
3 Základní apomorfie Craniata 
 
* Neurální lišta 
* Plakody a z nich odvozené struktury (smyslové 
orgány apod.) 
* Mozek s rhombomerickou segmentací 
* Hypofýza (neuro+adeno) – centrum humorální 
regulace 
* Celkovostní sensorické orgány s multiciliárními 
receptory (neuromasty) 
* Chrupavka s potenciálem mineralisace 
* Zuby a odonotodová kaskáda  
* Axiální skelet a hlavový skelet 
* Zvětšení počtu genů v genomu (! nezávislá 
evoluce paralogových kopií) 
 
 
 

u jiných strunatců ? 
 

NEW!%

Metamerní segmentace  
 - výchozí rozvrh morfogenese 

strunatců 
 

somitická diferenciace mesodermu, branchiomerie, 
rhombomerická organisace NS, chorda, ocas, 

Obratlovci:%
2504400%
buněčných%
typů%

Ostatní%kmeny:%
5425%
výjimka%členovci%
(asi%50)%

Neurální lišta: základní apomorfie Craniata 
P�íklady bun��ných typ� vznikajících z neurální lišty 

• Míšní ganglia 

• ganglia sympatického a parasympatického systému 

• Sekre�ní bu�ky endokrinních žlaz 

• Schwannovy bu�ky, endotel cév 

• Chondrocyty a blastemy branchiální oblasti a viscerokrania 

• Pigmentové bu�ky 

• Odontoblasty, osteoblasty 

• Vasoreceptory 

• Neuromasty, pouzdra smyslových orgán� a �ásti 
neurokrania 

 Klí�ová apomorfie Craniata?   

Neurální lišta 
neuromast 

universální 
strukturní 

modul 
obratlovčích 
smyslových 

orgánů postraní čára ploutvovců 



Inovační(krok(

předznamenávající(potenciál(

neurální(lišty:((

!

emancipace%jednotlivých%
buněk%z%tkáňové%organisace%–%
diferenciační%autonomie%
buněčných%individuí%

!

Další!varianta!téhož!"!

embryogenese!Amniota%

 Klí�ová apomorfie Craniata?   

Neurální lišta  
Hlava 

Ektodermální 

plakody – 
základ 
komplexních 
smyslových 
orgánů 

ektodermální 
invaginace 
(iniciace 
mesenchymem 
n.lišty?) + 
neurální papila 

(neuro)plakody: 

Epibranchální, 
dorsolaterální 

otické, optické, 
olfaktorická, 

stomodeální + 
adenohypofysární 

Obratlovci:%
radikální%
nárůst%

komplexity%

emancipce%individuality%

prodloužení!individuální!existence,!

zvětšení!tělesné!velikos@,!

prodloužení!generační!doby,!

rodičovské!inves@ce!atd.! zvýšené!energe@cké!

nároky!

efek@vní!potravní!

strategie,!sensorické!a!

motorické!inovace!!

nárůst%dimensionality%morfogeneQckého%a%ekologického%prostoru%

specialisace!a!inova@vní!přestavby!!!

buněk!

tkání,!orgánů!

a!jejich!integrace!

!

fysická!realisace!
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regulační!mechanismy!

prodloužení!

ontogenese,!

specialisace!!

vývojových!

mechanismů!

Komplexita(obratlovčího(rozvrhu(

emancipce%individuality%

prodloužení!individuální!existence,!

prodloužení!generační!doby,!

rodičovské!inves@ce!atd.!

zvýšené!energe@cké!

nároky!

efek@vní!potravní!

strategie,!sensorické!a!

motorické!inovace!!
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členitější%metabolická%
dynamika,%fysiologická%
a%behaviorální%
regulace%
energeQckých%příjmů%a%
výdajů%%
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zuby%
čelisQ%
lebka%
mozek%
smysly%
pohybový%aparát%a%
tělesná%konstrukce%
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emancipce%individuality%

prodloužení!individuální!existence,!

prodloužení!generační!doby,!

rodičovské!inves@ce!atd.!

zvýšené!energe@cké!

nároky!

efek@vní!potravní!

strategie,!sensorické!a!

motorické!inovace!!

nárůst%dimensionality%morfogeneQckého%a%ekologického%prostoru%

specialisace!a!inova@vní!přestavby!!!

buněk!

tkání,!orgánů!

a!jejich!integrace!

!

fysická!realisace!
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prodloužení!

ontogenese,!
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vývojových!
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členitější%
metabolická%
dynamika,%

fysiologická%a%
behaviorální%

regulace%
energeQckých%

příjmů%a%výdajů%%
%

zuby%
čelisQ%
lebka%
mozek%
smysly%

pohybový%aparát%a%
tělesná%konstrukce%

tandemová%duplikace%genomu%
zmnožení%regulační%genů%a%
paralelní%evoluce%jejich%homologů%

metamerisace%tělesné%stavby%
kontrolována%Hox%geny%%%
hlava!–!oblast!bez!exprese!Hox!genů!

několik!mechanismů!celkovostní!regulace:!

neuroektoderm!a!nervová!soustava!

!

rozsáhlá!

knihovna!

regulačních!

modulů!

neurální%lišta%
plakody%%

kmen  Chordata - strunatci 
podkmeny: 

 

- Tunicata (Urochordata) - pláštěnci 
 
- Cephalochordata (Acrania s.str.) - 

kopinatci, bezlebeční 
 
- Craniata (*Vertebrata) - obratlovci 

synapomorfie ? 

Chordata - 
synopse 
taxonů 

Cephalochordata (Acrania) 
•  Kopinatec: “Amphioxus”= Branchiostoma 
•  Jeden z nejdůležitějších modelů srovnávací 

morfologie (několik tis. prací): tradičně 
vnímaný jako předobraz obratlovců (Mečnikov, 
Kölliker, Kowalevski aj.) 

