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1. Uvod

Osovy skelet obojzivelnikli patii mezi stale diskutovand témata. U Zzab je patet
povazovana za vice specializovanou nez u ocasatych obojzivelnikd a ¢ervort.. Proto jsem se
v této praci soustedila na morfologickou variabilitu osového skeletu zab a jeji vyznam pro

taxonomické hodnoceni této skupiny obojzivelniki.

Cope (1865; ex Duellman a Truebova, 1985) a Noble (1922) poprvé uzili morfologii
obratli pro vytvoreni klasifikace Zab. Nicholls (1916), Mookerjee (1931) a Griffiths (1963)
zkoumali morfologii a vyvoj obratlovych center a vytvofili klasifikaci zab na zaklad¢ typh
obratli. Morfologii obratli jako taxonomicky znak pouzili i Kluge a Farris (1969) a
Gardiner (1983). Navzdory tomuto usili nebyly variabilita obratli u dospélcti zab, jejich

ontogeneze, funkce a fylogeneticky vyznam dosud uspokojivé vysvétleny.

Specifickou casti vyzkumu osového skeletu zab se stala problematika pfitomnosti Ci
absence Zeber. Zebra byla studovana u jejich recentnich i fosilnich zastupcii. Pro pochopeni
diivodu pritomnosti Zeber a objasnéni trendu jejich zachovani, resp. vymizeni béhem evoluce
bylo nutné zkoumat fylogenetické vztahy mezi jednotlivymi druhy, resp. ¢eledémi. Objevila
se fada praci (napt. Féjérvary, 1918; Ritland, 1955; Lynch, 1973; Blanco a Sanchiz, 2000),
jejichz autofi fesili problematiku perzistence zeber. Pozornost se zaméfila na recentni celedi
zab, u nichz je pritomnost Zeber jasné prokazatelna (napt. Worthy, 1987; Sedlackova, 1999;
McDiarmid a Altig, 2000), i na recentni ¢eledi Zab (napt. Mookerjee, 1931; Magliova, rukopis
k recenzi), kde se setkdvame s naznaky sekundarniho vymizeni Zeber, nebo jejich trvalého

splynuti s pficnymi vybézky obratlti.

Recentni zaby lIze rozdélit do tfi skupin (Lynch, 1973). Do prvni skupiny lze zahrnout
celedi Leiopelmatidae, Discoglossidae a Pipidae. Tyto Celedi patii k tzv. primitivnim Zabam
(Archaeobatrachia), které se vyznaCuji souborem primitivnich znakll. Mezi tyto znaky
miZeme poéitat i vySe zmifiovanou piitomnost Zeber. Celedi Leiopelmatidae se zabyvali
Féjérvary (1918), Mookerjee (1931), de Vos (1938), N.G. Stephenson (1951),
E. M. Stephenson (1952, 1960), Ritland (1955), Worthy (1987) a Blanco a Sanchiz (2000).
Celed Discoglossidae studovali Féjérvary (1918), Mookerjee (1931), Clarke (1987),
Magliova a Pagenerova (1998), Sedlackova (1999) a Blanco a Sanchiz (2000). Celed’ Pipidae
byla zkoumana po morfologické strance v mnoha pracich, napt. Ridewood (1897),

Féjérvary (1918), Mookerjee (1931), Weisz (1945), Dunn (1948), Smit (1953), Nieuwkoop a



Faber (1967), Cannatella a Truebova (1988), Truebova a Hanken (1992), Blanco a Sanchiz
(2000), McDiarmid a Altig (2000), Truebova a Massemin (2000) a Truebova a kol. (2000).
Hlavni pfic¢inou tolika informaci o morfologii piislusniki této eledi se zda byt snadné vyuziti
rodu Xenopus laevis jako modelového druhu pro védecké experimenty v oblasti morfologie,

genetiky, vyvojové biologie atd.

Druha skupina - tzv. pfechodné zaby (Mesobatrachia) zahrnuje celed’ Pelobatidae, kterou
se zabyvali Féjérvary (1918), Noble (1924a), Mookerjee (1931), Zweifel (1956),
Wiens (1989), Magliova (1999) a Blanco a Sanchiz (2000).

Do teti skupiny — tzv. odvozenych zab (Neobatrachia) se fadi napt. ¢eled’ Ranidae, o niz
1ze ziskat poznatky z praci Gauppa (1896), Féjérvaryho (1918), Mookerjeeho (1931), Kempa
a Hoyta (1967) a Blanca a Sanchize (2000). O této ¢eledi existuje nejmén¢ udaju tykajicich se

perzistence Zeber.

Stupenn redukce Zeber u recentnich zastupcli zab bylo nutné konfrontovat s poznatky
o stavu Zeber u fylogeneticky starSich ptibuznych. Celkovy piehled fosilnich Zab a jejich
predkd, vcetné problému redukce ¢i zachovani Zeber, podali Sanchiz (1998), Roc¢ek (2000) a
Rocek a Rage (2000a, b, c). Milner (1988) a Warrenova a Snell (1991) studovali Zebra a jim
podobné struktury u triasovych temnospondylnich obojZivelnikti ¢eledi Capitosauridae, od
nichz se odvozuje ptivod Zab. Pfechodnou skupinou mezi temnospondylnimi obojzivelniky a
zébami se zabyvali Hecht (1962) a Rage a Rocek (1989). Hecht (1963, 1970), Estes a
Reig (1973), Evansova a kol. (1990) a Baezova a Basso (1996) popsali nejstarsi zaby z obdobi
jury. Vymfelé¢ druhy z nadgeledi Pipoidea zkoumal Nevo (1968), Spinar (1972),
Baezova (1981, 1996), Baezova a Truebova (1997) a Henriciova a Baezova (2001).

Hlavnim cilem této prace je porovnat na zaklad¢ dosud publikovanych udaja a vlastniho
vyzkumu larvalni vyvoj skeletu riznych druhti fosilnich i recentnich skupin zab a zjistit,
u kterych se zakladaji zebra a zda tato Zzebra perzistuji jako samostatné kosterni utvary az do

stadia dospélce, nebo zda srlstaji s pricnymi vybézky obratli.

1.1. Stavba patere u zab

Patet zab lze rozd¢lit do tii ¢asti: presakralni, sakralni a postsakralni, pfiCemz v této praci
je nejvetsi diraz kladen na presakralni ¢ast.

Presakralni ¢ast je u recentnich druhi zab slozena z 5 az 9 obratld. Jako podfadného

klasifikaéniho znaku pouzili pocet presakralnich obratlii uz Nicholls (1916) a Noble (1922).



Griffiths (1963) povazoval velky pocet téchto obratli za primitivni znak a maly pocet za znak
odvozeny. Kluge a Farris (1969) publikovali tabulku rozdé€lujici ¢eledi zab na dvé skupiny
podle poctu presakralnich obratli. Prvni skupina zahrmovala celedi o poctu 7 az 8 obratld a
druha 8 az 9 obratlii. Jini autofi navrhli alternativni klasifikaci podle obratlid. Lynch (1973)
zavedl déleni na tfi skupiny. Do prvni skupiny vymezené pocCtem 7 obratlli zafadil Celedi
Pipidae a Bufonidae. Druhou skupinu charakterizovanou poétem 9 obratlii reprezentuji ¢eledi

Ascaphidae a Leiopelmatidae a tieti skupina zahrnuje zbylé celedi zab.

Stavba obratlii Zab se od ostatnich obojzivelniki zna¢né 1i8i (Shishkin, 1989). Centrum
obratle se skladad z hypocentra a parového pleurocentra. Pleurocentrum se vyviji z tkdn¢ dvou
sousednich sklerotomti pfiléhajicich k dorzolateralni stran¢ chordy. Hypocentrum vznika ze
sttedni c¢asti sklerotomu. V primarnim stavu méa podobu na dorzalni strané nelplné
uzavieného prstence kolem chordy. K jeho posterolateralni strané se pfipojuji prvni dvé Zebra,
dalsi zebra se napojuji na dveé hypocentra sousednich obratli. Pozd¢ji se napojuji i na neurdlni

oblouky.

Kazdy obratel s vyjimkou prvniho obratle, tzv. atlasu, nese dva pary vybézka pro spojeni
se sousednim obratlem: prezygapofyzy s dorzomedialn¢ orientovanou kloubni plochou, které
jsou umisténé na prednim konci obratle, se kloubné spojuji s postzygapofyzami umisténymi
na zadnim konci nejbliz§itho predchéazejiciho obratle, jejichz kloubni plocha smétuje
ventrolateralné. Krom¢ téchto vybézkii se u zab setkavdme s variabilnimi lateralnimi
vybézky: diapofyzy neboli pficné vybézky pro pfipojeni obratle k horni hlavici Zebra,
parapofyzy pro piipojeni k dolni hlavici zebra a pleurapofyzy predstavujici spojeni zebra
s obratlem. U vétSiny druhi zab je tendence redukovat pocet presakralnich obratli jejich
vzijemnym splyvanim. Nejcastéji splyvaji prvni a druhy obratel, a v disledku toho i atlas
nese par pricnych vybézkt. Délka pticnych vybézki, jejich Sitka a orientace vzhledem
k podélné ose téla velmi kolisaji. Obecné plati, Ze pricné vybezky u V, az V4, resp. Vs jsou
delsi a mohutnéjsi nez pficné vybézky u dalSich presakralnich obratld (Duellman a
Truebova, 1985). U primitivnich skupin charakterizovanych volnymi Zebry maji tyto pfi¢né

vybézky tendenci byt slabsi a uzsi nez pricné vybézky u sakralnich obratlti (Truebova, 1973).

