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Abstrakt

Oblast prvnich dvou faryngealnich obloukti (mandibularniho a hyoidniho) piedstavuje evolu¢né velice
flexibilni ¢ast hlavy obratlovcl. Piikladem této flexibility je spirakularni oblast, zahrnujici tyto dva
oblouky a prvni faryngealni vychlipku endodermu (zvanou také spirakularni ¢i hyomandibularni),
ktera je fyzicky oddé€luje. Tato vychlipka se mize prolomit do vné&jsiho prostiedi za vzniku malého
parového otvoru na dorzalni stran¢ hlavy za oCima, ktery nazyvame spirdkulum. Spirdkulum se ve své
typické podobé vyskytuje u vétSiny paryb a u nekterych bazalnich paprskoploutvych ryb (bichifi,
jesetefi a veslonosi) a vétSinou slouzi jako ptfidatny nadechovy otvor pro vodu (u paryb, béhem
obstrukce ust) ¢i vzduch (u bichird, zprostiedkovavajici vétsinu jejich dychani). Tento otvor ma
zfejm¢ puvod v ancestralni hyomandibularni Zaberni $térbing, ktera byla zmenSena a vytlacena na
dorzélni stranu migrujicim hyoidnim obloukem podporujicim celisti. V ramci recentnich ¢tvernozcii
vcetné Cloveéka odpovida spirakuldrni dutina dutiné stfedniho ucha, nabyvajici funkci piijmu a pienosu
zvukovych vin. Tato prace shrnuje znamé dulezité aspekty spirakularniho regionu z hlediska

morfologie, ontogeneze a fylogeneze obratlovc¢ich skupin.

Klicova slova: spirakularni oblast, spirakulum, prvni faryngealni vychlipka, faryngealni oblouky,

zaberni $térbiny, pseudobranch, spirakularni organ



Abstract

The area of the first two pharyngeal arches (mandibular and hyoid) represents an evolutionarily very
flexible part of the vertebrate head. An example of such flexibility is the spiracular region, comprising
the two arches together with the first pharyngeal endodermal pouch (also called spiracular
or hyomandibular), which physically seperates them. This pouch is able to break through
to the outside creating a small paired opening on the dorsal part of the head behind eyes, termed the
spiracle. The spiracle in its typical form can be found in the majority of chondrichthyans and in some
basal ray-finned fishes (bichirs, sturgeons and paddlefishes) and serves usually as an additional
inhalatory opening for water (in chondrichthyans, when the mouth is occupied) or air (in bichirs,
providing the majority of their respiration). This opening apparently has its origins in an ancestral
hyomandibular gill slit, which was reduced in size and displaced dorsally by migrating hyoid arch
supporting the jaws. In recent tetrapods, including humans, the spiracular cavity corresponds
to the cavity of the middle ear, obtaining the function of recieving and transmitting sound waves. This
thesis summarizes known important aspects of the spiracular region in terms of morphology, ontogeny

and phylogeny of vertebrates.

Key words: spiracular region, spiracle, the first pharyngeal pouch, pharyngeal arches, gill slits,

pseudobranch, spiracular organ
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Uvod

Hlava a s ni souvisejici oblast obli¢eje a hltanu (faryngu) je evoluéné velice dynamickou a zajimavou
strukturou obratlovcl. Tato pro obratlovce unikatni ¢ast t€lniho planu se embryonalné z velké Casti
zaklada jako antero-posteriorni (pfedo-zadni) série segmentli a intersegmentll zvanych faryngealni
oblouky a faryngealni vychlipky (Graham & Smith, 2001; Grevellec & Tucker, 2010). Spousty
pozornosti bylo vénovano zejména prvnimu z téchto segmentli, mandibularnimu oblouku, ktery
v pribéhu evoluce dava vzniknout celistem klicovym v potravni strategii aktivniho predatora (Mallatt,
1996; Cerny et al., 2010). Neméné zajimavou a evolu¢né flexibilni oblast ovS§em pfedstavuje i druhy
(hyoidni) oblouk, typicky slouzici k podpoie a uchyceni Celistniho aparatu ke zbytku lebky (Kardong,
2019). Hlavni oblasti zajmu této prace je spirakularni region, jenz zahrnuje prvni dva faryngealni
oblouky a prvni faryngealni vychlipku, zvanou téz spirakularni, ktera tyto prvni dva oblouky od sebe
fyzicky separuje (Gai et al., 2022).

Spirakularni vychlipka se miize u nékterych obratlovcii béhem vyvoje prolomit do okoli za
vzniku spirakularniho otvoru podobnym zptsobem, jakym se prolamuji zaberni Stérbiny vodnich
rybovitych obratlovcti (Graham et al., 2014). Tento otvor se oznacuje jako spirakulum, jenz muze
slouzit jako dulezity ptfidatny nddechovy otvor, kterym smérem k dychacim organim (zabram c¢i
plicim) proudi voda popt. vzduch (Hughes, 1960; Graham et al., 2014). V nékterych situacich proudi
tekutina spirakularnim otvorem v opa¢ném sméru (ven z téla), napt. pii odstranovani necistot ¢i
nevyuzitého vzduchu ze spirakularni dutiny, na zakladé c¢ehoz je spirakulum nékdy oznacovano
némeckym vyrazem das Spritzloch, v pfimém piekladu ,,stiikaci otvor* (Gegenbaur, 1872; Graham
et al., 2014). Fosilni dikazy dokladaji existenci plné vyvinuté hyomandibularni (nachéazejici se mezi
hyoidnim a mandibularnim obloukem) Zaberni $térbiny namisto redukovaného spirakularniho otvoru
u vymielych skupin obratlovct (Gai et al., 2022). Vedle prolomeni spirakularniho traktu do okolniho
prostfedi muze spirakularni vychlipka béhem vyvoje ve veétsi ¢i mensi mife ustoupit ¢i zcela
zaniknout, u modernich ¢tvernozct takto dava vznik duting stfedniho ucha (Clack, 2002).

Tato prace si klade za cil shrnout vybadané poznatky tykajici se spirakuldrniho regionu
obratlovct a v nasledujicich kapitolach blize predstavit tuto prekvapivé evoluéné dynamickou oblast
z hlediska morfologie (kapitola 1), ontogeneze (vyvoje v ramci jedince, kapitola 2) a fylogeneze

(vyvoje celych evolucnich linii, kapitola 3) obratlov¢ich skupin.



1 Morfologické vymezeni spirakularni oblasti

Spirakulum, podle néjz spirakularni oblast nese sviij nazev, je ve své typické podob¢ relativné maly
parovy otvor na dorzalni strané hlavy obratloveti (Goodrich, 1958; Gai et al., 2022). Tento otvor
propojuje spirakularni trubici (dutinou) oro-faryngealni dutinu s vnéj$im prostiedim (Gai et al., 2022).
Nachazi se mezi prvnimi dvéma viscerdlnimi (¢i faryngealnimi) oblouky, mandibularnim
(pfedstavujicim cCelisti) a hyoidnim (jazylkovym), resp. mezi palatoquadratem a hyomandibulou
(Goodrich, 1958; Gai et al., 2022). V této podobé se dnes vyskytuje u vétsiny paryb (Chondrichthyes),
jako jsou macka skvrnitd (Scyliorhinus canicula) (Hughes, 1960), rejnok ostnaty (Raja clavata)
(Hughes, 1960) ¢i rejnok bodlinaty (Leucoraja erinacea) (Summers & Ferry-Graham, 2001),
s vyjimkou napt. manty (Tomita et al., 2012), dale u bichird (Polypteriformes) (Graham et al., 2014),
jeseterti a veslonosii (Acipenseriformes, u téch uz v pomérné zakrnélejsi podob€) (Burggren, 1978;
Burggren & Bemis, 1992).

Pro lepsi orientaci v riiznych pfeménach a modifikacich spirakuldrniho regionu v rdmci
ontogeneze i fylogeneze obratlovctl je vhodné zasadit tuto oblast do kontextu viscerokrania, starobylé
slozky lebky obratlov¢ich skupin slouzici ptivodné jako vyztuha zabernich obloukt ptedkii celistnatcti

(Kardong, 2019).

1.1 Spirakularni oblast jako soucast viscerokrania

Komplexni lebka modernich obratlovcti vznika souhrou tfi komponent, jiz zminéného viscerokrania
(slouziciho jako opora faryngealnich obloukti), chondrokrania (obklopujiciho mozek, je chrupavcitého
charakteru ¢i vznikd enchondralni osifikaci z chrupavky) a dermatokrania (nejodvozené¢jsi Cast
vznikajici ze Skary — dermis — endesmalni osifikaci, Casto prekryva ostatni komponenty lebky)
(Kardong, 2019). Spirakularni region je oblasti prvnich dvou faryngealnich obloukd, a tudiz soucasti
viscerokrania, kterému tak zde z hlavnich ¢asti lebky bude vénovano nejvice pozornosti.
Viscerokranium (téZ splanchnokranium) sestava pivodné z fady chrupavcitych elementi
tvoticich oporu hltanové oblasti (Gegenbaur, 1872). Obecné u obratlovet poskytuji viscerokranialni
elementy obloukti vyztuhu zaber a pfipojeni dychaciho svalstva, u Celistnatcti se anteriorni oblouky
podileji na vzniku mnohdy kosténého celistniho aparatu (Kardong, 2019). V antero-posteriornim
sméru lze u Celistnatcl rozeznat v tomto potadi: oblouk mandibularni (davajici vznik celistem), oblouk
hyoidni (¢i jazylkovy, slouzici zpravidla k podpote celisti a jejich uchyceni k chondrokraniu)
a nasledné oblouky branchialni (ohraniCujici Zaberni §térbiny a uchycujici zZaberni aparat) (Gegenbaur,
1872; Kerr, 1919; Kardong, 2019). Tyto oblouky (vcetné¢ mandibularniho a hyoidniho) se nazyvaji

souhrnné¢ faryngedlni (pfipadné visceralni) a ohranicuji embryonalné se zakladajici faryngealni



(visceralni) vychlipky (viz kap. 2.1). Oblouky nesouci zabry (vétSinou od tfetiho faryngealniho
oblouku dal posteriorn¢€) se pak zpravidla oznacuji jako branchidlni ¢i zaberni oblouky cislované od
jedné dal v antero-posteriornim sméru (Richardson et al., 2010). Pivodn€ chrupavcité vyztuhy mohou
u Celistnatcli s kostni tkani (Osteichthyes, taxonu sesterskému k parybdm, Chondrichthyes) nabyvat
podobu osifikovanych elementd, typicky péti (Kardong, 2019). Schématické znazornéni viscerokrania
u riznych obratlovéich skupin predstavuje Obr. 1.

Spirakulum, resp. spirakularni oblast jakoZto oblast zajmu této prace, zahrnuje prvni faryngealni
vychlipku spolu s mandibularnim a hyoidnim obloukem, které ji ohranicuji (Gai et al., 2022).
Obzvlast vyznamné v ramci spirakuldrni oblasti jsou dorzalni elementy téchto oblouki (chrupavcité
palatoquadratum a jeho osifikace v ramci mandibularniho oblouku a hyomandibula v rdmci hyoidniho
oblouku) (Gai et al., 2022). Prvni faryngealni vychlipku lze nazyvat také hyomandibularni vzhledem
ke své poloze nebo spirakularni vzhledem ke strukturam, kterym mize dat vzniknout (Gai et al.,

2022).

S

Obr. 1: Schématické znazornéni viscerokrania vzhledem k chondrokraniu. A — praobratlovec s plné¢ vyvinutou
hyomandibularni zaberni §térbinou — napt. Galeaspida (Gai et al., 2022); B — hypoteticky praobratlovec nesouci celisti
a plné vyvinutou hyomandibularni §térbinu (Watson, 1937), zatim nenalezen u zddného organizmu; C — viscerokranium
skupiny Elasmobranchii — napf. Zraloci; D — lebka savcti. m — mandibularni oblouk (1. faryngealni), h — hyoidni oblouk
(2. faryngealni), 1 az 5 — 1. az 5. zaberni oblouk (3. az 7. faryngealni), o — elementy Zabernich obloukt, § — Zaberni
$térbiny, s — spirakularni $térbina ¢i jeji transformace (C — spirdkulum, D —stfedni ucho), ch — chondrokranium,
p — palatoquadratum, hm — hyomandibula, de — sekundérni Eelisti dermatokranialniho ptivodu, ma — malleus (kladivko),
in — incus (kovadlinka), st — stapes (tfminek). Pfekresleno a upraveno podle Gaisler & Zima, 2018.