Berthold Hatschek 
(1854-1941) 

Branchiostoma lanceolatum – Kopinatec plžový 



Cephalochordata (Acrania) 
•  marinní, mělký litorál (do 50 m), agilní 

mikrofágové (rozsivky apod.), pohybliví 
•  takřka kosmopolitní 
•  2 rody: Branchiostoma (24 spp.), 

Epigonichthys (7 spp. incl. Asymmetron) 

Cephalochordata 

•  ploutevní lem, metapleury 
•  jednovrstevná pokožka (cylindrický epitel), 

rosolovité pojivo 
•  chorda dorsalis - průběh, stavba (apomorfie) 
•  chybí kost, chrupavka apod. 
•  svalstvo: boční sval - myomery, myosepta (60 

párů), asymetrie,                                             
vs. sval břišní stěny a svěrače stomodea 
(viscerální, nesegmentované) 

Historická poznámka:  

- Metapleurová teorie 
vzniku kon�etin 

- Kopinatec=obratlovec bez 
hlavy 

Fakticky: 
Cephalochordata:    
�ada odvozených 
znak�,  relace ke 
Craniata nikterak 
t�sné  



Trávicí systém 

•  ústní štěrbina + cirri, ústní dutina s plachetkou 
(velum), vířivý orgán, velární cirri, Hatschekova 
jamka (cf. adenohypofýza) 

•  hltan (pharynx), žaberní štěrbiny (prim, sek. etc. - 
celkem 80), endostyl, epibranchiální rýha,  

•  obžaberní  prostor (atrium), atrioporus (porus 
abdominalis),  

•  jícen, jaterní vak, střevo, anus 

Kopinatec 

Nervový systém 

•  neurální trubice, metamerie (rhombomery) - 
pohárkové pigmentové (Hesseho) buňky - míšní 
očka (autapomorfie), párové míšní nervy - smíšená 
fce (asymetricky)  

•  rostrální rozšíření - 	mozek
: pigmentová skvrna 
(u larvy), infundibulární orgán (cf. neurohypofýza), 
Koellikerova jamka (cf.neuroporus, čich) 

•  smyslové orgány obratlovců (vč. statického 
smyslu) chybí (i u larvy!) Nervový systém kopinatce: dokonalá metamerní organisace 

 
65 rhombomer 



•  NS:!segmentace,!!asymmetrie%v%rostrální%oblasQ,!vnitřní!a!
vnější!ústní!plexus,!levá!inervace!vela!

Nervová!soustava!a!„hlava	!kopinatce!

•  V!celé!délce!těla!jednotná!
trubice!s!úzkým!kanálkem!

•  Jednovrstevná,!v!každém!

segmentu!2!Hesseho!buňky!

(světločivné,!uvnitř!

neurocoelu!),!1!pár!nervů!

(dors.)!

•  Hlavový!konec:!Köllikerova!
jamka!(čich?),!pigmentová!

skvrna,!infundibulární!orgán!!

Míšní kanál 

Motorické neurony 

Hesseho buňky 

Köllikerova%jamka,%%
%%%%pigmentová%skvrna,%%
%%%%%%%infundibulární%orgán%%

“hlavový” váček                   +   prevelární oblast (r1-r4) 

Cévní systém 
•  srdce chybí: pouze žilný splav (sinus venosus) 
•  Tepenný systém: aorta ventralis - žaberní tepny 

(arteriae branchiales) a bulbilli - krkavice  
(arteriae carotis) + aorta dorsalis - arteriae 
lateralis + střevní plexus 

•  Žilný systém: kardinální žíly (venae cardinales 
anteriores et posteriores) - ductus Cuvieri (do 
žilného splavu) + vrátnicový oběh: vena 
intestinalis - vena portae - jaterní plexus - vena 
hepatica (do žilného splavu) 

•  Krev bez dýchacích pigmentů, pouze granulocyty 



Vylučovací systém 
•  specifická stavba - cyrtopodocyty (analogické 

protonefridiím kroužkovců vč. solenocytů)  - 
z mesodermu na dors.stěně prim. žab. 
oblouků (t.j. odlišně než u Craniata), dtto jiná 
ultrastruktura 

•  ledviný kanálek, ústí do peribranchiálního 
prostoru 

•  Hatschekovo nefridium – první nepárové 
nefridium za ústy/velum – největší (doklad 
homologie úst a levé žab. štěrbiny 

Pozor: ne pravý 
glomerulus, 

podocyty ve stěně 
„cévy	 – u 

kopinatce „cévy	 
bez endotelu 

Reprodukce 

•  gonochoristé, tvar a uložení gonád u obou 
pohl. shodné (10-35. prim. segment), gamety 
uvolňovány prasknutím stěny gonády do atria 

•  oplození vnější, přehledná embryogenese, 
larvální vývoj (3 měs.) 

Embryogenese 
•  ovum oligolecitální, rýhování totální, ekvální 
•  blastula: makromery (veget.pól), mikromery 

(anim.pól) 
•  gastrulace invaginací, archenteron, blastoporus - 

horní ret: vnější list-nervová ploténka, vnitřní list 
h.rtu – „hlavový“ mesoderm, postraní - 
coelomové váčky - somity. Spodní ret - ektoderm. 
extense 

•  neurula: medulární ploténka-nerv.trubice, chorda, 
diferenciace prvosegmentů (=somity=coelomové 
váčky), extense ektodermu, uzavírání nerv. trubice 
- neurenterický kanál, neuroporus 



 Larvální vývoj 
 2 somity - opuštění vaj. obalů, 14 
somitů - prolomení tráv. trubice vč. 
1. žab. štěrbiny, rychlá diferenciace 
somitů a protahování těla kaudálně 

 larva zcela asymetrické, ústní 
štěrbina na levé straně, prim. a sek. 
žab. štěrbiny symetricky 

 metamorfosa: symetrisace, 
prostoupení prim. a sek. žab. 
štěrbin, vytvoření peribranchiálního 
prostoru a metapleur, založení a 
differenciace gonád 

Larva  kopinatce - asymetrická, nemá atrium 
apod., pelagická p�ed metamorfosou klesá na 
dno - metamorfosa: symetrisace, atrium, 
metapleury, stomodeum 

Larvální vývoj:  postupná symetrisace těla, duplikace 
žaberních přepážek, přerůstání žaberního koše záhyby atria, 
uzavírání atria, diferenciace ploutevního lemu a úst (levá 1.š 

u 

Preorální!

ciliární!jamka!

