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Larva se obecné definuje jako mezistadium ontogenetického vyvoje, které je morfologic-
ky 1 anatomicky zasadné odlisné od dospélce, po urcitou dobu na tomto stadiu setrvava, a do dos-
pelého stadia pfechazi procesem zvanym metamorféza. Je-li v ontogenezi zafazena larva (¢i né-
které dalsi stadium morfologicky odlisné od dospélce), nazyva se tento typ ontogeneze nepiimy
vyvoj (na rozdil od pfimého vyvoje, kde ontogeneze neni charakterizovana vyraznymi mor-
fologickymi transformacemi).

Uvedena definice vyvolava predstavu, ze vajicko a dospélec — jakozto vychozi a termi-
nalni stadium somatogeneze — jsou dva primarni poly individualniho vyvoje, mezi néz se vklada
rizny pocet morfologicky odliSnych mezistadii. Tato pfedstava je vSak zavad¢jici. Je nutné vyjit
ze skuteCnosti, ze evoluce zivocCichu je v podstaté evoluci ontogenezi. Jestlize se néjaka skupina
zivocichil ptizpisobila odliSnému prostiedi, projevilo se to nezbytné i v tom, Ze termindlni stadia
ontogeneze reprezentuje forma morfologicky pfizpisobena novému prostiedi. Jestlize napt. néja-
ka skupina vodnich zivocichl ptesla k zivotu na sousi, projevilo se to jejich ontogenezi tim, Ze
rana stadia jsou jeSté vazana na vodni prostiedi, terminalni stadia se vSak ptizplsobila zivotu na
sousi. Terminalni stadia jsou tedy jakymsi dodatkem (adici) na konci individualniho vyvoje, kte-
r4 ma umoznit dospélym stadiim zZivot v novém prostiedi. Je tedy zfejmé, ze primarnim faktorem
v morfologickém rozriiznéni ontogeneze je adaptabilita dospélych stadii.

Ontogeneze je vSak limitovana ¢asem a pro-
to z davodu ¢asové kompenzace jejiho prodlouzeni
o terminalni stadia doslo ke zkraceni (abreviaci) ji-
nych stadii, pfipadné k jejich uplnému vypusténi.
Timto zpltisobem (modifikaci ontogeneze je vsSak
mnohem vice, pii¢emzZ i1 terminalni stadia mohou
byt eliminovana) dochazi k chronologické dife-
renciaci ontogeneze, v disledku ¢ehoz se ncktera
morfologickd stadia udrzuji v ontogenezi déle, jina
jen kratce, ptipadné zcela chybi.

V detailech mohou byt larvalni stadia velmi
riznorodd, podobné jako dospélci. Nicméné 1 zde
Obr. 344 Primarni morfologické diferenciace 1ze od téchto strukturdlnich specializaci odhlédnout
ontogenetického vyvoje a priklad moZnych sekundarnich 5 definovat zakladni stavebni plan, ktery je ur¢itym
modifikaci (dole). Caste¢né podle Northcutta (1996). f1r o v s

larvalnim typtim spolecny.

Pti vzniku mnohobunécénych zivocCichii byla ontogeneze velmi jednoducha a morfolo-
gicka diferenciace termindlnich stadii nepatrna. Opakovalo se zde sdruzovani prvoki do sféric-
kych a uvnitt dutych kolonii (viz obr. 3). V ontogenezi mnohobunéénych reprezentuje tyto kolo-
nie blastula. U dospé€lcti n¢kterych dneSnich Zivoc¢ichli (Acoelomata, Pseudocoelomata) se toto
stadium zachovava nikoliv primarn¢, nybrz jako druhotny stav vznikly eliminaci terminéalnich
stadii ontogeneze a tedy jejim zkracenim. Stadium obrvené blastuly se
vSak zachovava jako larvalni stadium u hub, pfi¢emz dospélec zdan-
livé reprezentuje piisedlou gastrulu (viz nize). Larvy maji podobu tii
zékladnich typt, pficemz morfologicky je nejblize blastule coelo-
blastula. Blastula, u niz ¢ast bunck povrchové vrstvy imigruje do blas-
tocoelu a po ztraté¢ bicikl jej vyplni, se nazyvd parenchymula. Oba
typy vznikaji totdlnim a rovnomérnym ryhovanim. Nerovnomérnym
ryhovanim (u vapenatych hub) vznika blastula, ktera je charakteristic-
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Obr. 345 Larva vapenitych hub typu coeloblastula, vznikajici totadlnim a témét stejnomérnym
ryhovanim. Je naznacena multipolarni imigrace (ingrese) bunék do blastocoelu, v disledku
&¢ehoz miize vzniknout parenchymula. Ze Smidta (1960).
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ka velkym mnozstvim mikromer na
vegetativnim polu, na animalnim poélu
jen nevelkym poc¢tem makromer. Na-
zyva se stomoblastula. Bi¢iky mikro-
mer sméfuji do blastocoelu. Makro-
mery nikdy nemaji bi¢iky; uprostied
policka makromer je otvor spojujici
blastocoel s vn€j$im prostiedim. Tim-
to otvorem se vnitfek blastocoelu vy-
chlipi, pficemz dojde k pievraceni
(exkurvaci) vrstvy bunék, takze u de-

Obr. 346 Zpiisob zmény polarizace bunék exkurvaci v kolonii prvoka finitivni larvy (amfiblastuly) smé&tuji
Janetosphaera. Podobnym pochod probiha pfi pfeméné stomoblastuly biéﬂ(y mikromer vné. Tento proces

v amfiblastulu hub. Ze Smidta (1960). pf.lpominé pOChOdy v koloniich né-

kterych jednobunécnych, kde ke zme-
n¢ polarizace bun¢k dochazi rovnéz
exkurvaci. U vSech tfi typl se vnitini
masa bunék posléze diferencuje na
vnitini entoderm a mesenchym. Larvy
hub Ziji volné¢ jen pomérné kratkou
dobu (asi 24 hod.), poté piisedaji k
podkladu. V misté piisednuti (u am-
fiblastuly vegetativnim pdlem, opatie-
nym fasinkami) se vytvaii deprese
(n€kdy nespravné oznacovana jako

Obr. 347 Amfiblastula (vlevo) a jeji pfisednuti k podkladu (A-C). “blaStoporuS”) ze které vznika Spongo-
Osculum se vytvati na animalnim pélu, poté co se spongocvoel ze strany coel (Obr, 347C) Osculum se vSak
vegetativniho polu uzavie. Podle Minchina a Schulze, ze Smidta (1960). prorazi sekundarné na opaéném polu,
takze dospéla houba nereprezentuje gastrulu.

Larva zahavct je pokrocilejsi, protoze reprezentuje gastrulu, stejné jako dospély zivocich.
Obecné se nazyva planula. Jeji télni sténa se skladd ve vétSiné€ piipadti pouze ze dvou vrstev.
VétSinou vznikd multipolarni ¢i unipolarni imigraci povrchovych bunék do blastocoelu (jako u
parenchymuly hub), s naslednym odskrcenim (delaminaci) vnitini vrstvy (entodermu, nazyvaném
v tomto piipad¢ podle své funkce rovnéz fagocytoblast) od vnéjsi vrstvy (ektodermu). Vytvaii se
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Obr. 348 (nahote) Vznik planuly invaginaci. A - coeloblastula, B - gastrula,
C - volné plovouci planula, D - piisedla planula. Podle Heina, ze Smidta (1960).

Obr. 349 (vlevo) Vznik planuly osmicetného koralnatce Sympodium. A, B -
stereoblastula, C - vznik gastralni dutiny rozestupovanim entodermu, D - planula.
Podle Smidta (1960).

gastralni
dutina




201

Morfologie larev

tak stereogastrula. Jeji dutina (ktera je zakladem gastrovaskularni dutiny dospélce) se vSak rov-
néz mize vytvofit prostym rozestoupenim entodermalnich bun¢k. Na povrchu je planula obrve-
na, muze se voln¢ pohybovat a jeji t€lo je v disledku toho mirné protazené. Pohyb je zajistovan
nejen povrchovymi brvami, nybrz také svalovymi vldkny, kteréd se pfimykaji k vnitinimu povr-

chu ektodermu. Takovato pla-
nula nema Ustni otvor a Zivi se
pouze pohlcovanim ¢astic ekto-
dermdalnimi bunikami a osmo-
ticky. Po urc¢itém obdobi vol-
ného Zivota pfiseda planula na
dno a pfichycuje se k substratu.
Na hornim po6lu se vchlipi
ektoderm, ¢imz vznikne ekto-
dermalni jicen a zahy poté dno
tohoto vacku perforuje do
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Obr. 350 Morfologie planuly. Podle Bayrea a Owreho (1968), z Brusca
a Brusca (1990).

gastralni dutiny. Z vnitiniho povrchu ektodermu se poté u nékterych koralnatct uvoliiuji buiiky,
které vytvofi ektodermalni mesenchym a pifedstavuji tudiz mesoderm. Méné Casto se vyviji
planula invaginaci blastuly (napf. u sasanek), pficemz se blastoporus miize sekundarn¢ uzavtit a

vzniké opét bezlsta planula.

