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Embryology is to me by far the strongest single class of facts
in favor of change of forms.

C. Darwin (1860)

The question whether the vertebrate head is segSmented or not
was the origin of morphology itselr.

S. Kuratani (2003)

/na dalsi strané/

Obr. 1: Odlisnosti adultnich forem vznikaji postupné béhem ontogeneze. [konograficky
obraz mnohoznac¢né otevirajici témata této habilita¢ni prace, jako je dileZitost ontogeneze
pro pochopeni adultnich forem a evoluce viibec, ¢i to, Ze kraniofacialni evoluce miize byt
vidéna jako zmény morfogeneze bunék neurdlni liSty v kontextu signalizace epiteld
orofaryngealni oblasti /viz dale/.

Ernst Haeckel (1874), Antropogenie; prevzato z I.



L. Olsson et al. / Theory in Biosciences 124 (2005) 145-163

Tal 1. Entwickelongsgeschichle des Gesichis (Drei Stadeer,) ( ﬁ'rﬂc'zmng Seile 621)

M.Mensch. F.Fledermaus. K. Katze. 8. Schaaf.
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Podékovani

Tato habilita¢ni prace vznikla z vysledkii mého (témér) 15-ti letého ptlisobeni na
katedre zoologie UK Praha. Dékuji vSem svym studentiim za inspirujici prostiedi nasi
laboratore, vSem studentim nasSich kurzli na UK Praha, a mnohym spolupracovnikiim
a dalsim kolegiim z katedry (a dal$ich ustavii) za inspiraci a radostné spolubyti na
pracovisti.

Predevsim tedy velice dékuji vSem svym studentim, s nimiz jsem mél mozZnost
diskutovat jejich témata, a spolupodilet se na jejich praci. Konkrétné se jedna o
Vladimira Soukupa, Martina Kralovice, Lenku Fialovou, Martina Minafika, Barboru
Crkvovou, Jana Stundla, Marka Roméaska, Simonu Machactovou, Zuzanu Karpeckou,
Lucii Kubickou, Annu PospiSilovou, Terezu Matéjkovou, Veroniku Truhlafovou,
Kristynu Markovou, Viktorii Psutkovou, Agatu Horackovou, Tomase Suchanka a
Lenku Pichovou. Z vySe uvedenych musim jeSté vyzdvihnout Vladimira Soukupa,
Martina Minatika a Jana Stundla, ktefi se mnou vydrzeli od svych bakalaiskych aZ po
(jiz skoncené) doktorské prace.

Dale bych rad s diky zminil post-doky nasi laboratoie (David Jandzik, Yosuke
Yamazaki, Rolf Ericsson, Peter Fabian), a z mnoha dalsich kolegii, s nimiz jsem mél tu
Cest spolupracovat, zde jmenovité zminim alespon I. Hora¢ka s mnohymi diky za
zauceni do védecké praxe, H.-H. Epperleina s diky za zauceni do praxe experimentalni
embryologie, a D. Medeirose s diky za zauceni do praxe molekuldarnich technik.
Nakonec uctivé dékuji za finan¢ni podporu mnoha zdrojii, a naSim ne-modelovym
organismim za jejich podivuhodna embrya a larvy.
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Uvod,

aneb jak Cist Stara tajemstvi nové hlavy obratlovci

My obratlovci (Vertebrata, resp. Craniata) se liSime od nasich nejblizSich pribuznych
nejen pateri sloZzenou z obratlii (vertebrae), ale predevsim tim, Ze mame unikatni,
specializovany a zna¢né komplexni utvar - hlavu (cranium). Na hlavé z nemalé casti
stoji a leZi evolucni uspéch nasi linie, nebot hlava je bezesporu nasim centralnim
organem byti, ktery zosobniuje jedno z vyvrcholeni evolu¢nich tendenci dvoustranné
symetrickych zivoc¢ichti k vytvareni predniho, tedy hlavového konce téla. Hlava
obratlovcii vSak pravé diky komplexité svého slozeni a komplikovanosti vyvoje
predstavuje odjakziva nemalou vyvojovou i evolu¢ni hadanku. Tato habilitatni prace
vykazuje, ze starobylé téma bauplanu hlavy obratlovcli, neboli téma vyvojovych
principti kraniofacialni diversity - jak by se hodilo fici ve vrcholici dobé evo-devotické
- neztratilo nic ze své pritazlivosti ¢i dtlezitosti ani po téméi dvou staletich
intenzivniho prizkumu.

Otazky ohledné vzniku a metamerického uspoiadani hlavy obratlovcil patri k
centralnim problémtm biologie a morfologie jiz od dob Johanna Goetha ¢i Lorenze
Okena. Jejich paradigmaticky nalez lebky rozpadajici se na stereotypni obratle
(paralelni & védecky objev par excelance, srv. Hordcek, 2016) vedl ke vSeobecné
znamym segmentalistickym stavebnim plantim hlavy obratlovci. Tyto predstavy jsou
vystizné pred-zosobnéné idealistickym archetypem Richarda Owena, kde cely
obratlovec neni nez modifikované, serialné usporddané obratle. JeSté predtim nez
byly tyto modely uniformné metamerického bauplanu obratlovci po(s)tupné
opustény, dovedly srovnavaci a morfologické obory k obrovskému rozkvétu, ktery
byva oznacovan za zlaty vék morfologie (viz téZ Obr. 1).

Prvni publikace zafazend do této habilitacni prace pojednava pravé o
segmentalistickych bauplanech hlavy a lebky obratlovcli prevazné z historickych
perspektiv (L). Tato publikace vznikla ve spolupraci se dvéma kolegy z univerzity v
Jené (Dr. Rolf Ericsson, Prof. Lennart Olsson) a shrnuje néktera naSe starsi data. Druhj,
taktéZ souhrnna publikace zafazena do této habilita¢ni prace se vénuje embryonalni
podstaté kompozitniho sloZeni hlavy, a vychazi z naSich diskusi s prof. Ivanem
Hord¢kem (UK, Praha) a prof. Olssonem (Uni Jena) (II.). Z této publikace je také
prevzaty (prevzaty) klasicky a v zdsadé segmentalisticky model evolu¢ni tranformace
starobylych skeletalnich elementti Zzaberni oblasti v chrupavcity obal mozku nové
hlavy obratlovct (Obr. 2), ktery bude dale rozpracovan v posledni kapitole o starych
bauplanech v nové hlavé obratlovci.