Hatschekova!jamka!–!homologon!

adenohypofýzy!

!

Preorální!ciliární!jamka!H!?!Plakoda!

(Sox()!

Kopinatec!

ústa!

Holland!a!Holland:!J.!Anat.!(2001)!199,!pp.!85±98,!

kmen  Chordata - strunatci 
podkmeny: 

 

- Tunicata (Urochordata) - pláštěnci 
 
- Cephalochordata (Acrania s.str.) - 

kopinatci, bezlebeční 
 
- Craniata (*Vertebrata) - obratlovci 

synapomorfie ? 



1 – metamerisace tělesné stavby 

2 – organisace cévní soustavy 

3 – párové míšní nervy,  

4 – Hatchekova jamka (= 
adenohypophysární plakoda?) 

5 – infundibulární orgán 
(=neurohypophysa?) 

6 – jaterní žláza,  

 

 

 

 

 

Tunicata  =   Urochorda 
      Pláštěncita   = 

Pláštěnci 

Tunicata!

•  Extrémně!odvozená!tělesná!!

!!!!organisace!a!životní!cyklus!(rodozměna..)!

•  Dospělci:!u!většiny!jen!žaberní!koš!s!
endostylem!+!střevo,!coelom!redukován!na!

perikard!a!gonády,!!spojující!znak!–!vnější!

plášť!Htunika!(polysacharid!tunicin!+!složitá!

vnitřní!stavba)!

•  !Larva:!notochord,!nervová!
trubice,faryngotremie,!endostyl,!

metamerní!svalstvo,!ocas!

Urochordata (Tunicata) 
•  salpy (Thaliacea) - pelagiál  ca     50 spp. 

- kruhosvalí (Cyclomyaria) 
- pásmosvalí (Desmomyaria) 

•  - ohnivky (Pyrosomida) 
•  sumky (Ascidiacea)  -přisedlí    ca 2000 

spp. 
– „Enterogona	 (soliterní, velké),   

„Pleurogona	 (koloniální)  - tradiční avšak 
umělé taxony 

•  vršenky (Appendicularia) – pelagiál   ca  
100 spp. (=Copelata=Larvacea) Z
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sumky   salpy / ohnivky / salpy     vršenky 

Urochordata (Tunicata) – výlučně mořská 
skupina, filtrátoři fytoplanktonu 

•  Redukce metamerisace, mesodermálních struktur a 
coelomu (zůstává jen perikard) 

•  polysacharidový plášť - tunica s vnějším vzrušivým 
pojivem a pohyblivými mesenchymálními buňkami 

•  ztráta notochordu (chorda pouze u pelagických larev) – 
u vršenek ale i v dospělosti 

•   srdce pumpuje střídavě dopředu i dozadu 
•  postlarvální redukce nervového systému 
•  Peribranchiální (obžaberní) prostor (=atrium) s 

vlastnostmi kloaky 
•  častá rodozměna a koloniální modifikace 
•  krvinky,  hemovanadin apod. 



Tunicata:    Alternativní reproduční strategie: 
pohlavní                  vegetativní 
rekombinace, selekce, dispersní larva     Extrémně krátká generační doba 

oozoid 
blastozoidi 

salpy 

Thaliacea – salpy 
Doliolida, Salpida, Pyrosomida 

•  mořští, pelagiální, soliterní - koloniální, 
přijímací a vyvrhovací otvor proti sobě - 
reaktivní pohyb, obžaberní prostor nemusí být 
vyvinut, žaberní štěrb. - do kloaky, velké dors. 
nerv.ganglion se smysl. orgány,  

•  metagenese: vajíčko -> nepohlavní oozoid –> 
produkuje pučením kolonie pohl. jedinců – 
blastozoidů (gonozoidů),  různé varianty 

•  velcí až 5 cm, kolonie až 4 m 

Ekologie!salp!vs.!metagenese!

•  Salpy!–!vysoce!efek@vní!konsument!fytoplanktonu,!

agregace!mukosním!sekretem,!velmi!rychlý!obrat,!

agregace!exkretů,!významná!větev!uhlíkovéhp!

metabolismu!oceánu!!(jižní!moře)!

•  Diversifikované!reprodukční!strategie!–!možnost!

okamžité!opera@vní!reakce!na!lokální!koncentrace!

planktonu:!!!

–  vysoká!koncentrace!–!produkce!blastozoidů!(nejrychlejší!
generační!obrat!u!Metazoa),!vytváření!kolonií!!H!mimořádně!

efek@vní!redukce!pop.explose!fytoplanktonu!!/!!!!

–  nízká!koncentrace!a!atypická!disperse!potravy!–!pohlavní!
rozmnožování,!dispersní!larvy,!soliterní!strategie!!

Doliolida(=Cyclomyaria) :     velcí soliterní ,   
9 sval�, velký po�et št�rbin, hltano�eb. vak - celé t�lo, 
uzavíratelné otvory - reaktivní pohyb, velké  dors. 
mozk.gangl. + statocysta, slo�itá metagenese, 15 spp. 