1.2. Zebra u primitivnich obojzivelniki

Obojzivelnici jsou nejstarSi suchozemsti obratlovci. Piivod Zab je odvozovan zfadu
temnospondylnich obojzivelnikti z okruhu celedi Doleserpetontidae nebo Capitosauridae

(Rocek a Rage, 2000a, Rocek, 2002). Evolu¢nim mechanismem jejich vzniku bylo zkraceni



somatogeneze v disledku pedomorfézy (ontogeneticky vyvoj zab se zastavil v ran¢j$im stadiu
nez je tomu u temnospondylll). Béhem evoluce probéhlo mnoho zmén, které miizeme oznacit
jako miniaturizaci, odlehceni, fenestraci, redukci nebo ztratu. Ontogeneticky vyvoj nema ve
veétSing piipadl striktné rekapitulacni pribeh, neékteré znaky v ontogenezi vymizely, jiné byly
do ni sekundarn¢ zatazeny. Z tohoto diivodu je nutné provést porovnani priibéhu ontogeneze
u recentniho a fosilniho materialu. Na zakladé porovnani vyvoje homologickych struktur lze

urcit evoluéni trend daného znaku.

Hranici mezi lalokoploutvymi rybami, které evolu¢n¢ predchazeji obojzivelnikiim, a
obojzivelniky Ize jen tézko presné definovat. Pro zjednodusSeni situace se dale zaméfim az na
obojzivelniky z obdobi karbonu, ktefi se vyznacovali anatomickym pfizpisobenim zivotu na
sousi a morfologickou a geografickou diverzifikaci. Z hlediska presakralni ¢asti patefe a s ni

souvisejicimi Zebry se situace od temnospondylnich obojzivelnikli vyvijela nasledovné.

Ptislusnici temnospondylnich obojzivenikii z obdobi prvohor a ranych druhohor méli
podle Rocka a Rageho (2000a) protahlé télo a pomérn¢ kratké koncetiny. Jejich patet nesla
dvouhlavd zebra o rtizném stupni osifikace v oblasti od druhého presakralniho obratle po
predni kaudalni obratle. Presakralni Zebra se vyznacovala jednim nebo vice plochymi,
ventralné namitenymi vybezky, zvanymi processus recurvatus (Warrenova a Snell, 1991).
Vétsina zastupci temnospondylt zila ve vodnim prostiedi. Existovaly vSak i vyjimky vazané
prevazné k zivotu na sousi.

Béhem evoluce smétujici ke vzniku zab dochdzelo k mnoha redukcim postihujicim
predevsim kostru. Také oblast patefe prosla zjednodusenim. To se projevilo hlavné
na pricnych vybézcich a Zebrech. Tyto trendy byly pozorovatelné jiz u rodu Triadobatrachus
(Proanura - obr. 6, str. 1288 ex Rocek a Rage, 2000b) ze spodniho triasu Madagaskaru, ktery
tvofi pfechod mezi primitivnimi obojzivelniky a zdbami. Na patefi zastupct tohoto rodu byla
nalezena redukovana, jednohlava zebra (Rocek a Rage, 2000b). Z celkové stavby téla je
patrné, Ze tento obojzivelnik nebyl jesté schopen skakani (Hecht, 1962; Rage a Rocek, 1989)
a ze se pohyboval lezenim. Tato skute¢nost naznacuje, ze adaptace k novému zplisobu pohybu

nebyla prvotnim impulzem ke vzniku Zab.

Z obdobi od raného triasu do rané jury se nedochovaly zddné doklady dalsi evoluce zZab.
Prvni pravé zdby (Anura) se objevuji vrané jufe a nesou hlavni znaky celé skupiny
(Rocek, 2000). Nejstarsi zastupce Prosalirus bitis pochdzi z rané jury Severni Ameriky.
Kosterni znaky svédci o schopnosti skakavého pohybu (Shubin a Jenkins, 1995). Jeho patef

nese 4 az 5 para kratkych, jednohlavych Zeber. Jeden par je pevné spojen s odpovidajicim
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pricnym vybézkem, zbylé pary jsou napojeny volné. Podle dochovaného fosilniho materialu
neni jisté, zda se jednalo o kloubni spojeni nebo o sriist. Vzhledem ke skute¢nosti, ze béhem
procesu fosilizace se kloubni spojeni rozvoliuji, pfiklanim se k nazoru, Ze se jednalo o
artikulaci se zachovanym chrupavéitym kontaktem. Jen tii pary Zeber nesou processus

recurvatus.

Ostatni zastupce zZab zrané jury lze bez problémut zaradit k celedim Leiopelmatidae
(Vieraella, Notobatrachus) a Discoglossidae (FEodiscoglossus), které prezily az do

soucasnosti.

Fosilni doklady existence druhu Vieraella herbsti (obr. 3, str. 1301 ex Rocek, 2000)
pochazeji z Jizni Ameriky. Patet tohoto obojZivelnika je charakteristicka 2 az 4 pary volnych
zeber, kterda nesou processus recurvatus (Baezova a Basso, 1996). Podle nékterych autorti
(Estes a Reig, 1973) jde o sesterskou skupinu ¢eledi Discoglossidae a Leiopelmatidae. Novéji

(Rocek, 2002) je tazena do celedi Leiopelmatidae.

Podobny stupeii vyvoje Zeber nachazime u jihoamerického Notobatrachus degiustoi (obr.
6, str. 1305 ex Rocek, 2000). Volna Zebra jsou u tohoto druhu pfitomna na druhém az patém
presakralnim obratli a pfilezitostn€¢ i na obratli Sestém. Processus recurvatus vSak chybi

(Estes a Reig, 1973; Baezova a Basso, 1996).

Trojici nejstarSich pravych zab doplituje druh Eodiscoglossus santonjae (obr. 7, str. 1307
ex Rocek, 2000) pivodem ze spodni kiidy Spanélska. Jeho Zebra jsou volné napojena na
druhy az ctvrty presakralni obratel a processus recurvatus opét chybi (Hecht, 1970; Evansova

a kol., 1990).

Skupinu primitivnich zab dotvaii celed” Pipidae, jejiz recentni zastupci (napi. Pipa,
Xenopus) jsou zna¢n€ pozméneni pedomorfozou. Nejstarsi nalezy prislusniki této celedi jsou
datovany do spodni kiidy. Pravdépodobné byla tato ¢eled’ odvozena ptimo z triasové skupiny

Proanura (Baezova, 1996).

Za nejprimitivnéjsi znamé zastupce této Celedi Ize podle Sanchize (1998) povazovat dva
druhy rodu Cordicephalus (C. gracilis a C. longicostatus) a rod Thoraciliacus (T. rostriceps).
Rod Thoraciliacus je blizce ptibuzny kiidovému zastupci Saltenia ibanezi (Baezova, 1981) a
nékterym tfetihornim pipidim, napt. Eoxenopoides reuningi a Shelania pasquali (tato linie
vyhynula ve tfetihorach). Rod Cordicephalus je spiSe bliz§i rodu Xenopus, ktery ma

navaznost do soucasnosti (Rocek, 2000).
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Oba rody (Cordicephalus a Thoraciliacus) se vyznacuji pfitomnosti 4 para zeber na V, az
Vs a 8 presakralnimi opisthocoelnimi obratli. Tento typ obratli se u ¢eledi Pipidae zachoval
az do soucasnosti (viz. kap. 5. Diskuse). Dany stav zeber byl pozorovan u vymielého druhu
Notobatrachus degiustoi (Leiopelmatidae) a u blizce piibuznych druhit Saltenia ibanezi
(Baezova, 1981) a Shelania pasquali (Estes a Reig, 1973; Baezova a Basso, 1996; Baezova a
Truebova, 1997).

Druh Thoraciliacus rostriceps (obr. 12, str. 1313 ex Rocek, 2000) pochazi ze spodni kiidy
Izraele (Sanchiz, 1998). Jeho V, az Vs nesou kratké pricné vybézky artikulujici se zebry. Na
Ve az Vg jsou piicné vybézky dlouhé, trojuhelnikovitého tvaru a na distdlnim konci ostie
zakongené. Zebra &astené splyvaji s pfiénymi vybézky (hlavné 1. a 4. par Zeber). U Zeber
nebyla zjiSténa pritomnost processus recurvatus. Prvni par Zeber je nejkratSi a mifi
ventrolaterdlné. Druhy par je nejdelsi, obvykle zakfiveny a mifi rovnéz ventrolateralné. Na
jeho distalnim konci je patrny naznak zbytku chrupavky pojici mezi sebou 2. a 3. Zebro. Treti
par mifi paralelné s druhym parem a dosahuje délky o néco malo mensi nez vySe zminovany
druhy par. Ctvrty par je piiblizné stejné dlouhy jako prvni par a vétsinou miii také
ventrolateraln¢ (ptilezitostné vSak mulze mit horizontalni nebo dokonce dorzolateralni smér;

Nevo, 1968).

Rod Cordicephalus (obr. 13, str. 1314 ex Rocek, 2000), rovnéz ze spodni kiidy Izraele, se
od ptfedchoziho rodu lisi pfedevsim v délce zeber a zakfiveni pticnych vybézkli na V; a Vi
(Sanchiz, 1998; Rocek, 2000). Treti par zeber je v porovnani s Thoraciliacus rostriceps
vyrazné delsi nez druhy par. U rodu Thoraciliacus je tomu obracené. Také jednotlivé druhy
rodu Cordicephalus se navzajem odlisuji. C. longicostatus ma napt. mnohem delsi Zebra nez

je tomuu C. gracilis.

Shrnu-li tedy situaci u rané kiidovych pipidi, maji pfislusnici rodu Thoraciliacus kratka
zebra a trojuhelnikovité piicné vybézky u Ve az Vs. Jde o odvozeny stav. Naproti tomu
prislusnici rodu Cordicephalus maji dlouhd Zebra a pficné vybézky V¢ az Vg zakiivené. Jde
o primitivné&jsi stav.