Larvy nékterych Sesticetnych koralnatct
a zebernatek (cydipidova larva) jiz pfitomnosti
apikalniho smyslového orgénu, ustniho otvoru
na spodni strané téla a paprsCitou soumérnosti
pfipominaji trochoforu. Svéd¢i to o tom, Ze
trochofora na planulu strukturalné navazuje.

VSechny ostatni typy larev predstavuji jiz
typickou gastrulu s blastoporem (tedy ustnim

vajitka subepidermalni
nervova
L pleten

spermie
statocysta

frontalni ustni otvor \
hitan

314 ta samci kopula¢ni organ
Zlaza

otvorem). Zakladnim strukturdlnim typem je
zvoncovita larva, kterd vznikd z riznych typl

blastuly (u plosténct ze stereoblastuly), pficemz
archenteron se zakladd rozestoupenim bunék

Obr. 351 Hypoteticka vychozi forma dospélého plosténce,
zachovavajici si zékladni znaky larvy v podobé gastruly.
Podle Kirlinga (1974), z Brusca a Brusca (1990).

entodermu nebo invaginaci. Blastoporus se za-

klada na spodni strané a mu-
Ze se ménit na Ustni otvor ne-
bo se uzavira a usta vznikaji
sekundarné vchlipenim ekto-
dermu. Brvy na povrchu téla
se mohou koncentrovat do
podoby pruhti. Od planuly se
tyto typy li§i tim, Ze se na
horni strané¢ téla vytvaii
apikalni organ, pod nimz lezi
mozkové ganglion a pobliz

frontalni

ocelli

g \ B hitanova dutina
zbytek | TRmaN

Zloutku Ustni W
otvor

ganglion

> IR

n¢j i jednoduché svétlocivné
organy (ocelli).

Od tohoto obecného
stavebniho planu larev zalo-

Obr. 352 Dvé stadia vyvoje Miillerovy larvy zobrazené v mediannim fezu. Dobte je
patrny postupny vznik hlavové ¢asti (vlevo) a protazeni téla a gastralni dutiny
(stfeva) smérem doprava. Ustn{ otvor ziistavé na bfisn{ ¢asti téla. Srovnej obr. 308A,
B. Podle Bayera a Owreho (1968), z Brusca a Brusca (1990).

zenych na principu gastruly se konkrétni typy odlisuji napiiklad tim, Ze jejich povrch vybiha do
podoby lalokti (Miillerova a Gotteho larva plosténcti). U parazitickych forem se v souvislosti se

Mullerova
larva
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sttidanim hostitelti vyvinula fada vice ¢i méné odliSnych larev, z nichz nékteré se siln¢ odchylily
od zékladniho typu.

Pteména larvy v dospélého zivoCicha miize byt velmi pozvolna a u ploSténct spociva v
dorzoventralnim zploSténi téla (takze ustni otvor zlstane na spodni, tedy bfiSni strané), v jeho
protazeni pfedozadnim smérem a v nasledném piesunu mozkového ganglia a svétloCivnych or-
ganti do hlavové casti (viz rovnéz obr. 308 A, B). Zkracenim ontogeneze o inicialni stadia pa-
prscité soumérné larvy vznikaji typy, které jsou jiz v ranych stadiich mirn¢ bilateralné soumérné.

Na stejném typu je zalozena larva
pasnic zvana pilidium. Pfedstavuje gastrulu,
vzniklou invaginaci ze stereoblastuly. Jeji stie-
vo je slepy vak komunikujici na povrch téla
prvousty (blastoporem). Je pozoruhodné, Ze se
blastoporus zahy uzavira a teprve poté se na
jiném misté vytvari invaginaci ektodermu ustni
otvor (obr. 354). Soucasn¢ se podobnym
zpusobem vytvari prorazenim stény prvostieva
na kaudalnim konci téla anélni otvor. Je nutné
pfipomenout, Ze se u pasnic poprvé vytvorila
pruchozi travici soustava (viz str. 104). U pri-
Obr. 353 Vlevo larva pasnice rodu  mjtiynich pasnic se viak v n&kterych piipadech
Cephalothorix, nahofe stavba pilidia. . ., v , O, . ,
Podle Diecka, ze $midta (1960) a jesté vytvaii larva, ktera sice vznikd invaginaci
podle Gibsona (1972). coeloblastuly jako pilidium, ale blastoporus

sekundarné zanikd, ¢imz vznika larva podobna
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Obr. 354 Dveé stadia vyvoje pilidia pasnice Drepanophorus. Za pov§imnuti stoji uzavieni blastoporu a sekundarni prorazeni
tistniho a anélniho otvoru na povrchu vchlipeného stomodea a proctodea. Podle Lebedinského, ze Smidta (1960).

planule (obr. 353 vlevo). Stoji za zminku, ze u skupiny
Heteronemertini vznikd metamorfovany zivocich uvnitt téla
pilidia v podobé vackt vchlipeného ektodermu, které se
pozdéji zcela odskrti od povrchu a daji vznik meta-
morfovanému jedinci. Jeho stfevo vznika preménou prvostieva
pilidia. Juvenilni jedinec se uvoliiuje protrzenim epidermis na
povrchu larvy a znacna cast pivodniho pilidia zanika
(nekrobiotickd metamorféza). Tento vyvoj je povazovan za

apikalni organ .
juvenilni pasnice
uvnitf pilidia ~

predni lalok

Obr. 355 Pilidium uvnitf s juvenilni pasnici, jejiz celé télo s vyjimkou stieva
vznika vzchlipenim drobnych okrskti ektodermu larvy. Tento zpisob vyvoje
vznikl az sekundarné, podobné jako potlaceni larvalniho stadia v pfimém vyvoji.
boéni lalok Podle Smidta (1960).
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sekundarni odvozeni od vyvoje s typickym pilidiem, stejné tak jako vyvoj s encystovanou larvou
nebo vyvoj, kde je stadium volné Zijici larvy zcela potlaceno (larva, nazyvana Desorova larva, se
vyviji ve vajeénych obalech).

Na pilidium vyvojové navazuje planktonicka larva zvana trochofora, ktera je typicka pro
fadu skupin prvoustych (krouzkovci, mekkysi a tada dalSich). Od pilidia se trochofora lisi
predevsim tim, ze se u ni zaklada priichozi travici soustava (u pilidia je toto stadium posunuto az
na konec larvalniho obdobi), a ze v pozdéjsich stadiich vyvoje je segmentovana.

Trochofora vznika z coeloblastuly, ktera se epibolii (pierastanim ektodermu pies zaklad
entodermu) a ¢asteCné také imigraci (entoderm vznika zanoifenim nékterych bunék v oblasti
vegetativniho polu) méni na gastrulu. Na vrcholu vznika z ektodermu svazek brv, vyrtstajici
z tzv. apikalni (resp. temenni) desticky. Pod desti¢kou se zaklada nervové ganglion (ze kterého
se u dospélcti vytvari nadjicnové mozkové ganglion; viz obr. 305). Z tzv. somatické
ektodermalni desticky, kterd zasahuje az na bfiSni stranu téla trochofory se tvofi dva zesilené
podélné ektodermalni pruhy — zdklady btisni nervové pasky. Z ostatnich ¢asti hibetni desticky se
tvoti pokozka. Trochofora ma navic ekvatorialni nervovy prstenec, ktery vSak pii metamorfoze
m( zanika. Pruhy coelomového mesodermu se pfesunuji na biisni
Mg] stranu téla trochofory; tyto dva mesodermalni prouzky jsou ulozeny

apikalni svazek brv /

mezi epidermalnim pokryvem a stfevem. VyluCovacimi organy jsou
protonefridie. Travici trubice zafind Gstnim otvorem, pokracuje

protostomium

peristomium "

prototroch
zaludek N

prototroch ) )/
ustni
otvor

astni / stievo

stievo

zaklad

nefridia

analni télni segmenty

otvor
paratroch”
ristova zéna

parapodium

pygidium
Obr. 356 Trochofora mnohostétinatych krouzkovci (vlevo) a jeji
metamorfdza v juvenilniho mnohostétinatce (uprostred stadium se
tfemi pary parapodii, oznacované jako nektochaeta). Podle Blakea ristova zéna 4
(1975), z Brusca a Brusca (1990). pygidium ~—J—

kaudalni §tét—

ektodermalnim stomodeem do objemného entodermélniho zaludku a vytstuje na konci ekto-
dermélniho proctodea analnim otvorem. Na povrchu téla jsou fasinkové prstence zvané trochy
(sing. troch). Okolo ustniho otvoru probiha fasinkovy prstenec, ktery se nazyva prototroch a deli
télo trochofory na svrchni ¢ast (episféru) a spodni ¢ast (hyposféru). V okoli analniho otvoru se
¢asto vyviji podobny prstenec, zvany paratroch.

