupavky. Na larvalni stddia jsem aplikovala lehce
upravenou metodu dle Wassersuga (1976). Tento zplsob barveni jsem pouzila
i na nékteré adultni jedince. Druhd metoda barveni vychazela z lehce
modifikovaného postupu dle Taylora a Van Dyka (1985). Ob¢é metody
vyuzivaji stejnych barvicich latek (Alcian Blue, Alizarin Red). Kdybych tyto
metody méla n&jak porovnat, tak prvni z nich je idealni pro barveni larvalnich
stadii a je o poznani rychlejsi nez druhd z metod. U dospélcti vSak vyzaduje
barveni dle této metody stazeni z klize, coz vedlo u nékterych mych vzorka
k naslednému rozpadu ¢asti jedince (napf. u mlocika tiipasého). V tomto
ohledu se osvédc¢ila u barveni dospélcli metoda druhd, protoZe zde neni nutné
z jedince klizi odstranovat, nebot’ dojde k jejimu odbarveni. AvSak ¢asové to

pochopitelné skyta mnohem vétsi naroky.

Fylogeneze skupiny Caudata s vyzna¢enymi druhy jednotlivych celedi

a barevnym odliSenim pouzitych larvalnich a adultnich jedinct je zobrazena

na obr. 32.
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Caecilians and outgroups,
figures 51, 52

2% Batrachuperus pinchoni
Ranodon sibiricus

A 25

Cryptobranchus alleganiensis
L—E Andrias japonicus
28— Andrias davidianus

32 — Necturus cf. beyeri
Necturus maculosus
Pseudobranchus striatus
Siren lacertina
Siren intermedia
Dicamptodon aterrimus
Dicamptodon tenebrosus

Ambystoma cingulatum
Ambystoma tigrinum
Ambystoma mexicanum
Salamandra salamandra
Tylototriton shanjing
Pleurodeles walll
Notophthalmus viridescens
Taricha sp.
Paramesotriton sp.
Pachytriton brevipes
Neurergus crocatus
Triturus cristatus
Euproctus asper
Rhyacotriton cascadae

Amphiuma tridactylum
Plethodon dunni

s4  — Plethodon jordani

51

Y Anura,
figure 54

L_ Ensatina eschscholtzii
Aneides hardii
Desmognathus quadramaculatus
Desmognathus wrighti
Phaeognathus hubrichti
Hydromantes platycephalus
Speleomantes italicus
Batrachoseps attenuatus
Batrachoseps wrightorum
Hemidactylium scutatum
Eurycea wilderae
Gyrinophilus porphyriticus
Nototriton abscondens
Oedipina uniformis
Cryptotriton alvarezdeltoroi
Dendrotriton rabbi

Thorius sp.

Bolitoglossa rufescens
Parvimolge townsendii
Ixalotriton niger
Pseudoeurycea conanti
Lineatriton lineolus

I Hynobiidae
Cryptobranchidae
| Proteidae

Sirenidae

Ambystomatidae

Salamandrida

Il

I Rhyacotritonidae
| Amphiumidae

i

Plethodontidae

Obr. 32: Fylogeneze skupiny Caudata podle Frosta et al. (2006) s vypsanymi
pouzitymi druhy jednotlivych celedi. (Zelené¢ — obarveni adultni jedinci,
oranzove¢ — obarvena larvalni stadia)

Ontogeneticky vyvoj pletence jsem méla moznost pozorovat u tiech

druht ocasatych obojzivelniki — Colka obecného (Lissotriton vulgaris),

zebrovnika Waltlova (Pleurodeles waltl) a axolotla mexického (Ambystoma

mexicanum).

1) U colka obecného jsem méla omezené mnozstvi vzorkl a jako

nejranéjsi stadium byl vyhodnocovan vzorek W/R 7, ve kterém je jiz

pletenec plnohodnotného slozeni. U tohoto druhu jsem méla jesté

k dispozici histologické fezy jedince stadia W/R 1-3. Pfi zkoumani
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tohoto materidlu jsem nalezla pouze vzniklé koncetinové pupeny,
avSak zadné znamky tvoticiho se pletence jsem nepozorovala. Z toho
lze soudit, ze zéklady pletence se tvoii n¢kde mezi stadii W/R 3 —
W/R 6, proto by bylo vhodné tato stadia ziskat a zhodnotit.