Zajimavou transformaci podstupuje spirakularni oblast u ctvernozcl (Tetrapoda), kde
spirakularni vychlipka dava vzniknout duting stitedniho ucha a Eustachové trubici (Clack, 2002; Maier
& Ruf, 2016). Do této dutiny se v evoluci dostava i dorzalni prvek hyoidniho oblouku (hyomandibula,
v kontextu stfedniho ucha pak kolumela, pfipadné stapes — tfminek), piebirajici funkci
mechanotransdukce zvukovych vin do vnitiniho ucha a mozku, u savett (Mammalia, Obr. 1D) se k této
roli pridavaji ielementy mandibuldrniho oblouku (tzv. primarniho celistniho kloubu), ménici
se ve sluchové kiistky malleus (kladivko) a incus (kovadlinka), funkci sekundarniho celistniho kloubu
u savcu prebiraji kosti dermatokrania (Clack, 2002; Maier & Ruf, 2016).

Vzhledem ke vzajemné vnéjSi podobnosti elementti visceralnich obloukt (Gegenbaur, 1872)
ina zaklad¢ developmentalnich dikazi (souhrnny vzor exprese skupiny genil platici pro kazdy
z obloukll) jsou mandibularni, hyoidni i nasledné branchidlni oblouky povazovany za serialné
homologické (Gillis et al., 2013). Za takového piedpokladu lze vnimat spirdkulum jako zakrnély
dorzaln& posunuty zbytek hyomandibularni (a vyvojové pravé ,,prvni*’) zaberni $térbiny (Graham

et al., 2014; Burrow et al., 2020; Gai et al., 2022).

1.2 Spirakulum jako ,,prvni“ Zaberni Stérbina

Pro piivod spirdkula z pln¢ vyvinuté hyomandibularni Zaberni Stérbiny hovoii i existence tzv.
pseudobranchu, zakrnélé polozabry nachazejici se na vnitini st€én€ oro-faryngealni dutiny, pfipadné
piimo ve spirakularnim traktu, pokud v daném jedinci existuje (Kerr, 1919; Goodrich, 1958). VétSina
zaber se vyskytuje v podobé tzv. holobranchu (,,celych Zaber), sestavajiciho z zaberniho oblouku a na
n¢j prisedajicich dvou polozaber (hemibranchti, jednoho z anteriorni a jednoho z posteriorni strany)
(Wegner, 2015; Kardong, 2019). VétSina zabernich $térbin tak obsahuje dva hemibranchy, jeden na
anteriorni sténé S$térbiny (tedy posteriorni polozabra anteriorniho oblouku) a jeden na posteriorni
stran¢ $térbiny (tedy anteriorni polozabra posteriorniho oblouku), tvotici dohromady jednu ,,respira¢ni
jednotku* (Wegner, 2015; Kardong, 2019). Takova je situace zejména u paryb (pfesnéji u skupiny
Elasmobranchii), kde jsou jednotlivé Zaberni $térbiny definované od vnéjsku organizmu az do oro-
faryngealni dutiny pomoci interbranchidlnich sept (mezizabernich pfepazek) vybihajicich z zabernich
obloukl mezi dvéma hemibranchy v ramci holobranchu (Obr. 2) (Kerr, 1919; Goodrich, 1958).
U chimér (Holocephali, skupiny v ramci paryb) a vodnich Osteichthyes jsou tato interbranchialni septa
do znatné miry redukovéna a vSechny polozabry tak sdileji jednu Zaberni (operkularni) dutinu na

kazdé strané téla (Gillis et al., 2011; Wegner, 2015; Kardong, 2019). Tato spolecné Zaberni dutina je

*  Pojem ,,prvni“ zaberni $térbina (s uvozovkami) bude odkazovat konkrétné na vyvojové nejanteriorngj$i hyomandibularni
Stérbinu, pojem prvni Zaberni §térbina (bez uvozovek) bude odkazovat na prvni morfologicky plné vyvinutou Zaberni
Stérbinu mezi hyoidnim a posteriorné nésledujicim zabernim obloukem, tedy Stérbinu bezprostiedné nasledujici za
redukovanym spirdkulem.



pak zvnéjsku kryta operkulem (skielemi), plochym koznim vyristkem hyoidniho oblouku, u chimér

vyztuzenym chrupavcéitymi Zabernimi paprsky hyoidniho oblouku a u Osteichthyes zpevnénym

operkularni sérii kosti dermatokrania (Goodrich, 1958; Gillis et al., 2011; Richardson et al., 2012).

Operkularni vyristek se embryondlné¢ zaklada iu blanatych (Amniota) véetné Clovéka a béhem

ontogeneze internalizuje material posteriornich ,,zabernich* obloukt (Richardson et al., 2012).

Vyse zminény pseudobranch se dnes vyskytuje u vétSiny paryb a paprskoploutvych ryb

vivr

(Actinopterygii), s vyjimkou napf. nékterych druhti fadu hololbfisi (Anguilliformes), skupiny

Siluroidei (podiad sumcit) a rodt sekavec (Cobitis) a Gymnarchus (Hamidian & Alboghobeish, 2007).

Jednd se tedy o osamoceny (ve smyslu

chybégjici polozdbry na protéjsi strané

respiracni jednotky) redukovany hemibranch,
nachazejici traktu

(Obr. 2) (Kardong, 2019; Gai et al., 2022) ¢i

se ve spirakularnim
piirostly ke vnitini sténé operkula (pfi Gstupu

spirakularni béhem  vyvoje)
(Hamidian & Alboghobeish, 2007; Molich

et al., 2009; Mokhtar et al., 2023). Mlze mit

dutiny

podobu od zmensené polozabry (napf.
u hlavacée cerného — Gobius niger) az po
vzhled malé zlazky (napf. urodu treska
— Gadus ¢i kapr — Cyprinus) (Molich et al.,
2009). Pseudobranch nema piimou respiracni
funkci, jelikoz k nému byva pfivadéna krev
jiz okysli¢end nasledujicim plné vyvinutym
zabernim obloukem (Molich et al., 2009; Gai
et al., 2022; Hirschberger & Gillis, 2022).
Krev je pak ptfes pseudobranch odvadéna
smérem k oku jakozto jediny zdroj jeho
prokrveni (Molich et al., 2009). V tomto
ohledu by podle nekterych autort (Gai et al.,
2022; Mokhtar et al., 2023) mohl pseudo-
branch slouzit k dopliiovani hladiny kysliku
energeticky velmi ndrocné sitnice oka,
prestoze diikazy pro takovou hypotézu jsou

dosti nejasné (Molich et al., 2009). Podle

holobranch
hemibranch

GAER-responsive
mesenchyme

%77] GAER-patterned
cartilage

D vGiIIs

Obr.

2: Horizontalni Fez Zabernim aparatem rejnoka
bodlinatého (Leucoraja erinacea). A — schéma mandibuldrniho
(ma), hyoidniho (ha) a Zzabernich (1 az 4) obloukli embrya
rejnoka s vyznacenou bunéénou expresi Shh (fialove), jez
signalizuje nasledny vznik podpurnych chrupavek; B — schéma

korespondujici oblasti schématu A na star§im embryu
s vyvinutym zabernim aparatem, teckované elipsy znazoriuji
pseudobranch (Cervené), holobranch (svétle modie) a hemibranch
(tmavé modie); C — histologicky fez oblasti odpovidajici Sedému
carkovanému obdélniku ¢ na schématu B. eye — oko,
s —spirakulum, sc — spirakularni chrupavka, pq — palato-
quadratum, hm — hyomandibula, ph — pseudohyal, eb — epi-
branchiale (1. az 4. zaberniho oblouku), br — Zaberni paprsky
(branchial rays), GAER — epitelidlni hibet zaberniho oblouku
exprimujici Shh (gill arch epithelial ridge). Pfevzato a upraveno
podle Hirschberger & Gillis, 2022.



jinych autort (Burrow et al., 2020) mohl mit pseudobranch v minulosti napf. chemosenzorickou
funkci. Dal$i mozné funkce tohoto orgdnu mohou byt role v regulaci imunitni odpovédi ¢i dokonce
v bunécné regeneraci (Mokhtar et al., 2023).

Nejasnad funkce pseudobranchu a nékteré jeho vlastnosti, odliSujici jej od normalnich zaber,
vedly k myslence, Ze pseudobranch je novotvarem hyoidniho oblouku, ktery neni homologizovatelny
s jakymkoli hemibranchem zaberniho aparatu (Miyashita, 2016). Ukazuje se vSak, na zakladé¢ metod
znaceni embryonalnich bunék a sledovani struktur, kterym daji vzniknout v nésledujicim vyvoji (fate-
mapping), ze pseudobranch je derivatem mandibularniho oblouku, podpofeny vlastni spirakularni
chrupavkou (obdobnou chrupavcitym Zzabernim paprskim vybihajicim v horizontdlni roviné ze
zaberniho oblouku), a tudiz je nejspiSe homologizovatelny k hemibranchu ,,prvni“ Zaberni stérbiny
a seridln¢ homologicky k ostatnim zabram (Hirschberger & Gillis, 2022; Thiruppathy et al., 2022).

Spirdkulum je tedy vniméno jako pozistatek ,,prvni Zaberni §térbiny, jez byla zmenSena
aodsunuta na dorzalni stranu anteriorni migraci
hyoidniho oblouku k podpofe a uchyceni Ccelisti

(Graham et al., 2014; Burrow et al., 2020).

1.3 Morfologie spirakularni dutiny

Stézejni  strukturou spirakuldrni oblasti je tedy
embryonalné se zakladajici spirakularni vychlipka,
davajici vznik spirakuldrni dutiné (trubici), ktera se
mulze prolomit do vné&jsiho prostiedi v podobé
spirakularniho otvoru (spirakula) (Gai et al., 2022).
Spirakularni  dutina zvifat s vyvinutym
spirakulem ovSem vétSinou nepiedstavuje podobu
jednoduché trubice. Vedle samotného vyusténi do

vnéjsitho prostoru (spirdkula) lze cCasto pozorovat

i dvojici slepych zakonceni, dle své vzajemné pozice
nazyvanych dorzalni a ventralni spirakularni vybézek

2018).

Obr. 3: Trojrozmérny model spirakularni dutiny
u paryby Heterodontus japonicus. A — laterdlni
pohled na vnéj$i otvor (EA, spirdkulum) a vnitini
otvor (IA, vyusténi do hltanu) spirakularni dutiny;
B — schéma lateralniho pohledu na spirakularni dutinu,
znazornénou v 3D modelu modie; C - zleva:
anteriorni, medialni a posteriorni pohled na 3D model

(Tomita et al., U paryby riznozubce

japonského (Heterodontus japonicus, Obr. 3) sméfuje

dorzélni vybézek smérem k otické kapsuli

(a vnitinimu uchu) a mensi ventralni vybézek hosti
otvor spirakularniho organu (viz niZe), na anteriorni

stén¢ je patrny pseudobranch (Tomita et al., 2018).

spirakularni dutiny. ST — spirakularni dutina,
HM - hyomandibula, PQ -  palatoquadratum,
DC —dorzalni vybézek, VC — ventrdlni vybézek,
PB — pseudobranch, * — slepé zakoncéeni DC. Prevzato
a upraveno podle Tomita et al., 2018.



Podobnou morfologii zmiiluje Wright (Wright, 1885) v pozlstatku spirakularniho traktu u kostlina
(Lepisosteus) a kaprouna (Amia), u kterych v dospélosti nepozorujeme prolomeni spirakularni dutiny

do vnéjsiho prostredi v podobé tradi¢niho spirakula (viz kap. 3.5.3).

1.4 Spirakularni organ

Vyznamnou strukturou v ramci spirakularni oblasti je spirakularni organ, mala trubice ¢i vychlipka,
vystlana mechanosenzorickymi vlaskovymi bufikami a vrostla do stény spirakuldrni dutiny, do niz usti
malym otvorem (Obr. 4) (Barry & Boord, 1984; Gillis et al., nepublikovano). Vyskytuje se u paryb,
vétSiny paprskoploutvych (Actinopterygii), vyjma bazalnich bichirt (Polypteriformes) a korunovych
kostnatych ryb (Teleostei), dale u latimérie a bahnikti (Dipnoi) (O’Neill et al., 2012; Johnston, 2022).
Velice podobny tzv. paratympanalni organ byl nalezen u nékterych savcti (Mammalia), u ptakd,
krokodylt a u hatérie (rod Sphenodon) (O’Neill et al., 2012; Johnston, 2022).

Vzhledem k podobnosti téchto struktur a zejména pak vzhledem k jejich spolecnému ptivodu ze
samostatné plakody jsou spirakularni a paratympanalni organ povazovany za homologické (O’Neill
etal., 2012; Gillis et al., nepublikovano). Funk¢ni role téchto organd nebyla uspokojivé potvrzena,
nicméné u spirakuldrniho organu se napt. pfedpokldda funkce proprioceptoru stisku Celisti (Barry
& Boord, 1984), u paratympanalniho organu pak napi. funkce barometru (méfeni tlaku) ¢i altometru

(méfeni nadmoiské vysky) (von Bartheld & Giannessi, 2011).