Metamorfoza spociva v prodlouzeni spodni hemisféry, ktera tak nabyva Cervovité podo-
by. Tato cast téla tedy vznika riistem, resp. proliferaci, pficemz v jednotlivych nové vzniklych
segmentech proliferuje i mesoderm, ¢imz vznikd v kazdém segmentu par coelomovych vackd.
Po tomto prodluzovani (oznacovaném nckdy jako teloblasticky riist) nasleduje redukce svrchni
hemisféry, ze které vznika predustni ¢ast zivocicha. Z uvedeného je zfejmé, ze ob¢ Casti larvy
maji zcela odliSny osud a ze zadni ¢lanky juvenilniho zivoCicha vznikaji postupné. Typ meta-
morfozy, pii kterém se larvalni tkdn€ zachovavaji a méni v organy metamorfovaného zivocicha
se oznacuje jako progresivni metamorfoza. V fad¢ piipadii se vyvoj modifikuje, takze trochofora
se napt. vyviji ve vajecnych obalech, z nichz se lihne jiz metamorfovany juvenilni Zivocich.

trochofora
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prototroch

veliger

Obr. 357 Vyvoj chroustnatky od volné plovouci
trochofory (A) ptes metamorfujici stadium (B) k juvenilni
chroustnatce (C). VSe v pohledu z levé strany. Podle
Heathe, ze Smidta (1960).

prototroch

apikalni organ

oy Wi

Obr. 358 Dv¢ stadia ontogenetického vyvoje mofeského mlze pres
trochoforu (vlevo) a veliger (vpravo). Podle Meisenheimera, ze

lochidium U
gIoehIAIIM & midta (1960).

Obr. 359 Hlavni stadia ontogenetického vyvoje moiského plze

Patella. Vlevo trochofora (A), uprostfed ranna veligerova larva (B),
vpravo veliger v pokrocilém stadiu metamorfézy. Podle Pattena, ze
Smidta (1960).

apikalni organ

£ —velum

schranka

Naprosto stejné stavebni schema jako ostat-
ni prvousti (a ptedevsim krouzkovci) ma trochofora
mekkyst. Vyvoj od vajicka pies trochoforu k juve-
nilnimu metamorfovanému stadiu se vSak zachoval
jen u primitivnich chroustnatek (viz obr. 357), nic-
mén¢ zietelné naznacuje piivod mekkysi. U mlzh a
plzii se vSak trochofora méni jesté v dalsi larvalni
stadium (tzv. “druhd larva”), zvané veliger. Tato
planktonicka larva ma jiz vytvofené nékteré organy
dospélcii, napt. nohu, schranku apod. Typickym or-
ganem této larvy je velum, coz je zafizeni v podob¢
dvou velkych obrvenych lalokli vzniklych z proto-
trochu, uréené k plavani a ziskavani potravy. K me-
tamorfoze dochazi az pti pfechodu k Zivotu na dné
a tato pfeména vétSinou spocivd ve vytvoreni dal-
Sich orgédnd, jako jsou o¢i a tykadla. Je
zfejmé, ze veligerova larva je stadium,
které sice prochazi jiz metamorfozou,
avSak stale si uchovavd volny pohyb.
Trend spocivajici v oddaleni definitivniho
ptisednuti k substratu se projevuje u fady
druhit m&kkysa, v nejjednodussim piipade
tim, ze se vyvoj zpomali do doby, nez je
vhodny substrat nalezen.

Tento vyvoj muze byt opét riznym
zptisobem modifikovan. Napiiklad u slad-
kovodnich mlzi se veliger zménil ve

plastova
dutina

nozni
ganglion

zvlastni parazitickou larvu zvanou glo-
chidium. Ob¢ lastury glochidia maji na
okraji par docasnych ostnti nebo hackd,
které slouzi k zachyceni se na hostiteli
(napf. ryb¢€). Glochidium vytvoii v kuzi
nebo v Zabrech hostitele ranku, jejiz bunky
glochidium opouzdii. Vyziva takto fixo-
vaného glochidia se dé&je prostiednictvim
plastového epithelu, jehoz buinky maji
schopnost intracelularniho traveni. U plza
ptvodné vznikd z gastruly rovnéz plank-
tonicka trochofora, ktera se méni na veli-
ger se zékladem ulity. U mnoha plzh (napf.
Opisthobranchia) je stadium trochofory
potlaceno (probihd zkracené ve vajicku) a
z vajicka se lihne pifimo veliger. Tento
trend kulminoval u suchozemskych plzi,
kde volné¢ plovouci larvy samoziejmé

nemohou existovat a proto se u nich pivodné¢ kompletni ontogeneze zkratila do vyvoje uvnitf
vajicka, z n¢hoz se poté lihnou piimo juvenilni jedinci. Tento vyvoj jiz 1ze oznacit jako piimy.
Stoji za zminku, Ze torze ulity a télnich organt plzii (viz obr. 183) probihé ve stadiu veligerové

larvy.
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Obr. 360 Piehled larev hlavnich skupin prvoustych (s vyjimkou
¢lenovcd, ktefi navazuji na krouzkovce). Je patrné, ze pocinaje
plosténci je larvalni stadium vyvijejici se z blastuly zna¢né strukturalné
i morfologicky uniformi a teprve pozdéjsi ontogeneticka stadia se
morfologicky diverzifikuji. Podle Barnese a kol. (1993).

Recentni hlavonozci prodé€lavaji ptimy vyvoj,
protoze stadium volné plovouci larvy bylo potlaceno

CNIDARIA

planula

—cE

Miillerova larva

PLATYHELMINTHES

NEMERTEA

nebo probiha uvnitt vaje¢nych obalt.

Je patrné, Ze v rangjSich stadiich jsou larvy
morfologicky zna¢né€ uniformni a jen malo odlisné od
strukturdlniho schematu gastruly (vyjimku tvofi tra-
vici soustava, ktera je u Miillerovy larvy a pilidia sle-
pa, u trochofory pruchozi). Od tohoto vychoziho sta-
dia se morfologicky diverzifikuji az pozd¢jsi ontoge-
neticka stadia (“druhé larvy”) a samoziejmé dospélci.

U vodnich ¢lenovct je rana faze vyvoje cha-
rakterizovana trochoforovou larvou potlacena a z va-
jicka se lihne pomérné pokrocila volné plovouci lar-
va. Vajicko se ryhovanim meéni ve stereoblastulu se
zloutkem umisténym uvnitf. Na povrchu se blastula
diferencuje ve dvé¢ zarodecna centra. U primitivnich
klepitkatct (ostrorepi) larva siln¢€ ptfipomina trilobity
(srv. obr. 88, 89) a nazyvd se euproopsova larva
(podle rodu Euprodps). Tato larva ma jiz télo roz-
liSené na piedni Ctyfi segmenty (vznikajici z jednoho
zarodecného centra), které pozd¢ji splyvaji v prosoma, a zbytek téla, vznikajici z druhého zéro-
decného centra. Segmentace této zadni Casti téla vznika pii opakovaném svlékani. Tyto dvé ¢asti
téla se 1iSi v mnoha aspektech, mezi jinym tim, jak se vyvijeji konCetiny: na pfednich ctyfech
segmentech se nejprve objevuje distalni ¢ast koncetiny a potom ¢ast proximalni, na ostatnich
segmentech je tomu naopak. Je pravdépo-
dobné, Ze tyto dvé odlisné casti larvy od-
povidaji dvéma c¢astem juvenilnich mnoho-
Stétinatcd (viz obr. 356), u nichz se vSak na
rozdil od ¢lenovcil zachovala trochofora.

Potlaceni ranych vyvojovych stadii je
jeste vyraznéjsi u suchozemskych §tirti a pa-
voukovct, kde vajicka jsou kladena na sous
a lihnou se z nich pfimo juvenilni jedinci.
U nékterych forem se dokonce vyvinula ovo-
viviparie nebo viviparie (tzn. ze vajicka jsou
kladena v okamziku lihnuti juvenilnich forem
nebo se juvenilni jedinci lihnou jiz ve vajec-
nicich). Takto pozménéna ontogeneze vznik-
la bezpochyby v souvislosti s adaptaci
k Zivotu na sousi a nelze v ni samoziejmée vystopovat ancestralni larvalni stadia, nicméné rana
organogeneze si n¢které z téchto rysu jeste podrzuje (viz obr. 362).

U koryst, ktefi ve vétSin¢ piipadi ztstali ve vodnim prostiedi je rané trochoforové sta-
dium rovnéz potlaceno a z vajecnych oballi se lihne sice volné plovouci larva (zvana nauplius),
ale ta je jiz mnohem pokrocilejsi nez trochofora (pfedevsim pokud se tyce segmentace téla). Nic-

@__.