U dospélcti obou vySe zminovanych rodii je mozné pozorovat variabilitu Zeber co do
tvaru, velikosti, sméru a variabilitu ve splyvani s odpovidajicimi pfi¢nymi vybeézky, coz je
zavislé na pohlavi a véku jedince. Kuptikladu u starSich jedinci dochazi ke splyvani Castéji.
Jak je patrné z uvedeného piehledu lisi se oba rody od vSech ostatnich fosilnich i recentnich

zastupct Celedi Pipidae pritomnosti ¢tyi part volnych Zeber a tim, Ze presakralni obratle
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nikdy nesplyvaji. U ostatnich nenachazime volnd Zebra a casto dochazi ke splyvani

presakralnich obratlil.

Blizce ptibuzny druhu Thoraciliacus rostriceps je druh Saltenia ibanezi (obr. 17, str. 1321
ex Rocek, 2000), jehoz nalezy spadaji rovnéz do obdobi kiidy (Baezova, 1981). Pochazi
z oblasti Jizni Ameriky. Stejné jako dva piedchozi rody se i1 Saltenia vyznacCuje 8
opisthocoelnimi presakralnimi obratli. U pulct a juvenild jsou na V, az V4 patrné tfi pary
volnych Zeber, které v dospélosti splyvaji s odpovidajicimi pricnymi vybézky. Prvni par Zeber
je nejkrat$i a mirn€ zahnuty doptedu. Druhy a tfeti par jsou bud’ pfiblizn€ stejn¢ dlouhé nebo
je tieti par ponckud delsi. Treti par je nejslabsi, coz je patrné hlavné u mladSich stadii, a

distalni konec téchto Zeber je rozsiten (Baezova, 1981).

Tretihorni druh Shelania pasquali (obr. 18, str. 29 ex Baézova a Truebova, 1997)
vykazuje obdobné znaky (Nevo, 1968; Baezova a Truebova, 1997): 8 opisthocoelnich
presakralnich obratlli a tfi pary volnych Zeber na V, az V4 (oproti rodu Saltenia nejsou
v dospélosti splynulé). Tvrzeni Neva (1968) o pritomnosti Zeber u tohoto druhu popira
Baezova a Truebova (1997). Podle jejich nazoru se u rodu Shelania nachazeji na V, az V4

pouze pricné vybézky neobvyklého tvaru.

Velké vymirani na konci kiidy ptezily zaby navzdory své malé odolnosti vici zméndm
zivotniho prostfedi bez vétSich problému. Jedinou skupinou, kterd vymfela (v raném
pleistocénu), byla cCeled” Palaecobatrachidae, a to patrné v dasledku jejich permanentné

vodniho zplisobu Zivota s omezenou moznosti migrace (Rocek, 2000).

Zastupci recentnich celedi Pelobatidae a Ranidae jsou znami az z obdobi tietihor. Nékteré
rody se vyznacCuji primitivnimi znaky, napi. pritomnosti Zeber béhem ontogeneze (rod
Eopelobates — Celed’ Pelobatidae, Noble, 1924a; Spinar, 1972), které se vsak u recentnich

zastupcu této Celedi nedochovaly (viz. kap. 5. Diskuse).

1.3. Zebra u obojzivelniki

Zebra vznikaji stejné jako obratle z mesenchymalnich bunék sklerotomt, které proliferuji
do oblasti myosept v jisté vzdalenosti od chordy (Goodrich, 1958 ex Blanco a Sanchiz, 2000).
U primitivnich obojzivelnikli jsou pomémn¢ dlouha a maji tendenci kopirovat tvar téla jako

série obruci, ptipojujicich se k obratliim. Jsou vyvinuta az do urovné¢ poloviny délky ocasu.
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U vyvojoveé nizSich obratlovcl (ryb) se setkavame se dvéma typy zeber: dorzalnimi a
ventralnimi. U recentnich obojzivelnikti ziistavd zpravidla zachovan pouze jeden typ

(Eaton, 1959).

e U ocasatych obojzivelniki se Zebra jevi jako dorzalni typ. Rudimentarni ventralni
Zebra splyvaji s obratli.

e U Cervort se jedna o ventralni typ Zeber.

e U zab je proces vyvoje zeber az na vyjimky potlacen. V téchto vyjimecnych pfipadech

jsou zachovana dorzalni Zebra.

Pivodné jednohlava zebra se uz u nékterych Embolomeri (Labyrinthodontia) postupné
meéni na dvouhlava (Noble, 1954). Predpoklada se, ze jde o zdvojené struktury, které vznikly
fuzi dorzalnich a ventralnich Zeber u ryb (Naef, 1929 ex Noble, 1954). Pro tuto hypotézu vsak
neexistuje zadny paleontologicky diikaz. Zebra se dvéma hlavicemi u ocasatych obojZivelnikt
maji svilj specificky vyznam, ktery spo¢iva v mechanické vyhod€ oproti Zebriim s jedinou
hlavici. Zebra s rozdvojenym proximalnim koncem totiz u terestricky Zijicich forem snaze

odolavaji tlaku vnitfnich organt. U Zab nebyla Zzebra se dvéma hlavicemi zjisténa

(Noble, 1954).

1.3.1. Zebra u ocasatych obojzivelniki

Zebra ocasatych obojzivelniki jsou homologni se strukturami u Zralokd a amniot, na co
1ze usuzovat podle identického mista vzniku, shodného napojeni Zeber na obratle a obdobné
polohy obratlovych artérii (Francisova, 1934a). Mezi zebry obojzivelniki a paryb vsak
miizeme najit jeden rozdil. U paryb se baze Zeber podileji na tvorbé obloukii na ventralni
stran¢ téla, zatimco zebra obojzivelnikti spoluvytvareji neurdlni oblouky na dorzalni strané

(Goppert, 1895).

Otazkou artikulace Zeber s piicnymi vybézky se u ocasatych obojzivelnikd poprvé zabyval
Gray (1930; ex Francisova, 1934a). V dospélosti u nich dochazi ke splynuti zeber a pti¢nych
vybézkia. Pficné vybezky jsou v raném ontogenetickém vyvoji oddelené od obratlli a zeber.
Lezi laterdlné¢ od obratlového centra, neuradlniho oblouku a obratlové artérie. Splyvanim
s obratli uzaviraji obratlovou artérii do otvoru vymezeného dveéma hlavami zebra

(Eaton, 1959).

Zebra se formuji jako seskupeni mesenchymatickych bungk v myoseptu a nasledné rostou
medialné a spojuji se s pficnymi vybézky (Mookerjee, 1931). Jsou dobie zachovana v predni

casti patete, hlavn¢€ u druhého a tietiho obratle. Prvni Ctyfi az pét zeber je ve stiedové Casti
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ohnuto ostfe doldl. Ztohoto mista vede posterolateralnim smérem ostra hrana. Zebra
u druhého a nékdy i zebra u tietiho obratle nesou na svych lateralnich koncich velké ploché
chrupavcité vybézky. Jedna se o mista uponu mm. thoraci-scapulares, na nichZ je zavéSena

scapula.

Stavba obratle je doplnéna spinalnimi nervy, které¢ nevystupuji z neurdlniho kanalu skrz
meziobratlové prostory (uzaviené tuhou vlaknitou membranou) jako v pfipadé vétSiny jinych

obratlovcd, ale skrz specialni otvory v téle obratle umisténé za pticnymi vybeézky.

1.3.2. Zebra u zab

Pfitomnost Zeber u zab zlstava nevyfeSenou otazkou. Obecné jsou Zebra povazovana za
primitivni morfologicky znak pozorovany jen u né¢kolika recentnich Celedi, zatimco absence
Zeber je oznacovana za odvozeny znak Siroce roz§ifeny u tohoto fadu. Féjérvary (1918) mylné
uvadél, ze vSechny celedi zab maji zebra. Jeho domnénka vychazela z chybného predpokladu,
7e pricné vybézky jsou tzv. primarni zebra. U ctyf Celedi (Ascaphidae, Leiopelmatidae,
Discoglossidae a Pipidae) oznacil vyb&zky na distalnich koncich primarnich Zeber za
tzv. sekundarni Zebra. Skutecnd volna Zebra byla poprvé zaznamendna u celedi Pipidae
v praci, kterou publikoval Noble (1924b; ex Zweifel, 1956). Nevo (1968) potvrdil vyskyt
volnych zeber u kiidovych zastupct téze celedi. Vybézky v podobé zeber byly pozorovany
u4 ze 17 recentnich Celedi zab (Truebova, 1973). Jedna se o celedi Ascaphidae,
Leiopelmatidae, Discoglossidae a Pipidae. Podle prace Kovalenkové (1992) vsak neni zcela
jasné, zda lze tyto vybézky skutecn€ povaZzovat za Zebra. Nékteti autofi (naptf. Lynch, 1973)
navrhuji pokladat je spiSe za typické pricné vybézky stejn¢ jako Féjérvary. Jini autofi stale

trvaji na stanovisku, ze zaby nemaji zadna Zebra (Gurtova a kol., 1978).

Oproti ocasatym obojzivelnikim se zebra u zab formuji z mesenchymatickych bunék
prilehlych  k distalnim  koncim  pficnych  vybézklh v dorzalni ¢asti  myotomu

(Mookerjee, 1931).