2) Ontogenezi pletence u zebrovnika Waltlova jsem méla moznost
pozorovat na obarvenych vzorcich v rozmezi stadii W/R 4 — W/R 18.
Ve stadiu W/R 4 je jiz pletenec ptitomen a Ize na ném odlisit i nékteré
struktury. Jeho pifitomnost byla potvrzena i na zéklad¢ histologickych
ez, kde byly ve staddiu W/R 4 struktury patfici pletenci zjistény, ale
nebylo mozno jednotlivé elementy odlisit a na modelu jsou oznaceny
jako jeden celistvy utvar - skapulokorakoid. Na dalSich histologickych
fezech (stddia W/R 1, 2 a 3) jsem zaznamenala vzniklé koncetinové
pupeny, ale zéklady pletence nebyly pozorovany.

3) Jako tfeti druh jsem ve své praci pouzila axolotla mexického.
Od tohoto druhu jsem meéla skute¢né jen omezeny pocet stadii a to
jesté pomérné ranych — W/R 3 — W/R 8. Na obarvenych vzorcich jsem
ve stadiu W/R 3 nepozorovala zadné struktury patfici vznikajicimu
lopatkovému pletenci. Ve stadiu oznaceném W/R 4-5 je jiz zjevné
pfipojeni vznikajici koncetiny, avSak jednotlivé elementy jsou zatim
nerozliSitelné. Stejné tak histologické fezy prokazaly, Ze se pletenec
vyviji az béhem stadia W/R 4-5, nebot’ na tfezech stadii W/R 2

a WIR 3 se pfitomnost zakladu pletence neprokazala.

Kazda soucast lopatkového pletence, podle mnoha autord, vznika jako
autonomni element a na pocatku vyvoje pletence stoji tfi chondrifikacni
centra (Detwiler, 1918), (Engler, 1929; Makinouchi, 1932; Chen, 1935
ex Borkhvardt & Baleeva, 2002). Taktéz vysledky studie zaméfené
na ontogenezi pletence u skupiny Anura fikaji, Ze vznikajici lopatkovy
pletenec se vytvaii ze tii chondrifikacnich center, které tvoii zaklady budouci
skapuly, korakoidu a prokorakoidu (Robovska — Havelkova, 2010).
Z vysledkli mého pozorovani se vSak zda, Ze lopatkovy pletenec ocasatych ma
na svém pocatku ontogeneze spiSe podobu celistvého elementu, ktery se déle
diferencuje v jednotlivé struktury. Podle Detwilera (1918) by celed

Ambystomatidae méla mit na vznikajicim pletenci tfi chondrifikaéni centra.
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Avsak o jejich pfitomnosti nemohu z mych vysledkl nic soudit, nebot
zaklady lopatkového pletence jsem u nejranéjSich pouzitych stadii druhu
axolotla mexického, zaznamenala jiz ve form¢ kompaktniho, chrupavcitého
elementu.