Oozoid salpy rodu Doliolum 

Doliolum(



St�evo 

srdce 

endostyl 

�ab.koš 

p�ijímací otvor 

stolo prolifer 

Stolo dorsalis 

Thaliacea, Doliolidae (=Cyclomyaria):  
Doliolum 

Oozoid  

Cyclomyaria 
Doliolum  
metagenese  

Phorozoidi 

Blastozoidi 

stolo prolifer 
- phorocyty - 
stolo dorsalis 

vaj 

Vajíčko
"larva 

Gonozoid 

oozoid 

Thaliacea - salpy 

Desmomyaria = 
Salpida – pásmosvalí 
45 spp 

Salpida (=Desmomyaria): svaly na ventr. stran� nejsou 
uzav�eny, jediná �ab. št�rbina s ví�ivým aparátem, mozek v 
p�ední �ásti t�la + drobné oko, vlastní útroby na zadní basi t�la 
(„nucleus	), t�lo a� 20 cm,   19 rod� 45 spp. 

blastozoid: pár varlata, 1 ovarium - 1 vejce vývoj ve folikulu 
(vý�iva krví matky) " oozoid-stolo prolifer: blastozoidi  

Salpa democratica 

Salpa maxima 



Thaliacea: Desmomyaria:  Salpa democratica 

P�ijímací otvor 

Endostyl 

Ganglion+ocellus 

�aberní p�epá�ka 
(mezi otvory) 

Srdce 

St�evo 

Atrium a ústí atria 

 

stolo prolifer a řetízek blastozoidů 

oozoid 

Salpa democratica 
Thaliacea 

tvorba%blastozoidů%–%
nejrychlejší%generační%obrat%v%
rámci%všech%
mnohobuněčných%živočichů%
!

!

řeizky!blastozoidů!se!mohou!(ale!

nemusí)!chovat!jako!autonomní!

(mnohojedincová)!!individua!

Řetězec!blastozoidů!Salpa(maxima!

Boero!F,!Belmonte!G,!Bracale!R!et!al.!2013![v1;!ref!status:!indexed,!hrp://f1000r.es/1ok]!

F1000Research!2013,!2:181!(doi:!10.12688/f1000research.2H181.v1)!

Pyrosomida - 
ohnivky 
Pyrosoma – 5 spp. 

Pelagické kolonie - a� 4 m 
(sek.blastozoidi - proterand. 
hermafroditi): , stavba t�la 
jako u salp,  alesvalstvo red., 
�ab.koš jako u sumek, 
mozkové gangl. s �lenitým 
okem (rohovka, �o�ka, 
pigment base), sv�telný 
orgán (bakterie) v hltanu – 
bioluminiscence – koloniální 
efekty, komunikace 

vaj.bohaté �loutkem - 
oozoid-stolo prolifer- 4 
prim.blastozoidi 

Růstová 
zóna kolonie 

Pyrosoma 

Salpa 



Thalicaea:   Pyrosoma atlanticum 

Thaliacaea:   Pyrosoma atlanticum 

luminiscenčně!komunikující!!

kolonie!s!reak@vním!pohybem!

…!!!občas!!nemalých!!rozměrů!
„Ascidiacea – sumky	  

sběrná skupina pro přisedlé formy (>2000 spp.)    
(? výchozí typ tělesné organisace pláštěnců) 

•  mořští, litorální , přisedlí, soliterní 
(Phlebobranchiata) i koloniální („Pleurogona	), 
mohutná tunika - u kolonií společná pro všechny 
(Stolidobranchiata) 

•  velký obžaberní prostor (atrium), přijímací a 
vyvrhovací otvor poblíž sebe, tráv. trubice tvaru U, 
nerv. gangl. (+nerv.žláza a coronární orgán) a 
vířivý epitel u přij. otvoru, endostyl, nepohl. 
rozmožování (pučení z base hltanu) a pohlavní, 
proternad. hermafroditismus,   



Sumky 
 

Generalisovaní 
pláštěnci 

standardních 
vlastností (larva vs. 

dospělec, ad. sesilní, 
soliterní či kolonialní, 

rozm. pohlavní i 
vegetativní, bentičtí 

filtrátoři, zejm. litorál  

cf. Ciona intestinalis 

Clavelina lepadiformis  

Clavellina dellavallei 

Aplousobranchiata - pospolitky Aplousobranchiata - pospolitky 



Clavelina+

Aplousobranchiata - 
pospolitky 

extrémně redukovaná těl. 
stavba – jednovrstevný 
epitel, 

Aplousobranchiata 
Diplosoma, Didemnidae,  

Phlebobranchiata 
– pravé sumky 

Ciona intestinalis 

Tunicata=Urochordata 

Phlebobranchiata   
(pravé sumky – „Ascidiacea	) 

 

Cione intestinalis 

Botryllus schlosseri 

Stolidobranchiata 
- zřasenky 

spol.kloaka 

„Ascidiacea	�
Stolidobranchiata - 
z�asenky 

 
Botryllus violaceus, z�asenka 

schema kolonie 



Tunicata - 
Urochordata 

(„Ascidiacea	) 

Stolidobranchiata 

Stolidobranchiata
– zřasenky 

 

mnohé spíše 
soliterní, resp. 

výrazně 
individualisované: 

 

srv. Molgulidae, 

Octacnemida 
Polycarpa aurata 
 
Stolidobranchiata: 
Styleidae 

Polycarpa%

Styela+clava+

Stolidobranchiata: 
Styleidae 

Pyura+

Stolidobranchiata: 
Pyuridae 

Molgula+

Stolidobranchiata: 
Molgulidae 
 
soliterní občas i volně 
pohyblivé formy, 
chladnější moře vč. 
polárních oblastí, 
oportunističtí 
makrofágové  

Molgula!–osvalení!atriálního!

sifonu,!ledvina!!H!carnivorie,!

+H!pohybová!emancipace!

Stolidobranchiata: 
Molgulidae 



Hexacrobylus(=(

Oligotrema(

!

specialisovaný!

hlubokomořský!

predátor!

srv.!osvalený!

atriální!otvor!

atdH!!

Stolidobranchiata: 
Molgulidae 

Tunicata!

Sorberacea%
!popsány!4!rody!asi!20!spp.!

!

Bathyální!(1000H8000!m),!

soliterní!!

redukovaný!žaberní!koš,!velký!