Polychaeta

trochofora nektochaeta

MOLLUSCA

4 trochofora
& @/

Gastropoda

trochofora

Bivalvia

trochofora veliger

medianni oko
chelicera

lateralni ocko

operculum

kraciva nozka Zaberni chlopen

Obr. 361 Euprodpsova larva ostrorept pfipominajici juvenilni
trilobity. Trochoforové stadium je zde jiz zcela potlaceno.
Vlevo pohled z dorzalni strany, vpravo pohled

z ventralni strany. Podle Kaestnera (1968) a dalsich autori,

z Brusca a Brusca (1990).

larvy
¢lenovcu

nauplius
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antenula méné ur€ité znaky trochofory se na naupliové larvé
y anténa daji rozeznat. Napiiklad neparové naupliové oko od-
/ povida apikalni desti¢ce, coz lze dokézat tim, ze pod

ni lezi nadjicnové nervové ganglion, stejné¢ jako u

trochofory. U pravé vylihlého nauplia dokonce jesté
chybi analni otvor a jeho travici soustava tedy jesté
odpovidd pilidiu. Obecné je nauplius homologi-
zovan s nektochaetou, coz je larva mnohoStétinatcii
se tfemi pary parapodii opatfenych brvami (viz obr.
356 a 360); u nauplia jsou témito koncetinovymi
privésky tykadélka (antenuly), tykadla (antény) a
mandibuly. U nékterych koryst je stadium volného
Obr. 362 Nauplius svijonozee. Podle Greena (1961), z  nauplia potlaceno, avSak jeho rudimentarni podobu
Brusca a Brusca (1990). lze rozeznat napiiklad v tom, Ze se na zarodeéném

terCi vytvareji tii pary naupliovych koncetin.

Nauplius piechazi v dal$i larvalni formu, kterd se oznacuje jako metanauplius. Tato

larva je charakteristicka tim, ze se zaCind segmentovat mesoderm a ma vétsi pocet koncetin.
Metanauplius svijonozcii (Cirripedia) se nazyva cyprisova larva, protoze se jeji dorzalni Stitek
méni na dvé postranni lasturky podobajici se lasturnatkam rodu Cypris. U pokroéilejSich koryst
se metanauplius jest¢ dile méni na protozoeu, ktera méa segmentovany hrudni oddil a ne-
segmentovany zadecek, a ta po n¢kolika svli¢kanich v zoeu, kde je zadeCek jiz segmentovan, ale
postrada jesté koncetinové piivésky. U nejpokrocilejsich korysi mohou vSechna dosud uvedena

carapax stadia Chybét av za-
zadeéek/fl

§ / mandibula

rodku, ktery se vyviji
uvnitt vajecnych
blan, se rekapituluji
jen ojedinélé znaky
Casnych larev. Pokra-
Cujici segmentace
hrudi a vznik osmi
parG hrudnich nozek
vede k tomu, Ze se ze
Obr. 363 Zoea (vlevo) a megalopa (vpravo) kraba Callinectes. Podle Camerona (1985). zoey vyviji jeste dalsi
Z Brusca a Brusca (1990). larva zvana mysidni

larva (podle podoby
s dospélym korySem rodu Mysis), kterd se vyznacuje tim, Ze ma jiz rozeklané nozky, nebo
metazoeu, ktera se 1i$i od mysidni larvy tim, ze hrudni koncetiny maji tvar vackovitych privéska.
U krabt se metazoea méni jesté¢ v dalsi larvu zvanou megalopa. I v téchto pfipadech se vsak
velka c¢ast vyvoje miize zkracené odehravat ve vajeCnych obalech a proto napf. u humra se

vvvvv

chelipeda

paty pereiopod

ontogenetickych stadii korysi, ve skutecnosti bylo téchto forem popsano pod riznymi nazvy
mnohem vice. Je zfejmé, ze ontogeneze korySu od raného stadia po dospélce zahrnuje tadu
morfologicky odliSnych forem, které vSak reprezentuji pouze do delSiho obdobi rozlozenou
metamorfézu ancestralnich forem. Vlastni trochoforova larva (a n¢kdy i nektera ¢i dokonce
vSechna stadia metamorfézy) je potlacena.

Stonozky a hmyz kladou vajicka na sousi a nasledkem toho u nich stadium vodni larvy
chybi. Stonozky nemaji larvalni stadium a z vajicka se lihne juvenilni jedinec, ktery ma stejny
pocet koncetin jako dospéla stonozka. U mnohonozek se vSak v kutikularnim obalu vyviji larva,
ktera se 1i$i od dospélce netplnym poctem noh (ma pouze tii pary). Prvni par koncetin odpovida
prvému, druhy par tfetimu a tieti par odpovida ctvrtému trupovému segmentu. Druhy segment
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nema koncetiny. Zadni konec téla je u larvy velmi kratky a sklada se z
nekolika (3-4) segmentti, rovnéz bez koncetin. Hlavové koncetiny jsou
vyrazné pozmenény: tykadla a mandibuly odpovidaji stejnym piivéskiim
u dospélé mnohonozky, kdezto maxily a ¢asti postmaxilarniho segmentu
vytvaieji tzv. gnathochilarium. Dalsi pritbéh postembryonalniho vyvoje
je charakterizovan predevsim pfibyvanim poctu segmenti, a to podob-
nym zptsobem jako u krouzkovcii (viz str. 203).

U vétSiny hmyzu se lihne z vajicka juvenilni jedinec s definitiv-
nim poctem télnich segment. AvSak pouze u primitivnich nelétavych
forem se juvenilni jedinci podobaji dospélci (oznaCovanému v tomto
piipadé jako imago). U Iétavého hmyzu prochazi ontogeneticky vyvoj
pied dosazenim stadia dospélce fadou morfologickych zmén (metamor-
f6z). Tyto zmény mohou byt postupné, drobné a nendpadné (takovy vy-
voj se oznacuje jako hemimetabolicky). Mladi jedinci z této ontogene-
tické série maji podobné¢ jako dospélci sloZzené oci, tykadla, ustni Gstroji
a nohy, chybé¢ji jim vSak kiidla a pohlavni Gstroji. Jestlize jsou ptizpu-

Obr. 364 Larva mnohonozky
Strongylosoma. Od dospélce
se lisi pfedev§im mensim
poctem abdominalnich
segmentd. Podle Me¢nikova,
ze Smidta (1960).

sobeni zivotu na sousi, nazyvaji se nymfy, pokud se vyvijeji ve vod¢€, oznacuji se jako najady.
Vedle toho vsSak u nékterych skupin hmyzu mohou byt zmény béhem ontogeneze
vyrazné (holometabolicky vyvoj) a rané stadia se vyrazné lisi od dospélych. Z vajicka se vétSinou
lihne Cervovita larva (n¢kdy se oznacuje specialnim nazvem, napi. larva motyla se nazyva hou-
senka), ktera na rozdil od nymf a najad nema slozené oci a tykadla (mé jen jednoducha ocka,

dorzalni vybézek
- hlava
7 vajicko ocellus i / I —
¢ Py

N

A . astni Gstroji
‘bf.“é 1. instar hrudni konéetiny panozky anélni panozka
larva (housenka)

hrudni kongetiny

2. instar
proboscis

anténa (tykadlo)
linie zlomu

3. instar

4. instar

slozené oko
hlava

hrud

zadecek

zadni kfidlo

dospélec (imago)

Obr. 365 Larvalni stadia hemimetabolického vyvoje (vlevo) a holometabolického vyvoje (vpravo)

hmyzu. Podle Chapmana (1971) a Brusca a Brusca (1990).

anténa (tykadlo)

ocelli), a také jeji
ustni Ustroji se od
imaga zcela odlisu-
je. V mnoha pftipa-
dech je larvalni fa-
ze nejdelSim use-
kem  ontogeneze
a muze se skladat
ze série morfolo-
gicky  odlisnych
larvalnich typt (in-
starl). Tento jev se
nekdy oznacuje ja-
ko hypermetamor-
f6za. Larvy mohou
dosdhnout  mno-
hem vétSich veli-
kosti nez je imago.
Larvéalni faze je
zakonCena stadiem
kukly, kterd nepfi-
jima potravu a ne-
pohybuje se samo-
statné (kromé vyji-
mek, napt. komari
larvy aktivné pla-
vou). V tomto sta-

diu probihd metamorféza v dospélce. Tato metamorféza spociva v rizném pomeéru premény
dosavadnich organti v organy imaga a nekrobiotickych procesech, béhem nichz se vytvaieji nové

larvy
hmyzu
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organy (napf. kiidla). Rozsahla nekrobioza probiha napt. pti metamorféze much, kdy se vétSina
larvalnich organti v kukle rozrusi tukovou degeneraci a méni v polotekutou hmotu. Tomuto his-
tolytickému procesu nepodléhéd nervovy systém, pohlavni zldza (u larev je vytvorend, ale nema
jeste vyvody) a srdce. Stejné tak se metamorfoza nedotyka zvlastnich larvalnich utvart, ze kte-
rych se vyvijeji organy dospélct a které se nazyvaji imaginalni ter¢iky. Mohou mit riznou stav-
bu, ale vétSinou maji tvar vacku spojeného s povrchem larvy rizné dlouhou stopkou, nebo tvar
ektodermalni ploténky, na stfevé podobu entodermélniho krouzku apod. Metamorf6za hmyzu
neznamend vSak vzdy jen zdokonaleni, ¢asto je doprovazena zjednoduSenim (napt. ustniho
ustroji, nevyvijeji se kiidla apod.). Takovy typ metamorfozy se nazyva metamorfoza regresivni.
Nejprimitivnéj$i skupiny druhoustych (Phoronida, Ectoprocta, Brachiopoda) maji volné
plovouci planktonické larvy, které nesou riizna oznaceni (napt. u chapadlovek je to actinotrocha,
u mechovek cyphonau- o larvalni
tes). Actinotrocha se vy-
viji z gastruly, ktera
vznik4 invaginaci coelo-
blastuly. Ustni otvor se si-
ce jesté vyviji z blastopo-
ru podobné jako u prvo-
ustych, ale coelom se roz-
délen do tii oddilt (viz
obr. 16 dole), coz je ty-
pické pro druhotsté. Na
téle aktinotrochy lze roz-

lisit pf'edﬁStHi 13101(, jehoZ Obr. 366 Larva chapadlovek actinotrocha, vpravo schema metamorf6zy v dospélého
oteviena strana je obra- pfisedlého zivoCicha. Podle Hymana (1959) a Mec¢nikova, z Brusca a Brusca (1990)
a Smidta (1960).