Obr. 4: Spirakularni organ obratlovci. A — schémata spirakularniho (u kufete paratympanalniho) organu (Cervené)
na transverzalnich fezech embryi riznych druhd, genikulatni nervovy ganglion zelené, epitel vnitiniho ucha modre,
prevzato a upraveno z O’Neill et al., 2012; B — lateralni pohled na spirakularni organ zraloka Scyliorhinus canicula,
pq — palatoquadratum, Mc — Meckelova chrupavka; C — ptiblizeny pohled na spirakularni organ (SpO, rdzove)
odpovidajici bilému obdélniku na obrazku B, bc — neurokranium, hm — hyomandibula; D — transverzalni fez embryem
rejnoka bodlinatého (Leucoraja erinacea) ukazujici samostatnou spirakularni plakodu exprimujici Eya4,
* — spirakularni plakoda, g — genikulatni plakoda, pfevzato z Gillis et al., nepublikovano.



2 Spirakularni oblast v pribéhu ontogeneze

Vzhledem k ptivodu spirakularni oblasti z hyomandibuldrni (1. faryngealni) vychlipky (Gai et al.,
2022) je ontogeneze (vyvin v ramci jedince) spirakula uzce spjata s ontogenezi faryngealni oblasti

obratlovc, které se tak bude obecnéji vénovat tato kapitola.

2.1 Faryngealni oblouky a vychlipky

Asi nejpatrn€j$im rysem raného vyvoje oblasti hltanu obratlovell je antero-posteriorni série
vypouklych segmentli na bocnich stranach hlavy, které nazyvame faryngeédlni oblouky (Graham
& Smith, 2001). Tyto oblouky vznikaji souhrou vSech zarodecnych listi. Kazdy z oblouki je zvnéjsku
kryt epitelem ektodermu a zevniti vystylan epitelem endodermu, mezi témito vrstvami se pak nachazi
mezenchymalni jadro ptivodem z mezodermu, které¢ je béhem ontogeneze obrlstano dalsi vrstvou
mezenchymu, zejména buiikami neuralni listy, které tak vyplni prostor vétsiny oblouku (Obr. 5A, B)
(Noden, 1988; Graham & Smith, 2001; Grevellec & Tucker, 2010; Rees et al., 2024). Jednotlivé
oblouky jsou od sebe v antero-posteriornim sméru oddéleny vchlipujicim se epitelem ektodermu
i endodermu, tedy zvnéjsku ektodermalnimi faryngealnimi ryhami a zvnitiku embrya endodermalnimi
faryngealnimi vychlipkami (vacky; Obr. 5C, D) (Goodrich, 1958; Graham & Smith, 2001). Endoderm
faryngealniho vacku mize splynout s ektodermem protejsi faryngealni ryhy za vzniku klasické zaberni
Stérbiny (¢i spirakularniho otvoru v pfipad€ hyomandibularniho vacku) propojujiciho oro-faryngealni
dutinu s vnéjsim prostiedim (Obr. 5A, B) (Gillis & Tidswell, 2017; Rees et al., 2024). U nékterych
obratlovcll (napf. bichir, jeseter ¢i kostlin) se stejnym zplsobem (a expresi stejné sady genti)
vychlipuje i endoderm v oblasti pied budoucimi tsty, davajici vznik tzv. pfedustnimu stievu (pre-oral
gut), tedy nulté faryngealni vychlipce (kterd mtze dat vzniknout napf. cementovym zldzdm embrya
bichira a kostlina ¢i podstatné ¢asti rostra jesetera) (Horackova et al., 2023).

Kazda z téchto zarode¢nych vrstev dava vzniknout riznym komponentam hltanové oblasti
obratlovce. Ektoderm je zakladem keratinizované pokozky obliceje a senzorickych neurond,
mezoderm vytvari obliejové svalstvo a endotel cév, bunky neuralni listy prispivaji zejména k tvorbé
pojivové a kostni tkan¢ viscerokrania (Graham & Smith, 2001; Grevellec & Tucker, 2010; Rees et al.,
2024). Nicmén¢ v zabernich obloucich (3.az 7. faryngealnim) zastupce rejnoka bodlinatého
(Leucoraja erinacea) byl v ramci chrupavcité tkané nalezen i podstatny podil bunék mezodermu
(Sleight & Gillis, 2020). Endoderm faryngealnich vackt pak kromé vystelky hltanu dava vzniknout
u vodnich rybovitych obratlovci zabram a vystelce zabernich §térbin (Gillis & Tidswell, 2017),
pfipadné u Amniot riznym tkanim Zzlaz, jako jsou kréni mandle, piistitna téliska nebo brzlik

(Grevellec & Tucker, 2010).



Obr. 5: Faryngealni oblouky, vychlipky, ryhy a Stérbiny. A — horizontalni fez faryngealni oblasti embrya rejnoka
bodlinatého (Leucoraja erinacea) zachycujici riznd stddia vyvoje faryngedlnich vychlipek (pp) postupné lateralné
dortstajicich k protilehlému ektodermu, se kterym fuzuje (Cerna Sipka) za vzniku zaberni stérbiny (gs); B — schéma obdobné
situace jako v A, barevn¢ zndzoriujici buiiky jednotlivych zarode¢nych vrstev, 2 az 5 — 2. az 5. faryngealni oblouk,
gf — zaklady Zzabernich filament, pfevzato a upraveno podle Gillis & Tidswell, 2017; C — schématické znazornéni sagitalniho
fezu embrya kufete, pferuSovana Cara znaci rovinu fezu schématu D; D —schéma horizontalniho fezu embryem kufete
ilustrujici endodermalni faryngedlni vychlipky (pp, rizové) a ektodermalni faryngealni ryhy (pc, oranzove), ptevzato
a upraveno podle Shone & Graham, 2014; E a F — embryo axolotla mexického (Ambystoma mexicanum) na snimku ze
skenovaciho elektronového mikroskopu po odstranéni epidermis (E) a na snimku po hybridizaci AP-2 riboprobou
zvyraznujici buiiky neurdlni listy (F), bile teCkované oblasti ptedstavuji kontury faryngedlnich vychlipek, e — oko,
r3 ar5 —rhombomery 3 a 5 zadniho mozku, m — mandibulérni proud bunék neuralni listy, h — hyoidni proud, b — branchialni
proud, mm — mezoderm mandibularniho oblouku, hm — mezoderm hyoidniho oblouku, pm — paraxidlni mezoderm,
pp2 — druha faryngealni vychlipka, pfevzato a upraveno podle Cerny et al., 2004.

2.2 Role endodermu a neuralni liSty v ontogenezi faryngealni oblasti

Jelikoz je faryngealni oblast obratlovcd komplexni mozaikou riznych bunéénych a tkanovych typt se
specifickymi funkcemi (viz vySe), je pro jeji vznik tieba néjakym zplsobem regulovat a navigovat
bunécné linie vznikajici obratlovci hlavy. Na zakladé transplantacnich pokust na kufeti, pii nichz byly
odebirany rizné populace bunék neuralni listy a nahrazovany jinymi za vzniku abnormélnich fenotypt
(napt. presumptivni bunky 3. faryngealniho oblouku byly nahrazeny presumptivnimi bunkami
1. oblouku), se kandidatem pro ustfedni roli v regulaci segmentace faryngealni oblasti staly pravé
bunky neuralni listy (Noden, 1983). Neuralni lista je (pro obratlovce typicka) doCasna populace bunck
oddé€lujici se delaminaci z rozhrani neuralni ploténky a ektodermu béhem neurulace (Santagati & Rijli,
2003). Delaminované buniky neurdlni liSty nasledné migruji Casto i pomémé daleko v charakte-
ristickych proudech na zakladé€ jejich pozice v antero-posteriorni ose (Green et al., 2015). V ramci
hlavy jsou patrné tfi Siroké proudy téchto bun€k migrujicich zejména z oblasti zadniho mozku do

budoucich zabernich obloukd (Obr. 5E, F) (Cerny et al., 2004; Stundl et al., 2020). Ontogeneze



hltanové oblasti obratloveti by tak dle Nodena (Noden, 1983) byla fizena hlavn¢é butikami neuralni
listy v zavislosti na jejich pozi¢ni informaci jiz v rdmci neuroektodermu, ze kterého pozdéji odmigruji
a daji vzniknout konkrétnim derivatim jednotlivych oblouki.

Navzdory témto transplantacnim pokusim (Noden, 1983) bylo zjisténo, Ze k segmentaci
a tvorbe jednotlivych faryngealnich obloukl dochézi i pti absenci bunék neuralni listy (Veitch et al.,
1999). Po odstranéni bunék budouci hlavové neurdlni trubice (vcetné bun€k hlavové neuralni listy)
kutete dochazelo k normalnimu vychlipovani endodermalnich faryngeéalnich vacki a segmentaci
faryngealnich obloukt. Tyto oblouky si dokonce zachovavaly svoji pozi¢ni informaci a polaritu
pomoci regionalizované exprese fady gent (Veitch et al., 1999). Segmentace faryngedlnich oblouki
tak zfejme neni zavisla na neuralni listé a vyznamnou roli v fizeni a signalizaci vyvoje hltanové oblasti
hraje endoderm faryngealnich vychlipek (Veitch et al., 1999; Graham & Smith, 2001). Tyto vysledky
vedou k ptredstavé orchestrace segmentace hltanové oblasti formovanim a signalizaci endodermalnich
vychlipek, spolecné se specifickou migraci bun¢k neuralni listy, ¢imz dohromady utvareji komplexni
faryngealni aparat (Graham & Smith, 2001). Tomu odpovida mutantni fenotyp van gogh ryby danio
pruhované (Danio rerio), ktery je patrny defektem v segmentaci faryngealni oblasti, aniz by byla
jakkoli narusena segmentace zadniho mozku a migrace bunék neuralni listy (Piotrowski & Niisslein-
Volhard, 2000). Mutace van gogh vede k poruse pravidelnosti utvafeni faryngealnich vychlipek,
naslednému splyvani charakteristickych proudi migrujicich bunék neuralni listy a neschopnosti utvofit
normaln¢ segmentované faryngealni oblouky a struktury vnitfniho ucha (Piotrowski & Niisslein-
Volhard, 2000).

Ustiedni role endodermalnich vychlipek v segmentaci hltanové oblasti odrazi i evoluéni historii
faryngealnich obloukd. Nejprve se béhem fylogeneze ustanovila antero-posteriorni série otvorQ
prolamujicich se lateraln¢ z hltanové oblasti do vnéjsiho prostfedi a az do této série byl pozdéji
zabudovan specializovany mezenchym plivodem z neuralni listy (Veitch et al.,, 1999; Graham
& Smith, 2001). Segmentace faryngealniho endodermu je fizena komplikovanou genovou regulacni
siti, ktera je ziejmé¢ konzervovana napfi¢ druhoustymi (Deuterostomia). Konkrétné koexprese gent
Pax-Eya-Six je klicové ve formovani endodermu faryngu (hltanu) u obratlovct (Vertebrata/Craniata),
kopinatce (Cephalochordata) i Zaludovce (Hemichordata) (Kozmik et al., 2007; Gillis et al., 2012;
Graham & Richardson, 2012). Dal§imi hraci ve vzniku komplexniho segmentovaného obliceje
obratlovci jsou napf. geny (a jim odpovidajici proteiny) rodiny Fgf (Fibroblast growth factor), rodiny
Bmp (Bone morphogenetic protein) ¢i Shx (Sonic hedgehog), které se spolecné podileji na ustanoveni
pozi¢ni identity bun€k faryngealni oblasti v antero-posteriorni i dorzo-ventralni roviné (Grevellec
& Tucker, 2010). Napf. v ramci mandibularniho oblouku kufete urcuje vzdjemnd interakce faktort
Fgf8 (alokovaného zejména v dorzalni ¢asti) a Bmp4 (produkovaného ve ventralni casti a blokujici

expresi Fgf8) dorzo-ventralni identitu tohoto oblouku (Shigetani et al., 2000). Obecnéji se na této
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specifikaci podileji geny rodiny DIx (Obr. 6), jejichz kombinatorickd a vzajemné vnofena exprese

urcuje spolu s dalsimi geny (napt. Hand ¢i Gsc) dorzo-ventralni identitu podé¢l kazdého z obloukd, a to

u zastupci Celistnatci (Gnathostomata) i u mihule (Cyclostomata) (Cerny et al., 2010; Gillis et al.,

2013; Square et al., 2017). Exprese genu Shh je taktéZ nezastupitelnd béhem formovani hlavy

a prislusné mutace vedou mimo jiné k zdvaznym fenotypiim vyvoje faryngealni oblasti (Stundl et al.,

2022).