U zab se jevi jako evolucni trend ztrata Zeber v zadnim useku presakralni oblasti (Vs az
Vy). 1 presto ziistava u rodil patficich k riznym vyvojovym liniim schopnost diferencovat
b&hem ontogeneze aspoi prechodné rudimentarni zebra. Zebra zistavaji zachovéana v piedni
casti patefe a pozdé€ji ve veétsing piipadl ztraceji nezavislost a splyvaji s pficnymi vybézky
obratlii. Tento stav byl pozorovan u &eledi Palaeobatrachidae (Spinar, 1972), Pipidae
(Truebova, 1996 ex Blanco a Sanchiz, 2000) a nékterych zastupcii Discoglossidae
(Emelianov, 1925 ex Blanco a Sanchiz, 2000). Zebra se vyskytuji v poétu t¥i az &tyf part
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v asociaci s pricnymi vybézky na obratlech V, az Vg4, resp. Vs (u Celedi Ascaphidae a
Leiopelmatidae). V zavislosti na stavu zachovdni Zeber je mozné vymezit tfi zdkladni

skupiny, které oznacuji stav ptitomnych zeber (Kluge a Farris, 1969):

e volna Zebra u subadult a adultt (Ascaphidae, Leiopelmatidae, Discoglossidae)

e volnd zebra u subadultt (Pipidae, Palacobatrachidae, rod Bombina z Celedi
Discoglossidae)

e absence volnych Zeber (ztrata Zeber béhem fylogeneze nebo nerozpoznatelné splyvani
béhem ontogenetického vyvoje)

Absence volnych zeber u dospélct Ize vysvétlit nékolika diivody (Blanco a Sanchiz, 2000):

e volna Zebra jsou spojena s pricnymi vybézky

e rudimenty Zeber se v raném ontogenetickém stadiu spoji s picnymi vybézky, ziistanou
pouze jejich osifikacni nebo chondrifikacni centra, a oba elementy (zebro i1
odpovidajici pricny vybézek) se u dospélct spojuji v jediny element

o rudimenty Zeber ziistanou jako chrupavcita zesileni na distalnim konci pticnych

vybezki.
1.4. Funkce zeber v prubéhu evoluce

Funkce Zeber u obojzivelnikli se béhem evoluce pon¢kud ménila. U prvohornich predka
obojzivelnikli dodévala dorzalni Zebra pateti silu a tvrdost, aniz by inhibovala pfesnost
pohybli mezi jednotlivymi segmenty patefe. U vétSiny jedincii se nachazela rovnéz dlouha,
s pricnymi vybezky nesplynula, dvouhlava ventralni zebra piipojena ke sternu, stejn¢ jako je
tomu u clovéka. Tato zebra zabranovala extrémnim pohybim mezi segmenty patefe.
V nékterych ptipadech (Eryops, Ichthyostega; Jarvik, 1996) nesla Zebra vybézky zvané
processus recurvatus, které fungovaly jako mista napojeni m. serratus (Olson, 1936) a které
tak zvySovaly pevnost Zeberniho kose (Holmes, 1989). U recentnich druhii obojzivelniki, kde
jsou doposud zachovana zebra, je jejich pfitomnost spojovana s mechanismem dychani
(Cox, 1967). Zvlastni vyznam ziskala Zebra u né€kterych primitivnich ocasatych obojzivelniki.
Jejich distalni konce mohou v nékterych ptipadech dokonce prorazit kiizi a tim zastrasit nebo
zranit utoCiciho predatora. Diky velké regeneraci neni tento proces sebedestrukéni

(Noble, 1954).
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1.5. Svaly upinajici se na zebra u obojzivelnikt

Ocasati obojzivelnici

Mezi nejstar$i prace o axialnim svalstvu ocasatych obojzivelniki patii publikace
Maurera (1911; ex Duellman a Truebova,1985) a Nishiho (1916; ex Duellman a
Truebova, 1985). Detailni popis svali u druhu Salamandra salamandra publikovala
Francisova (1934b). Prace Naylora (1978; ex Duellman a Truebova, 1985) se zabyva pateti a
trupovym svalstvem ve vztahu k fylogenetickému systému fosilnich a recentnich ocasatych.
Nejnoveji zpracovany prehled svalstva u ocasatych obojzivelniki je shrnut v praci Duellmana
a Truebové (1985). Vzhledem k tématu této prace bude nadale popsana pouze situace tykajici

se svalstva Zab.

~

Zaby

S vyjimkou prace Ritlanda (1955), ktera rozebira postkranialni svalstvo u rodu Ascaphus,
a nov¢jSich praci Burtona (1983; ex Duellman a Truebova, 1985) o celedi Microhylidae a
Daviesové a Burtona (1982) o druhu Rheobatrachus silus, byla tematika axialniho svalstva
zab opomijena od roku 1896, kdy vySla prace Gauppa o anatomii skokana hnédého (Rana
temporaria). Podle prace Duellmana a Truebové (1985) maji Anura ve srovnani s ocasatymi
obojzivelniky a Cervory relativn€ rigidni patef a zna¢né redukované svalstvo obratll a téla.
Tyto rozdily ve svalové soustave se zdaji byt spojeny s vyvojem tzv. skakavého pohybu u Zab,
kde hlavni roli hraji siln¢ vyvinuté svaly koncetin. Féjérvary (1921) popsal svaly zab, které se
upinaji na jednotlivé Casti Zeber:

1. M. intercostalis primus, ktery prochazi mezi druhym a tfetim obratlem, se upind na
processus recurvatus costae I (vybézek na prvnim paru Zeber).

2. M. intercostalis secundus interior, ktery prochazi mezi tfetim a Ctvrtym obratlem, a
m. intercostalis secundus exterior, ktery odstupuje od chrupavcité epifyzy druhého
paru zeber, se upinaji na processus recurvatus costae Il (vybé€zek na druhém paru
zeber).

3. M. ileo-lumbaris lateralis se upind na protuberantia costae III, kterd se mulze
vyskytovat na proximalni ¢asti tfetitho paru zeber a stejné tak na distalni ¢asti piicného
vybézku. Proto nelze urcit, zda se jedna o Zebro nebo pticny vybézek.

4. M. exoccipito-costalis superior a inferior, které tvoti hranici mezi prvnim parem zeber
a skuteCnymi pficnymi vybézky, se upina na crista trapezoidea. Tato hrana je pfitomna

hlavné u Celedi Ranidae a vétSinou chybi u téch druht Zab, které maji volna Zebra.

16



Ptitomnost prvnich dvou svall je moZné povazovat za dikaz ptitomnosti Zeber. Druhé dva
svaly nelze jako pfimy dikaz pouzit. Processus recurvati maji stejnou funkci jako processus

uncinati u ptakl a n¢kterych plazd, ale nejedna se o homologické struktury.
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2. Material

. ZKkoumana Pocet
Celed’ Druh Lokalita Sbiral/la Poznamky
stadia jedincu
slanisko u Nesytu, |mgr. Lenka ulozeno na katedie
<50 - 66 Jezera u Rakvic, Sedlackova, PfF | zoologie PiF UK
Bombina bombina 63 (8)
(adult) Novosedly MU Brno v Praze.
v okrese Bieclav
mgr. Lenka ulozeno na katedte
Q Sedlackova, PiF | zoologie PIF UK
< 50 - 66 Jezerné v okrese
B Bombina variegata 102 (5) MU Brno, mgr. | v Praze.
g (adult) Vsetin
50 Karel Kralovec,
o
S PiF UK Praha
A uloZeno na katedie
mgr. Jifi Brina, | zoologie PiF UK
Discoglossus -
52-58 4 laboratorni odchov PFE MU Brno v Praze
pictus
° material ulozen
<
E v paleontologické
:é #Palaeobatrachus | nelze presné - Bechlejovice prof. Zdenék V. | m oddéleni
5] .. o, y
’§ Sp- urcit u Dé¢ina Spinar Nérodniho muzea
<
E v Praze
g
laboratorni odchov
9 mgr. Karel katedry fyziologie
f'% Xenopus laevis 52-66 27 laboratorni odchov | Kralovec, PiF zivocichl a
[-» UK Praha vyvojové biologie
PiF UK v Praze
Q laboratorni odchov
< . ow
= mgr. David Fiser, ;
] Pelobates fuscus 44 - 66 113 Ptibramsko £ katedry zoologie
:8 Muzeum Piibram | pyF UK v Praze
&
mgr. Pavla laboratorni odchov
. Havelkova, katedry zoologie
§ pobliz Ceskych ) ] Y s
= Rana dalmatina 47 - 66 126 o Biologicka PiF UK v Praze
g Budgjovic .
&, fakulta JU, Ceské

Budgjovice
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3. Metodika

1.

ODCHOV

Vajicka Pelobates fuscus a Rana dalmatina, ktera jsem ziskala z vySe uvedenych zdroji
(viz. kap. 2. Material), byla pfemisténa do terarii. Odchov larvalnich stadii z vajicek
probihal v podminkach uvadénych v praci Fokta (2000). V pifipadé rodu Discoglossus
jsem méla k dispozici omezeny pocCet odchovanych jedinci, tudiz vysledky nelze

povazovat za statisticky vyznamné.
FIXACE

Beéhem probihajiciho ontogenetického vyvoje jsem v pravidelnych intervalech tii az péti
dnli odebirala jednotliva larvalni stddia az po stadium dospélce. Jedince jsem fixovala po

jednom v uzaviratelnych lahvi¢kach v 96% ethanolu.

. URCOVANI STADII

Na zaklad¢é tabulek normalniho vyvoje Nieuwkoopa a Fabera (1967) jsem urcila
jednotliva stadia. Tato tabulka byla vypracovana pro rod Xenopus laevis. Ze vsech
dostupnych tabulek normalniho vyvoje je nejpodrobnéjsi. Urcovani ontogenetickych stadii
podle Nieuwkoopa a Fabera (1967) nebo Gosnera (1960) je zaloZzeno na porovnavani
vnéjsich morfologickych znakl a proto se jednotliva stadia jinych druhti zab mohou lisit
ve stupni vyvoje kosternich znakti a vnitfnich organti. Na tuto skute¢nost je nutné brat
ohled. Pro vétsi prehlednost uvadim dale v textu Cisla stadii podle obou systémti. Stadia
podle Gosnera jsou uvadéna v zavorce. Je mozné to konfrontovat s pfevodni tabulkou
podle Truebové a Hankena, 1992 (viz. priloha1). U zab, stejn¢ jako u vétSiny
studenokrevnych zivocichid, je rychlost ontogenetického vyvoje zavisla na teploté
prostiedi a u pulcii zab také na denzité (poméru mezi poctem jedincii a objemem nadrze).
Pro clenéni ontogenetického vyvoje nelze tudiz pouzit chronologicka data (absolutni

Casové udaje).
BARVEN{

Vzorky jsem barvila podle upravené¢ metody Wassersuga (1976). Tato metoda je zaloZena

na diferencialnim barveni kosti a chrupavky. Umoziluje pozorovani obarvenc¢ho skeletu
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pies prosvétlené mekké tkané, aniz by bylo nutné jejich odstranéni. Zaroven zachovava

ptirozenou topografii kosti, véetné jejich artikulace.