preoralni lalok ap.',kavlm smy

larvalni
chapadla

Zaludek
analni otvor

metasoma

cena ventralné, postoral-
ni ¢ast s chapadly, a valcovitou analni ¢ast. Ve stfedu predustniho laloku je zesileny ektoderm
vytvaiejici temenni (apikalni) desticku a nervovym gangliem a z néj vybihajicimi nervy. Travici
trubice je prachozi. Pii metamorféze volné plovouci larvy v pfisedlého zivoCicha se na ventralni
stran¢ vychlipi ektoderm do podoby dlouhého vyristku zvaného metasoma. Pii jeho prodlu-
zovani se do n¢j vchlipi stievo, takze vznikad dlouhd klicka a anélni otvor se dostane do soused-
stvi ustniho, od kterého je vSak oddélen véncem chapadel lofoforu. Tyto larvy maji nékteré znaky
shodné s trochoforou (napft. apikalni ploténku, pfedustni vénec brv a priichozi travici soustavu).
Cyphonautes ma tvar zplosténého trojuhelnika s pfisavnym vackem, ale predevsim se
od aktinotrochy 1isi tim, Ze jeho blastoporus zarGsta a na jeho misté ektoderm zesiluje v Gstni
ter¢, jehoz stifed se vchlipi pod povrch. Tento vchlipeny vacek se spoji s prvostievem a vznika
tak definitivni ustni otvor do zprvu slepé travici soustavy, pozdéji se obdobnym zpiisobem
vchlipi ektoderm na opacném konci stieva (vyustujici mimo
vénec chapadélek, odtud nazev Ectoprocta), ¢imz vznikne
prachozi travici trubice. U této skupiny existuji 1 zivorodé typy
(Gymnolaemata), jejichz larvy nemaji stfevo. (plagtovy)
Rovnéz ramenonozci maji volné plovouci larvu, ktera je '™ T~{
¢lenéna na tfi oddily pfipominajici laloky. Pfedni a zadni je kryty  adni
fasinkami, na prostiednim fasinky chybé&ji. Pedni lalok se nazyva (oo
hlavovy, a béhem metamorfozy nabyva tvaru deStniku lemo-
van¢ho pruhem dlouhych tasinek; na vrcholu je apikalni smyslovy

predni

Obr. 367 Larva artikulatniho ramenonozce Argyrotheca. Podle Hymana (1959).
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lofofor bfisni ¢ast

plasts

lofofor
hibetni
cast

plasté
predni
fisro

predni
lalok

hibetni
cast st

A5te asta
plasté Gsta

Stvol

stvol

Obr. 368 Prub&h metamorfozy artikulatniho ramenonozce rodu Argiope. Vlevo larva (srovnej s obr. 367), vpravo
metamorfovany jedinec. Ze Smidta (1960).

organ s nervovym gangliem. Stiedni lalok se nazyva trupovy nebo plastovy, protoze po obvodu
vybiha v tenky a dolli obraceny zahyb, ktery je zdkladem plasté. Tento zahyb zprvu zakryva ne-
jen cely trupovy lalok, ale i ¢ast ocasniho. Pozd¢ji se rozdé€li na bfi$ni a hibetni ¢ast a obé¢ se pie-
to¢i doptedu pies hlavovy lalok, takze plivodné vnitini povrch je nyni obracen vné a zacne vy-
tvaret lastury. Zadni lalok se nazyva ocasni a pfi metamorféze se méni na stvol. Hlavovy lalok
ztraci tvar deStniku a redukuje se. Lofofor se vytvari az béhem metamorfozy jako podkovovité
zesileni vnitiniho povrchu (ktery je vSak ektodermdlniho ptvodu) hibetni ¢asti plaste.

Spole¢nym rysem ptedchozich typt druhoutstych je, ze larva je volné plovouci
planktonicky zivocich, zatimco dospélci ziji ptisedle na dné. Totéz plati o n€kterych skupindch
shrnovanych do kmene Hemichordata (kiidlozabii; vymfeli graptoliti tvofili volné plovouci
kolonie). Naproti tomu ploutvenky (Chaetognatha) jsou i v dospélém stavu pelagi¢ti zivocichové
s bilaterdln¢ soumérnym télem, pficemz nckteré organové systémy chybéji (dychaci, cévni,
vylu€ovaci). Jejich vyvoj je piimy, takze dospély jedinec vznikéd piimo z vajicka. Jako u vSech
druhotstych se blastoporus uzavira a definitivni ustni otvor se zaklada vchlipovanim ektodermu
na protilehlém konci zarodku. Rovnéz andlni otvor se prordzi az dodate¢né. Protoze pohlavni
organy a nervova soustava se vyvijeji aZz po odvrzeni vajecnych oball je pravdépodobné, ze
dospélé ploutvenky predstavuji bilateralné soumérnou larvu, u niz se vyvinuly gonady.

U zaludovct (s vyjimkou forem, které maji druhotné piimy vyvoj) se z vajicka vyviji
larva zvana tornaria. Blastoporus se brzy uzavira a ustni otvor vznika na protilehlém konci téla.
Analni otvor se prolamuje pozd¢ji
na misté pivodniho blastoporu. Ze
zesileného ektodermu na horni £ e
strané téla se vytvati apikalni G l””l”?ﬂﬂw

A il
smyslovy organ se svazkem
dlouhych brv. Cely povrch je kryt i smysiovy I
brvami, které se pozd&ji sou- o 4
stteduji do nékolika pruhi (pre-
oralni, postoralni a pruh v okoli
analniho otvoru). Béhem meta-
morfézy se bocni stény travici
trubice vychlipuji do podoby pa-
rovych kapes, které se posléze pro- E ot tvor
lomi navenek a VytVOﬁ zaberni Obr. 369 Ontogeneticky vyvoj zaludovce Balanoglossus od poc¢atku
Stérbiny. Poté tornaria pfisedd na  gastrulace ke stadiu tornarie. Podle Heidera a Stasnyho, ze Smidta (1960).
dno a jeji télo se ¢leni na dva oddi-

zesileny ektoderm

Wy,
\\“\%}:\Jml:,’,z»

uzavieny
blastoporus

preoralni
obrveny
pruh

postoralni
obrveny
pruh

okruzni
vénec brv

tornaria
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L . ustni otvor
apikalni smyslovy

Zaberni
Stérbiny

\ pruh

8 fasinkovy
¢ pruh

apikalni smyslovy
organ

fitni
otvor

Zlaznaté
policko

prvostievo

pfisavka

Obr. 371 Larva kiidlozabrého
zivo¢icha rodu Cephalodiscus.
Ze Smidta (1960).

fasinkovy — &5

apikalni smyslovy organ Obr. 370 Tornaria zaludovce (A), a priib&h metamorfozy v dospé&lého jedince.

B znézoriuje stadium druhé larvy. Ze Smidta (1960).

ly, zalud a prozatim mensi zbyvajici ¢ast téla. Toto stadium
metamorfézy se oznaCuje jako druhd tornaria. Od hibetni
strany pfedniho konce entodermalniho tseku travici trubice se
vychlipuje kapsovity vyristek, ktery tvoii zaklad sto-
mochordu. Na povrchu zadni ¢asti téla se zakladd neurdlni
ploténka a zanofuje se pod ektoderm. Jeji bo¢ni okraje se pfi-
tom ohybaji dorzalnim smérem a uzaviraji tak neuralni trubici.

Kiidlozabti maji larvu velmi podobnou tornarii, ale
rovnéz larvé mechovek (Ectoprocta, resp. Bryozoa). Na svrch-
ni strané téla je vyvinut apikdlni smyslovy organ se svazkem
dlouhych brv, travici trubice je slepa, nicméné na povrchu téla
je naznak analniho otvoru vznikajiciho sekundarné na misté
puvodniho blastoporu. Nékteré znaky (napft. zldzové policko a
pfisavka) naznacuji larvalni specializace, avSak velky ne-

ananiotvor  parovy coelom v hlavové casti (hydrocoel), ktery komunikuje

navenek otvorem zvanym hydroporus, potvrzuje blizkou souvislost s
tornarii zaludovct a dipleurulou ostnokozc.