Konkrétné u dania (Danio rerio) je formovani
faryngealnich vychlipek popisovano jako lateralni
migrace bunék endodermu, jejiz organizovanost je
narusena redukci tvorby faktori Fgf3 a Fgf8 vedouci
k naprosté absenci faryngealnich vychlipek (Crump
et al., 2004). Mutace dania v genu Fgf8a vede k mensi
smerovanosti a koherenci laterdlné migrujicich endo-
derméalnich bunék faryngealnich vychlipek naznacujici
roli proteinu Fgf8a ve vedeni sméru migrace
endodermalnich vackt (Choe & Crump, 2014).
V pozdéjsim vyvoji slouzi Fgf proteiny zfejmé jako
faktory preziti bunék neuralni lity migrujicich do
vznikajicich faryngealnich obloukli (Crump et al., 2004).
U mysi je tato funkce Fgf8 patrnd apoptézou (jinak
spravn¢ migrujicich) bun€k neurdlni listy u jedinct
s opozdénou expresi Fgf8 vlivem mutace v dal§im

funkéné nadiazeném regulatoru Foxi3 (Edlund et al.,

celistnatec

M dixA, dixC M dix2

M dixB, dixC M dix2, dix3, dix5
M dixB, dixC, dixA W dix2, dix5

M dixB

Obr. 6: Priklad kombinatorické exprese genu
Dix urcujicich identitu v ramci oblouki v dorzo-
ventralni ose. Schémata lateralniho pohledu na
hlavu embrya celistnatce a mihule. eye — oko,
11 —spodni ret, nhp — nasohypofyzarni desticka,
np —nasalni plakoda, op — opticka plakoda,
up — horni ret. Pfevzato a upraveno podle Square
etal., 2017.

2014). V ramci rangj$iho vyvoje mysiho embrya vede redukce Fgf8 signalizace k porucham vyvoje

1. faryngealni vychlipky i protéjsi ektodermalni ryhy (Zbasnik & Fish, 2023). Tato redukce nema tak

znatelny vliv na samotné laterdlni vychlipovani faryngealniho véacku ani ryhy (pozorovatelné

v horizontéalni roving), nicméné nedostatek Fgf8 vede k selhani jejich proximo-distalniho (zde i dorzo-

ventralniho, pozorovatelného v sagitalni rovin€) prodluZzovani, coz vede k nedostatecné interakci

endodermu hyomandibularniho vacku s ektodermem protilehlé ryhy a nasledné k splynuti prvnich

dvou faryngeélnich obloukl (Zbasnik & Fish, 2023). U rejnoka bodlinatého (Leucoraja erinacea) je

signalizace Fgf3 a Fgf8 nutnd k prolomeni Zabernich S§térbin (resp. k epitelidlni pfestavbé na

ptislusnych rozhranich ektoderm/endoderm), hranice bunék exprimujicich a neexprimujicich Fgf3

spolu s Fgf8 pak predstavuje misto budouciho prolomeni kazdé ze Zabernich $térbin (Rees et al.,
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2024). Proteiny rodiny Fgf jsou nezbytné pro tvorbu faryngealnich vychlipek a jejich néaslednou
kontrolovanou diferenciaci iumihuli (Cyclostomata), ukazujici duleZitou roli téchto proteint
v utvareni hltanové oblasti napti¢ obratlovci (Obr. 7) (Jandzik et al., 2014).

Signalni drdhy vedouci

k morfogenezi faryngealnich

vychlipek a nasledné¢ i obloukt

20 O
TR i"':f—f;.','* S 1-¢,s;tc~2_8.

mohou byt shora regulovany

dalsimi faktory, jako jsou Tbxl

a Foxil u dania (Choe & Crump,
2014; Jin et al.,, 2018) nebo
Tbx1 a Foxi3 umysi (Hasten
& Morrow, 2019). Mutantni mysi B FGFRa+b

pro gen TbxI (T-box 1) vykazuji B FGFRa
B FGF3+8
B FGFs

abnormality ve tvorbé oblicejo-

vych = struktur v&etné poruch st. 26.5

stfedniho a vnitfniho ucha, dale Obr. 7: Priklad exprese genu Fgf8/17/18 ve faryngealni oblasti mihule

v ruznych stadiich vyvoje (A aZ J) a genu Fgf8 u embrya Zaby Xenopus

laevis (drapatka vodni, K a L). PreruSované cary smalymi pismeny

boltcli, rozStépy patra, nedo- Ppfedstavuji rovinu fezu obrazku odpovidajiciho pismene, Sipky predstavuji

endodermalni a trojihelniky ektodermalni expresi; M — schéma exprese geni

vyvinuty brzlik a pfistitna téliska  rodiny Fgf ve faryngedlni oblasti mihule. Endo. - endoderm,

) . Epid. — epidermalni ektoderm, NCCs — bunky neurdlni liSty. Prevzato
¢i poruchy srdce, coz jsou a upraveno podle Jandzik et al., 2014.

absence ¢i abnormality usnich

ptiznaky typicky spojované s lid-

skym DiGeorgeovym syndromem (delece v oblasti chromozomu 22ql1) (Jerome & Papaioannou,
2001). Vedle funkéniho propojeni mutace v 7hxI s DiGeorgeovym syndromem souvisi poruchy 7hx/
také s vySe zminénou mutaci van gogh u dania (Piotrowski et al., 2003).

Kli¢ovou roli v organizaci vychlipovani endodermu hraje u rybky medaka japonska (Oryzias
latipes) gen z vySe zminované rodiny Pax, konkrétné Paxl, ktery urCuje svoji opakujici se
pferusovanou expresi pozici faryngealnich vychlipek pfed samotnym vychlipovanim endodermu
(Obr. 8). Toho dociluje regulaci vySe zminénych genti 7bx/ a Fgf3 (Okada et al., 2016). V jedincich
mutantnich pro gen Pax! dochazi k selhdni diferenciace 3. a naslednych faryngealnich vychlipek
(Okada et al., 2016). Zajimavé je, ze u mysi ziejme neni gen Pax/ ¢i Pax9 nezbytné nutny pfi samotné
segmentaci faryngealnich vychlipek, nybrz napt. béhem pozd¢jsi organogeneze brzliku a pfistitnych
télisek (Su et al., 2001; Okada et al., 2016). Naopak roli velice podobnou genu Pax/ medaky zastava
umysi gen Ripply3, jehoz mutace vede k podobnému fenotypu (selhani vzniku 3. a posteriornich

vychlipek) (Okubo et al., 2011). Tato rozdilna regulace mysi a medaky by zfejm¢é mohla souviset se
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ztratou genu Ripply3 v taxonu zahrnujicim medaku (Neoteleostei), nicméné ani u dania, které do této
skupiny nepatii, nevykazuji mutantni jedinci pro Ripply3 abnormality v segmentaci faryngealnich
vychlipek, ukazujici rizné regulace mezi savci a skupinou Teleostei (Okada et al., 2016).

I takto konzervované vychlipovani
embryondlniho endodermu v antero-

posteriornim sméru (Gillis et al., 2012) se

tedy mize mezi evoluénimi liniemi
ventral

C

druhotistych v mensi ¢i vétsi mite liSit (Shone

& Graham, 2014; Okada et al., 2016). Jako

priklad zasadni evolu¢ni novinky a vyjimky

vtomto ohledu Ize uvést vyvoj embryo-  \entral

nalnich vngjSich Zaber u bichira, které Obr. 8: Piiklad vzoru exprese genu PaxI b&hem vyvoje

. , i , B medaky japonské (Oryzias latipes) organizujici postupné
vznikaji  vyraznym  zrychlenim  ristu vychlipovani endodermu v antero-posteriornim sméru. PP1 az 3
— 1. az 3. endodermalni faryngealni vychlipka, trojuhelniky
v astech A a B predstavuji oblast budoucich PP3, Sipky

S v ¢astech C a D predstavuji oblast budoucich PP4. Pfevzato
hyoidniho oblouku (Stundl et al., 2019). a upraveno podle Okada et al, 2016,

a diferenciace vSech zarodeCnych vrstev

2.3 Bunécné mechanizmy ontogeneze faryngealni oblasti

Organizace formovani faryngeélni oblasti vySe zminénymi signalnimi faktory probihd skrze jednotlivé
bunécné mechanizmy, jez mimo jiné zprostfedkovavaji morfogenezi faryngealniho endodermu ve
vychlipky. Samotné formovani téchto vychlipek a dal§i bunécné interakce v ramci vyvijejiciho se
hltanu se v§ak mohou v nékterych ohledech lisit jak mezi jednotlivymi faryngealnimi oblouky v ramci
jedince, tak mezi stejnymi oblouky v zastupcich riznych druhi (Shone & Graham, 2014). Tato prace
v nasledujici podkapitole nabidne pohled na nékteré konkrétni popsané bunééné mechanizmy stojici za
regulaci vzniku faryngealnich vychlipek.

Vyzkum na daniu pruhovaném (Danio rerio) ukazal kli¢ové role signalni drahy proteini Wnt
pti vychlipovani faryngealniho endodermu (Choe et al., 2013; Choe & Crump, 2014, 2015; Jin et al.,
2018). Konkrétné mezodermalni exprese Wntllr umoziuje skrze Rac signalizaci prvotni destabilizaci
epitelidlnich bunécnych interakci, ktera umoziuje lateralni migraci vychlipek (Choe et al., 2013). Na
modelu kufete bylo ukazano plsobeni aktinového cytoskeletu v mechanickém smérovani rlstu téchto
vychlipek, kdy aktinova vlakna tvofi pod plazmatickou membranou na strané¢ lumen vychlipky
dvojrozmérnou sit,, zabranujici Sifeni bun¢k v jiném nez proximo-distalnim (zde i dorzo-ventralnim)
sméru (Quinlan et al., 2004). Tato sit’ interaguje s mezibunéénymi tzv. adheznimi spoji (adherens
junctions), tvoifenymi proteiny cadheriny, ¢imz aktin tvofi relativné pevnou oporu vyvijejiciho se

vacku s podobnou funkei jako napft. lepici paska obmotana kolem nafukovaného balonku, urcujici jeho
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vysledny tvar (Quinlan et al., 2004). U dénia byl pozorovan vliv jiz zminéného proteinu Fgf8a na
smérovanost rastu endodermalnich vacku, slouziciho tedy jako jakési voditko migrujicim buiikdm
(Choe & Crump, 2014). Exprese gent Wntllr a Fgf8a (a tudiz i destabilizace a lateralni smérovana
migrace endodermu) je fizena shora také jiz vySe zminénym faktorem Tbx1 (Choe & Crump, 2014).
Naopak lateralné€ji ektodermalni exprese genu Wnt4a vede k opétovné stabilizaci adheznich spoji
a zastaveni rastu vychlipky (Choe et al., 2013). Tato stabilizace probiha pomoci Cdc42 signalizace
vedouci k polarizované distribuci imunoglobulinu Alcama na mistech mezibunécnych spoji na
apikalni a lateralnich okrajich bun€k (Choe et al., 2013). Zpevnéni epitelu findlniho vacku adheznimi
spoji napomaha i signalizace kinazy Pak2a, kterd je taktéz spusSténa expresi Wnt4a, nicméné i dalsi
drdhou zahrnujici proteiny efriny a jejich receptory (Choe & Crump, 2015). Podobné jako je
destabilizace a naslednd migrace endodermalniho epitelu fizena pomoci Tbx1, je nasledna stabilizace
diferencovaného vacku u dania shora fizena faktorem Foxil (Jin et al., 2018). U mysi je patrna
genetickd interakce takovychto regulatort 7hx/ a Foxi3, jejichz mutace vedou ¢astecné k podobnym
abnormalnim fenotypiim a zfejmé spolu sdileji nékteré funkéni prvky nasledné signalizace (Hasten
& Morrow, 2019), ilustrujici vskutku komplexni, le¢ presné sité mechanizmtl, signalnich drah a vzoru

vedoucich ke tvorb¢ faryngealni a spirakularni oblasti obratlovct.
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3 Spirakularni oblast v prubéhu fylogeneze

V nasledujici kapitole budou popsané klicové body evoluce spirakularni oblasti, resp. bude piedstaven
osud spirakularniho regionu a jeho konkrétni pfemény napfic fylogenezi obratlov¢ich skupin.
Struktura nasledujicich podkapitol a jejich nadpisy neodpovidaji stanovenym fylogenetickym urovnim

(rankim), nybrz spiSe vyznamu téchto skupin vzhledem k tématu této prace.