Postup barveni odpovida nasledujicimu schématu:

1.
2.

fixace — vzorky jsem fixovala v 96% ethanolu po dobu 5 az 14 dni;
eviscerace — ze vzorkll jsem odstranila vSechny vnitini organy a oci; pigment v kiizi a
pojivovych tkanich, které brani viditelnosti a které je problematické odstranit béhem

eviscerace, je vyplaven béhem macerace;

. promyvani — vzorky jsem promyvala mirn¢ tekouci vodou po dobu 12 hod. a pak

v deionizovanévode 2 hod.;

barveni chrupavky — odsala jsem piebytecnou vodu z povrchu vzorku a 2 az 3 dny jsem

je ponechala v roztoku z 15 mg alcianové modii, 80 ml 96% ethanolu a 20 ml ledové

kyseliny octové (kazdy den jsem roztok ménila za Cerstvy);

. vyplavovani — 5 dni jsem vzorky ponechala v 10% ethanolu (roztok jsem ménila denné

za Cerstvy);

. macerace — vzorky jsem macerovala 3 az 4 dny v 1% roztoku KOH; denn¢ jsem roztok

meénila za novy a pozorovala, zda se vzorky nerozpadaji;

barveni kosti — vzorky jsem na 2 dny ponofila do 0,001% roztoku alizarinové
cervené S v 1% KOH (roztok ziskal tmaveé Cervenou barvu);

prosvétlovani — vzorky jsem prosvétlovala ve stoupajici glycerinové fade (25%, 50%,
75%), v kazdém roztoku jsem je ponechala 24 hod.;

uchovavani — nakonec jsem vzorky pievedla do 100% glycerinu a pro kvalitng;si

zachovani vzorku v daném stavu jsem do kazdého pridala malé krystalky fenolu.

Délku trvani kazdého kroku postupu a koncentraci pouzitych roztokll jsem musela

prizpusobit druhu, trvani, zptisobu uchovani a velikosti vzorku. Zde uvedené doby odpovidaji

pro Cerstveé fixované jedince o délce téla 5 — 10mm.

5. DOKUMENTACE

Obarvené vzorky jsem zdokumentovala digitdlni kamerou znacky NIKON COOLPIX

950, ktery byl napojen pies binokularni mikroskop typu NIKON SMZ-U. Jednotlivé

obrazové soubory jsem uchovavala na hard disku ve formatu JPG. Archivované fotografie

jsem upravila pomoci programu Adobe Photoshop Limited 6.0.

20



Piiloha 1:
Pfevodni tabulka jednotlivych ontogenetickych stadii mezi dvéma systémy (Nieuwkoop a

Faber, 1967; Gosner, 1960) podle prace Truebové a Hankena (1992)

Nieuwkoop a Faber (1956) Gosner (1960)
46 26
47 27
48 -
49 28
50 -
51 29
52 30
53 31

- 32
- 33
54 34
55 35
- 36
- 37
56 38
57 39
- 40
58 -
59 -
60 41
61 -
62 42
63 43
64 44
65 45
66 46

21




4. Vysledky

V této praci jsem se zamétila na podrobné studium vyvoje presakralni Casti patete a Zeber
u nasledujicich druhdt zab: Bombina bombina, Bombina variegata, | Palaeobatrachus sp.,
Xenopus laevis, Pelobates fuscus a Rana dalmatina. Sledovala jsem zmény probihajici béhem

ontogenetického vyvoje v jednotlivych vyvojovych stadiich a tento trend jsem zaznamenala .

4.1. Bombina variegata

Pétert je tvofena 8 opisthocoelnimi presakralnimi obratli a prochazi nasledujicim vyvojem.

Stadium 50 (28 — 29)

Objevuji se chrupavcité zaklady presakralnich obratli v podobé drobnych parovych
tyCinkovitych, ventralné rozsitenych ttvara, které dorzolateralné kryji chordu. V tomto stadiu
se jesté nevyskytuji u vSech jedincl. Pokud jsou pfitomny, tak nejcastéji v poctu 5 part. Jde

o vyvijejici se neuralni oblouky.

Stadium 51 (29)

Pokracuje vyvoj obratli. Zaklady neuralnich obloukii se objevuji v poctu 4 az 10 part.
Postupné dochazi k jejich prodluzovani. V nékterych ptipadech je patrné staceni dorzalnich

konct obloukti kaudalnim smérem. Nejlépe vyvinuté jsou zaklady Vs az Vs.

Stadium 52 (30)

Ve vétsing pripadd je pfitomno jiz nejméné 9 part neurdlnich obloukd. Vyjimecné se
vytvaii 10. par. Dorzalni konce obloukil se rozsituji kaudalnim smérem. Nejlépe zietelna je

tato tendence u zakladu V, az Vs.

Stadium 53 (31)

Neuralni oblouky obklopuji chordu z celé boc¢ni strany. Vétsina z nich se na dorzalnim
konci staci kaudalnim smérem. Nadale se rozsifuji na ventralnim konci a naznacuji tak mista
pozdéjsiho vzniku obratlovych center. V ojedinélych ptipadech se na V3 a V4 objevuji

zaklady budoucich pti¢nych vybézki.

Stadium 54 (34)

U vSech jedinct tohoto stadia jsou vytvoteny zaklady 10 obratli. Dorzalni konec oblouku

se v nékterych piipadech zacina dotykat zakladu nasledujiciho obratle. U V; az V4 jsou patrné
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hrbolkovité naznaky piicnych vybézka. Nejdale pokrocil vyvoj u zakladu prvniho obratle,

jehoz neuralni oblouky vytvaieji téméf celistvy prstenec.

Stadium 55 (35)

Vyviji se 10 part obratli s chrupavCitymi pficnymi vybézky. Na V, az V4 maji
tyCinkovity tvar, na zbylych obratlech maji podobu hrbolkd. U nekterych obratli dochazi
k uzavirani obratlovych center na ventrdlni strané patefe. V nckolika pifipadech dochdzi
k doteku kaudalné mificich dorzalnich ¢asti neurdlnich obloukti s nésledujicimi obratli. Na
dorzalni strané patefe, v mist¢ pozdé¢jsiho sriistu neurdlnich obloukli, se objevuje dalsi
vybézek, rostouci medialnim smérem. Poprvé se objevuji naznaky existence zeber na V, az

V4. Nesrustaji vSak s odpovidajicimi pricnymi vybézky. Nejlépe patrny je rudiment Zebra na

tretim obratli (viz. Obr. 1).

Obr. 1: Chrupav¢ita rudimentarni zebra vyvijejici se na Vyaz V4 (ventralni pohled)

u druhu Bombina variegata ve stadiu 55 — 56 (35 — 38).
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Stadium 56 (38)

Obratlova centra 10 pard obratlll jsou celistva. Dorzalni strana patefniho kanalu zlstava
dosud neuzaviena. Na vétSin€ obratli jsou dobie vyvinuté piicné vybézky, na Vg jsou
viditeln€ veétsi a SirSi. Vybeézky na V, az V4 jsou zachovany nejlépe. Pricné vybézky na V,
jsou nejslabsi a nejkratsi, zatimco pricné vybézky Vi jsou nejdelsi a nejsilngjsi. Na jejich
distalni konce se pfipojuji rudimenty zeber. Stale nedochazi k jejich kompletnimu srastu.
Zebra zistavaji od ptiénych vyb&zki oddélena chrupavkou. Zebra na V, maji sféricky tvar a
spolu s odpovidajicimi pfiénymi vybézky miii ventrokranialngé. Zebra na Vs jsou protdhla a
miti dorsokaudalng. Zebra na V4 maji také sféricky tvar a spolu s odpovidajicimi pti¢nymi

vybézky miii ventrolateraln€. Poprvé se objevuje osifikace patefe v misté napojeni pricnych

vybézkl na neuralni oblouky (viz. Obr. 2).

Obr. 2: Primarni osifikace patete v misté napojeni pficnych vybézka na neurdlni oblouky

(dorzalni pohled) u druhu Bombina variegata ve stadiu 56 — 57 (38 — 39).
Stadium 57 (39)

Vsechny obratle jsou témét spojeny do prstencti. Objevuje se i naznak 11. paru neuralnich

obloukti. Celkové¢ se obratle stavaji mohutnéjsi a pokracuje i jejich osifikace v lateralni ¢asti.
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Osifikuji 1 proximalni ¢asti pfi€nych vybézki (dobie patrné to je u V, az Vy4). Rudiment Zzebra

na Vj se na distalnim konci zaktivuje dorzalnim smérem do tvaru pismene L.

Stadium 58 (40 — 41)

Obratle jsou téméf kompletné osifikované (viz. Obr. 3). Chrupavcité ziistdvaji pouze
dorzomedidlni a ventromedidlni ¢asti prstenct, distalni ¢asti pficnych vybézkl a rudimenty

zeber. Nadale je patrna hranice sriistu priénych vybézk a zeber.

v

Obr. 3: Osifikace (Cervené zbarveno) pokracujici v rozsahu téméi celého obratlového

prstence (dorzalni pohled) u druhu Bombina variegata ve stadiu 58 (40 — 41).