Diskuse v této druhé publikaci o uUrovnich homologie mezi jednotlivymi
segmenty  hlavy  predznamenavaji  paradigmatickou  zménu, technicky
zprostiedkovanou nesmirnym rozvojem molekularni a vyvojové biologie v nedavné
minulosti. Nasledny posun od popisnosti srovnavaci morfologie k experimentalnim
analyzam vyvojovych principli ukazal, Ze primarnim zdrojem specifik bauplanu
obratlovci jsou unikatni modifikace embryogeneze. Modernisticky model tzv. Nové
hlavy obratlovcl tak zdidraznuje inovativni roli novych tkani - predevsim bunék
neuralni listy a plakod - pri zakladani stavebniho planu hlavy obratlovct. Nase Nova
hlava jiZ tedy neni vidéna jako pouhé pokracovani uniformniho metamerniho
bauplanu trupu, ale jako disledna apomorfie, ktera vznikla diky celkovostni regulaci



zcela novych tkani, které stary archetypalni rozvrh prevrstvuji a prepracovavaji.
Neuralni lista (a epidermalni plakody) jsou ¢asto oznaCovany za Ctvrtou zarodec¢nou
vrstvu nas obratlovcil, nebot predstavuji zdroj témeér vSech unikatnich bunécnych
typu a tkani, které zakladaji nasi (kraniofacialni) rozriznénost, a nas evolucni aspéch.
Kraniogeneze vedena témito unikdtnimi bunécnymi populacemi tak beze sporu
predstavuje hlavni emancipa¢ni udalost evoluce obratlovci. A naopak, procesy
zdomacnéni, vedouci k opakovanym a stereotypnim zménam zvlasté v kraniofacialni
oblasti, mohou byt nahliZeny jako poruchy ¢i malformace proliferace a vyvojové
morfogeneze (prevazné) bunék neuralni listy.

S bunikkami neuraln{ listy jsem pracoval jiZ béhem svého doktorského studia, a
to prevazné na axolotlovi (Ambystoma mexicanum) (Cerny et al, 2004a,b, Ericsson et
al, 2004, Epperlein et al, 2007). Dalsi publikace zarazené do této habilitatni prace
vychazeji z analyz biologie bunék neuralni liSty na embryich axolotla, mihule morské
(Petromyzom marinus) a drapatky (Xenopus laevis). Tato sekce zafina c¢lankem
zkoumajici migraci bunék neuralni liSty v trupu axolotla, ktera vznikala je$té za mého
plisobeni na TU Dresden v laboratoti Dr. Epperleina (II1.). Dalsi Ctyri publikace (V.
VII, IX. & X)) vznikaly diky mé nasledné spolupraci s Danielem M. Medeiros na
Californské technologické univerzité v Pasadené a pozdéji na jeho domovské
Coloradské univerzité v Boulderu. Pri reSeni nékterych téchto srovnavacich analyz
bezcelistnatych a celistnatych obratlovci maji zasadni podil i dalsi ¢lenové nasi
prazské laboratoie Mgr. Marek Romdsek a Dr. David Jandzik, ktefi oba pracovali taktéz
na CU Boulder (IX. & X.). Tato sekce zacina ¢lankem predstavujici novy evolucné-
vyvojovy model vzniku Celisti obratlovct (V.), a kon¢i recentni souhrnnou publikaci o
evolu¢nim ptvodu a diverzifikaci vyvojovych mechanismt, které paternuji skelet
hlavy obratlovci (X.). Téma morfogeneze bunék neuralni liSty a jejich signalnich
interakci s dalSimi tkdnémi béhem vyvojové morfogeneze a evoluce kraniofacidlnich
struktur je pro tuto habilita¢ni praci klicové. Toto téma je teoreticky rozpracované jiz
ve druhém prispévku na prikladu trabekuly ve smyslu integrace starého
faryngealniho elementu v element nové hlavy (II.), a dale konkrétné rozvedené v
piispévku o vzniku Celisti (V.), chrupavky (VIL), a zubt obratlovci (VL.).

Konecné, nova hlava obratlovcl je vystavéna na starém bauplanu naSich
strunatéich a deuterostomatnich predki, jehoz zadkladni synapomorfii je oro-
faryngealni komplex s Zabernimi vychlipkami. Toto dilezité embryonalni rozhrani
ektodermu s entodermem slouZi jako signalni organizator s nesmirnym adaptivnim
vyznamem pro evolu¢ni modifikace druhotustych skupin, jakoZto i pro vlastni
kraniofacialni morfogenezi nas obratlovci. Dalsi tifi publikace zatrazené do této
habilitatni prace prozkoumavaji vyvojovou dynamiku primarnich epitelidlnich
zarodelnych vrstev, ektodermu s entodermem, v kontextech morfogeneze, plasticity a
evolvability kraniofacidlnich struktur (V. VI. & VIIL). Prvnim prispévkem v této sekci
je prace mého vibec prvniho studenta a doktoranda Viadimira Soukupa, Kktery
detailné popsal morfogenezi oralni oblasti axolotla, a odhalil podivuhodné odliSnosti
v Casnych interakcich ektodermu s entodermem (IV.). Zajimavou konsekvenci
formovani ust axolotla je unikatni embryonalni ptivod oradlnich zubl ze smiSenych
primarnich zarodec¢nych vrstev, coZ vedlo k odmitnuti nékterych tehdejsich predstav
o podvojné evoluci oralni dentice obratlovcti. Nas tato zkoumani postupné zavedla k
systematickému studiu dynamiky ektodermu s entodermem béhem vzniku
primarnich ust u vSech skupin obratlovct (VIIL), a k sepsani dalsiho review o



dutlezitosti téchto epitelidlnich interakci s bunikkami neurdlni liSty pro plasticitu a
evolvabilitu kraniofacidlnich struktur obratlovcd, resp. zubi a dentice (V1.).

Posledni dvé publikace této sekce a celé habilita¢ni prace vznikly diky
rozSifeni zajmu nasi laboratore o bichiry, jesetery a kostliny. Tyto tzv. bazalni linie
paprskoploutvych ryb maji - jak vidno dale - zna¢nou vypovidajici hodnotu pro
pochopeni mnoha starych tajemstvi evoluce (nejen hlavy) obratlovci. Prvni publikace
se tyka (znovu)objeveni starobylé faryngeadlni domény v pre-mandibularni casti
vznikajici hlavy obratlovci (X1.). Toto tzv. pred-ustni stfevo popsal ve své praci mij
druhy doktorand Martin Minarik, ktery tuto doménu identifikoval v rané
embryogenezi africkych bichirti, americkych kostlini a evropskych jesetert, ktefi tak
piredstavuji vyvojové viibec nejprimitivnéjsi obratlovce. Tato unikatni srovnavaci
analyza, na které se podileli dal$i ¢lenové nasi laboratoie (Dr. Jan Stundl, Dr. Peter
Fabidn, a Dr. David Jandzik) také poukazala na moZné priciny redukce této domény u
vétSiny linii soucasnych obratlovct. Vlastné ani neprekvapi, ze klicem k pochopeni
starobylosti studovanych skupin jsou jejich volné Zijici larvalni stadia, pripominajici
larvy praobratlovct, které vsak drtiva vétSina obratlovcl ztratila. Existence pred-
ustniho streva bude na konci této dizertacni prace predstavena v kontextu klasickych
hlavovych bauplanti, kde tato doména predstavuje ono staré tajemstvi nasi nové
hlavy, tedy poziistatek prastarych faryngealnich metamernich principli zavzaty do
kraniofacialniho vyvoje Nové hlavy obratlovct.