3.1 Ancestralni skupiny obratlovcii

Jesté pred samotnym popisem fylogeneze spirakularniho regionu je vhodné nastinit stav této oblasti
u predkt obratlovc¢ich skupin. Developmentalni zéklad spirakula (¢i jeho modifikaci) spociva v prvni
faryngealni (hyomandibularni/spirakularni) vychlipce nesouci obecné charakteristiky endodermalnich
vacka davajicich vznik Zabernim Stérbinam (Gai et al., 2022). Vychlipovani endodermu a prolamovani
takto vzniklych wvychlipek za wvzniku zabernich S§térbin je pozorovatelné jiz u zaludovce
(Hemichordata) (Gillis et al., 2012) a kopinatce (Cephalochordata) (Kozmik et al., 2007), u kterych je
tento proces fizen stejné jako u obratloveil (Graham & Richardson, 2012) genovou regulaéni siti Pax-
Eya-Six konzervovanou napii¢ druhoustymi (Deuterostomia). U Zaludovce i kopinatce jsou tyto
zaberni Stérbiny (kterych mtze byt v pfipadé€ nékterych zaludovch az 150) zpevnény chrupavcitymi
ty¢inkami acelularniho charakteru (hmota chrupavky neobsahuje buriky), ktera je zfejmé sekretovana
endodermem (Rychel et al., 2006). Zaludovci nevykazuji expresi Thx/ organizujiciho funkéné shora
nekteré dalSi Cleny signalni regulace vyvoje hltanové oblasti. Tato absence je nejspiSe spjata
s mezodermalni expresi tohoto genu, resp. s absenci mezodermu mezi faryngedlnimi vychlipkami
u zaludovce, ktery byl inkorporovan do vyvoje hltanové oblasti az pied odveétvenim kopinatce (Gillis
et al., 2012). Na bazi obratlovcii pak doslo k integraci bunééné populace neurdlni listy do vyvoje
faryngealnich oblouki za vzniku viscerokranialnich element na principu celularni chrupavky
(zahrnujici 1 mezibunéénou hmotou uvéznéné chrupavku sekretujici chondrocyty ptivodem z neuralni
liSty) ¢i z ni vzniklé kosti (shrnuti v Obr. 9) (Graham & Smith, 2001; Tian et al., 2022).

Zaberni $térbiny kopinatce se prolamuji v tésném kontaktu se Zabernimi nefridii (prvky
vylu¢ovacitho systému) perforaci endoderm-mezodermalni dvojvrstvy zabernich vychlipek
a mezoderm-ektodermalni dvojvrstvy atria (t€Ini komory kopinatce vystlané ektodermem a tstici ven
z kopinatciho téla otvorem zvanym atrioporus) (Kaji et al., 2016). Kazda z takto vzniklych §térbin je
navic fyzicky rozpilena vedvi dorzo-ventralnim rGstem zabernich vyztuznych elementd (Ezhova
& Malakhov, 2020). U zaludovcl nedochazi k Gplnému rozpileni faryngeéalnich Zzabernich Stérbin,
nicméné dochazi k jejich zatlaceni do tvaru pismene U, vice Stérbin dale tisti do spolecného Zaberniho

vaku odkud vedou ven z t¢la mezoderm-ektodermalni zaberni pory (Ezhova & Malakhov, 2020).
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Cephalochordata Urochordata Vertebrata
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Zabernich Stérbin

/faryngeélm’ mezoderm
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vychlipovani endodermu
exprese Pax-Eya-Six

Kmenové skupiny Deuterostomia

Obr. 9: Fylogeneticky strom druhotstych (Deuterostomia) ukazujici zmény ve vyvoji faryngealni oblasti.
Predci vSech druhotstych ziejmé vykazovali prolamovani faryngealniho endodermu do podoby s§térbin
(sekundarné ztracenych u ostnokozci). U strunatcd jsou segmenty mezi t€mito Stérbinami vyplnény i Thx!
exprimujicim mezodermem a u obratlovet dochazi navic k inkorporaci bun€k neuralni listy do téchto segmentt
za vzniku prominentniho endoskeletonu Zabernich oblouki. Pfevzato a upraveno podle Graham & Richardson,

2012.

Zajimavou problematikou je téz silnd asymetrie vyvoje faryngealni oblasti kopinatce, napf.

vyvoj funkéné ustniho otvoru na levé strané larvy (Soukup & Kozmik, 2016). Mnohé hypotézy se

snazily o homologizaci vlevo zakladajicich se tist kopinatce s usty riznych prvoustych i druhotstych

organizmd, piipadné i s levou hyomandibuldrni faryngealni vychlipkou, tudiz s levym spirakulem

obratlovct (Kaji et al., 2016). Situace
se u kopinatce ovSem nezda byt ,tak
jednoduchd* a Kaji (Kaji et al., 2016)
demonstruje kopinatéi usta jakoZzto
specidlni vychlipku levého prvniho
télniho somitu (jednoho z mezo-
derméalnich usekt davajicich vznik
mimo jiné t€lnimu svalstvu), ktery se

prolamuje nejprve do hltanové Casti

kopinatce a nasledné i do okolniho

Obr. 10: Schéma vyvoje ust larvy kopinatce na horizontalnich fezech.
LD a RD - levy a pravy coelomovy vybézek, 1 a 2 — 1. a 2. téIni somit,
ruzova Sipka predstavuje ustni otvor. Pfevzato a wupraveno podle
Soukup & Kozmik, 2016.

prostiedi (Obr. 10), homologizujici tsta kopinatce s obdobnymi coelomovymi pory u ostnokozct

(Echinodermata). Nicméné role takovychto mezodermalnich vacka se ve vyvoji kopinatce zda byt

16



pomérné bézna, predstavujici moznou evoluéni novinku skupiny Cephalochordata a nechavajici
spousty otdzek ohledné¢ mozného vztahu ust ¢i jinych struktur kopinatce s konkrétnimi zabernimi
Stérbinami obratlovci (Soukup & Kozmik, 2016).

Zaberni $térbiny a jejich opory jsou patrné i ve fosilnim zaznamu praobratlovci z obdobi
kambria, jmenovité si tu piedstavime rody Yunnanozoon a Metaspriggina (Obr. 11) fylogeneticky
nejspi§ mezi recentnim kopinatcem (Cephalochordata) a kruhoustymi (Cyclostomata) (Morris
& Caron, 2014; Tian et al., 2022). Rod Yunnanozoon vykazuje sérii vzdjemné podobnych Zabernich
vyztuh ptivodem z celularni chrupavky, jako je tomu u dne$nich obratlovci, coz podporuje myslenku,
ze vSechny faryngeélni oblouky ptedkt obratlovcli mély podobu nerozriznénych zabernich oblouk
(Tian et al., 2022). Rod Metaspriggina nese taktéz sérii zabernich vyztuh, které jsou navic kazda
slozena ze dvou elementd (dorzalniho a wventrdlniho), podobajici se situaci u celistnatcil
(Gnathostomata) (Morris & Caron, 2014). Prvni par téchto bipartitnich Zabernich elementi se zda

autorim (Morris & Caron, 2014) byti robustnéjSiho charakteru a postrada v zaznamu otisky zabernich

%

materialu.
A B
v
nt
mo b
— e
mo” — ba / > ba
1mm =~cb
L gonads

Obr. 11: Schémata lateralniho pohledu na faryngealni aparat roda Yunnanozoon (A) a Metaspriggina (B). mo — ustni
otvor, ba — zaberni oblouk, eb — epibranchiale, cb — ceratobranchiale, nt — notochord. Pfevzato a upraveno podle Tian et al.,
2022.

Na zéklad¢ téchto dokladl lze predpokladat (pfestoze ne zcela jiste) pritomnost spirakularni
Stérbiny podobajici se posteriorngj$im zabernim Stérbinam na bazi skupiny obratloveti, podobné jako

tomu je ve fosilnim zaznamu skupiny Galeaspida (viz kap. 3.3) (Gai et al., 2022).

3.2 Kruhousti (Cyclostomata)

ey

Nejdiive evolu¢né odvétvenymi skupinami recentnich obratlovet jsou jedini dodnes zijici bezcelistnati
(Agnatha), mihule a sliznatky. Vzhledem k jejich fylogenetické pozici by bylo mozné piedpokladat, ze
tyto skupiny budou vykazovat ancestralni znaky v ramci obratlovci (Mallatt, 2023). U obou téchto
skupin ovSem nenachazime spirakularni otvor mezi prvnimi dvéma faryngealnimi oblouky (Obr. 12)
(Mallatt, 1996; Oisi et al., 2013). U mihuli se prvni faryngealni endodermalni vychlipka (dévajici

vznik spirakularnimu traktu) zakladd v podobé antero-dorzaln€¢ smeérujiciho Sikmého vacku
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(Richardson et al., 2010) tésné za vélem,
slouzicim jako aparat pumpujici vodu do

hltanu,  pivodem  z mandibularniho

vélum

(prvniho faryngealniho) oblouku ‘c'ﬁlri?aivka

1. faryngealni

(Yokoyama et al., 2021). Nicméné¢ do  vichlika

hyoidn{ %

okolniho prostiedi se prolamuji za vzniku [} ?%)

7 dstni
dutina

Vs

vélum

hyoidni
oblouk

roud / Zaberni

Zaberni
Stérbina

zabernitho poéru az druhd a nasledné

proud
vody

posteriorni faryngealni vychlipky (celkem
sedm pori), které jsou zvnéjsku vyztuzené

zaberni
chrupavCitymi tyCinkovitymi elementy Stérbina

Zaberni

specidlniho branchialniho koSe (na rozdil oblouk

od typicky viceclankovych elementl

B2

viscerokrania ostatnich obratloved vy- larva dospélec

ztuzujicich  z4 z  vnitini ran
tuzujicic abry vt strany) Obr. 12: Schématické znazornéni horizontalniho Fezu larvy

(Richardson et al., 2010). Sliznatky taktéz 2 dospélce mihule ukazujici specializovany branchidlni aparat,
’ v dospélci postradajici derivat hyomandibularni vychlipky. Ruzova

embryonalné zaklddaji hyomandibuldrni  hvézdicka oznatuje prostor 1. Zaberniho poru (2. faryngedlni
vychlipky). Pievzato a upraveno podle Mallat, 2023.

(prvni faryngealni) vychlipku, v dospélci

se vSak do podoby zabernich $térbin vyvinou dokonce az ¢tvrta a nasledné posteriorni vychlipky (Oisi

etal., 2013).

Mihule a sliznatky nyni na zakladé molekularné-fylogenetickych analyz presvédcivé tvori
monofyletickou skupinu (skupinu, ktera zahrnuje vSechny potomky spolecného predka vSech druhti
takové skupiny) zvanou kruhotsti (Cyclostomata) (Stock & Whitt, 1992; Heimberg et al., 2010).
Absence spirakula u mihuli a sliznatek je tak zfejmé evolucni novinkou kruhoustych a nemusi tak

nutné reflektovat stav evolucné pied jejich odvétvenim od ostatnich obratlovct (Gai et al., 2022).

3.3 Kmenové skupiny Celistnatct

Informativni z hlediska ancestralnich znakd davnych obratlovci je fosilni zaznam skupin odvétvenych
evoluéné mezi kruhoustymi a Celistnatci (Gnathostomata), tedy kmenovych skupin Celistnatct.
Zajimavy doklad pfinasi prvohorni (silur az devon) taxon Galeaspida. V lebce Galeaspida rodu Shuyu
je totiz patrna plné vyvinutd hyomandibularni Zaberni $térbina mezi nepiili§ diferencovanym
mandibularnim (Celistni aparat zde neni vyvinuty) a hyoidnim obloukem (Obr. 13) (Gai et al., 2022).
V této Stérbin€ byly dokonce dochovany i otisky zabernich filament naznacujicich vyskyt
plnohodnotné ,respira¢ni jednotky“ v podob€é dvou hemibranchi (polozaber), jednoho

z mandibularniho a jednoho z hyoidniho oblouku namisto redukovaného pseudobranchu (Gai et al.,
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2022). Tato skupina tak pfinasi fosilni dikaz té€lniho planu s pIn¢ vyvinutou hyomandibularni zaberni
Stérbinou tvarem i funkci nerozlisitelnou od ostatnich posteriornich $térbin, podporujicich pohled na

spirdkulum jako na pozistatek ,,prvni Zaberni $té€rbiny (Gai et al., 2022).

Obr. 13: Spirakularni region u rodu Shuyu na schématu horizontalniho Fezu (A) a ve fosilnim materialu
(B a C). hm.f — ryha hyomandibularni §térbiny, vel.f a br.f — velarni a branchialni ryhy, gf — zaberni filamenta,
ma.a, hy.a a br.a — mandibularni, hyoidni a Zaberni oblouky, ebr.a — eferentni branchialni tepna, no — nozdra,
orb — otvor o¢nice, na — nasalni vacky, hy.o — otvor hypofyzy, nt — notochord. Pfevzato a upraveno podle Gai
etal., 2022. Nakres D — Nobu Tamura, 2017.