Stadium 59 (40 —41)

Oproti predchozim stadiim se li§i pfitomnosti chrupavcitého vybézku (processus
recurvatus) na distalni ¢asti rudimentu Zebra, ktery odpovida obratli V3. Vybézek smétuje

dorzalné. Dale probiha osifikace.
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Stadium 60 — 61 (41 —42)

V nékolika ptipadech se objevuje shluk chrupavéitych bun¢k v distdlnim prodlouzeni
pri¢nyého vybézku na obratli Vs. Je mozné, Ze se jednd o dalsi rudiment zebra. Nedochazi

vSak ani ke kontaktu tohoto shluku s patficnym pticnym vybézkem, ani ke sriistu.

Stadium 62 — 66 (42 — 46)

Nebyly zaznamendny zadné vyvojové zmény v oblasti presakralnich obratli a rudimentt

zeber oproti predchozim stadiim (viz. Obr. 4).

e

I‘

‘-“).e.- N

Obr 4: PIn¢ osifikovana patet a rudimenty zeber (dorzalni pohled) u druhu Bombina

variegata ve stadiu dospélce.

4.2. Bombina bombina
Pater je tvofena 8 opisthocoelnimi presakralnimi obratli a prochdzi nasledujicim vyvojem.

Stadium 50 (28 — 29)

Poprvé se objevuji chrupavéité tyCinkovité zaklady neuralnich obloukti presakralnich

obratll s rozsifenymi ventralnimi konci. Kryji chordu dorzolateraln¢.
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Stadium 51 (29)

Pocet zakladti neurdlnich obloukii se zvysSuje. U vétSiny jedinct jsou patrné zaklady 9

obratlii. Nejlépe vyvinuty jsou u V, az Vs.

Stadium 52 (30)

U vsech jedinct se vyskytuji zaklady 9 obratll, v ojedin€lych ptipadech dokonce se

zakladem 10. obratle. Dorzalni konce vétSiny obloukt se staci kaudalnim smérem.

Stadium 53 (31)

Y4

zacinaji formovat prezygapofyzy a postzygapofyzy. V nékolika ptipadech jsou na 2. az 5.
oblouku hrbolkovité zaklady ptri¢nych vybézku.

Stadium 54 (34)

VétSina jedincd ma vytvoreny zaklady 10 obratli. Dorzalni konce nékterych obloukt se
zacinaji vidlicnaté¢ vétvit. Pricné vybézky na 2. az 4. oblouku se prodluzuji do tvaru tyCinek

(viz. Obr. 5). Ostatni pficné vybézky na 5. az 7. oblouku zistavaji hrbolkovité. V nekolika

pripadech se na ventralni stran¢ chordy formuji zadklady obratlovych center.

Obr. 5: Chrupavcité tyCinkovité piicné vybézky na V, az V4 (bocni pohled) u druhu
Bombina bombina ve stadiu 54 (34).




Stadium 55 (35)

U vsech jedincl je vytvofeno 10 zakladii obratli. Dorzalni casti obloukd se dale
prodluzuji a sméfuji kaudalnim smérem k nasledujicimu zékladu obratle. Riist pokracuje i
v dorzomedialni oblasti. U V| az V4 jsou patrné naznaky obratlovych center. Nejvice je
vyvinut zaklad prvniho obratle, ktery v nékolika ptipadech srlsta v dorzomedialni ¢asti do
tvaru prstence. Na Vs az Vo miizeme pozorovat zvétSujici se hrbolkovité pti¢né vybézky. Na
V, az V4 jsou pficné vybézky tyCinkovitého tvaru. Pficné vybézky na V, jsou nejslabsi a
nejkratsi, smefuji ventrolateralné. Pficné vybezky na V; jsou nejsilngjsi a nejdelsi, a stejné
jako u pricnych vybézkli na V4 jsou jejich distalni konce rozsifeny a sméiuji ventrokaudalne.
Poprvé jsou u nékterych jedincii na V, az Vj zietelné naznaky volnych zeber. Maji prevazné
kulovity nebo kapkovity tvar. Dotykaji se distalnich koncl pficnych vybézkl, ale dosud

nedochazi k jejich vzajemnému sristu.

Stadium 56 (38)

Vyjimecné se objevuje zaklad 11. obratle. Zaklady obratll se zacCinaji pietvaiet do podoby
prstenct, ale zatim pouze v ndznacich. Do tvaru prstence je uzavien V;. U V; aZ Vi je mozné
pozorovat srusty v dorzomedidlni oblasti. U vétSiny obratli jsou zalozeny naznaky
obratlovych center. Na V, az Vs probiha ojedinéle v lateralni ¢asti obloukt osifikace. Na Vs
az Vy jsou zachovany hrbolkovité pficné vybézky. Piicné vybézky na Vo se postupné zvétsuji
oproti ostatnim hrbolkovitym ptficnym vybézkiim. Dochazi k prodluZzovani tyCinkovitych
pricnych vybézki na.V, az V4 (viz. Obr. 6) Na jejich distalnich koncich jsou patrné tii pary
chrupavcitych Zeber (nesrtstaji s pricnymi vybézky). Tvar Zeber je kulovity (1. par),
zobcovity, tzn. distalni konec sméfuje ventralnim smérem (2. par), a ovalny (3. par).
V nékolika piipadech je na 2. paru zeber chrupavcity vybézek (processus recurvatus)

smefujici dorzalnim smérem.

Stadium 57 (39)

U vétsiny jedinch je vytvoren zaklad 12. obratle. Velka ¢ast obratll je jiz pritomna ve
tvaru prstencll. V dorzomedidlni ¢asti Vs a Vs se objevuje chrupavcity vybézek mifici
dorzalnim smérem. Nadale se prodluzuji pricné vybézky na V; az Vs. Existujici tfi pary zeber
se rovneZ prodluzuji, ale stale zistavaji odlisitelné od pfi¢nych vybézka. Osifikace pokracuje

v lateralni ¢ésti obratlti a v proximalni ¢asti pficnych vybézkii na V, a V3.
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Obr. 6: Chrupavcita rudimentarni Zebra na V, az V4 (dorzalni pohled) u druhu Bombina

bombina ve stadiu 56 (38).

Stadium 58 (40 —41)

Zebra na V3 se prodluzuji do tvaru modifikovaného pismene L, tzn. Ze v jeho proximalni
Casti je dobie patrny chrupavdity vybézek (processus recurvatus) mirici dorzalnim smérem.
Chrupav¢ité vybézky v dorzalni medialni ¢asti obratlti jsou viditelné u V4 az Vg. Osifikace

znacéné pokrocila. Chrupavcité ziistavaji pouze nasledujici oblasti:

zcasti 10. obratel, cely 11. a 12. obratel;
dorzomedialni ¢asti prstencu;

baze neuralnich obloukd;
prezygapofyzy a postzygapofyzy;
pticné vybézky na Vg az Vo;

distalni ¢ast pticnych vybézki na V, az Vs;

L I

zebra na V, az V4 s vyjimkou medidlni ¢asti 2. paru zeber
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Stadium 59 — 61 (40 —42)

Osifikace pokracuje v oblasti proximalnich ¢asti hrbolkovitych pticnych vybeézkt na Vs az
V5. Dochazi k tésnéjsimu spojeni mezi zebry a prislusnymi pricnymi vybezky, ale stale nejde

o nerozlisitelny srist.

Stadium 62 — 63 (42 —43)

V dorzomedidlni ¢éasti obratlovych prstencli se postupné snizuje pomér chrupavky vici

kosti.

Obr. 7: Castetn¢ osifikovand zebra s dobfe patrnym vybézkem zvanym processus

recurvatus (oznaceny Sipkou) u druhu Bombina bombina ve stadiu dospélce.

Stadium 64 — 66 (44 — 46)

V nékolika ptipadech je na obou stranach Ctvrtého obratle patrny ndznak sristu pricnych
vybézki s prisluSnym Zzebrem . Ostatni Zebra zlistavaji od pficnych vybézkl nadale oddélena

chrupavkou (viz. Obr. 7).
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4.3. Discoglossus pictus

Patetr dospélce je tvorena 8 opisthocoelnimi presakralnimi obratli a prochdzi nasledujicim

vyvojem.

Stadium 52 (30)

V tomto stadiu je vytvoreno 11 pari chrupavcitych neurdlnich oblouku, které maji tendenci

se spojovat v dorzomedidlni Césti patete. Pficné vyvézky se jevi jako laterdlni vybézky

chrupavky od neuralnich obloukd.

Obr. 8: Chrupavcita rudimentarni zebra na V,az V4 (dorzalni pohled) u druhu

Discoglossus pictus ve stadiu 54 (34).

Stadium 54 (34)

Na distalnich koncich pfi¢nych vybézki se oddé€luji shluky chrupavcitych bunck. Jedna se
o zéklady rudimentarnich Zeber, které se jako nezavislé elementy vyskytuji v pozd¢jsich

stadiich na V; a V4 (viz. Obr. 8).
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Stadium 55 — 56 (36)

Neuralni oblouky obratli a na né nasedajici pficné vybézky podléhaji osifikaci v proximo-

distalnim sméru (viz. Obr. 9).

Ay -
v

Obr. 9: Primarni osifikace patefe (Cerven¢ zbarveno) v misté napojeni pficnych vybézka

na neuralni oblouky (dorzalni pohled) u druhu Discoglossus pictus ve stadiu 56 (38).

Stadium 57 — 58 (39 - 41)

Zebra se distalné prodluzuji a rozifuji. Postupné dochdzi k jejich sristu s astecné
osifikovanymi piiénymi vybézky na V,a V. Zebra na V;jsou nejdelii. Z jejich zadniho
okraje vybiha dorzalnim smérem chrupavéity vybézek processus recurvatus (viz. Obr. 10).
Zebra osifikuji stejnym zptsobem jako je tomu u enchondralni osifikace dlouhych kosti.
Osifikacni proces zacina u zebra korespondujiciho s V3, pokracuje u V4 a konéi u V,. Distalni

konce Zeber se postupné dorzoventralne zplostuji.
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Obr. 10: Chrupavcity vybézek zvany processus recurvatus je dobie patrny na druhém

paru Zeber na V3 (dorzalni pohled) u druhu Discoglossus pictus ve st. 57 — 58 (39 —41).