Larvy ostnokozcl jsou navzajem morfologicky velmi
odli$né, Casto znacné bizarni (vybézky slouzi ke vznaseni ve vod¢ a
tim k Sifeni, protoZe dospélci jsou pfisedli a Casto zcela nepohyblivi).
Oznacuji se specidlnimi ndzvy (auricularia u sumysd, bipinnaria
a brachiolaria u hvézdic, echinopluteus u jezovek, ophiopluteus
u hadic). Od téchto pohyblivych typt Ize odvodit soudeckovitou a jen
omezen¢ pohyblivou larvu oznacovanou jako vitellaria (kterd
dokonce nemiize piijimat potravu). VSechny vsak lze odvodit z jed-
noduchého zakladniho typu zvaného dipleurula. Podobné jako u tor-
narie se coelom zaklada evaginaci (vychlipenim) stény prvostieva.
Zahy se rozdéli na symetricky par vackt (po kazdé strané stieva
jeden). Kazdy z téchto vackd se v podélném sméru rozdéli na tfi:
pfedni axocoel, stfedni hydrocoel a zadni somatocoel. Levy axocoel
zustava obvykle spojen s levym hydrocoelem kamennou chodbou a s
vnéjSim prostfedim je spojen otvorem zvanym hydroporus. Levy
hydrocoel se pozdgji pretvaii v ambulakralni soustavu. Je nutné zda-

raznit, ze tato larvalni symetrie v usporadani coelomu se zahy
porusuje (jiz béhem zivota larvy); larva si vSak navenek
podrzuje bilaterdlni symetrii. Blastoporus zlstava otevieny a
méni se na fitni otvor, Ustni otvor se prolamuje subtermindlné
na opacném konci téla. Tim se na vej€itém tvaru rané
dipleuruly urcuje ventralni povrch téla a zahy poté se na tento
povrch pfesunuje také pivodné termindlné umistény andlni
otvor. Ustni otvor poklesavd do mélké deprese obklopené
obrvenym pruhem. Cast téla pfed ustnim otvorem se oznacuje
jako preoralni lalok. Na jeho vrcholu se ¢asto vytvari ze zesile-

Obr. 372 Odvozeni larev ostnokozcti z dipleuruly. A - auricularia sumysu; B -
bipinnaria a brachiolaria hvézdic; C - ophiopluteus hadic; D - echinopluteus
jezovek. Srovnej s obr. 373. Podle Miillera a Mortensena, ze Smidta (1960).
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ného ektodermu apikalni smys-
lovy organ, pod nimz je umis-
téno nervové ganglion. Chybéji
jakékoliv vyluCovaci organy, ale
charakteristickym rysem dipleu-
ruly je obrveny pruh okolo ustni-
ho otvoru.

Metamorfoza probiha
tak, Ze se larva fixuje k podkladu
a poté se pretvaii v dospélce,
nebo zacne probihat jesté béhem
volného zpisobu zivota. Bilate-
ralni symetrie se zacina pretvaret
v paprsCitou soumeérnost. Tento
proces probihd v nékolika fazich,
z nichz prvni se oznacuje jako
faze asymetrie, tzn. opousti se
bilateralni symetrie, avSak jesté
neni dosazeno paprsCité symet-
rie. Projevuje se to tim (viz obr.
374), ze Usta se presouvaji na le-
vou stranu téla (az o 90°) nebo
se dokonce larvalni tista a jicen
uzaviraji a oba tyto organy se
vytvaieji zcela nové na novém
misté. Naopak andlni otvor se
pfesunuje napravo. V disledku
toho se stfevo staci do klicky.
Levy hydrocoel se staci okolo
ustniho otvoru do polomésicité-
ho tvaru. Naslednd faze se oz-
nacuje jako fadze symetrie; nejde
ovSem o puvodni symetrii, ale o
dokonc¢eni migrace ustniho ot-
voru na ventralni stranu téla do
své puvodni polohy jako u di-
pleuruly, stfevo je vSak stoceno
do klicky. V podstaté se jedna o
torzi celého viscerdlniho kom-
plexu o 180° okolo ptuvodni lar-
valni osy. V dalSim vyvoji se
vSak jiz projevuji rozdily mezi
jednotlivymi skupinami ostno-
kozct. U hvézdic (obr. 375),

Obr. 374 Schema prvnich fazi
metamorfozy ostnokozct. Horni fada
znazornuje larvy pii pohledu z ventralni
strany, spodni fada pfi pohledu z levé
strany. A - pocatecni symetricka faze; B -
asymetricka faze; C - faze druhotné
symetrie. Podle Heidera (1922).
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kosterni desticka
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Obr. 373 Morfologické vztahy mezi vychozim larvalnim typem dipleurula
a ostatnimi larvami ostnokozcl. Podle Ubaghse (1953).
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Obr. 375 Dvé po sob¢ nasledujici stadia metamorfozy hvézdice. Na
hornim obrazku je znazornéna osa, podle niz dochazi k flexi téla.
Oproti ptedchazejicim obrazkim sméfuje preoralni lalok doli (smér
k podkladu). Podle Davydoffa (1948).

které je mozno uvést jako typicky ptiklad, se larva
docCasn¢ prichycuje k podkladu svym preoralnim
lalokem a ohyba se podél horizontdlni osy. Tim
dojde k tomu, ze ustni otvor smétfuje k podkladu,
fitni nahoru. Pfi posledni fazi se dosahuje péti-
paprsCitd symetrie. Je nutné zduraznit, Ze vapnity
endoskelet (viz str. 55) se zaklada jiz pred meta-
morfézou.

Larvy ostnokozct jsou piikladem extrémni
variability ontogenetickych stadii v ramci jediné
skupiny. Nicméné shody ve stavb¢ aurikularie s tor-
narii zaludovcii naznacuji zietelné fylogenetické
souvislosti, které jsou u dospé€lct zastfeny. Podobné
vznik coelomu odskrcenim od prvostieva (entero-
coelie) patfi mezi nejvyrazn€jsi rysy, na jejichz za-
klad¢ jsou ostnokoZzci povazovani za piibuzné se
strunatci.

Larvy strunatcti se od predchazejicich typt

larva
vrSenek

vyrazné lisi tim, Ze se pohybuji aktivné (nejsou to tedy planktonické formy vznasejici se ve vodé
vicemén¢ pasivné). V disledku toho je télo opatifeno laterdln¢ zploStélou ocasni Casti, ktera
slouzi jako pohybovy organ. Ocas je mechanicky vyztuZzen chordou (podobné stavby a
podobného embryonalniho plivodu jako je stomochord, vyztuha ryciho organu Zzaludovcil).
Zbyvajici Cast tela je stavéna podle piiblizné stejného schematu, ktery je u dipleuruly ostnokozcti
a tornarie zaludovci, a ty jsou opét odvoditelné od primitivni tornarie. Celek ma tedy podobu
pulce. Neni tomu vSak u vSech
strunatct, dokonce jiz u plasténci
muze larvalni vyvoj ¢astecné pro-
bihat v kloace, kterou opoustéji az
pIn¢ vzrostlé¢ larvy, nebo mohou
byt larvalni stadia zcela potlacena
a vyvoj je ptfimy. Dospéla stadia
plasténcti zastavaji bud® volné
‘ ‘ plovouci a pak se velmi podobaji
L . I larvam, nebo jsou kolonidlni a je-
primitiw:?c',‘g trunatea Jich vzhled ovliviiuje Gloha, kte-

rou v kolonii hraji. Mohou byt
také ptisedli a pak jejich télo ztra-
ci bilateralni soumérnost a méni
se na vakovité, podobné jako
u vSech ostatnich pfisedlych zivocichii. Larvy si jsou vSak u vSech téchto skupin velmi podobné
a objevuji se u nich vSechny zakladni rysy strunatct, i kdyz v dospélosti tyto znaky zanikaji.

U vrSenek se vyviji larva ze zarodku, ktery se ponckud protahuje do délky. Jeho ptedni
¢ast je Sirsi a vznika z ni trup, zadni je uzsi a dava vznik ocasu. V ocasni ¢asti se zaklada chorda,
po jejich stranach lezi pruhy svaloviny. Pod chordou je pruh entodermalnich buné€k, ze kterych
rozestupem vznika dutina prvostieva. Nad chordou lezi nervova trubice se siln¢ redukovanou du-

usta a hitan

nervova
trubice

Fitni otvor

tornaria

trochofora

Obr. 376 Srovnani trochofory a tornarie s generalizovanou larvou protochordat
(plasténct a bezlebecnych). Podle Younga (1962).
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tinou. Zatimco chorda je omezena pouze na
ocasni Cast, nervova trubice zasahuje az do
predni Casti, kde se rozSifuje v mozkovy vacek
s velkou dutinou. Larva jeSt¢ nema vytvoren
ustni ani fitni otvor, ty se prolamuji az béhem
metamorfozy. Naopak se béhem metamorfozy
redukuje nervova soustava (napt. dutina v neu-
ralni trubici zcela zanikd). Ocas se pietaci o 90°
okolo své podélné osy, takze ptivodni leva a
prava strana se stavaji dorzadlni a ventralni.
Nicméné dospélec si stale podrzuje vzhled
volné plovouci larvy.