Podobné situace byla ptredpokladana i u dal$i velice vyznamné fosilni skupiny Placodermi
(pancifnati), tedy pln€¢ vyvinutd hyomandibuldrni zaberni §térbina mezi Celistmi (mandibuldrnim
obloukem) a hyoidnim obloukem (Watson, 1937). Nov¢jsi rekonstrukce ovSem takovyto stav
u Placodermi nepodporuji, nicméné je z jejich paleontologického zdznamu (z obdobi devonu) patrna

pfitomnost redukovaného spirdkula (Arsenault et al., 2004).

3.4 Paryby (Chondrichthyes)

Recentni Celistnaté obratlovce (Gnathostomata) 1ze rozdélit na paryby (Chondrichthyes) a Celistnatce
s kostni tkani (Osteichthyes ¢i Osteognathostomata) (Hughes et al., 2018; Stein et al., 2018;
Brownstein et al., 2024). V korunovych zéstupcich paryb nachézime relativné zvétSené spirakulum,
které ma dtlezitou specialni funkci béhem dychani (viz nize) (Summers & Ferry-Graham, 2001),
evoluéné¢ tedy v ramci paryb dochazi spolecné s morfologickymi zménami ke specializaci

spirakularniho otvoru z piivodni nediferencované zaberni stérbiny.
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3.4.1 Acanthodii

Acanthodii (trnoploutvi) ptedstavuji fosilni prvohorni skupinu rybovitych obratlovct fazenou v dnesni
dobé¢ na bazi paryb (Burrow et al.,, 2020). Jedna z prvotnich interpretaci spirakularni oblasti
u Acanthodii vychazela z pozorovani fosilii rodu Acanthodes a podobné jako zprvu u Placodermi
predpokladala vyskyt plné vyvinuté hyomandibularni $té€rbiny mezi Celistmi a hyoidnim obloukem
(Watson, 1937). Na zéklad¢ téchto ptedstav bylo navrhovano rozliSeni samostatné skupiny obratlovcii
zvanych ,,Aphetohyoidea“ (tedy obratlovcii s hyoidnim obloukem pozi¢n€é i funkéné volnym od
Celisti), kam by patfili pravé Placodermi a Acanthodii nesouci plné€ vyvinutou ,,prvni zaberni sté€rbinu
a predstavujici mezistupeii mezi kruhoustymi a rybovitymi obratlovci se spirakulem (Watson, 1937).
Tato pfedstava byla ovSem pozdéji jak pro rod Acanthodes, tak pro Acanthodii jako taxon,
prehodnocena a pfijata pritomnost redukovaného spirakula (Miles, 1964).

Zajimavy doklad ovSem piinasi fosilni zdznam rodu Cheiracanthus nesouci nejen dorzalné
posunuté¢ a zmensené vyvody spirakularniho traktu v podobé spirakuli, ale i dvojici redukovanych
hemibranchii (pseudobranchti) v kazdém z parovych spirdkuli (Obr. 14A, B) (Burrow et al., 2020).
Ptitomnost parového pseudobranchu, tedy jednoho pseudobranchu z posteriorni strany mandibularniho
(pfitomného 1 u recentnich spirdkulum vykazujicich druhti) a jednoho pseudobranchu z anteriorni
strany hyoidniho oblouku, u bazalni linie paryb nasvéd¢uje nezavislé ztraté hyoidniho pseudobranchu
u skupin Chondrichthyes (paryb) a Osteichthyes (Celistnatct s kostni tkani) (Burrow et al., 2020; Gai
et al., 2022).

3.4.2 Symmoriiformes

Symmoriiformes predstavuji vymiely fosilni fad paryb (pozdni devon az rany perm) fadici se k bazi
dnesnich chimér (Holocephali; sesterska skupina pfi¢noustych — Elasmobranchii zahrnujici dnesni
zraloky a rejnoky) (Frey et al., 2020). Jedna se o skupinu zpocatku taktéz vyvolavajici dojem plné
vyvinuté hyomandibularni Zaberni Stérbiny, ozivujici teorii skupiny ,,Aphetohyoidea® (Zangerl
& Case, 1976). Tento stav byl pozorovan na rodech Cobelodus (Zangerl & Case, 1976) a Ozarcus
(Obr. 14C, D) (Pradel et al., 2014). V trojrozmérnych modelech rekonstrukci obou téchto roda byla
patrnd napadnd mezera mezi Celistmi (mandibularnim obloukem) a hyoidnim obloukem
(ptipominajicim svymi skeletdlnimi elementy posteriorni méné diferencované Zaberni oblouky),
skytajici prostor pro pfipadnou plné vyvinutou hyomandibularni Stérbinu (Zangerl & Case, 1976;
Pradel et al., 2014). Vyzkum na fosilnim dokladu rodu Ferromirum naopak ukazuje velice tésny
prostorovy vztah elementii prvnich dvou viscerdlnich obloukt, které tak nenechavaji misto ani pro

rozmerové redukovany spirakularni otvor, natoz pro plné vyvinutou Zzaberni Stérbinu (Obr. 14E)

20



(Frey et al., 2020). Tato situace urodu Ferromirum miZze znamenat, ze vySe zminéné pozorované
otvory mezi prvnimi dvéma viscerdlnimi oblouky u zastupct Cobelodus a Ozarcus predstavuji

posmrtné artefakty zkoumaného fosilniho materialu (Frey et al., 2020).

3.4.3 Recentni paryby

Recentni paryby se déli na chiméry (Holocephali) a pficnousté (Elasmobranchii), z nichz spirakulum
v dospélosti vykazuji pouze zastupci v ramci Elasmobranchii (ovSem ne vSichni) (Stein et al., 2018;
Kardong, 2019). Pomérné velké spirdkulum nékterym parybam slouzi zejména jako pridatny
inhalantni otvor pro vodu, ktera je zvnéjsku hnana do oro-faryngealni dutiny a skrze posteriorni
zaberni Stérbiny zpét ven z téla (Obr. 14F) (Hughes, 1960; Summers & Ferry-Graham, 2001). Tato
funkce byla experimentalné prokazana naptiklad v jedincich druhu rejnok bodlinaty (Leucoraja
erinacea) (Summers & Ferry-Graham, 2001), macka skvrnitd (Scyliorhinus canicula) a rejnok ostnaty
(Raja clavata) (Hughes, 1960). U rejnokli byly objeveny irtzné respiratni moédy v zavislosti na
situaci, kdy u zvifat v klidu pfevazuje pravé nadechovani spirakulem (a vydechovéni skrze zbylé
zaberni Stérbiny) (Summers & Ferry-Graham, 2001). Spirdkulum pfedstavuje u mnohych paryb
zasadni inhalantni otvor, umoznujici funkéné obejit nadechovani skrze tsta (ktera jsou po vétsinu ¢asu
zahrabana ¢i jinak v kontaktu se substraitem u rejnokl, popf. zaneprazdnénd manipulaci kofisti
u zralokti) (Hughes, 1960; Summers & Ferry-Graham, 2001). V ramci vyvinutého spirakularniho

traktu nachazime u spousty druht i pseudobranch (Casto pomérné robustni, pfipominajici plné

vyvinuty hemibranch) mandibuldrniho oblouku (Hirschberger & Gillis, 2022) a spirakularni organ
(Barry & Boord, 1984).

spirakulum d I
% spirakulum

Obr. 14: Spirakuldarni region skupiny Chondrichthyes. A — fez spirdkulem rodu Cheiracanthus ukazujici dvojici
zakrnélych hemibranchii; B — schéma fezu A spolu se schématem laterdlnitho pohledu na hlavu rodu Cheiracanthus;
C az E — lateralni pohledy na zastupce Symmoriiformes, hvézdicka (*) znaci napadné velké otvory mezi prvnimi dvéma
oblouky u rodt Cobelodus (C) a Ozarcus (D), rod Ferromirum takovouto mezeru nevykazuje (E); F — Ventralni a dorzalni
pohled na rejnoka bodlinatého (Leucoraja erinacea) s priblizenou oblasti spirakula jakozto inhalantniho otvoru pro vodu.
A a B —pfevzato a upraveno podle Burrow et al., 2020; C — pfevzato a upraveno podle Zangerl & Case, 1976; D — ptevzato
z Pradel et al., 2014; E — pfevzato a upraveno podle Frey et al., 2020; F — pfevzato a upraveno podle Summers & Ferry-
Graham, 2001.
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3.5 Paprskoploutvé ryby (Actinopterygii)

Paprskoploutvé ryby (Actinopterygii) ptedstavuji jednu ze dvou hlavnich podskupin celistnatcti
s kostni tkani (Osteichthyes, Osteognathostomata) spolu se svaloploutvymi rybami (Sarcopterygii; viz
kap. 3.6) (Hughes et al., 2018). U bazalnéjsich linii je spirdkulum vyvinuté a mize zastavat i duleZitou
roli ptfi dychani, u dospélcti vrcholovych Teleostei spirakularni region tuto (i jakoukoli jinou) roli

pozbyva a neprolamuje se do vnéjsiho prostredi (Gai et al., 2022).

3.5.1 Bichiri (Polypteriformes)

Bazalni linii paprskoploutvych ryb predstavuje fad bichifi (Polypteriformes) (Hughes et al., 2018)
obyvajici nestalé a na kyslik chudé vody (Moritz & Britz, 2019). Témto podminkdm odpovidaji
i konkrétni adaptace, jakymi jsou napf. embryonalni vnéj$i zabry, napadné spirakularni otvory
a dychani vzdu$ného kysliku plicnimi vaky (Graham et al., 2014; Stundl et al., 2019). Ukazuje se, ze
pravé napadna spirakula umisténa na dorzalni strané¢ hlavy slouzi k piijimani vzduchu do plic
a zprostfedkovavaji az 93 % vSech nadechti dospélce bichira (Graham et al., 2014). Vzhledem ke své
stavb¢ hlavy (s sty na ventralni poloviné téla) by bylo pro bichira ponc¢kud obtizné nadechovat
vzdusny kyslik asty, misto toho pouziva pro pfijem vzduchu dorzalné ustici spirakula, ktera Ize uzaviit
sérii spirakularnich kistek slouzicich jako klapky, umoznujici nadech vzduchu pii minimalnim
vynofeni hlavy s ofima pod vodni hladinou a neruSenym pohledem na své okoli (Obr. 15A, B)
(Graham et al., 2014). Dalsi zajimavou modifikaci hlavové oblasti jsou externi zabry larev, vznikajici
akcelerovanym vyvojem bunék R

vSech zarodeénych vrstev hyoid-

niho  (druhého  faryngealniho)

oteviena

oblouku, ukazujici vyraznou vy- i -

astni dutina X s
Zabry  leva plice

vojovou flexibilitu tohoto oblouku
béhem vyvoje bichira (Obr. 15D)
(Stundl et al., 2019).

V rédmci prominentniho spi-

rakularniho traktu dospélce bichira

neni k nalezeni ani pseudobranch Obr. 15: Spirakuvlzir}u' oblast u l’)ichira. A - ?ozice b’ichira Pol)vzpterus
senegalus a otevieni spirakuldrnich klapek béhem nadechu, ptevzato
(Moritz & Britz, 2019), ani aupraveno podle Graham et al.,, 2014; B — lateralni pohled hlavy bichira
Polypterus palmas na snimku magnetické rezonance, zluté Sipky ilustruji
spirakularni  organ  (Johnston, proud nadechovaného vzduchu, pievzato a upraveno podle Graham et al.,
. o 2014; C - lateralni pohled na Casné embryo bichira Polypterus senegalus
2022). Béhem vyvoje bichira se s patrnou expresi genu Pitx znalici spirakularni plakodu, pfevzato
z Laboratofe kraniofacialni evoluce a vyvoje, nepublikovano; D — lateralni
pohled na larvu bichira Polypterus senegalus na snimku ze skenovaciho
elektronového mikroskopu, demonstrujici napadné vngjsi Zzabry (exg),

e — oko, pfevzato a upraveno podle Stundl et al., 2019.
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nicméné zaklada samostatna spirakularni plakoda, ktera je obvykle zédkladem spirakularniho organu
(Obr. 15C) (Brezarova, 2023), coz by mohlo naznacovat ztratu spirakuldrniho organu ¢i jeji plakody

béhem vyvoje bichira.