žaludek,!zachována!nervová!

trubice!–!draví!makrofágové!(lov!

korýšů,!polychaetů!apod.)!

!

!

podobnos@!s!čeledí!Molgulidae%
(zachována!nerv.!trubice,!členitý!

žaludek,!autapomorf.:!!ledvina!

diferencovaná!z!pravého!výběžku!

perikardu)!

Octacnemidae 
 

5 spp., Batypelagiál (>4 
km)  Botryllus+schlosseri+%(zřasenka)%H!!

kosmopolitní!invazní!druh,!!

modelový!representant!koloniálních!

sumek!

Botryllus:((

vznik!kolonií!

integrací!

primarních!

clusterů!!!"(

spektrum!

alterna@vních!

variant(

Lauzon!et!al.!2002!

larva:!!!!1!hodina!"!

metamorfosa!



Botryllus(((zřasenka)(

ca!6@!denní!cyklus!obnovy!kolonie:!

!

výměna!blastozoidů!!

dokonale!regulovanou!apopto@ckou!

autodestrukcí!odstupujících!jedinců!

Botryllus:(po!odstranění!

všech!jedinců!clusteru!(2)!a!

podpůrných!buněk!(3)!H!

rekons@tuce!clusteru(4)!z!

residuí!cév!(?!isol.!buněk!

pláště)!H!!během!ca!1!hod.!

!

Tunica!–!celulosa!produkovaná!
celuloseHsyntetázou!(CesA!gen!–!

získaný!horizontálním!přenosem!z!

prokaryotní!DNA!)!

Tunicin!–!! polysacharid!(chemicky!

celulosa),!ale!řada!

unikátních!charakteris@k!–!

množství!stopových!prvků,!

pleteň!polysacharidových!

filamentů!(prům.!15!nm),!

fenomenální!

elektrochemická!specifika!

(elektroporace)!atd.!

!

příměs!tunicinových!

vláken!zvyšuje!až!100x!

konduk@vitu!

elektrolytů!

Pyura(spiniferia(

(Pyuridae,!

Stolidobranchia!

AU!

!

!

mikrospikuly!a!

inkorporace!

jednobuněčných!

řas!do!povrchu!

pláště!

Herdmania(momus(

jedna!z!nejhojnějších!sumek!

(3H50!m),!

!

plášť!produkuje!

vápnité!rozvětvené!

spikuly!–!do!nich!jsou!

začleňovány!řasy,!které!

posléze,!které!mohou!

vytvářet!i!členitý!

porost!sumky!dokonale!

překrývající!

2013:!!minerální!a!krystalografické!charakteris@ky!spikul:!!

CaCO3!ve!formě!unikátního!minerálu!H!vateritu,!

krystalograficky!zcela!odlišného!od!kalcitu!či!aragonitu!

H!produkt!superposice!tří!různých!fraktálních!úrovní!

organisace!krystalitů!na!každé!úrovni!modulovaných!

organickou!intervencí!H!

nyní!ukazováno!jako!vůbec!nejkomplexnější!případ!

biomineralisace!

Gilbert!et!Pokroy,!!

Science(2013!



Plášť!–!prostředí!pro!ak@vní!realisaci!funkčního!potenciálu!autonomních!

extraindividuálních!buněk!integrujících!jednotlivé!strukturní!elementy!

těl!/!kolonií!pláštěnců!

Voln� pohyblivá larva s chordou, segmentací mesodermu 
(myomery, myosepta), nervovou trubicí, mozkem a statocystou, 
stolopapilami (adhesivními orgány) na p�ední �ásti t�la: 

Preinfundibulární orgán 
– polohový smysl? 
 
Infundibulární orgán – 
neurohypophysa? 

Kopinatec sumka 
(Botryllus) 
- larva 

Komplexní 
vícejádrové 
ganglion se 

specialisovanými 
vícebuněčnými 

smysly v zóně Otx 
 

Pax 2/5/8 – Eng 
zóna: organisační 

předěl viscerálního 
ganglia a “mozku” 

– dtto Craniata 



Metamorfosa 
larvy sumky 

přisednutí na 
podklad, ztráta 

ocasu, rychlá 
přestavba těl. 

organisace, 
přeměna 

stolopapil na 
stolon, fixující 

jedince a 
strobilující 

dceřinné jedince 

 

Metamorfosa sumky 

(48 hod. !) 

Tunicata=Urochordata 

Phlebobranchia  
(pravé sumky – 
„Ascidiacea	) 

Metamorfosa sumky 

(48 hod. !) 

Tunicata=Urochordata 

Phlebobranchia  
(pravé sumky – 
„Ascidiacea	) 

co se stane s CNS, chordou 
aj. tkáněmi larvální 

organisace ??? 



Appendicularia
- vršenky   

(Copelata či 
Larvacea)  

 ca 100 spp. 

Appendicularia 

- Vršenky 

Chybí metagenese, rozmnožování 
sexuální, Většina druhů - 
proterandrický hermafroditismus, 
po dozrání vejce – opuštění 
schránky, ovarium bez vývodu, 
zralé vejce - traumatické 
uvolnění, po rozmnožení hynou – 
živ. cyklus ca 5-14 dní 
Některé spp. gonochoristé  
larva bez tráv. systému, dtto 
sumky 

Appendicularia - Vršenky 

Oikopleura dioica Fritillaria 

Kowalewskia 
Appendicularia 

Výměna!

schránky!–!

každé!3H4!hod.,!

!!

syntéza!nové:!

!ca!20!min!

Mikrofágové,!filtrace!

prostřednictvím!

extraindividuálních!

tunicinových!sítek!



Marine%snow%

Stavba!schránky:!atrak@vní!objekt!

současných!studií!!

2012!