Vznik zékladnich anatomickych ryst
strunatci lze vSak nejlépe pozorovat u larev
sumek, prestoze jejich metamorféza je v sou-
vislosti s pfisedlym zplisobem zivota dospé€lct
silné regresivni a celou anatomii vyrazné
zjednodusSuje. Pfi vyvoji embrya se ze stény
prvostifeva po proliferaci odskrcuji tii podélné
pruhy mesodermu; na dorzalni stran¢

S 4

se medianni pruh pietvaii v chordu,

z lateralnich pruhli se tvoii mesen- ~ Zabemnivak (hitan)
ustni sifon

chym a segmentovana svalovina. Na

rozdil od bezlebecnych a obratlovcl

(viz obr. 19 a 24) nevznikd uvnitt —
téchto pruhtt zaddna dutina a tudiz papila

chybi coelom. Na dorzalni strané téla
se v medianni linii diferencuje pruh
ektodermu do podoby zesilené neuralni
ploténky, kterd se zptisobem charak-
teristickym pro stru-natce (obr. 37)
zanotuje pod povrch a vytvari neuralni
trubici. Pfedni ¢ast travici trubice se
rozSifuje v hltan, ktery je perforovan

mesoderm

entoderm

usta

endostyl

hitan

chorda

ek .
nervova trubice

gonada

nervova trubice

Obr. 377 Vyvoj vrsenky Oikopleura dioica. A - pocatek
gastrulace, B,C - vyvoj zarodku, D - larva pfi pohledu z levé
strany. Podle Delsmana, ze Smidta (1960).

endostyl

endostyl

vetsim mnozstvim drobnych zabernich  sapemivak
Stérbin. Na opa¢ném konci travici tru- ™"
bice se vytvari kloakalni dutina, zvana
v tomto ptipad¢ atridlni sifon. Vznika
invaginaci ektodermu (jako procto-
deum) a je vyplnéna vodou. Protoze do
tohoto prostoru piichazi filtrovana
voda z hltanu, nazyva se tento prostor
podle stavu u dospélych rovnéz oza-

berni (peribranchialni) dutina. Epi- P
dermis larvy produkuje tuniku, kterad

na ocase vybiha v dorzélni a ventralni

papilarni nerv

srdce

epicardium

tunika

smyslovy vaéek mozkové neuralni trubice
ganglion

chorda

ocasni svalstvo

travici trubice

smyslovy
mozkové . vacek
ustni sifon  ganglion °tolith

o
24

Zaludek
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Obr. 378 Anatomie larvy sumky. Srovnej obr. 313. Podle Seeligera,
z Brusca a Brusca (1990).

visceralni ganglion
atrialni sifon (kloakalni otvor)

stfevo

kloaka

axialni komplex

ocasni nerv

nervova trubice
epidermis

pyloricka zlaza

lout i1 L YYSNRT Obr. 379 Trupova ¢ast téla sumky Distaplia. Podle Cloneye a Torrence
ploutevnl lem. Larvy neprijimajl po- 1983y ; Brusca a Brusca (1990).

travu; travi pouze Zloutek, a stfevo a

filtracni aparat zacinaji fungovat az po metamorfoze. Pfedni Cast nervové trubice zasahuje na
rozdil od chordy az do trupové ¢asti téla (chorda je pouze v ocasni Casti) a zesiluje v mozkové

larva
sumky
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ganglion, v jehoz blizkosti je maly smyslovy vacek, ktery funguje jako statocysta (obsahuje oto-
lith) a jednoduché ocko. Na ptednim konci trupu je par ptisavnych papil, do nichz vbihaji nervy.
Béhem metamorfézy se
larva pfichycuje papilami k
substratu a zahy poté (bchem
n¢kolika minut) se zacne re-
chorda LA\ risini sifon  UStni sifon lyakélni otor  sorbovat (fagocytosou Vbunék
mesenchymu) ocas a v ném ob-

nervové ganglion

nervova
trubice

o Zasl::’: EE%E" :a?ené prgémy. Pﬁt,om vnéjsi
sifon— unika (i s ploutevnim lemem)
anus je odvrhovana. Celd soustava

! / vnitinich organti se pretaci

astni sifon s hitan § \ i~ srdce o 90°, takze tustni 1 kloakalni
otvor nakonec smétuji nahoru.

Obr. 380 Metamorfoza volné plovouci larvy sumky v dospélého ptisedlého Atridlni sifon se pfitom méni

zivoc€icha. Pozoruhodny je pfesun ustniho (inhala¢niho) a atrialniho (exhala¢niho)

sifonu na horni stranu téla a redukce nervové soustavy. Podle Seeligera, z Brusca a M oza,berm dutinu, kam je
Brusca (1990). filtrovana voda z hltanu.

Vyrazné degeneruje nervova
soustava a smyslové organy, takze u dospélce persistuje jen nepatrné nervové ganglion. Mizi
rovnéz chorda a segmentované svalstvo.

U kruhosvalych salp (Cyclomyaria) se larvy vyvijeji pies coeloblastulu, gastrulace
probiha invaginaci. Pfestoze je larva pomérné dlouhou dobu uzaviena ve vaje¢nych obalech, ma
podobu pulce, stejné jako larva sumek. Jiz v raném zarodku lze rozeznat zaklady nervového
systému, chordy, mesodermu a stteva. Zaklad chordy se siln¢ protahuje do délky a vytvari zaklad
ocasu. Vchlipovanim ektodermu vznikaji v trupové ¢asti hltan a kloakalni dutina. Mesoderm se
diferencuje ve svalové bunky, které
se ptimykaji k chordé. Tato larva se
méni v jedince nepohlavni generace
(salpy maji rodozménu) tim, ze se
ocas redukuje a juvenilni salpa
pritom opousti vaje¢ny obal.

U vSech plasténct je larva

kruhové
svalové
provazce

( ﬂ’ﬂm ~; syep  (pokud - je  vyvinuta, coz neni

Atatabld

endosty! pravidlem) pokrocilejsi nez dospélec

Zaludek -~ chorda

srdce 5 . v . v
istni rgha zéklad mesoderm > a pravé anatomie larev umoznila
smyslové. zatadit plasténce mezi strunatce.

y c'hlip!(y kloak)
- Larva kopinatce opoustéjici
Obr. 381 Pokro¢ild larva salpy Doliolum ve vaje¢ném (resp. larvalnim) vajecné obaly ma oproti dospélci
obalu. Podle Neumanna, ze Smidta (1960). Je§té pomémé mal}'/ poéet metamer

(15) a nema definitivné¢ diferenco-
vané organy. Navic pfedni Cast téla je asymetricka, tzn. Ze ustni otvor a zéklad Zzaberni Stérbiny
jsou posunuty na levou stranu a Ze myotomy pravé strany se topograficky neshoduji s myotomy
levé strany. Tato asymetrie se vysvétluje tim, ze predkové kopinatce byli patrné ptizplisobeni
prisedlému zplisobu zivota na dn¢. Ektodermalni buiiky malého ocasniho pupenu, ktery lezi za
fitnim otvorem, se protahuji do délky a vytvareji do¢asnou ocasni ploutvicku. Béhem ristu larvy
se dokoncuje organogeneze. Stény nervoveé trubice zesiluji a tim se zmensuje jeji svétlost. Avsak
veptedu trubice stdle komunikuje s vnéjSim prostiedim otvorem (neuroporus; viz obr. 21). Za
jedinou zaberni Stérbinou, ktera se prolamuje na pravé strané téla, vznikaji stejnym zplisobem
dalsi Stérbiny, takze se vytvaii fada, kterd se vzadu ohyba a prechéazi tak na levou stranu téla.
Tato leva fada tvoii zaklad budouciho zaberniho aparatu. Dalsi Stérbiny vznikaji tak, ze se mezi
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prvotnimi Stérbinami prolamuji dalsi, ¢imz se
jejich pocet zdvojnéasobuje. Poté se nejprednéjsi a
nejzadnéjsi uzaviraji, takze na kazdé strané zbyva
pouze osm. K nim vSak poté piibyvaji jesté dalsi,
které¢ se posunuji smérem vpied a tak narusSuji
metamerni polohu $térbin, které jiz byly zalozeny
diive. Nakonec se ektoderm ventralni strany téla
zvrasni do podoby dvou paralelnich ventro- S
lateralnich metapleur, které lemuji fady zabernich =~ ***"
Stérbin. Ob¢& metapleury pozd¢ji navzajem srostou

a vytvoii peribranchidlni dutinu, ktera komu-

nikuje na zadnim konci téla s vnéjSkem jedinym
otvorem.

Metamorféza kopinatce spociva pie-
dev§im ve ztraté asymetrie. Zaberni §térbiny
pfitom zaujmou definitivni pozici. Usta se piesu-
nou z levé strany téla na ventralni stranu a zuzi se
koznim zédhybem, ze kterého vybihaji brvy (cirry).

Vn¢é vénce brv vznika zdhyb ektodermu (stomo- o ' .
deum). Endostyl, ktery lezel u larvy vpravo, se 0% 252 Vet St oy lopm it
presunuje do medidnni roviny a roste k zadnimu (Usta na levé strané téla, prvni Stérbiny se zakladaji na
konci hltanu. Rast chordy a nervové trubice pro- levé strané t¢la) z'trvz?ik metapleur, které se pfeméni ve
biha v zadni ¢asti téla, v misté neuroenterického Etir;(yitge’(rllgg‘:;"hlalnlho prostoru. Podle Delagea, ze
kanalku, ¢imz vzristd pocet télnich somitt.