Druha publikace ¢erpajici z naSich unikatnich srovnavacich dat pojednava o
vyvoji a homologii vnéjsich Zaber larev bichira (XII.). Tato publikace umné propojuje
vysledky prace mnoha studentt na$i laboratote (Dr. Jan Stundl, Mgr. Anna Pospisilovd,
Dr. David Jandzik, Dr. Peter Fabidn, Mgr. Bdra Crkvovd (Dobidsovd), Dr. Martin Minarik,
a Dr. Viadimir Soukup), a probiranym tématem vkusné uzavirda okruh z3jmi této
habilita¢ni prace. Pojednava totiZ o (prekvapivé) urychlené a masivni migraci
druhého (hyoidniho) proudu bunék neuralni listy, ktera spole¢né s akcelerovanym
vyvojem hyoidni (operkularni) Zaberni vychlipky utvaii vyvojovy zaklad
morfogeneze vnéjsich Zaber volné Zijicich embryi a larev bichira. Tyto vyvojové
charakteristiky jsou natolik unikatni, Ze jasné argumentuji proti homologii s vnéjSimi
Zabry larev jinych obratlovci, které typicky predstavuji metamericky branchialni
struktury se znac¢né odliSnou morfogenezi. Tato evo-devo publikace tedy pojednava o
vyvojovych principech kraniofacidlni diversity, resi metamerické usporadani a
nasledné homologii struktur hlavy obratlovct, a zahrnuje jak unikatni biologii bunék
neuralni listy, tak i procesy faryngealni morfogeneze. VSe v jednom, dalo by se rici. Jak
vidno, pouZity evo-devo pristup a Siroky srovnavaci kontext slibuje do budoucna
zpristupnéni mnoha dal$ich otazek.

/na dalsi strané/

Obr. 2: Evolu¢ni model transformace vyztuh (staré) Zaberni oblasti ve skeletalni
element chranici predni ¢ast (nové) hlavy, resp. lebky obratlovci. Pirevzato z I1.
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My obratlovci:

Vertebrata/Craniata v kontextu Chordata & Deuterostomata

My obratlovci jsme vznikli v dobé tzv. Kambrické exploze pred vice nez 500 mil. let a
od té doby jsme se vyvinuli v druhové nejbohatsi, a geograficky nejrozsirené;si
skupinu druhoustych ZivoCicht (kupt. Janvier, 1996, Kardong, 2014, Satoh, 2016).
Télni plan nas obratlovcl je vystavén na zasadnich preménach piedevsim predni
¢asti tél naSich strunatcéich prapredkd, které primarné zahrnuji propracovanu cast
nervové trubice tvorici mozek, kraniofacialni skeleton, reorganizace faryngu a vznik
novych senzorickych systéma (kupi. Gans & Northcutt, 1983, Northcutt & Gans, 1983,
Northcutt, 2005, Schlosser, 2005).

Za archetypalni morfotyp predka obratlovci byl Klasicky povazovan
bezlebecny kopinatec (Cephalochordata), ktery je tak tedy hned po Cclovéku
nejzajimavéjsim Zivocichem, jak se (pry) vyjadril (sam) Ernst Haeckel. Kopinatec je
volné zZijici, dvoustranné symetrické stvoreni, pohybujici se diky struné hrbetni, a
zivici se filtraci mnohocetné perforovanou faryngealni oblasti. Kopinatec je
celkovostné segmentovany diky blokiim metamerné uspoiadané svaloviny, které
vznikaji jako coelomové vacky embryondlné vysStépované z prvostieva. Tato
mesodermalni segmentace, kterd obepina télo kopinatce po celé délce, tvoii jakysi
embryondlné-evolu¢ni predobraz znamého Owenova archetypu obratlovce jako plné
metamerniho ZivoCicha sestavajictho (primarné) z mesodermalnich obratli.
Kopinatec tedy po léta paradigmaticky stdl v centru zajmu prace evolucnich
morfologli a "fylo-embryologi" (srv. Horder, Presley, Slipka, 2010), s ¢imz také
souvisela jeho pozice sesterské linie k ndam obratlovciim (srv. Euchordata), zatimco
plasténci (Tunicata) byli povazovani za bazalni linii v rdmci strunatct (Chordata)
(kupt. Gee, 1996, 2006).

Pokroky v molekularni fylogenetice vsak novéji jasné podpofily alternativni a
donedavna nepredstavitelnou evolucni historii kmene strunatcti, kde sesterské
skupiny tvori obratlovci a plasténci (srv. Olfactores), zatimco kopinatci predstavuji
bazalné odstépenou skupinu (kupft. Delsuc et al, 2006, Putnam et al, 2008). Evolu¢ni
hypotéza Olfactores implikuje, Ze plaSténci sekundarné ztratili drive tak analyticky
cenéné znaky jako segmentaci ¢i coelom, a nejnovéji je (jaksi paradigmaticky a az
samoziejmé, chtélo by se rici) také podporovdna sdilenou pritomnosti
multipotentnich bunék pra-typu plakod a neuralni liSty. Plasténci tak maji jak
pigmentové burnky, tak i specializovany typ neuronii, embryonalné vznikajici kolem
neuralni trubice, a majici nemaly migratorni potencial (Jeffery et al, 2004, Abitua et
al, 2012, Stolfi et al, 2015). Télni plan kopinatce vSak na rozdil od plasténct a
obratlovcii neobsahuje zadné buriky s charakteristikou podobnou té neuralni listé, a¢
se jeho hledani vénovalo mnoho usili (kupt. Gee, 1996, Holland & Holland, 2001,
Horder, Presley, Slipka, 2010). Pravé bunky /bona fide/ neurdlni liSty jsou vSak
piitomny pouze u obratlovci a jak bude argumentovano dale, pravé na plném vyuziti
vyvojové potence neuralni liSty stoji evolucni tispéch nas obratlovcii .
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Neuralni lista:

nasSe zakladni apomorfie & zdroj kraniofacialni diversity

Bunky neuralni liSty vznikaji pouze v pomérné kratkém casovém obdobi rané
embryogeneze obratlovcli, kdy jsou jiz zaloZeny vSechny tii klasické zarodecné
vrstvy, ektoderm, entoderm i mesoderm, a kdy na budouci hibetni strané embrya
dochazi ke vzniku neuralni trubice. Z jejtho nejbliZsiho okoli pochazeji buriky, které
po indukci z okolnich tkani prebudovavaji sviij cytoskeletalni aparat, vymanuji se ze
sevreni svych usedlych epitelidlnich kolegii a zacCinaji migrovat do periferie (kupft. Le
Douarin & Kalcheim, 1999, Santagati & Rijli, 2003, Morales et al, 2005). Tyto volné
mezenchymatické bunky maji nevidany diferenciacni potencial, nebot jsou schopny
tvorit pires dvacet odliSnych bunécnych typt (kupt. Hall, 1999, Hall, 2000, Hall & Gillis,
2012).

Zatimco v trupu obratlovcli migruji buniky neuralni liSty jednotlivé, v zasadé
skryté a vytvareji (predevsim) pigment a periferni nervstvo (/I1.), hlavova neuralni
liSta produkuje znatné mohutné migratorni bunécné proudy, které primarné tvori
multipotentni mezenchym (kupt. Minoux & Rijli, 2010, Theveneau & Mayor, 2012)
(Obr. 3). Tento rozdil v migra¢ni patrnosti neuralni liSty v trupové vs. hlavové ¢asti
dobie vykresluje, jak zasadni je prispévek bunék neurdlni liSty pro naslednou
morfogenezi (témér vSech) naSich hlavovych tkani. Buniky neuralni listy jsou zdrojem
hlavového mezenchymu a $kary, tvori kost, zuby, chrupavku, pigmentové buriky, ¢i
mnoho odlisnych typd podplrnych neuront. a také vétSinu periferniho nervového
systému (kupt. Noden, 1991, Couly et al, 1993, Le Douarin et al, 2004). Mesenchym
ptivodu neurdlni listy dava vznik i upontim hlavovych svali (kupr. Ericsson et al,

Obr. 3: Charakteristicka migrace bunék hlavové neuralni listy ve tiech proudech.
Prevzato z X.

Cranial neural crest migration

lamprey idealized gnathostome

Fig. 2. Vertebrate cranial neural crest migration oocurs as three mpup-piln]h conserved streams. (A) Left I.nh.-nl views of early pharyngula stage lamprey embeyos [Petromyson
magrinus; Tahars stage 21-23 (Tahara, 1588)) stained via in situ hybridization for ednri ipts (see Square ot & for a broader staging series of ednrd in sitw hybridizations).
This grne marks migratory skeletogenic cranial neural crest, among other neural crest derivatives. (B) A cartoon o-fur* cranial neural crest migration in lamprey and an idealized
graatho . The three of CNCCs are indicated by different colors (red, pink, and biue); the sub-arrows within each of these streams are meunt to depict
general & of cell migs but do not explicitly indicate stream subdivisions. Each uniquely colored stream is molecularly defined by hox expression (see text). The 3rd stream

in lampeey appears to heve some contribution from the trunk (s, spinal cord; see taxt); this is partiaily colored gray. The postersormost arches of the gnathostome are slightly
transparent to indicate that these splitting events occur after the population of cells is alresdy moving ventrally (a process colncident with pharyngeal pouch formation [see text]). An
outline of the brain is shown in gray, mhb, milbrain,/ hindbrain boundary; nhp, nasehypophyseal plate; np, nasal placode; op, otic placede; ppi and pp2, pharyngeal pouches | and 2; rl-
7, rhombomeses 1-7; s, spinal cond; st, stomodeum.
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2004), coz umoznuje jejich spolecnou evoluci se skeletem.

Buriky neurdlni liSty navic prinaseji do periferie embrya predozadni identitu,
kterou obdrZely z mista svého vzniku z jednotlivych neuromer primitivni neuralni
trubice. Tuto pozi¢ni informaci pak dale roznaseji béhem své migrace, ¢imz zajistuji
integritu jednotlivych segmenti vznikajictho embrya (kupt. Kuratani & Eichele, 1993,
Kontges & Lumsden, 1996, Trainor & Krumlauf, 2001). U axolotla (Cerny et al, 2004a)
se proudy bunék neuralni liSty béhem své migrace chovaji jako kompaktni bunécna
masa, ktera se nejdiive prevali pres vznikajici neurdlni trubici, dile pokracuje ptes
mezodermalni tkané, by nakonec dorazila k faryngedlnim obloukiim, kde
kondenzujici mezenchymatické bunky vytvareji zaklady skeletu (Cerny et al, 2004b).
Prvni (trigeminalni) proud neuralni listy dodava bunky tzv. mandibuldrnimu
segmentu, zahrnujici celou predni c¢ast hlavy a obustni prostor, zatimco druhy
(preoticky) proud definuje hyoidni segment a burky tretiho (postotického) proudu
neurdlni liSty okupuji branchidlni oblouky. Charakteristickd migrace hlavovych
proudd bunék neurdlni liSty v predo-zadnim smeéru je obecné povazovana za
stereotypni a velice konzervativni, a to dokonce i mezi embryi celistnatych a
bezcelistnatych obratlovci (Obr. 3). Prace autort z nasi laboratoie vsak prekvapiveé
ukazala urychlenou a masivni migraci druhého (hyoidniho) proudu bunék neuralni
liSty u embryi bichira, ktera spole¢né s akcelerovanym vyvojem hyoidni (operkularni)
Zaberni vychlipky utvari vyvojovy zaklad morfogeneze vnéjsich Zaber volné Zijicich
embryi a larev bichira (Obr. 4). Vysledky prace Dr. Jana Stundla dokonce naznacuji, Ze
vyvojova akcelerace hyoidniho proudu bunék neuralni liSty mize predstavovat
spole¢nou charakteristiku (minimalné) vSech paprskoploutvych ryb, spojenou se
vznikem hyoidnich (operkularnich) dychacich struktur.

Obr. 4: Unikatni akcelerace hyoidni metamery embryi bichira. Pfevzato z XII.