3.5.2 Jeseteri (Acipenseriformes)

Dalsi odvétvujici se linii paprskoploutvych ryb je tad jeseteti (Acipenseriformes) (Hughes et al., 2018)
s celou fadou modifikaci télniho planu vcetné redukce kostnaténi jinak chrupavcitého skeletu
zahrnujici Celedi jeseterovité a veslonosovité (Gaisler & Zima, 2018). U obou téchto celedi lze
pozorovat vyusténi spirakularniho traktu v podobé¢ spirdkula, avSak u obou je toto vyusténi relativné
redukované a ziejmé bez vyznamnéjsi funkce béhem respirace (Burggren, 1978; Burggren & Bemis,
1992). Jeseteti (jeseteroviti) v klidu spoléhaji zejména na pfijem vody bukalni pumpou (pfijimaji vodu
usty) a odvadéni vody operkuldrni Stérbinou ven téla, béhem ¢ehoz dochazi k omyvani zaber
okyslicenou vodou (Burggren, 1978). Pti obstrukci ust zvlada jeseter dychat pfivodem vody skrze
dorzalni Cast operkularni Stérbiny (ktera je u jeseterti zvétSena a operkulum zde tésné nepfiléha k trupu
zvitete) smérem do zaberni a nasledné i bukalni dutiny, odkud voda taktéz omyva zabry a je odvadéna
ventralni ¢asti operkularni $térbiny ven z téla (Burggren, 1978). Pfijem vody dorzalnim rozsifenim
operkularni S$térbiny jeseterd predstavuje zajimavou paralelu k pouziti spirakula jako pridatného
inhalantniho otvoru béhem neschopnosti ust pfijimat vodu vhodnou k respiraci (Hughes, 1960;
Burggren, 1978; Summers & Ferry-Graham, 2001). U veslonosti (veslonosoviti) jsou spirakula jesté
prostorové redukovanéj$i nez u jeseterovitych a ani zde nema spirdkulum vyznamnou respira¢ni
funkci (Burggren & Bemis, 1992). Veslonosi vzhledem ke své potravni strategii filtratortt vyuZzivaji
k dychani tsty pfijimany proud vody generovany béhem plavani (tzv. ram ventilation), ¢imz dochazi
ke sprazeni ptijmu potravy (zachytavanim potravy v takto pfijimané vod¢) a dychani (omyvani zaber
takto pfijimanou vodou) (Burggren & Bemis, 1992).

U obou skupin je ve spirakularni dutiné pfitomen relativn¢ hluboko schovany pseudobranch

(Goodrich, 1958) a spirakularni organ (O’Neill et al., 2012).

3.5.3 Kostlini a kaprouni (Holostei)

Kostlini (Lepisosteiformes) a kaprouni (Amiiformes) tvofi spolu s Teleostei, kostnatymi rybami,
velkou monofyletickou skupinu paprskoploutvych ryb zvanou Neopterygii, u nichz jiz nepozorujeme
prolomeni spirakularni dutiny do okoli ve formé spirdkula (Kardong, 2019; Brownstein et al., 2024).
Jak kostlini, tak kaprouni ovSem vykazuji spirakularni dutinu, kterd se embryonalné zaklada
z hyomandibularni vychlipky, u kaprounii se tato vychlipka béhem vyvoje embrya mize i docasné

prolomit do okolniho prostfedi a opétovné se uzaviit (Wright, 1885). Slepé zakonceny spirakularni
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trakt ovSem u kostlinti i kaprounti jinak vykazuje prvky tradi¢ni morfologie této struktury, minimalné
dorzélni spirakularni vybézek (n¢kdy zvany téz sluchovy vybézek na zéklad¢ své pozice vzhledem
k otické kapsuli) (Wright, 1885), spirakularni organ (O’Neill et al., 2012) ¢i pseudobranch, ktery
u kaprount zlstava v uzaviené spirakularni dutiné a u kostlina se b€hem vyvoje pfesouva na vnitini

sténu operkula (Goodrich, 1958).

3.5.4 Korunové kostnaté ryby (Teleostei)

Korunovou a velice diverzifikovanou skupinu paprskoploutvych ryb pfedstavuji Teleostei (Hughes
et al., 2018; Brownstein et al., 2024), u nichz neni spirakularni otvor pfitomny (Kardong, 2019). I zde
se ovSem hyomandibularni (prvni faryngedlni) vychlipka embryonalné¢ zakldd4, a to ve dvou
Casoprostorovych aspektech, nejprve jako mensi ¢asnad prvni faryngealni vychlipka smétujici z oro-
faryngedlni dutiny smérem dorzaln¢ a nasledné i jako pozdni prvni faryngealni vychlipka rostouci
zejména anteriorné a lateralné (Obr. 16A, B), ¢imz od sebe prostorové oddéluje skeletalni elementy
prvnich dvou faryngealnich obloukd (Talbot et al., 2012). Casné oblast vychlipky ma roli zejména
vrané signalizaci segmentace faryngealni oblasti zvifete, pozdni ¢ast pak tvaruje a stabilizuje
vyvijejici se skeletalni elementy obli¢eje (Talbot et al., 2016).

U Teleostei se spolu se

early-P1 C
spirakularni dutinou ztraci i spi- ’ / / y o P
P2 P3 P4 P5

rakularni organ (O’Neill et al.,

36 hpf WT

2012), nicmén¢ redukovana polo-

zabra prvniho faryngealniho (man-

dibularniho) oblouku  (pseudo- i o
ate-pl p3 p4 p5

branch) se ve vétsin¢ téchto ryb

Obr. 16: Spirakularni oblast v pribéhu vyvoje u Teleostei.
A a B —schémata sagitalnich fezli embrya dania pruhovaného (Danio rerio)
operkula (Obr. 16C) (Thiruppathy ukazujici vchlipovani ¢asného (early-P1) a pozdniho (late-P1) aspektu prvni

faryngealni vychlipky, P1 az 5 — 1. az 5. faryngealni vychlipka, hpf — pocet
et al., 2022). hodin po fertilizaci, ptevzato a upraveno podle Talbot et al., 2012;
C — lateralni pohled na dospélce Danio rerio s pseudobranchem vyznacenym
Sipkou, pfevzato a upraveno podle Thiruppathy et al., 2022.

dochovavda na wvnitfni  strané

3.6 Svaloploutvi (Sarcopterygii)

Svaloploutvi (Sarcopterygii) predstavuji vedle paprskoploutvych ryb (Actinopterygii) druhou evoluéni
vétev Celistnatci s kostni tkani (Osteichthyes) s velice heterogennimi skupinami zahrnujici
i ¢tvernozce (Tetrapoda) (Takezaki & Nishihara, 2017). V ramci této linie je pozorovatelnd vyrazna
tendence spirakularniho regionu k postupnému piechodu z funkce dychaci k nové funkci
efektivnéjsiho vedeni zvukovych vin do vnitiniho ucha souvisejici mimo jiné s prechodem obratlovct

z vody na sous (Gai et al., 2022).
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3.6.1 Latimérie a dvojdySni (Actinistia a Dipnoi)

Latimerie (Actinistia) a bahnici (dvojdysni, Dipnoi) pfedstavuji v tomto poradi nejdiive se odvétvujici
skupiny svaloploutvych ryb (Takezaki & Nishihara, 2017). Ani jedna z téchto skupin nema
hyomandibuldrni vychlipku zcela prolomenou do vnéjsiho prostiedi v podobé spirakularniho otvoru
(Fritzsch et al., 2023). U latimérie je ovSem v dospélci patrna spirakuldrni dutina, kterd se sice
neprolamuje do vnéjsiho prostiedi, ale zistava od n&j odd€lena pouze mebrandzni strukturou s funkci
usniho bubinku (tympana), tato dutina byla nejspiSe vyplnéna vodou (ptipadné tvorila v okoli tympana
vzduchovou bublinu) (Fritzsch et al., 2023). Dorzalni skeletalni prvek hyoidniho oblouku (osifikovana
hyomandibula) je ptilozen k vnitinimu uchu kolem této spirakularni dutiny (Fritzsch et al., 2023). Tato
konstelace spirakularniho regionu jiz u latimérie pravdépodobné napomédhala vnimani zvuku
oscilacemi tlakii ptisobicich na vnitini ucho (Fritzsch et al., 2023). Uzaviena spirakularni dutina
latimérie dale obsahuje i spirakularni organ ukryty pod kosténym afacialnim vybézkem nesoucim
zoubky (Johnston, 2022). Pseudobranch nicméné piitomny neni (Hughes, 1998).

Bahnici (recentni Dipnoi) nemaji spirdkulum ani spirakuldrni dutinu propojenou s oro-
faryngealni dutinou, pfestoze se tato dutina v embryu zaklada (Fritzsch et al., 2023). Spirakularni trakt
v dospélci bahnika pfetrvava pouze v podob¢ izolované komurky, ktera ov§em obsahuje spirakuldrni
organ (Johnston, 2022). Pseudobranch chybi (Goodrich, 1958). Hyomandibula bahnikd je silné
redukovana ¢i presnéji feceno z velké Casti fizovana s otickou kapsuli vnitiniho ucha (Fritzsch et al.,

2023).

3.6.2 Kmenové skupiny Tetrapodomorpha

Jednu z nejvyraznéjSich evolu¢nich zmén v ramci fylogeneze obratlovcil predstavuje piechod z rybich
forem ke ¢tvernozcim a s tim pevné spjaty prechod obratloveld z vody na sous béhem pozdniho
devonu (Clack et al., 2003; Brazeau & Ahlberg, 2006). Nyni si ukazeme nékteré dulezité rody tohoto
prechodu ve formé fosilnich doklad.

Jednu z prvnich linii Tetrapodomorpha ptedstavuje rod Eusthenopteron, ktery si zachovava télni
plan relativné typického rybovitého obratlovce. FEusthenopteron vykazuje celkem hluboky, az
vertikaIn¢ orientovany spirakularni trakt, ktery se na dorzalni strané témet v horizontalni roviné otvira
ve formé nepfili§ velkého spirakularniho otvoru (Brazeau & Ahlberg, 2006; Long et al., 2006).
Hyomandibula ptedstavuje Stihlou tyCinkovitou strukturu (pfipominajici z lateralniho pohledu
bumerang) zaklinénou a ,,ptekazejici v prostoru pro spirakularni dutinu snizujici tak jeji prusvit tésné

pted samotnym spirakularnim otvorem (Obr. 18A) (Brazeau & Ahlberg, 2006).
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Dalsi odvétvujici se linie predstavuji rody Gogonasus (Obr. 17) (Long et al., 2006)
a Panderichthys (Brazeau & Ahlberg, 2006). U obou téchto rodii Ize sledovat vétsi samotny otvor
spirakula, ktery vychazi z téla vice vertikaln¢, samotny spirakularni trakt je naopak mél¢i a spise
v horizontalni roviné v kontrastu se stavem u rodu Eusthenopteron (Brazeau & Ahlberg, 2006; Long
et al., 2006). Hyomandibula obou rodt je tvarem podobna jako u Eusthenopterona, maximalné trochu
Sirsi, nicméné je umisténa vice horizontaln€, ¢imz uvoliuje a zvétSuje prusvit spirakularni dutiny
(Brazeau & Ahlberg, 2006; Long et al., 2006). U rodu Panderichthys je znatelna absence distalni
(posteriorni) ¢asti hyomandibuly uvoliujici tak tuto kost od mandibularniho oblouku (Brazeau
& Ahlberg, 2006).

Nasledujici evoluéni ¢lanek predstavuje rod Tiktaalik (Obr. 17), ilustrujici pokracujici tendenci
dorzoventralniho zplosténi lebky a horizontalni polohy relativné kratké a rovné hyomandibuly (Downs
et al., 2008).

Télnim planem blizci dneSnim c¢tvernozcim (Tetrapoda) byli zastupci rodd Ventastega
(Obr. 17) (Ahlberg et al., 2008), Acanthostega a Ichthyostega (Clack et al., 2003), ktefi vSichni
vykazuji vyrazné spirakularni otvory a nejspiSe i hyomandibulu pfeménénou ve sluchovou kistku,
nazyvanou nékdy kolumela u nesavéich obratloveu ¢i stapes — timinek, komunikujici bezprostiedné
s vnitinim uchem. Ventastega a Acanthostega nejspise meli kolumelu vklinénou ve spirakularni duting
a zaroven v kontaktu s vnitfnim uchem bez pfitomnosti tympana, usniho bubinku (Clack et al., 2003;
Ahlberg et al., 2008). Tento stav piedstavuje nejspise evoluéné plivodni situaci uspoiadani stfedniho
ucha Tetrapod (Capshaw et al., 2022; Gai et al.,, 2022). Zajimavou evolu¢ni novinkou je pak
usporadani stiedniho ucha rodu Ichthyostega, kde v ramci spirakularni dutiny nejspiSe byla pfitomna
vzduchem vyplnéna komora, jez svoji ventralni sténou z mékké tkané komunikovala s kolumelou, ta je
u Ichthyostegy napadng zplostéla a bezprostfedné by mohla na tuto komoru zespodu ptisedat. Skrze
takto vklinénou kolumelu mezi sluchovou spirakularni komorou a vnitinim uchem by mohlo dochazet
ke transdukci zvukovych vin, resp. vyvolanych vibraci této komory po vzoru plynového méchyie

a Weberova aparatu u paprskoploutvych ryb skupiny Ostariophysi (Clack et al., 2003).