Dalsi otazkou je pfitomnost tzv. osifikacnich center. I v nich byla
bylo zaznamenano u c¢eledi Ambystomatidae (Parker, 1868; Detwiler, 1918),
Cryptobranchidae, Proteidae (Parker, 1868), a Hynobiidae (Borkhvardt
& Baleeva, 2002). Dv¢ centra osifikace bychom dle Parkra (1868) nalezli
u skupin Sirenidae a Amphiumidae. V ramci celedi Salamandridae byla
pozorovana rozdilnost, kdy u vSech zastupct této skupiny bylo nalezeno jedno
osifika¢ni centrum, ale u rodt Triturus a Salamandra byla pozorovana celkem
tii centra osifikace (Parker, 1868). Na obarvenych larvalnich stadiich jsem
osifikaci zaznamenala u zebrovnika Waltlova od stadia W/R 10 a to vyhradné
na skapule, zatimco u dospélcti tohoto druhu lIze vidét, ze osifikace dale
expanduje i do oblasti korakoidi. Avsak nemohu soudit, zdali osifikace
na korakoidu pochazi ze stejného centra osifikace jako na skapule, nebo ma
pavod v dalsim osifikaénim centru. U ¢olka obecného byla osifikace ptitomna
u vzorki W/R 21 a 22, tedy u cerstvé metamorfovanych jedinct. Zde
osifikace pokryvala celou skapulu a ¢ast korakoidu. Podle Parkera (1868) by
zastupci skupiny Amphiumidae méli mit na svém pletenci pfitomna dvé
centra osifikace. Ztéto celedé¢ jsem meéla k dispozici zastupce uhotika
tiiprstého, na jehoz pletenci jsem vSak zaznamenala pouze osifikaci profilujici
se na skapule. A na rozdil od nakresu Parkera, jsem na pletenci mého jedince
pozorovala pfitomnost i foramenu suprakorakoideum. Délka téla uhotika
tiiprstého je v literatufe uvadéna 46 — 106 cm, coz je pomérné Siroky rozptyl
(Petranka, 1998). Parker (1868) bohuzel ve své praci staii ani velikost
studovaného jedince neuvadi. Jedinec, které¢ho jsem ve své praci pouZila,
m¢etil 52 cm, mohlo by se tedy jednat jesté¢ o mladého jedince. Zaroven by to
ale nabizelo hypotézu, Ze pokud se na pletenci tohoto druhu vyskytuji dveé
osifikacni centra, tak jednotlivé osifikace neprobihaji simultdnné. Pro
potvrzeni této domnénky by bylo vhodné ziskat starSiho jedince

a diagnostikovat rozsah a mista osifikace na jeho pletenci. Dv€ centra
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osifikace jsem zaznamenala na skapule a korakoidu pletence suryna
uhotovitého, coz potvrzuje tvrzeni Parkera (1868).

Osifikaci  ¢asti  lopatkového pletence je mozné pozorovat
i na vytvofenych modelech lopatkovych pletenci ¢olka horského a Colka
velkého, u kterych je skapula vzdy kompletné osifikovand a castecné
osifikace zasahuje i do oblasti korakoidu.

DalSim charakteristickym rysem lopatkového pletence skupiny
Caudata je vzdjemny piekryv medialnich konct korakoida. Tento znak byl
popsan u vétsiny celedi této skupiny — Ambystomatidae, Cryptobranchidae,
Salamandridae (Parker, 1868) a Hynobiidae (Borkhvardt & Baleeva, 2002).
Ale naptiklad u rodd Amphiuma a Proteus neni piekryv korakoidd pfitomen
(Hoffman, 1936). Na obarvenych vzorcich jsem méla moznost pozorovat, jak
se béhem ontogenetického vyvoje korakoidy zvétsuji a vzéjemné se priblizuji.
AvSak u zadného zlarvalnich stadii nedosahly korakoidy vzajemného
prekryti. U zebrovnika Waltlova ve stadiu W/R 18 lze vidét, jak se korakoidy
svymi konci dotykaji. U cerstvé metamorfovanych jedincii (stddia W/R 21,
22) colka obecného je jiz vzajemné prekryti korakoidt patrné. Piekryv lze
dobfe pozorovat i na obarvenych dospélcich, kde se krom¢ uhotika tfiprstého
u vSech jedincli nachdzi ataké na vytvofenych modelech, na kterych je
u vSech druhi pfitomen. Ani model jedince ¢olka velkého (53 mm) na obr. 24
neni vyjimkou. Korakoidy jsou na tomto modelu nepfirozené¢ oddaleny
(nejspi$ naruseni pii tvorbé fezi), coz ale hezky demonstruje skutecnost, ze
prekryv korakoidi je zcela volné€ loZena struktura. Zaroven piekryv korakoidii

zfejmé néjakym zplisobem koreluje s lateralitou individualniho jedince.