Dospély kopinatec ma kolem 60 metamer. Obdobi

pohlavni dospélosti nastava s preménou gonotomu (viz str. 17) ve zralé gonady.

U kruhoustych obratlovcti se zdrodek po opusténi vajeCnych blan jesté¢ znacné 1iSi od
dospélé formy a vznika tak larva, ktera se nazyva minoha. Zpocatku nema jesté¢ prolomen ustni
otvor a jeji entodermalni stfevo je spojeno se zbytkem zloutkového vaku. Béhem larvalniho
vyvoje se prolamuji zaberni Stérbiny, pficemz Zzabry se vyvijeji z entodermu hltanovych
vychlipek, a vnéjsi ustni otvor. O¢Ci nejsou jesté pln€ vyvinuty a jejich zaklady jsou skryty pod
ktzi. Minoha Zije 3 az 4 roky. Metamorfoza nastava v dobé&, kdy se zaklad stitné zlazy odd¢luje
od stieva a za-Cind fungovat jako Zlaza s vnitini sekreci. Pfedni konec hlavy se zvétSuje a tsta se
vzdaluji od vnéjsi nozdry a o€i (viz obr. 188). Entodermalni usek stieva se rozdéluje podélnymi
zlabky na dorzalni a ventralni ¢ast. Z dorzélni Casti vznikd trubicovity jicen, z ventralni
vackovity zaberni oddil.

Sliznatky (na rozdil od mihuli) nemaji larvalni vyvoj a zarodek se méni v juvenilniho
jedince v okamziku spotfebovani zloutkového vaku. Totéz plati o Zralocich, avSak na zabernich
obloucich n¢kterych paryb (napf. rejnoka rodu Torpedo) vznikaji nitkovité vnéjsi zabry, coz lze
vykladat jako poziistatek po ptivodni larve.

U ryb skupiny Osteichthyes se vSak larvy zachovaly. Mezi nejprimitivnéjsi typy recent-
nich paprskoploutvych patii napf. prsni ploutev
kaproun (Amia), jehoz rané larvy
maji jesté zbytky Zloutkového vaku.
Hlava ma na ptfednim konci n€kolik
prisavek, které tvoii pfichycovaci or-
gan. V dalSim vyvoji se télo larvy
zvétsSuje, diferencuji se rtizné organy,
zvetSuje se hlava, a objevuji se oci a Obr. 383 Rané stadium okouna té€sné€ po vykuleni z vaje¢nych blan

¢ichové jamky. Metamorfoza je vel- (nahote) a v dobé samostatného piijiméani potravy (dole). Ze Smidta
(1960).
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mi pozvolnd a spociva v postupném

vyvoji vSech organt dospélce. Podobny

vyvoj maji 1 pokrocilejsi typy ryb.

Vyjimkou jsou dvojdysni, jejichz larva

ma dobfe vyvinuty vnéjsi zabry, takze

se podobd larvé ocasatych oboj-

e zivelnikd. Tento vzhled vSak vznikl

konvergentnim vyvojem, o ¢emz sveédci
vyrazné rozdily v organogenezim .

Larvy obojzivelniki se lihnou

Obr. 384 Larvy dvojdysnych ryb. Nahote Protopterus annectens, dole vV pomérné raném stadiu vyvoje, ale

Lepidosiren paradoxa. Podle Nikolského. n&které organy jsou jiz znaéné vyvinuty

(napft. prave vylihly pulec mé jiz dobfie

vyvinuté ¢ichové jamky, sluchové vacky a oc¢i se zaklady sitnice a Cocky). V dob¢ lihnuti se

ukoncuje stavba larvalniho krevniho obéhu vcetné srdce a zacinaji fungovat vnéjs$i zabry. U

pulce ma srdce dva oddily a ob€hovy systém je jako u kruhoustych a ryb: od ventralniho kmene

(aorta ventralis) odstupuji Ctyii pary arterii, které se v zabrach $tépi na kapilarni pleten. Z

vnitinich 1 vnéjSich zaber se pak kapilarni pleteni sbiha do dvou kofent dorzalni aorty, které se

spojuji v jedinou aortu dorsalis. Zilni ob&h se sklad4 z pedniho a zadniho paru kardinalnich Zil,

které jsou napojeny na zilni splav prostfednictvim venae cardinales communes (ductus Cuvieri).

Zily piinasejici Ziviny ze Zloutkového vaku se rovnéz vlévaji do Zilného splavu.

¢ichova jamka

ustni
otvor

zaklad zadnich konéetin

spiraculum s
analni otvor

Obr. 385 Vlevo pulec skokana hnédého (Rana temporaria) tésné po vykuleni z vajicka; pohled

z ventralni strany. Dobfe je patrna piisavka a dlouhé vnéjsi zabry. Uprostfed pulec ropuchy zelené
(Bufo viridis) pii pohledu z levé strany, vpravo pohled na ustni pole se svrchni a spodni rohovitou
celisti a fadami rohovitych zoubkd, které jsou dilezitym uréovacim znakem. Podle Delyho (1967).

Zaberni §térbiny vznikaji jeté na konci zarodeného vyvoje zptisobem, ktery byl popsan
na str. 115, a na jejich zadnim povrchu vznikaji z ektodermu vnitini Zabry. Vné&jsi zabry vznikaji
z malych hrbold ektodermu druhého a tfetiho postmandibularniho Zaberniho oblouku. U pulct
jsou zpocatku vnéjsi zabry dlouhé a rozvétvené, pozdéji degeneruji a jejich rudimenty jsou
zakryty kozni fasou, kterd vSechny Zaberni §térbiny piekryje. Tento zahyb na jedné strané zcela
srastd s kizi, na opacné stran¢ je vSak srist nelplny, takze zilstdva otvor (spiraculum;
nezaménovat s oznacenim rudimentu zaberni Stérbiny mezi Celistnim a jazylkovym obloukem).
Plice se zakladaji kratce po opusténi vajecnych oball jako neparova ventralni vychlipka hltanu.
Rand larva mé na urovni dorzalniho konce Zabernich §térbin rudimenty pronefros, které maji tfi
vyvodné kanalky, spojujici se v jediny Wolffiiv vyvod. B€éhem pozdéjsiho rlstu pulce se vSak z
nephrotomu sedmého az dvanactého segmentu tvotfi mesonefros. Pronefros zcela zanika ve druhé
poloving larvalniho vyvoje.

7 Je nutné upozornit, Ze rand vyvojova stadia pokrocilych Teleostei neprodé€lavaji vyraznou metamorfézu a nelze je
proto povazovat za skute¢né larvy.
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Lebka se zakladd z parachordalii a trabekul (obr. 136, 137), ke kterym po stranach

prirastaji Cichova a sluchova pouzdra. S vyjimkou Zab skupiny Aglossa je ptfedni Cast

krania tvofena dvéma pary retnich

chrupavek (cartilagines labiales
superiores a inferiores), které
vyztuzuji larvalni celisti. Tyto

chrupavky jsou, podobné jako
Meckelova chrupavka, napojeny
pfimo ¢i prostiednictvim jinych
chrupavek na palatoquadratum,
které je v témét vodorovné pozici.
Teprve  béhem  metamorfozy
palatoquadratum rotuje do své
definitivni pozice pod sluchovymi
pouzdry a v dusledku toho se
rovnéz prodluzuje  Meckelova
chrupavka. Tato zvlastni rotace
palatoquadrata chybi u larev oca-
satych obojzivelnik.

V ranych fazich vyvoje ma
pulec vétSiny druhti Zab kromé
vnéjSich zaber na spodni strané
hlavy také piisavku, kterou se po
vylihnuti z wvajicka pfichycuje
k substratu pod vodou. Po pie-
chodu k aktivnimu zptlisobu Zivota
prisavka mizi, pfiblizn¢ ve stejnou
dobu, kdy zanikaji vnéj$i zabry.

U zab s tzv. pfimym vy-
vojem jsou stadia larvalniho
vyvoje  pted  metamorfézou

potlacena, takze se z vajicka lihne
pfimo metamorfujici jedinec.

U amniot bylo larvalni
stadium v souvislosti s kladenim
vajec mimo vodu zcela potlaceno.

viscero-

L SRR
<G '
metamorféza —— __l W\Wﬂ(‘%
Meckelova chrupavka l[“p .\ ~ palatoquadratum
pulec 4 ” 11‘“

d

il

spodni retni

chrupavka palatoquadratum

budouci

Meckelova chrupavka  gelistni kloub

Obr. 386 Vyvoj lebky zab pfi pohledu z levé strany. Za pozornost stoji
horizontalni poloha palatoquadrata u pulce (dole), a jeho rotace do vertikalni
polohy. S tim je spojeno prodlouzeni Meckelovy chrupavky (endokranidlni
vyztuhy spodni Celisti) a zména pozice Celistniho kloubu. Podle Rocka (1981).

Obr. 387 Larva ocasatého obojzivelnika Triturus cristatus. Podle Delyho
(1967).