B
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Skeletogeneze hlavy obratlovcl & kraniofacialni evoluce
jako zména morfogeneze bunék neuralni liSty

Obrovsky evoluc¢ni uspéch nas obratlovci také zjevné souvisi se vznikem a znacnou
evolvabilitou skeletalnich tkani, elementt a struktur (X.). V hlavé obratlovcl vznika
vétSina sloZek kraniofacidlniho skeletu z migrujicich bunék neuralni listy, které
postupné ztraceji svou multipotentnost, azZ nakonec kondenzuji na misté svého urceni
(kupt. Bronner-Fraser & Fraser, 1988, Le Douarin & Dupin, 2003, Hall & Gillis, 2012).
Béhem migrace a po vstupu do oro-faryngedalni oblasti prichazeji buriky neuralni liSty
do kontaktu s molekuldrnimi signaly z rodin jako jsou BMP, FGF, EndR, RA, ¢i Hh,
které obecné reguluji jejich proliferaci, diferenciaci a naslednou morfogenezi (kupf.
Santagati & Rijli, 2003, Richman & Lee, 2003, Minoux & Rijli, 2010). Jednotlivé
subpopulace kraniofacialniho mezenchymu jsou dale presné definovany
pirekryvajicimi se doménami exprese transkrip¢nich faktort jako jsou Alx, Hand, Msx,
Ci Prrx, které funguji spolecné s Hox-kodem urcujici identitu na predo-zadni, a Dix-
kodem na dorzo-ventralni ose. Tento "kombinatoricky kéd" funguje (vlastné trochu
pirekvapivé) velice podobné u recentnich bezcelistnatych i Celistnatych obratlovci
(Obr. 5.), a srovnavaci analyza téchto molekularnich patrnosti ¢i moduli obecné
umoziuje detailni pochopeni formovani hlavového skeletu jednotlivych linii
obratlovci (srv. V, VIL, IX, X.).

Evolu¢né-vyvojové analyzy kraniofacidlniho paternovani odhaluji, které
komponenty téchto kombinatorickych kédt jsou starobylé, které jsou odvozené, a
mohou tak byt identifikovany zmény prepojeni genetickych regulacnich siti,
zodpovédné za kraniofacialni evoluci. Pfikladem takové makroevolu¢ni zmény, ktera
byla bezesporu zasadni pro evoluci obratlovct, je vznik cCelisti z elementii vyztuh

Obr. 5: Kombinatoricky expresni kdd skeletogeneze hlavy obratlovcii. Pievzato z X.

T. Square et al. Developmental Biology 427 (2017) 219-229

idealized
gnathostome

| alx, msx pImx W hand, prrx, dix
M alx, msx, prrx alx, prrx (medially) B8 hand, msx, prrx, dix
B hand, prrx, msx alx
W dix, msx, prrx
dix, prrx
M dix

W alx, dix, msx, prmx B,

W alx, dix, hand, msx, prrx

Fig. 3. A comparison of the gene expression schemes of lamprey and h nascent head skel Top are oral views, below which are Ic‘ft lateral views. The key below is
arranged such that the combinatorial domains in the left and right columns are found only in gnathostomes or lamprey, respectively, while the k ial ins in the middle
column are found in both lineages. For gene types with multiple paralogs, these domains represent th expression of all paralogs (e.g. an msx positive domain could express multiple or
any one of the msx genes in that lineage). On the right are example in situ hybridizations of each gene depicted in the lamprey ion map. The map
simplification and slight modification to the map found in (Square et al., 2015). The ventrally-positioned white dotted oval in the lamprey represents the position of the endostyle, \q]nch
is derived from endoderm and expresses none of the genes addressed here. 1, lower lip; nhp, nasohypophyseal plate; np, nasal placode; op, otic placode; ul, upper lip.
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Zaberni oblasti. Tato klicova evolu¢ni inovace umoznila opusténi filtracniho zplsobu
ziti a vedla ke vzniku Ccelistntho aparatu s nesmirnym naslednym adaptac¢nim
vyznamem (kupt. Gee, 1996, Janvier, 1996, Mallatt, 2008). NaSe detailni vyvojova
analyza kraniofacidlniho paternovani embryi mihule mortské (V.) odhalila prekvapivé
sofistikovany "kombinatoricky k6d" DIx, Msx a Hand gent, velice podobny tomu u
modelovych celistnatych organismt (srv. Obr. 5.). Ukazala vSak také, ze v evoluci
Celisti zrejmé sehrala klicovou roli koopce gent Bapx a Gdf5/6/7 (predstavujici u
Celistnatcti klicové regulatory diferenciace chrupavky a celistniho kloubu) do starého
kombinatorického koédu naSich predchidca (V. X.). Jind naSe vyvojova analyza
podrobila zkoumani kombinatorické genové exprese v chrupavcitych hlavovych tkani
mihule, a vedla k navrzeni hypotetického scénare o ptvodu a evoluci chrupavky
obratlovct (VIL) (Obr. 6.). Kraniofacialni evoluce obratlovci miiZe byt do zna¢né miry
pochopena jako zména patrnosti signalizace a morfogeneze bunék neuralni listy, jak
také patrno na klasickych prikladech adaptivni radiace kupt. u tzv. Darwinovych
pénkav (Abzhanov et al.,, 2004, 2006), zobaki ptakd (kupt. Schneider & Helms, 2003,
Tucker & Lumsden, 2004, Wu et al, 2004, 2006), ¢i oralni oblasti cichlid (kupt.
Albertson & Kochler, 2006).

A tak se zpatky dostavame k uvodni ilustraci této habilitacni prace o
odlisnostech adultnich forem vznikajich postupné béhem ontogeneze, ktera miize byt
vidéna také jako pred-obraz kraniofacialni evoluce (srv. Obr. 1). Vyobrazené tvare
odliSnych obratlovci (totiz) vznikaji postupnymi zménami béhem vyvoje ze
starobylého stadia farynguly, predstavujici zootyp s plné vyvinutymi faryngealnimi

7

Obr. 6: Hypoteticky scénar ptivodu a evoluce chrupavky obratlovci. Pievzato z VII.