Sternum je jednim zelementl lopatkového pletence obojZivelniki
ajeho pfitomnost je dal$im, zajimavé variabilnim znakem. Sternum bylo
pozorovano u druhti: velemlok ¢insky (Andrias davidianus) (osobni sd€leni
Skolitelky), velemlok japonsky (Andrias japonicus), axolotl mexicky, Colek
velky, Colek obecny (Parker, 1868), velemlok americky (Cryptobranchus
alleganiensis) (Hoffman, 1936), mlok skvrnity (Salamandra salamandra)
(Parker, 1868; Francis, 1934), pamlok sibitsky (Salamandrella keyserlingii)
(Borkhvardt & Baleeva, 2002) a pamlok tmavy (Hynobius nigrescens) (Hall,

2006). U Zadného z fosilnich ptredkti obojZivelnikii nebylo sternum nalezeno
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(Wang & Rose, 2005), coz muze byt odivodnéno Spatnou fosilizaci
chrupavcitych ¢asti. Ale i u recentnich druhti mdme moznost absenci sterna
pozorovat — napf. u druhti zabrono$ skvrnity (Necturus maculosus) (Parker,
1868; Hoffman, 1936), macarat jeskynni (Proteus anguinus) nebo uhoiik
dvouprsty (Amphiuma means) (Parker, 1868).

Béhem ontogeneze larev nebyl vznik sterna na vyvijejicim se pletenci
pozorovatelny u zadného ze stadii vSech tii zkoumanych druht. Pokud je
ontogeneze tohoto elementu obdobnd jako u skupiny Anura, tak sternum
vznikd jako posledni Cast pletence (Robovska-Havelkova, 2010). U colka
obecného bylo sternum piitomno u metamorfovanych jedinci stadii W/R 21
aW/R 22. Stejn¢ tak bylo sternum patrné na vytvofenych modelech vsech
dospélych jedinch. U obarvenych dospélcli jsem ptfitomnost sterna
zaznamenala u druhd axolotl mexicky a colek velky, coz odpovida
oéekavanému podle Parkera (1868) a stejné tak jsem potvrdila jeho absenci
i u druhu thotik triprsty. Absenci sterna jsem nemohla jednozna¢né potvrdit
U mlocika tfipasého, nebot b&hem procesu barevni doslo k ¢asteCnému
rozpadu tohoto jedince. M¢la jsem ale k dispozici jesté dalsiho jedince, ktery
nebyl barven. Pod binokularnim mikroskopem jsem télo mloc¢ika v oblasti
mezi prednimi koncetinami nafizla a odstranila jsem kiZzi a povrchové
svalstvo, abych se mohla podivat na uspotfadani pletence. Po odkryti jsem
vidé€la, ze korakoidy se piekryvaji a zaroven jsem mohla potvrdit domnénku,
7ze sternum se u tohoto druhu skutecné nenachazi. Na zakladé
fotodokumentace jedinci ze sbirky Narodniho muzea, jsem potvrdila
pfitomnost sterna u velemloka japonského a velemloka amerického a stejné
tak i absenci sterna u suryna thotovitého z ¢eledi Sirenidae.

Stejné¢ jako u larvalnich stadii, tak 1 u adultnich jedinci druhu
zebrovnik Waltliv jsem pfitomnost sterna nezaznamenala. Z ¢ehoz by
vyplyvalo, Ze v rdmci Celedi Salamandridae existuji rozdilnosti v pfitomnosti
sterna, nebot’ u zbylych, dosud studovanych, druhti této celedi tento element
nachazime. Prace Borkhvardta a Baleevy (2002) je zaméfena na studium
ontogeneze pletence u pamloka sibifského (Salamandrella keyserlingii)
z celedi Hynobiidae. A v jejich studii se mluvi mimo jiné o pfitomnosti sterna
u tohoto druhu. Stejné tak je pfitomnost sterna zminéna v publikaci Halla

(2006) u pamloka tmavého (Hynobius nigrescens), dalsiho zastupce této
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Celedi. Ja jsem ve své praci pouzila jiného zastupce, asice pamloka
henanského (Pachyhynobius shangchengensis), u kterého jsem piitomnost
sterna nezaznamenala. Coz naznacuje, ze i vramci Celed¢ Hynobiidae se
vyskytuje rozdilnost v pfitomnosti této struktury.