Povrch(těla(O((schránkotvorný(epitel((oikoplasRc(epithelium):!ca!2000!

buněk)!s!rigorosní!topografickou!specialisací!a!extrémní!odlišnosi!

jednotlivých!buněk!(různá!ploidita!–!endoreduplikace!a!zvětšování!

buněk!v!průběhu!růstu!,!tvarové!charakteris@ky!jádra!a!exprimační!

profil).!!"!buněčná!individualisace%=%plakodisace%povrchu%těla%
%

Extrémně!determinis@cký!vývoj!"!

důsledná!funkční!diferenciace!povrchu!těla!

Velmi!specifický!

exprimační!

profil!

jednotlivých!

ektodermálních!

polí!

Proteinové!domeny!

jednotlivých!oikosinů!



fcf!–!food!

concentra@ng!filter!

!

if!–!inlet!filter!

If!–!vytvářen!

Eisenovým!políčkem,!

Fcf!–!Folovým!

políčkem!

Postup!stavby:!

kolagenověHcelulosová!

kostra!schránky,!

zvětšení!a!tvarové!

úpravy!ak@vním!

pohybem!ocásku!+!

aposice!celulosových!

mikrofilamentů!–!geny!

CesA1+!CesA2!!!!

exprimační!

parerning!

!

v!oblas@!

produkující!fcf!

Oikosiny%–%specifická%skupina%ca%50%
proteinů,%z%podstatné%čásQ%zcela%

unikátních%
!

Míra!podobnos@!jednotlivých!oikosinů!a!

známých!proteinů!!

sumek,!!

jiných!druhoústých!a!!

ostatních!živočichů!

Lokalisace(oikosinů(na(chromosomech:(

!–!2H8!paralogů:!!

!produkt!serie!(min.!3)!!genomických!duplikací!!

"  s!následnými!redukcemi!genomu!?!!!!:!!!!

"  srv.!genom%vršenek%je%nejmenší%v%rámci%Metazoa%(ca%0.03%pg)%!!!!
!

přes!odlišný!počet!a!časové!rozložení!polyploidisačních!cyklů!

jednotlivých!funkčních!domén:!!obligatorní!endoreduplikace!

úroveň!

endopolyploidisace!

je!34H1600!C!(prům.!

ca!1000!C)!"!

!

funkční!kapacita!

genomu!je!tedy!

1000!x!0.03!pg!=!30!

pg!!!

!

!

!

Vršenky%(a!Tunicata!obecně)!mají%nejmenší%genom%ze%všech%Metazoi%–%0.03%pg%%
Životní%cyklus%

vršenky%
!

!

!

F:!!oplození!

4h:!uvolnění!larvy!z!

obalů!

15h:!metamorfosa!

2.H5.den:!postupné!

zvětšování!pouzdra!

gonád!

6.!den:!masivní!

gametogenese,!!

páření,!smrt!

ad%samec% ad%samice%



Ganot!et!al.!

2007,!Dev.Biol.!

Oikopleura:(

!

životní!cyklus!6.5!

dne!

!

6.!den!rapidní!

oogenese!

!

coenocysta:%
mulQcelulární%

orgán%produkce%
oocytů%

Hox – geny  
vršenka 

Exprese Hox pouze 
v ocasní části 

avšak Hox 11-13 !! 

FylogeneQcká%struktura%podkmene%Tunicata:%
%

sumky,%salpy,%vršenky%?%

Phlebobranchiata 

Thaliacea 
Stolidobranchiata 

Appendicularia 
Aplousobranchiata 

Tunicata (Urochordata) Fylogenetický strom žijících pláštěnců 
(Urochordata) odvozený ze sekvencí 18S rRNA:  
Velmi podobná topologie stromu byla nalezena také při kombinaci 
molekulárních a morfologických znaků.  
Podle Stacha a Turbevilla (2002). 
 
 

 

Pravé sumky 

 

Salpy 

 

Zřasenky 

 

Vršenky 

 

pospolitky 

2009:  An updated 18S rRNA phylogeny of 
tunicates based on mixture and secondary 
structure models 
 
Georgia Tsagkogeorga1,2 email, Xavier Turon3 email, Russell R 
Hopcroft4 email, Marie-Ka Tilak1,2 email, Tamar Feldstein5 email, Noa 
Shenkar5,6 email, Yossi Loya5 email, Dorothée Huchon5 email, 
Emmanuel JP Douzery1,2 email and Frédéric Delsuc1,2 

… ale kmen  Chordata - strunatci 
podkmeny: 

 

- Tunicata (Urochordata) - pláštěnci 
- Cephalochordata (Acrania s.str.) - 

kopinatci, bezlebeční 
- Craniata (*Vertebrata) - obratlovci 

Fylogenetická struktura 
kmene Chordata ? 



Vztahy%uvnitř%Chordata%

Cra      Cep     Tun           Cep    Tun    Cra       Cra     Tun     Cep 

1 – metamerisace tělesné stavby 

2 – Hatchekova jamka (= adenohypophysa?) 

3 – infundibulární orgán (=neurohypophysa?) 

4 – párové míšní nervy, 5 – jaterní žláza,  

6 – organisace cévní soustavy 

7 - atrium 

? 

..ale 

Notochordata 

Cra      Cep     Tun           Cep    Tun    Cra       Cra    Tun   Cep 

?
* Vakovité srdce 

*Expanse a apomorfní diferenciace 
ektodermu, potlačení metamerie  

* CNS: mozkové gangl., oko, 
statocysta 

* 1997: dorsoventral polarisace NS 
(geny HNF, Pax3, Pax6, Shh!) 

* 1999: shodná exprese  Msx, Hh, Gli 

* 2003: cupulární/coronární orgán 
(Pleurogona)– neuromasty a shodná 
inervace s neuromasty Craniata 

* 2004: exprese genů neurální lišty v 
plášti Ciona (chromocyty. Melanocyty) 

* 2005: 1+3 ektodermálních 
smyslových plakod (koexprese Six, 
Eya,Pax,Dach, COE– dtto u embrya 
Craniata kde aktivuje rozvoj opt.a 
otické části mozku) – ne u kopinatce 

Diagram comparing the main events of morphogenesis of 
the stomodeal and neurohypophyseal placodes (marked 
bylines in A and D) in C. intestinalis and B. schlosseri. 
The sensory vesicle of C. intestinalis and the ganglionic 
vesicle ofB. schlosseri are resorbed during 
metamorphosis and are not present in the juveniles. Light 
grey, tunic; medium grey,ectodermal tissues; dark grey, 
endodermal tissues. 