Vertebrate Cartilage Evolution
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Figure 8. A hypothetical scenario for the origin and evolution of vertebrate cartilage. A) Based on the expression of Soxf genes
throughout the neural tube of amphioxus larvae, and the presence of migeatory neural cells in urochordates and other invertebrates, we posit that
the ancestral pre-vertebrate chordate possessed migratory neurdl tube cells that expressed SoxE genes (ight bluel, These cells migrated into the
pharynx and generated neural and/or pigment cells, but were not skeletogenic. The pharyngeal skeleton at this stage (pink) resembled that of
amphioxus, consisting of acellular cartifage porating acid r lysaccharides and secreted by pharyngeal mesoderm expressing Twist, Ens, id,
Abx, CSPGs and fibrillar collagen. B} The origin of bona fide skeletogenic neural crest, and the first craniates, was marked by the activation of this
mesodermal skeletogenic gene program in SoxE-expressing migratory neural tube cells fight bluel. This ancestral form of cellular cartilage provided
structural suppon for the evolving head. C) In the lineage leading to the common ancestor of modern jawed and jawless vertebrates, this generic
skeletal tissue diversified into several subtypes with distinct molecular and structural properties via cooption of Bunx and Barr and the selective loss
of Alx expression, This included definitive “celluler cartilage” similar to that seen in grathostomes and multiple mucocartilage subtypes as seen in
lamprey. This basal condition is maintained in lampeey. D In gnathostomes this heterogenous head skeleton was replaced with a skeleton consisting
mainly of a single type of rigid cellular contilage. Coincident with this shift was the consolidation of SoxE1, Runx, Barx, and Alx genes into a single
gnathastome cellular cartilage gene network. Based on similar gene expression and cell morphology, the joint tissue seen in gnathostomes fight
blue) may represent a basal form of skeletal tissue similar to mucocartilage in the ventral pharynx of lamprey.
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oblouky jako klicovymi centry signalizace (viz nasledujici kapitola). Tyto oblouky se
postupné naplni post-migratornimi bunikkami neuralni liSty (viz predchozi kapitola),
jejichz vyvojova morfogeneze vedouci k odliSnym adultnim fenotyptim ze znacné
miry odvisi od ¢asové (srv. heterochronie) a topografické (srv. heterotopie) patrnosti
signalizace téchto oro-faryngealnich epitelli. VesSkera Kkraniofacidlni evoluce a
diverzita obratlovct tedy, zda se, povstava pravé na tomto plastickém a dynamickém
rozhrani nového mezenchymu neuralni liSty a starych oro-faryngealnich epitel
budouci tvare (viz téZ Obr. 4, 5, 6 ¢i mnohé dalsi v této praci).

Obr. 7: Endoderm pred-ustniho streva na tvarové oblasti jesetera. Prevzato z XI.

 ResearcH QG

Extended Data Figure 10 | SEM images of sturgeon head mapping experimental fate-mapping data with endodermal contribution pseudocoloured
yellow. Antero-ventral views, 10 and 15 days post hatching (d.p.h.); mb, medial barbel; Ib, lateral barbel; ao, ampullary organs; rb, rostrum.
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Oro-faryngealni komplex:

rozhrani ektodermu & entodermu jako kliCovy organizator
kraniofacialni evoluce

Nova hlava obratlovci je vystavéna kolem tustniho otvoru a na starém bauplanu
nasich strunat¢ich a deuterostomatnich predkd (kupi. Gee, 1996, Satoh, 2016).
Zakladni synapomorfii druhotstych je segmentovana faryngealni oblast s Zabernimi
Stérbinami, pricemZ homologické faryngealni oblouky rizené identickym geny jsou
znamy u polostrunatcd, kopinatcti, a dospélych plasténci (kupi. Swalla & Smith, 2008,
Gillis et al.,, 2012, Lowe et al, 2015). Tak jako oralni otvor a faryngealni Stérbiny tvori
klicové rozhrani vnéjsiho a vnitiniho prostredi, orofaryngealni komplex predstavuje
embryondlni rozmezi ektodermu s entodermem slouzici jako signalni organizator s
nesmirnym vyznamem pro evolu¢ni modifikace druhoustych skupin (kupt. Christiaen
etal, 2007, Graham, 2008, Grevellec & Tucker, 2010, Graham & Richardson, 2012, Choe
& Crump, 2015, Lowe et al., 2015).

U embryi obratlovcl navic vznikajici vychlipky faryngu mechanicky separuji
jednotlivé proudy bunék neurdlni liSty (srv. Cerny et al, 2004a), pricemZ tato

Obr. 8: Odvozena morfogeneze tkani primarnich ast axolotla vede k odliSnému
embryonalnimu pivodu oralnich zubt. Pfevzato z IV.
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Figure 3 | Germ-layer origin and morphogenesis of teeth of the Mexican
axolotl. a, A sketch of the germ-layer origin of teeth in the Mexican axolotl.
ECT teeth, green; END teeth, red; teeth of mixed origin, red—green (the
colouring in the key is a qualitative guide to the ratio of the components in
each tooth field). Cartilages visualized using alcian blue. b, Comparative
developmental morphogenesis of the mouth region and the germ-layer
origin of teeth of vertebrate (upper row) and an axolotl (lower row) embryo.
In the majority of vertebrates, the mouth develops from a stomodeum with
teeth distributed in invaginated ECT. In contrast, in urodeles the mouth
develops from a stomodeal collar with an oral epithelium either of a dual
origin, with teeth of ECT or END, or of a mixed origin. PQ, palatoquadrate;
TR, trabecula cranii; n, nose; e, eye.
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autonomni segmentace faryngu je zakladni slozkou metamerického usporadani hlavy
obratlovct (kupt. Veitch et al, 1999, Piotrowski & Niisslain-Volhard, 2000, Graham &
Smith, 2001, Kuratani et al, 1997) (srv. Obr. 4). Signaly z faryngealnich vychlipek
slouZi jako organizator kraniofacialni morfogeneze, nebot jsou klicové pro indukci
plakod a jejich neurogenezi (kupt. Begbie et al, 1999, Holzschuh et al, 2005), stejné
jako pro velikost, tvar, Ci orientaci hlavovych elementi skeletu vznikajicich z
mezenchymu neuralni liSty (kupf. Le Douarin & Kalcheim, 1999, David et al, 2002,
Couly etal, 2002, Crump et al., 2004a,b).

Embryonalni vyvoj oralni a faryngealni oblasti obratlovci je obecné povazovan
za pomérné uniformni, nicméné nasSe analyzy odhalily komplexni a rozhodné
neocekavanou dynamiku epitelidlnich zarode¢nych vrstev, ektodermu s entodermem,
majici zasedni dopad na naslednou morfogenezi tkani a struktur (IV., VIII, X1.). Tak
kuptikladu podivuhodna morfogeneze nejprednéjSiho endodermu vede u jesetera k
situaci, kdy jeho vznikajici rostrum, obtlistni a tvarova oblast jsou pokryty epitelem
tzv. pred-ustniho stieva (Obr. 7.), coZ predstavuje unikatni prispévek bunék vnitiniho
zarodecného listu do povrchu téla obratlovce (X1.). U embryi axolotla zase aberantni
morfogeneze ustnich epiteli vede k embryondlnimu pavodu oralnich zubl ze
smiSenych primarnich zarodetnych vrstev (Obr. 8) (IV.). coz vedlo k odmitnuti
nékterych teorii o podvojné evoluci oralni dentice obratlovct (Smith & Johanson,
2003, Tucker & Sharpe, 2004), a k novéjsim predstavdm o evoluci odontody jako
skeletalni jednotky povstavajici na vyvojovém rozhrani primarnich epitelidlnich
zarodecnych vrstev s mezenchymem ptivodu neuralni liSty (Obr. 9) (VL).