Sternum je element, ktery slouzi jednak jako podpéra vnitinich organti
obojzivelniki a také se na né& wupinaji nékteré svaly pletence
(napi. m. pectoralis). Tyto svaly do znaéné miry ovliviiuji pohyblivost
piednich koncetin, pro které sternum slouzi jako urcité ukotveni. Nabizi se
mySlenka, Ze pfitomnost ¢i absence sterna bude néjak souviset
s mirou vyuzivani konéetin u jednotlivych druhti. Zdbrono§ skvrnity, macarat
jeskynni, thotik dvouprsty a uhotik tfiprsty jsou druhy, u nichz se sternum
nenachazi a jejich spole¢nym znakem by mohla byt redukce koncetin, coz by
mohlo zjevné néjak korespondovat i s absenci sterna. Ale v této praci se
k druhtim, u kterych sternum nenalézame, piidavaji i Zebrovnik Waltlav,
suryn thotovity a pamlok henansky, coz jsou druhy, jejichz koncetiny nejsou
nijak redukovany. Kdy bychom tedy zkusili najit spole¢ny znak vSech téchto
vyse uvedenych druhi, tak by nas mohlo napadnout, ze se jednd o druhy,
které travi cely svij zivot, nebo alespon jeho vétSinu, ve vodnim prostiedi.
Coz by mohlo byt dalSim vysvétlenim absence sterna, nebot’ na pohyb
koncetin a oporu téla se ve vodnim prostfedi nekladou takové naroky,
na rozdil od prostiedi suchozemského. Tuto hypotézu vSak narusuji typicky
vodni zastupci jako axolotl mexicky nebo velemloci (Cryptobranchidae),
U nichZ je pfitomnost sterna potvrzena. Zajimavym zjiSténim je absence sterna
uUmloc¢ika tfipasého, coz je druh, ktery nezapadd ani do jedné
z ptedeslych hypotéz — koncetiny nema redukované a nejedné se ani o vodni
druh obojzivelnika. Pokud by se absence sterna potvrdila i u dal$ich druhtu
Celedi Plethodontidae, pak by bylo mozné spekulovat 0 hypotéze, ze ztrata
sterna by mohla byt jeji evoluéni zménou spolecnou se sesterskou celedi
Amphiumidae.

Souhrn dosavadnich poznatki o pfitomnosti ¢i naopak absenci sterna
jsem znazornila na jednoduchém kladogramu (obr. 33). Zaroven jsem se
pokusila na této fylogenezi jednotlivych celedi ocasatych obojzivelnikl
namapovat, jak pravdépodobné evoluce sterna u jednotlivych skupin

probihala.
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Pachyhynobius shangenchensis
Salamandrella keyserlingii } Hynobiidae

Hynobius nigrescens

—
Cryptobranchus alleganiensis
—I E Andrias japonicus Cryptobranchidae
Andrias davidianus
?