4.4. Palaeobatrachus sp.

Patet je slozena z 9 procoelnich obratlii. Prvni dva obratle spolu vzdy splyvaji. Nékdy
dochdzi ke splyvani V7, Vg a Vg v tzv. synsacrum. Pticné vybezky téchto obratli rovnéz velmi
Casto splyvaji. Béhem ontogeneze se vyviji pét parti volnych Zeber (viz. Obr. 11), ale vétSina
v dospélosti splyva s pri¢nymi vybézky na V, az Vi (viz. Obr. 12). Zebra osifikuji diive nez
zadni Cast patefe a koncetiny, ale ve stejnou dobu jako zadni ¢ast otickych pouzder. Zadni
koncetiny se zakladaji az ve stadiu, kdy je vytvoreno vSech pét pard zeber. Nekteré exemplaie
maji plny pocet Zeber a typicky pocet obratl, ale pfitom nelplné¢ vyvinuté zadni koncetiny.
Jiné exemplafe maji vyvinuté zadni koncetiny vcetné ilii, ale pouze neuplny pocet Zeber a
obratlii. Tento znak tedy bohuzel nelze brat za smérodatny. Na zékladé téchto zjisténi a dale

uvedeného systému podle Spinara (1972) Ize snaze uréit jednotliva ontogeneticka stadia.
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Obr. 11: Na pravé stran¢ fotografie jsou dobie patrné tfi pary volnych zeber (oznacené

Sipkami) u rodu Palaeobatrachus. Jedna se o stadium 1 (pulec) podle Spinara (1972).

Prvni dva srostlé obratle nesou piicné vybézky, které splyvaji s nejkratsimi zebry. Pricné
vybézky V3 jsou nejdelsi a nejtlustsi a mifi ventrolateralné. Jejich distalni konce jsou piikie
sefiznuty a splyvaji se zebry. Tato zebra jsou distalné rozsifena a mifi dorzolateralné. V misté
napojeni na pricné vybézky nesou processus recurvatus. Pticné vybezky na V4 jsou stejne
dlouhé nebo ponékud delsi nez pricné vybézky Vs, ale zaroven jsou znacné uzsi. Hranice
splyvani pri¢nych vybézkl a zeber jsou huife odliSitelné. Délka pficnych vybézkl obratle Vs
je stejna nebo delsi jak délka pticnych vybézkt u predchoziho obratle. Miii ventrolateralné a
jsou uZzsi nez zebra, kterd s pfi€nymi vybézky splyvaji a smétuji kaudalné. Pri€né vybézky Ve
jsou kratsi nebo stejné dlouhé jako pificné vybézky obratle Vs. Miii nepatrné ventrolateralné.
Distalni konec je obly a rozsiteny. Mifi lateralné nebo dorzolateraln€. Distalni ¢asti piicnych

vybézkiiu Vg, Vs a Vi se ¢asto navzajem dotykaji (obr. 18, str. 63 ex Spinar, 1972).
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Obr. 12: Na obou stranach plné osifikované patefe jsou dobie videt Ctyii pary volnych
zeber (oznacené Sipkami) u rodu Palaeobatrachus. Jedna se o stddium 3 (pulec) podle

Spinara (1972).

4.5. Xenopus laevis
Pater je slozena z 8 opisthocoelnich presakralnich obratlli a prochazi nasledujicim vyvojem.

Stadium 48 — 51 (27 — 29)

Jako prvni se zacinaji formovat neuradlni oblouky v podobé drobnych parovych

ty¢inkovitych utvarti na V,az V.

Stadium 52 (30)

U vétsiny jedinct jsou patrné zaklady 11 part chrupavcitych neuralnich obloukt, které
dorzolateralné kryji chordu. Poprvé se objevuji ty¢inkovita chrupavcita zebra. Formuji se jako
kondenzovana pojivova tkan v myoseptech naproti 2., 3. a 4. neurdlnimu oblouku, diiv nez

odpovidajici pticné vybeézky. Jejich chondrifikace vSak pokracuje pomalu.
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Stadium 53 — 54 (31 — 34)

VétSina jedinct ma vytvoreny zaklady 12 obratlti. Zacinaji se formovat prvni chrupavcita

obratlova centra. Objevuji se naznaky prezygapofyz a postzygapofyz.

Obr. 13: Na V; az V4 jsou dobfe patrna plné vyvinuta chrupavcita zebra (dorzalni pohled)

u druhu Xenopus laevis ve stadiu 59 (40 — 41).
Stadium 55 (35)

U nékolika jedincti zacina probihat osifikace lateralnich ¢asti prvnich dvou neuralnich
oblouktl. Je mozné identifikovat chrupavcité zaklady ty€inkovitych pti€nych vybézkt na V,

az V4 a hrbolkovité pticné vybézky na Vs az V.

Stadium 56 (38)

Osifikace postupné zahrnuje vetsi ¢ast neuralnich oblouk a n€ktera obratlova centra.

Stadium 57 (39)

Prvni dva pary Zeber jsou chrupavcité a jsou napojeny hustou pojivovou tkani na piicné
vybézky V, a V3 . Druhy par je delSi nez prvni a dosahuje laterdln€¢ az k supraskapule.

V tomto stadiu je u tfetiho paru patrna zacinajici osifikace. Vyvoj a osifikace zeber na V, a V,4
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jsou pon¢kud opozdény oproti vyvoji prvniho paru zeber. Osifikace pokracuje dale v oblasti

neuralnich obloukt a obratlovych center.

Obr. 14: Zebra na V, az V, plné osifikuji (Eervené zbarveno) s vyjimkou distalnich konct

(dorzalni pohled) u druhu Xenopus laevis ve stadiu 63 (43).

Stadium 58 — 59 (40 —41)

Spojeni prvnich dvou parti zeber na V, a V4 s pfiénymi vybéZky je prostiednictvim
primitivni chrupavky. Chrupavc¢ity treti par Zeber (s vyjimkou stfedové Casti) je stale spojen
s piiénymi vyb&zky V4 pouze pojivovou tkani. Zebra jsou dlouha a tenkéd (viz. Obr. 13). Ve
sttedové casti u vSech tfech part Zeber se zaCind projevovat osifikace. Prvni par smétuje
ventrokranidlné, uprostied je zizeny a jeho distalni konec je rozsifeny a zaobleny. Druhy par
je nejdelsi a nejtlustsi. Mifi ventrolateralng. Jeho distalni konec je zaSpicatély a nékdy muize
byt od zbytku zebra oddélen. Tteti par mifi ventrokaudalng. Jeho distalni konec je stejné jako
u prvniho paru rozsifeny a zaobleny. V n€kolika ptipadech se distalni konce prvniho paru
zeber stacely k osifikovanym kondylim lebky (mohlo to vSak byt zptisobeno pouze chybnou

fixaci zkoumaného materialu).
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Stadium 60 — 63 (41 —43)

Osifikace obratli znaéné pokrocila. Zebra na V, az V, plné osifikuji (viz. Obr. 14). Tkan
spojujici prvni dva pary zeber s odpovidajicimi pfiCnymi vybézky se zaCind meénit na
chrupavku a napojeni tetiho paru zeber se méni na primitivni chrupavku. Postupné se rovnéz
stava chrupavcitym. Na V, az V4 jsou pIn€ vyvinuté chrupavcité pticné vybézky uz ve stadiu

61 (41 - 42), zatimco na Vs az Vg az ve stadiu 63 (43).

Stadium 64 (44)

Na viech obratlech probiha osifikace piiénych vyb&zki. Zebra se na svém distalnim konci

ventrolateralné ohybaji. Zebra zaginaji splyvat s patiiénymi piiénymi vybézky.

Obr. 15: Dokoncuje se osifikace patefe a splyvani Zeber s odpovidajicimi pficnymi

vybézky na V; az V4 u druhu Xenopus laevis ve stadiu 66 (46).

Stadium 65 — 66 (45 — 46)

Zebra na V3 a V4 jsou o 30% del$i nez Zebra na V,. Mésic po metamorfoze se distalné

prodluzuji, az jsou dvakrat delsi nez prvni par. Prvni par nenese distalni chrupavku. Postupné
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se dokoncuje splyvani zeber s odpovidajicimi pricnymi vybézky (viz. Obr. 15). Osifikuji

stiedni ¢asti zeber, pfi¢emz proximalni a distalni konce zlstavaji chrupavcité.

4.6. Pelobates fuscus

Pater je slozena z 8 procoelnich presakralnich obratli. Prochazi nasledujicim vyvojem.

Stadium 48 — 49 (27 — 28)

V nékolika ptipadech se poprvé objevuje 6 parti chrupavcitych neuralnich obloukt, které

lateralné kryji chordu.

Obr. 16: Na V,az Vyse objevuji chrupavcité tyCinkovité pii€né vybézky (dorzéalni
pohled) u druhu Pelobates fuscus ve stadiu 52 (30).
Stadium 50 — 51 (28 — 29)

U vétSiny jedinct je pfitomno 9 part chrupavcitych neuralnich oblouk, jejichZ dorzalni

konce se staceji kaudalnim smérem.
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Stadium 52 (30)

V nékolika ptipadech se objevuje i 10. par chrupavcitych neuralnich obloukd. Oblouky
kryji chordu dorzolateralné. Na V, az V4se objevuji tyCinkovité pficné vybeézky (pricné

vybézky na Vjjsou nejdelsi — viz. Obr. 16), zatimco na VsaZ Vgjsou pficné vybezky

hrbolkovité. VSechny pticné vybézky mifi ventrokranialné.