Obr. 9: Vyvojovy model evoluce odontody obratlovci. Prevzato z VI
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Figure 2. The inside and out gene regulatory hypothesis for
odontode evolution. A: Schematic diagram represents a generalised
early vertebrate/fish in lateral/sagittal view: we propose that
regardless of tissue origin (endoderm or ectoderm), the ingredients
for odontode evolution, instigated by the appearance of the putative
odontode gene regulatory network (0GRN), involved the collaboration
of two pre-existing gene co-expression groups: (i) the neural crest-
derived ectomesenchymal co-expression group (mesCEG) and
(i) the epithelial co-expression group (epCEG), which operates within
bath the endoderm and ectoderm (B). C: The evolution of both skin
denticles and teeth were separate operations of the combination of
epCEG and mesCEG in alternative locations, the epidermis and the
oro-pharyngeal cavity (opc). Within the opc, co-option of the oGRN
potential was transferred to the oral jaws during the transition from
jawless (agnathans) to jawed vertebrates (gnathostomes). Each CEG
(mesCEG and epCEG) must have acted as part of larger yet
currently unknown GRN (mesGRN and epGRN).
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Primarni Usta, tedy embryondlni oradlni otvor (Dickinson & Sive, 2005) jsou u
obratlovcli obecné popisovana jako hluboka vchlipenina vnéjsiho ektodermu (tzv.
stomodeum), ktera se styka z vychlipkou predni Casti embryonalniho streva, aby
spolec¢né vytvorili oralni membranu, jejiZ perforaci se Usta oteviraji (kupt. Dickinson &
Sive, 2005, Chen et al, 2017). Jak jsme vSak ukazali v naSem review (VIIL), u
obratlovcii se obecné daji dobre rozlisit tii odliSné typy této oralni morfogeneze (Obr.
10). Mimo Kklasicky, vySe popsany a obecné rozsSireny vyvoj skrz stomodeum, se
primarni tista mohou formovat dvéma dal$imi zptlisoby, jako tzv. stomodealni Kklin, ¢i
jako tzv. stomodedlni limec (viz Obr. 8, 10). Nebudeme si ted” v§imat (nesporné
zajimavych) detaili vyvojové morfogeneze primarnich ust, ale zamérime se na jejich
fylogenetickou distribuci mezi obratlovci. Z nasi srovnavaci analyzy totiz vyplyva, Ze
vyvoj skrz klasické stomodeum je pro obratlovce archaicky, zatimco tzv. stomodealni
klin evolu¢né vznikl pouze u koncové linie kostnatych ryb (Teleostei), a tzv.
stomodealni limec se vyvinul u mlokd, bahnikd a nékterych zab (VIIL). NasSe analyza
vSak také identifikovala, Ze urcujicim faktorem téchto zmén byly pravdépodobné v
obou pripadech transformace obsahu zasobniho Zloutku ve vajicku, které ovlivnily
typ embryonalniho vyvoje a nasledné také formovani primarnich ust. Jednoduse
reCeno, u kostnatych ryb (srv. zebrafish) je invaginace stomodea - tedy klasicky vyvoj
primarnich ust - znemoZnéna vklinénim celé orofaryngealni oblasti mezi obrovsky
mozek a kompaktni kouli zasobniho Zloutku ve formé jednolité masy, na nizZ cely
vyvoj probiha. Klasicky vyvoj primarnich Gst u mlokt a bahniki je zase znemozZnén
diky pritomnosti zdsobniho Zloutku i v oralni oblasti, kde tzv. oralni entoderm
zabraniuje invaginaci stomodedalniho ektodermu, ktery namisto toho obklopi
centralné leZici entoderm jako limec (viz Obr. 8) (IV,, VIIL).

Obr. 10: Tri typy vyvojového formovani primarnich st obratlovci. Pievzato z VIIL
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Fig. 2 Main modes of primary mouth formation in jawed vertebrates. The sagittal plane is shown, anterior to the left. The initial stage of primary
mouth formation is shared among vertebrates, and involves a direct contact between outer ectoderm and foregut endoderm (left box). Its further
morphogenesis in diverse vertebrate groups can generally be schematized to proceed in three main alternative developmental modes. The mouth
formation via stages of stomadeal invagination and perforation of the oral membrane is the most common. In salamanders, lungfishes and few
frog species, the primary mouth forms via the stomodeal collar and horizontal detachment of oropharyngeal epithelia. In ray-finned fishes, primary
mouth formation includes a contact between the stomodeal wedge and the endoderm sheet, and the mouth opens via horizontal detachment of
these epithelia.
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Stara tajemstvi nové hlavy obratlovci:
pred-ustni strevo jako archaicky (spolu) organizator Nové hlavy

Rostralni hranice oro-faryngealniho komplexu se zda byt intuitivni a jasna, a jak jsme
sami uvadéli v review jesté pred par lety (VIIL), u (vSech) obratlovci jsou
embryondlni dsta obecné chapana jako vtlacenina vnéjSiho (rostralniho) ektodermu
omezujici predni ¢ast embryonalniho stieva, které se tak nachazi pozi¢né az za usty, v
mandibularni oblasti (kupt. Dickinson & Sive, 2005, Chen et al, 2017). Nam se vSak
nedavno podarilo (znovu)objevit a popsat faryngealni doménu, ktera vznika pozicné
pired usty, tedy v pre-mandibularni ¢asti hlavy obratlovct (X1.). Toto tzv. pred-ustni
strevo bylo sice teoreticky predpokladano u spolecného predka obratlovcili, nicméné
absence u kteréhokoli Zijictho zastupce vyvoldvala znac¢né pochybnosti o jeho
existenci.

Tato doména vSak byla diive béZnou soucasti u¢ebnic zoologie, avSak upadla v
piibéhlim, z casti asi také diky nad-uzivani tzv. modelovych organismi, které nic
podobného zjevné nevykazuji. My jsme tuto doménu identifikovali béhem raného
vyvoje africkych bichiri, americkych Kkostlinii a evropskych jeseteri, a diky
unikatnimu experimentalné-embryonalnimu pfistupu se nam podarilo vysledovat
endodermalni buriky této domény aZ na povrch rostralni hlavy (X1.). Ukazali jsme, Ze
u embryi bichira a kostlina pred-ustni stfevo vytvari prisavné (neboli adhezivni ¢i
cementové) zlazy, které se tvori jako jejich Uplné nejranéjSi (a nejrostralnéjsi)
kranialni struktury, (Obr. 11), zatimco u embryi jesetera vytvari pred-ustni strevo
vétSinu povrchu jejich prodlouZeného rostra a oro-facialni oblasti hlavy (srv. Obr. 7).