Buňky coronárního orgánu sumky, 
 
Embryogenese úst a smyslového 
váčku (plakody) 

2006:%mol.fyl.%4%%sesterskou%skupinou%obratlovců%
jsou%pláštěnci:%

Pláštěnci%+%obratlovci%=%Olfactores%

Ale zřejmé již ze základních informací : 
… je-li klíčovým znakem Craniata neurální lišta a 

celkovostní regulace – totéž je u Tunicata –  

Plášť -  extraindividuální síť 
volně pohyblivých 
(pluripotentních) buněk (- dtto 
neurální lišta) %



Tunicata + 
Craniata 

= 
Olfactores 

? Poučení:+
!

Pláštěnci!sdílejí!takřka!všechny!

klíčové!apomorfie!obratlovců!

"obratlovci!a!plaštěnci!tvoří!

jednotnou!skupinu!Olfactores%
!

co%charakterisuje%jejich+
komplexitu%?%%

co%je%jejím%%zdrojem?%

Cephalochordata=Acrania     Craniata-Vertebrata    Tunicata=Urochordata 

PRINCIP METAMERNÍ SEGMENTACE 

EMANCIPACE VÝVOJOVÝCH SPECIFIK, CELKOVOSTNÍ REG 

emancipce%individuality%

prodloužení!individuální!existence,!

zvětšení!tělesné!velikos@,!

prodloužení!generační!doby,!

rodičovské!inves@ce!atd.! zvýšené!energe@cké!

nároky!

efek@vní!potravní!

strategie,!sensorické!a!

motorické!inovace!!

nárůst%dimensionality%morfogeneQckého%a%ekologického%prostoru%

specialisace!a!inova@vní!přestavby!!!

buněk!

tkání,!orgánů!

a!jejich!integrace!

!

fysická!realisace!

HHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHHH!

regulační!mechanismy!

prodloužení!

ontogenese,!

specialisace!!

vývojových!

mechanismů!

Komplexita(obratlovčího(rozvrhu(

Pravidla%strukturní%organisace%
živočichů%
!

!

!

%
buňka%
tkáně4orgány%
jedinec%
rodina4dém%
populace%–%druh%(reprodukční!kon@nuum)!!

Tunicata:%
%

obligatorní%
nerespektování%

funkčních%a%
strukturních%

odlišnosj%
jednotlivých%

organisačních%
úrovní%

%

Stem urochordates adopted a determinative mode of development, 
reduced the size of their genomes, lost temporal collinearity of Hox-gene 
expression, broke up their Hox-gene cluster and lost the need to use 
retinoic acid (RA) for anteroposterior axial patterning associated with 
the reorganization of their CNS. Larvaceans lack the classic genetic 
machinery to synthesize, degrade and detect RA, and they also lack a 
complete genetic system for DNA methylation (carried out by DNA 
methyltransferases (Dnmts), but nevertheless build a complete chordate 
body plan that is retained throughout life. Mouse image courtesy of 
Getty Images. 

..to
též

%na
%úr
ovn

i%

gen
om

u%

Tunicata: 
Rozpad 
kolinearity 
Hox genů a 
návazných 
regulačních 
modulů ! 



Tunicata%:%%extrémně%malý%genom%%0.0240.1%pg%
Obratlovci:!(0.4)!2!–!133!pg!!! Kreisler and Krox20 dependent enhancers critical in segmental regulation of the hindbrain appear to be 

specific for the vertebrate lineage. In contrast, neural enhancers that function as Hox response elements 
through the action of Hox/Pbx binding motifs have been conserved during chordate evolution. The functional 
assays reveal that these Hox response cis-elements are recognized by the regulatory components of 
different and extant species. Together, our results indicate that during chordate evolution, cis-elements 
dependent upon Hox/Pbx regulatory complexes, are responsible for key aspects of segmental Hox expression 
in neural tissue and appeared with urochordates after cephalochordate divergence. 

Natale E. et al. 
2001 Evolution of 
anterior Hox 
regulatory 
elements among 
chordates. 
BMC Evol Biol. 2011 
Nov 15;11:330. 

 

Rhombomerická 
organisace 
mozku (partim) 
je ustavována 
expresí Hox1-4 
a specifickými 
vazebnými geny 
Pbx, Krox20, 
Kreisler 
Hox/Pbx system 
je u 
Urochordata 

2009:  An updated 18S rRNA phylogeny of 
tunicates based on mixture and secondary 
structure models 
 
Tsagkogeorga et al….and Frédéric Delsuc 2009 

2009 

Phylogeny of Metazoa inferred from the concatenation of the 13 mitochondrial proteins. Bayesian consensus tree of 
5 individual MCMC obtained using the CAT+BP+Γ4 mixture model on the concatenation of the 13 proteins (54 taxa 

and 2,136 amino-acid sites). Values at nodes indicate Bayesian posterior probabilities (PP). Circles indicate strongly 
supported nodes with PP ≥ 0.95. The scale bar represents the estimated number of substitutions per site.  

Singh et al. BMC Genomics 2009 10:534   doi:10.1186/1471-2164-10-534 

 

Herdmania momus (Stolidobranchiata) mitochondrial 
genome map. Protein coding genes, rRNAs, and 
tRNAs are shown in red, green, and black, 
respectively. Gray numbers indicate the length of non 
coding regions longer than 40 bp, the location of the 
repeated sequences is indicated in blue.  
Singh et al. BMC Genomics 2009 10:534   doi:
10.1186/1471-2164-10-534 
 

mt genom čelistnatců 
(člověk: 16,569 bp) 

 
 
  

mt genom Tunicata – zcela 
odlišná strukturace 

mt!genom!různých!

skupin!sumek!–!

extrémní!odlišnos@,!

velmi!málo!společných!

kombinací!(barevně)!