Polypterus

Gogonasus Tiktaalik Ventastega

Obr. 17: Porovnani lebek v dorzalnim pohledu zastupcii fosilnich Tetrapodomorpha a recentniho bichira, ukazujicich
napadné velké spirakularni otvory (spi). Pfevzato a upraveno podle Gai et al., 2022.
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Vzhledem k poloze a postupnému fyzickému oprosténi od ostatnich elementt hlavového skeletu
nasvédcuje hyomandibula ,,pfechodnych forem™ Tetrapodomorpha mensi zavislosti na dychani
pomoci pumpovani vody usty (Downs et al., 2008). Vzhledem k morfologii lebky vyse zminénych
zastupct, ktera by odpovidala bentickému zpasobu zivota, a napadné velkym spirakuldrnim otvordm
je podoba spirakularni oblasti bazalnich Tetrapodomorpha nejspi$ adaptaci pro dychani plynného
vzduchu (jako je tomu u recentnich bichiri) (Brazeau & Ahlberg, 2006). Pro funkci pfijmu, zesileni
a prenosu zvukovych signalii u recentnich ¢tvernozcii bylo takovéto uzptsobeni spirakularni oblasti

ziejmée vhodnou preadaptaci (Brazeau & Ahlberg, 2006).

3.6.3 Korunovi ¢tvernoZci (Tetrapoda)

Korunové skupiny c¢tvernozc zahrnuji recentni skupiny obojzivelnici (Lissamphibia), plazi
(Sauropsida i Reptilia, vCetn¢ ptaki — Aves) a savci (Mammalia) (Brownstein et al., 2024), u kterych
lze (vétSinou) pozorovat kompletni pfeménu spirakularniho traktu v dutinu sttedniho ucha odd€lenou
od okolniho prostiedi tenkou membranou — u$nim bubinkem, nebo-li tympanem (Obr. 18) (Clack,
2002; Gai et al., 2022). Tympanum se na rozhrani vnéj$iho a stfedniho ucha rozkmitava zvukovymi
vlnami z vnéj§iho prostfedi a tyto vibrace jsou nasledné sluchovou kustkou/klistkami pienaseny
dutinou stfedniho ucha do ucha wvnitfniho. (Capshaw et al.,, 2022; Fritzsch et al., 2023).
U obojzivelnikli a plazd (vCetné ptakt) je touto sluchovou kustkou kolumela (pfeménéna
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Obr. 18: Pfeména spirakuldrni dutiny v dutinu stfedniho ucha. A — frontalni fez lebkou rodu Eusthenopteron
v misté spirakula (spi); B1/2 — ventralni (palatalni) pohled na lebku (B1) a frontalni fez spirakularni oblasti (B2) rodu
Ichthyostega; C1/2 — lateralni pohled na lebku (C1) a frontalni fez dutinou stfedniho ucha (C2) zastupce plazd;
D1/2 — lateralni pohled na lebku (D1) a fez stfednim uchem (D2) savce. ar — articulare, e.e — vné&jsi ucho,
eu — Eustachova trubice, fv — ovalné okénko, hym — hyomandibula, i.e — vnitini ucho, in — incus, ma — malleus,
qu — quadratum, st — stapes, ty.c — tympanicka dutina, ty.m — usni bubinek (tympanum). Pfevzato a upraveno podle
Gai et al., 2022.
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hyomandibula) (Clack, 2002), u savct jsou sluchové kustky tfi, jmenovité tirminek (stapes, homolog
kolumely a hyomandibuly), kovadlinka (incus, homolog kosti quadratum) a kladivko (malleus,
homolog kosti articulare), z ¢ehoz timinek (¢i kolumela) je tedy embryonalné piivodem z hyoidniho
(druhého faryngealniho) oblouku a kovadlinka s kladivkem jsou ptivodu mandibularniho (z prvniho
faryngealniho oblouku, ptivodné tvotici tzv. primarni Celistni kloub) (Maier & Ruf, 2016).

Ukazuje se vSak, ze tympanické ucho téchto skupin zfejmé nevzniklo béhem fylogeneze
obratlovcl pouze jednou. Nejstarsi fosilni doklad stfedniho ucha s tympanem na misté spirakularni
dutiny pifind$i vymiela skupina Temnospondyli (z obdobi karbonu) ancestrdlni dneSnim
obojzivelnikim (Clack, 2002; Capshaw et al., 2022), u které funkci dychacich otvorti nejspiSe
prejimaji dorzaln€ (vzhiiru) smétujici nozdry (Gai et al., 2022). Nicmén¢ u kmenovych fosilnich
skupin Amniota (blanati, zahrnujici plazy vcCetn¢ ptakti a savce) neni patrné tympanum
a hyomandibula zde ma podobu siln¢jsiho tramu vklinéné¢ho mezi mozkovnu a Celisti (Clack, 2002).
Z toho by plynulo, Ze evolu¢né pivodnim stavem spirakuldrniho traktu Amniot je netympanické
sttedni ucho znamenajici nezavisly vznik a integraci uSniho bubinku do stfedniho ucha minimalné
tiikrat ve fylogenezi obratlovcl (u nékterych obojzivelnikt, u mnoha plazi véetné ptakd a u savci)
(Clack, 2002; Capshaw et al., 2022), pripadné ctytikrat pocitaje i spirakularni dutinu latimérie
(Fritzsch et al., 2023). Vicenasobnému nezavislému vzniku tympanického stfedniho ucha by
napovidaly i1 nékteré morfologické rozdily stfedniho ucha plazii a savcl, napf. pocet sluchovych
ktstek a jejich pozice vu¢i tympanu (Gai et al.,, 2022). Na druhou stranu doslo v evoluci
i k sekundarnim ztratdm tympanického ucha, napf. u nékterych Zab, u ocasatych obojzivelniku,
u Cervord, hatérie, hadii a nékterych dalSich plazii skupiny Lepidosauria (zahrnujici napt. jeStérky)
(Capshaw et al., 2022). Tyto ztraty mohou evolu¢né souviset s miniaturizaci télniho planu
(tympanické ucho pod kritickou minimalni velikosti pfestava byt efektivni), s velikosti genomu
(anutnosti budovat télni struktury zmalého poctu relativné vétSich bunck) ¢i prechodu
k fossorialnimu zptisobu Zivota (tedy zivotu v podzemnich norach, kdy je vyhodné&jsi vnimat spise
vibrace substratu) (Capshaw et al., 2022).

Spirakularni trakt (resp. dutina stfedniho ucha) hatérie, ptakt, krokodylt a né€kterych savci
navic obsahuje homolog spirakularniho organu, tzv. paratympanalni organ (viz kap. 1.4) (O’Neill

et al., 2012; Johnston, 2022).
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Spirakularni region se developmentalné zaklada mezi prvnimi dvéma faryngedlnimi oblouky jako
parova vychlipenina faryngealniho endodermu, ktera se mitize prolomit do vné&jsiho prostiedi za vzniku
relativné malého parového otvoru, nebo-li spirakula (Gai et al., 2022). Vzhledem k tomuto ptvodu lze
na spirakulum nahliZet jako na zbytek evolucné ,,prvni“ hyomandibularni Zaberni §térbiny, jez byla
zmenSena a odsunuta na dorzalni stranu anteriorni migraci hyoidniho oblouku podporujiciho celisti
(Graham et al., 2014; Burrow et al., 2020). Tomu nasvédCuje i pfitomnost redukovaného
pseudobranchu v ramci spirakularni dutiny predstavujiciho pozlstatek polozabry mandibularniho
oblouku (Hirschberger & Gillis, 2022; Thiruppathy et al., 2022).

Ontogeneze faryngealni oblasti (vCetn¢ oblasti spirakularni) podléha slozité propletené siti
signalizacnich kaskad a regionalizované exprese mnoha gentl, jejiz komponenty se mohou lisit jak
mezi riznymi segmenty (oblouky) faryngu v rdmci jednoho jednice, tak mezi stejnymi oblouky
rtiznych Zivogisnych druhti (Shone & Graham, 2014; Okada et al., 2016). Ustiedni roli ve vyvoji
faryngealni oblasti obratloveh ma hlavovy endoderm a zné se vychlipujici faryngealni vacky
(vychlipky), které jsou zdrojem kliCovych signali pro spravnou segmentaci hlavy a orchestraci
ostatnich bunécnych linii nevyjimaje migrujici buiiky neuralni liSty, jez davaji vznik pojivové tkani
faryngealnich obloukt vyztuzujicich oblast hltanu (Veitch et al., 1999).

Toto charakteristické vychlipovani endodermu se zdd byt znakem konzervovanym napfic
skupinou druhotstych (Deuterostomia), Zaberni S$térbiny vykazuji jiz Zaludovei (Hemichordata)
a kopinatci (Cephalochordata) (Kozmik et al., 2007; Gillis et al., 2012). Do faryngealnich oblouku
oddélujicich tyto Stérbiny byl pozdéji u strunatcti (Chordata) inkorporovan mezoderm a u obratlovct
(Vertebrata) i buniky neuralni listy spolecné tvofici prominentni visceralni skelet dneSnich obratlovct
(Graham & Richardson, 2012).

Spirakulum ancestralnich praobratloveti mélo nejspis podobu plné€ vyvinuté hyomandibularni
zaberni $térbiny mezi nepfili§ diferencovanym mandibularnim a hyoidnim obloukem, jako je tomu ve
fosilnim zaznamu skupiny Galeaspida (Gai et al., 2022). Skupina kruhoustych (mihule a sliznatky)
tuto §térbinu v dospélosti ziejmée zcela ztratila (Gai et al., 2022). V ramci evoluéni linie paryb mizeme
sledovat postupnou pfeménu hyomandibularni $térbiny funkcéné nerozliSené od ostatnich Stérbin ve
vysoce specializované prostorové redukované spirakulum, slouZici jako pfidatny otvor pro nadech
vody béhem obstrukce ust (Hughes, 1960; Summers & Ferry-Graham, 2001). Paprskoploutvé ryby
(Actinopterygii) naopak ukazuji postupnou tendenci ke ztrat¢ spirakularniho traktu, kdy u nejdiive se
odvétvujicich bichirt slouzi spirakulum jako dulezity inhalantni otvor pro vzduch, ale v nasledujicich
liniich ztraci funkéni vyznam a u korunové skupiny Teleostei se jiz spirakularni dutina v dospélosti

vubec nevyskytuje (Graham et al., 2014). U skupiny svaloploutvych (Sarcopterygii) Ize sledovat trend
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premény spirakula z otvoru pro nadechovani vzduchu (tento stav, patrny i u bichirt, je nejspis pro obé
linie Osteichthyes evolu¢né piivodnim stavem) k funkci mechanotransdukce zvukovych vin z vnéjsiho
prostiedi k vnitinimu uchu u étvernozct (Tetrapoda) (Clack, 2002). Spirakularni vychlipka recentnich
¢tvernozcl se neprolamuje zcela do okolniho prostiedi za vzniku spirdkula, nybrz od né&j zistava
oddélena tenkou membranou, usnim bubinkem, jest€ vice napomahajicim zachytivani a Sifeni
zvukovych signali (Clack, 2002).

Tyto strukturni i funkéni promény naptic¢ obratlovéimi skupinami (Obr. 19) ilustruji velice
pusobivou evoluc¢ni flexibilitu a dynamiku spirakularni oblasti. Spirakularni region ovSem i v dnesni
dobé¢ skyta stale mnoho otazek. At uz obecnéjsiho razu, tykajici se kuptikladu samotného ptivodu této
oblasti, tak konkrétnéjsi otazky ¢i diskrepance. Piikladem takového nesouladu miize byt absence
mechanosenzorického spirakularniho orgadnu u dospélce bichiri (Johnston, 2022), u nichz se ovsem
embryonaln¢ zaklada samostatna neurogenni plakoda v oblasti spirdkula, ktera obvykle dava tomuto
orgdnu vzniknout (Brezarova, 2023). Pravé osud této plakody u bichira otevira zajimavou

problematiku, které bych se rad vénoval béhem svého navazujiciho magisterského studia.
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Obr. 19: Fylogeneticky strom obratlovci shrnujici evoluci spirakularni oblasti. hy — hyomandibula, in — incus,
ma — malleus, spi — spirakulum, sq — squamosum, st — stapes. Pfevzato a upraveno podle Gai et al., 2022.
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