Obr. 11: Prisavné Zlazy embryi bichira a kostlina vznikaji morfogenezi pred-
ustniho stfeva. Prevzato z XI.

Bichir Gar

NaSe vyvojova analyza charakterizovala pred-ustni stfevo jako rostralni
doménu prvostieva situovanou v pre-oralni oblasti, ktera se tvori epitelidlni
evaginaci endodermu typickou pro faryngealni vychlipky, a kterd exprimuje set
endodermalnich a faryngealnich genii (srv. XI.). Pred-ustni stievo je zjevné soucasti
branchiomerické segmentace a kontinualné prechazi ve faryngealni prostor, ktery se
vSak plné formuje aZ pozdéji, stejné jako embryonalni Usta (srv. XI.). NaSe srovnavaci
analyza také ukazala, Ze v zdsadé identické rostralni domény existuji u kopinatce
(Branchistoma) jako tzv. Hatschekovy vychlipky, a u embryi Zaludovce (Saccoglossus)
jako tzv. stomochord. VSechny tyto odliSné struktury s odliSnymi nazvy jsou vyvojové
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vytvareny identickou embryonalni morfogenezi pred-ustniho streva, které tak zjevné
piredstavuje znak zdédény od nasich predobratlovcich predki (srv. XI.) (Obr. 12). Zda
se mozné, Ze plné rozvinuté pred-ustni stievo u bazalnich linii paprskoploutvych ryb
souvisi se strukturami, které jsou klicCové pro preziti jejich volné Zijicich
embryonalnich a larvalnich stadii. Tato mohou upominat larvy praobratlovci, které
vSak drtivd vétSina obratlovcli ztratila v souvislosti s paralelnim zvétSovanim
zasobniho Zloutku v jejich vaji¢cich.

Pred-ustni stievo je u vétSiny linii obratlovci redukovano (¢i chybné
interpretovano, viz dale) a jeho existence je Casto zatlacena ze stadia farynguly do
rangjSich stadii tzv. hlavové Kklicky (head-fold), kdy jeSté nemizeme mluvit o
jednotlivych segmentech hlavy, ¢i o topografické pozici budoucich embryonalnich udst.
Zda se vsak, Ze v tomto stadiu tato nejrostralnéjSi endodermalni (a tedy
branchiomerickd) doména, kterd se topograficky nachazi pod neuromerickou tkani
vznikajictho predniho mozku, predstavuje (predev$im svou Shh-expresi) mozZny
klicovy organizator vyvoje (celé) predni ¢asti hlavy obratlovct.

Nase srovnavaci analyza také ukazala, Ze pred-ustni stievo byva u obratlovci
casto chybné zaménovano s tzv. pre-chordalni destickou, kterda - obecné receno -
predstavuje nejrostralnéjsi populaci vétSinové nerozliSeného mes-endodermu, a
ktera byva vidéna jako anteriorni soucast mesenchymu struny hibetni, a tedy jako
soucast mesodermalni kranidlni segmentace. NaSe vyvojova i srovnavaci analyza vSak
ukazuje, Ze pre-chordalni desticka v sobé obsahuje (dobre odliSitelnou, av3ak
prehliZzenou) endodermalni vychlipku pred-ustniho streva, a zda se dokonce, Ze v
epitelu pred-ustniho stfeva dochazi k epitelo-mesenchymalni transici, a volny
hlavovy mesenchym rostralni hlavy, ktery je nahlizen jako apomorfie obratlovcti, tak
miiZze embryonalné pochazet z piimo z této rostralni branchiomerické domény
starobylého ptivodu (srv. XI.) (Obr. 12).

Tento nahled a predbézna data jsou soucasti nasich obecnych zavéra a (dale
testovanych) predpokladii, Zze bauplan, ¢i segmentalni usporadani prredni ¢asti Nové
hlavy obratlovct v sobé (prekvapive) zahrnuje i faryngealni metamernich principy
strunatcich predki. Teorie Nové hlavy obratlovct pii zakladani stavebniho planu nasi
hlavy zdlraznuje inovativni roli neuralni liSty a plakod, tedy (novou) neuromerii, a
rostralni hlava je vidéna jako jasny neomorf obratlovcti. Nase vlastni srovnavaci
analyzy vSak naznacuji, Ze kraniogeneze vedena témito unikatnimi bunéénymi
populacemi je jiz od nejranéjsich embryonalnich pocatkl organizovana ¢i navedena
starou vyvojovou dynamikou faryngealni branchiomerie. Embryonalni doména pied-
ustniho stieva tak predstavuje jakési staré tajemstvi nasi Nové hlavy, tedy pozustatek
prastarych faryngealnich metamernich principi zavzaty do kraniofacialniho vyvoje
Nové hlavy obratlovci.
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Obr. 12: Pre-dustni stirevo v embryogenezi strunatci a obratlovcii. Pievzato z XI.

Preoral gut

Stomodeum
Optic vesicle
1st (spiracular) pouch
2nd (hyoid) pouch
Otic vesicle
Branchial pouches

Most vertebrates Sturgeon Bichir & gar

b B Ectoderm
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B Foregut cavity
Brain
[J Netochord
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& Mouth Teleosts
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| Amphioxus

Figure 4 | Oropharyngeal development comprising POGD, and
distribution of POGD on chordate phylogenetic tree. a, A common
scheme of vertebrate pharynx (left) with typical pharyngeal pouches in
post-oral position; the ectoderm is outside (blue), and endoderm inside
(yellow). In non-teleost fishes, outpocketing of the primitive gut cavity forms
prominent POGD (either single as in sturgeon, or paired as in bichir and
gar) that penetrate the epidermis, and develop by morphogenesis similar to
pharyngeal pouch formation. Endodermal epithelium is yellow, cavity of the
primitive gut is brown, brain structures are grey. b, Simplified phylogenetic
scheme of chordates, with the presence of POGD in hemichordates
(stomochord in acorn worms?®*), cephalochordates (Hatschek’s diverticula of
amphioxus®), and in non-teleost fishes (framed). POGD seem to be reduced
in teleosts?! and can be observed as rudimentary in hagfishes?, sharks? and
amniotes”?® in the form of Seessel’'s pouch?. The top right (framed) scheme
has been redrawn from ref. 26.
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