Comparison of lineage-specific evolutionary rates. The graph is a plot of the 54 root-to-tip distances 
calculated from branch lengths estimated under the GTR+Γ8 model on the reference topology (see Figure 5) 
for the concatenations of rRNA-coding (y-axis) and protein-coding (x-axis) mitochondrial genes. Symbols 
corresponding to non-bilaterian outgroups (green squares), tunicates (red triangles), and all other 
bilaterians (blue diamonds) are indicated. The phylograms showing the branch lengths inferred from each 
dataset are presented with the highly evolving tunicates figured in red. The linear regression dotted line is 
figured with its associated equation and correlation coefficient. The y = x line is also indicated to underline 
the difference in average evolutionary rate between the rRNA and protein mitochondrial partitions.  
Singh et al. BMC Genomics 2009 10:534   doi:10.1186/1471-2164-10-534 
 

Heterogenita a 
extrémní 
plasticita mt-
genomu: 
 
autApomorfie 
Tunicata ? 

Analysis of amino acid composition heterogeneity of mitochondrial proteins among 
metazoans. Principal Component Analysis (PCA) of the amino acid composition of the 13 
mitochondrial proteins from the 54-taxon metazoan dataset. Individuals are plotted in 
the first two principal components of the PCA which explain 53.1% and 15.3% of the 
total compositional variance, respectively. Points corresponding to Cephalochordata 

(red), Tunicata (purple) and Gnathostomata (blue) are circled.  
Singh et al. BMC Genomics 2009 10:534   doi:10.1186/1471-2164-10-534 

 

Pláštěnci%–%exemplum%totální%jinosQ,%%
mdlobně%tušené%komplexity,%jíž%jaksi%

nerozumíme%

mainstream:!

!

mnohačetné!

pokusy!o!

odvysvětlení!

 

Společný předek Olfactores: 
 
*Soustředění morfogenetické aktivity 
do prechordální oblasti – mimo zónu 

Hox- regulace,  
*Panplakodární primordium, 

kompositní smysly odvozené z plakod, 
*multiciliární neuromasty jako 
elementární strukturní modul 

smyslového aparátu, 
*Emancipace a potenciální mobilita 

neuroblastů 



Olfactores:%
!

cvičný!scénář!

divergence!

Kambrická explose 
 
 
Ediacarská biota 

…ale 
 

Fosilní záznam 
obratlovců: 

 
Ve srovnání s jinými 

skupinami (Arthropoda, 
Annelida, Mollusca atd. 

 - Tradičně chybí, nejstarší až 
koncem kambria resp. v 

ordoviku  

Fosilní záznam Craniata: 
 
Početnější teprve od (ordoviku) a 
siluru: 
“Ostracodermi” – dominantní 
skupina Si-De 
 
FAD  svrchní kambrium- Ordovik: 
Anatololepis, Arandaspis, Astaraspis, 
Euryptychius 
 
 

Sansom et al.. 1997 

ordovik%460%Ma%



Primární dovednost charakterisující obratlovce ve fosilním záznamu: 
exoskelet a odontodová kaskáda: 
Ektoderm + mesenchym neurální lišty 

sklovina!

den@n!

den@n!

denQn!–!
produkt!

neurální!

lišty!

sklovina!

Anomalocaris  (Arthropoda):  
velký predátor – až 60 cm 

Burgess 
Shale 
510 Ma 

Chordata – pouze Pikayia 

Anomalocaris: 
kosmopolit? (Chenjiang, 
Burgess, Australie) – 
vysoce efektivní predátor 
– zásadní selekční faktor 
v evoluci kambrických 
obratlovců  

Yunnanozoon 

CHENGJIANG 

Chengjiang, Yunnan, S-China, 530 Ma  

Yunnanozoon, Haikounella - spodní 
Kambrium (starší ne� Burghess Shale),  



Vetulicolia   - sesterská skupina strunatc� ?, basální Tunicata ? 

?!individuace!

žaberních!košů!–!

podobné!pláštěncům!

Didazoon , spodní kambrium, Chengjiang S-China, 

+!

Craniata: posun do mělkého 
sladkovodního prostředí 

Zvětšení tělesné velikosti, 
vytvoření vnějšího ochraného 

krunýře – exoskeletu, 
prostřednictvím masivní 

interakce ektodermu a 
neurogenního mesenchymu: 

neurální lišty " 
RQ adaptivní strategie etc. 

!

Tunicata: redukce 
tělesnosti a 
individualní 
exklusivity,  

!

Genomické!

přestavby!?!

NC,plakody,!

hlava!!

Opabinia 

Anomalocaris 

Mineralisace 
povrchu těla – 

kostěný pancíř:  
radikální 
omezení 

působení 
predátorů 

Predace specialisovanými členovci  
– klíčový faktor evoluce Olfactoria 

 
!

Orientace%morfokliny%(evolučního)%pokroku%
!

" Členitá!tělní!stavba!
" Více!konstrukčních!prvků!
" Kompaktní!integrace!dílčích!prvků!do!supraordinovaných!celků!

" Kanalisace!segmentační!dynamiky!do!alterna@vních!orgánových!

specialisací!

" Vyšší!efek@vita!energe@cké!a!látkové!asimilace!

" Větší!energe@cký!a!látkový!obrat!a!spojené!adaptace!
" Prodloužení!ontogenese!a!délky!života!
" Delší!generační!doba!
" Zesílení!rozhraní!individua!a!prostředí,!!resp.!interakční!

exklusivity!supraordinovaných!celků!

Apod.!

" %Větší,%silnější,%výkonější,%početnější%

Ne%vždy%!%



Zviřátka!

to!dělají!

také!

tak!!!

…%jde%to%i%jinak%