Proteus anguinus ;
Necturus maculosus } Proteidae

Siren lacertina } Sirenidae

Dicamptodon sp.
Ambystomatidae

—t—— Ambystoma mexicanum

Salamandra salamandra
1 T Pleurodeles waltl

Lissotriton vulgaris Salamandridae
| —  Triturus cristatus

Ichthyosaura alpestris

Rhyacotriton sp. } Rhyacotitonidae
Amphiuma tridactylum

1 I— Amphiuma means } Amphiumidae

Eurycea guttolineata } Plethodontidae

i

Obr. 33: Fylogeneze skupiny Caudata (podle Frosta et al., 2006, doplnéna
o informace z Pyrona & Weinse, 2011); mapovani pfitomnosti ¢i absence
sterna u studovanych druhti ocasatych obojzivelniki, (zelené — sternum
piitomno, oranzov¢ — sternum neni pfitomno, ¢erné — nemame tdaje; indexem
0 je zobrazena pfitomnost sterna, indexem 1 je oznacena evolucni absence
sterna).
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Na kladogramu jsou znazornény dvé hypotézy (Cervené a modre),
které nabizi moznosti evolu¢niho vzniku sterna. Prvni (Cervend) vychazi
Z ptedpokladu, Ze sternum je Vramci skupiny Caudata znakem piivodnim
a k jeho absenci dochazi nasledné pouze u urcitych skupin. Druhad hypotéza
(modrd) ptedpoklada, ze sternum je struktura pivodni pouze pro celedi
Hynobiidae a Cryptobranchidac a u druhé vétve spojujici vSechny zbylé
celedi doslo k zéniku sterna a pfitomnost této struktury byla znovu obnovena
pouze u vybranych druhii. U rodt Dicamptodon a Rhyacotriton nejsou zatim
dostupné informace, proto jsou v ramci kladogramu oznaceny s otaznikem.

Urcité by bylo zajimavé podivat se na lopatkové pletence i dalSich
druhti a zjistit tak pfipadné odliSnosti v piitomnosti sterna, ptekryvu
korakoidd, tvaru jednotlivych elementl nebo pocty osifikacnich center.

Z citaci praci, které se morfologii lopatkového pletence zabyvaji, je
ziejmé, ze doba velkych morfologickych studii je jiz ddvno minulou. Ale
myslim si, Ze by tato soucast biologického badani neméla byt opomijena
a vedle molekularnich a genetickych studii by tento obor mé¢l stale nalézt své

opodstatnéné a pevné postaveni.
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6. ZAVER

Vysledky a zéavéry plynouci z mého pozorovani jsou shrnuty do nize

uvedenych bodu:

>

Na zadném z larvalnich stadii pozorovanych druht jsem nebyla schopna
urcit pfitomnost tzv. chondrifika¢nich center, nebot’ zaklady pletence,

U nejrangjSich pouzitych stadii, tvotil vzdy kompaktni chrupavcity ttvar,
ze kterého se postupné vytvarely jednotlivé elementy.

Osifikaci pletence béhem larvalniho vyvoje bylo mozno pozorovat

U druhu zebrovnik Waltliv od stadia W/R 10 a to vylu¢né na skapule.

U adultnich jedinct byla vzdy osifikace pritomna na celé skapule ¢astecné
zasahovala i do oblasti korakoidu (vyjma uhotika téiprstého).

K ptekryvu medidlnich konct korakoidi dochazelo u vSech
metamorfovanych jedinct vSech pouzitych druhti (vyjma thotika
tiiprstého).

Sternum nebylo pozorovéano v zddném z larvalnich stadii vSech
studovanych druh.

U dospélcti druht axolotl mexicky, colek velky, colek horsky
a subadultnich jedincti ¢olka obecného byla pfitomnost sterna potvrzena.
U dospélcti druhu pamlok henansky nebylo sternum nalezeno, coz ho
odliSuje od pamloka sibifského a pamloka tmavého ze stejné celedé
Hynobiidae.

V Zadném z larvalnich stadii ani u dospélcti zebrovnika Waltlova nebyla
zjisténa piitomnost sterna, coz odliSuje tento druh od ostatnich, dosud
studovanych, druhti ¢eledi Salamandridae.

Ptitomnost sterna byla potvrzena u velemloka japonského a velemloka
amerického z ¢eledi Cryptobranchidae.

Absence sterna byla potvrzena i u suryna thotovitého z ¢eledi Sirenidae.
Z mapovani pfitomnosti sterna u skupiny Caudata se jevi, ze sternum je
ziejme pivodnim znakem — nachazime ho u primitivnich skupin a stejné
tak i u skupiny Anura.

Do budoucna by bylo zajimavé zjistit piitomnost/ absenci sterna u vice
druhti vSech celedi, zejména pak u nejvice odvozené celedi

Plethodontidae.
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