Obr. 17: Pokracujici osifikace (svétlejsi Casti) zasahuje i na proximalni ¢asti pricnych

vybézkt u V» az V4 (dorzalni pohled) u druhu Pelobates fuscus ve stidiu 56 (38).
Stadium 53 (31)

Deset part chrupavcitych neuralnich obloukl se v dorzomedialni ¢asti postupné zacina
uzavirat v kranio-kaudalnim smeéru. V lateralni Casti obloukl jsou patrné prezygapofyzy a
postzygapofyzy. Zatim vSak nedochazi ke kontaktu sousednich obratlii. Na ventralni strané
patete se formuji chrupavcita obratlova centra. Postupné se na V, az V4 prodluzuji ty¢inkovité
chrupavcité pricné vybeézky. Pricné vybézky na V; jsou nejdelsi a nejtlustsi. Jejich distalni
konce se v n¢kolika pifipadech staceji kaudalnim smérem. Distalni konce pticnych vybézkl na

V4 jsou jako jediné zaspicatélé.
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Stadium 54 — 55 (34 — 35)

U vétsiny jedinc je vyvinuto 12 part chrupavcitych neuralnich obloukt, které se
uzaviraji do prstencii kranio-kaudalnim smérem. V nékolika piipadech jsem pozorovala
naznaky $vi na pficnych vybézcich V,. Mohlo by jit o misto sristu rudimentd Zeber a

pricnych vybézka. V jednom ptipad¢€ zacinaji neuralni oblouky osifikovat z lateralni strany.

2 T by

-

Obr. 18: Patet je plné osifikovana (svétlejsi casti) vcetné pificnych vybézkli na V, az
V4 s vyjimkou jejich distalnich koncti (dorzalni pohled) u druhu Pelobates fuscus
ve stadiu 65 (45).

Stadium 56 — 58 (38 - 41)

Postupné osifikuje cela patet (viz. Obr. 17). Chrupavcité zlstavaji pouze baze neuralnich
oblouktl, dorzomedialni ¢ast patete, prezygapofyzy a postzygapofyzy, distalni konce piicnych
vybézkii (ojedin€le osifikuji piicné vybézky na V, celé). Na pficnych vybézcich u Vs je
patrny chrupavcity vybézek mifici dorzalnim smérem (pfipomina processus recurvatus na

rudimentech zeber).
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Stadium 59 — 66 (40 —46)

Osifikace nadale pokracuje (viz. Obr. 18). Stale se prodluzuji pficné vybézky na V, az
V4. Piicné vybézky na V, maji tyCinkovity tvar. Jejich §itka je po celé délce stejna. Miii
ventrokranialné. VétSinou celé osifikuji. Piicné vybézky na Vjjsou nejdel$i a nejtlustsi,
obloukovité¢ zahnuté kaudalnim smérem. Jejich distalni konce mifi dorzaln€. Osifikuji
v proximalni ¢asti. Pficné vyb&zky na V4 jsou nejkrats$i a mifi kranidln€. Jejich distalni konce

jsou zaSpicatélé a mifi dorzokaudalné. Osifikuji také jen v proximalni ¢asti.

Obr. 19: Dochazi k primarni osifikaci v misté napojeni pricnych vybézkli na neuralni
oblouky. Na V; az V4 jsou dobfe patrné chrupavcité tyCinkovité piicné vybeézky (dorzalni
pohled) u druhu Rana dalmatina ve stadiu 55 (35).

4.7. Rana dalmatina

Pater je tvofena 8 procoelnimi presakralnimi obratli. Vyvoj patete probihd podle

nasledujiciho schématu.
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Stadium 50 — 51 (28 —29)

Objevuji se zaklady obratli v podobé 8 — 9 parti chrupavéitych neuralnich obloukd. Kryji

chordu lateralné. V n¢kolika ptipadech se jejich dorzalni konce zacinaji stacet kaudalnim

smérem.

Obr. 20: Pokracujici osifikace zasahuje i1 pfi€né vybézky. Distdlni konec piicného

vybéZzku na V3 ma tvar pismene L, jako je tomu u rodu Bombina (Discoglossidae).

Dorzalni pohled na druh Rana dalmatina ve stadiu 62 (42).
Stadium 52 — 54 (30 — 34)

U vSech jedinct je vytvofeno 9 parG chrupavéitych neurdlnich obloukd, u nékterych je
vytvoien idesaty oblouk. Na dorzalni strané obloukd se vyvijeji prezygapofyzy a
postzygapofyzy. Na V; az V4 jsou patrné hrbolkovité chrupavcité pticné vybézky. Postupné se
jejich distalni konce prodluzuji. Ojedinéle se zacinaji uzavirat oblouky v dorzomedialni rovingé

kranio-kaudalnim smérem.
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Stadium 55 (35)

Deset parti chrupavcitych neurdlnich obloukli se postupné v kranio-kaudalnim sméru
dorzomediadln¢ uzavira. U vétSiny obratlil jsou vytvoiena obratlova centra. VSechny obratle
(s vyjimkou prvniho) maji vyvinuty chrupavcité pticné vybézky. Jejich délka se kaudalnim
smérem zmensuje. Distdlnim smérem se zuzuji. Pficné vybézky na V,a V; miii
ventrokranidlné. Pfi¢né vybézky na Vj jsou Sir$i nez pticné vybezky na V,. Piicné vybézky na
V4 mifi ventrokaudalng. Pficné vybeézky na zbylych obratlech smétuji kaudalng. Jejich délka je
ptiblizn¢ stejnd. Objevuji se naznaky primarni osifikace (viz. Obr. 19). Osifikuji lateralni ¢asti
neuralnich oblouki, ¢ast obratlovych center s vyjimkou vetromedialni ¢asti, proximalni ¢asti

pricnych vybézkl na V, az Va.

Stadium 56 — 57 (38 — 39)

Vétsina neuralnich obloukd je uzaviena do prstenct, pricemz dorzomedialni Cast zistava
chrupavcita (stejn¢ jako prezygapofyzy a postzygapofyzy, baze oblouki, distalni konce
pfi¢nych vybézka a v podstaté celé Voa Vip). Dochazi nadile k prodluzovani pii¢nych
vybézkll na V, az V4. Vyjimecné osifikuji i distalni ¢asti téchto vybézkl. Pricné vybézky na
V3 maji tvar distalniho konce zaspicatély. V nékolika ptipadech lze pozorovat naznak $vu na
pticnych vybézcich u V4. Je mozné, ze jde o hranici sristu rudimentarnich chrupavcitych

zeber s chrupavcitymi pricnymi vybézky.

Stadium 58 — 62 (40 —42)

Obratlové prstence zcela kryji chordu. Sousedni obratle se dotykaji chrupavcitymi plochami
prezygapofyz a postzygapofyz. Stile pokraCuje osifikace. Pficné vybézky na V, maji
tyCinkovity tvar a miii ventrokranialn¢. Zhruba c¢tvrtinu jeho délky od distalniho konce tvori
chrupavka. Pfi¢né vybeézky na Vjse distalnim smérem zuzuji a mifi také ventrokranidlné.
Jejich distalni konce se zalamuji do pravého thlu kaudalnim smérem podobné, jako je tomu
u rodu Bombina. Chrupavka tvoii tfetinu jejich délky od distadlniho konce. Pti¢né vybézky na
V4 mifi lateraln€. Jejich distalni konce se rozsifuji a chrupavka tvoti polovinu jejich délky od
distalniho konce. Pficné vybézky na ostatnich obratlech maji zaspicatélé distalni konce. Pficné
vybézky na Vs byvaji zpravidla delsi nez zbylé zadni presakralni pfi¢né vybézky. Ojedinéle

srustaji v dorzomedidlni ¢asti chrupavcitym spojem prvni dva obratle.

Stadium 63 — 66 (43 — 46)

Distalni konce zadnich presakralnich pti¢nych vybézka se ve srovnani s jejich bazi rozsiiuji.

V nékolika ptipadech byl na pficnych vybézcich V; vyvinut chrupavcity vybézek sméfujici
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kranidlnim smérem. Mohlo by jit o processus recurvatus typicky pro rody Ascaphus,
Bombina, Discoglossus a Barbourula (viz. Obr. 21). U téchto rodti vybihd zminény vybézek
z rudimentd Zeber. Podobna situace u rodu Rana by rovnéz naznacovala srist rudimentarnich

zeber s pricnymi vybézky. Postupujici osifikace zasahuje dorzomedialni ¢asti prstencii v zadni

presakralni ¢asti a ptipadné i distalni konce pfi¢nych vybézki téchto obratli.

Obr. 21: Ojedinéle se na pticném vybézku V3 jevi chrupavcity vybézek (ventralni pohled)

u druhu Rana dalmatina ve stadiu 63 (43). Mohlo by jit o processus recurvatus.
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5. Diskuse

V této praci jsem se zamétila na starobylou celed” Discoglossidae, jejiz nejstarsi zastupci
jsou znami jiz ze stfedni jury. Z praktickych diivodl jsem se soustfedila na druhy Bombina
bombina a Bombina variegata, i kdyz jsem si byla védoma skute¢nosti, ze se jedna o druhy
znaéné pozménéné pedomorfézou. Udaje o &eledi Discoglossidae jsem alesponi Gastetnd
doplnila studiem Discoglossus pictus, ktery je fylogeneticky mnohem bliz§i starobylym

mesozoickym formam (napt. Eodiscoglossus).

Patet rodu Bombina je v dospélosti tvofena 8 opisthocoelnimi presakralnimi obratli,
jednim sakralnim obratlem a urostylem. U druhého, tfetiho a Ctvrtého obratle jsou béhem
larvalnich stadii vyvinuta rudimentarni volnd Zebra napojujici se na pficné vybeézky.
V dospélosti dochézi k jejich chrupavc€itému kontaktu s pficnymi vybézky. Prvni obratel nema

vyvinuty pricné vybézky a rovné€Z nenese zadna Zebra.

Cely larvalni vyvoj u obou druhii (Bombina bombina a Bombina variegata) je
v zékladnich rysech identicky. Také ontogeneticky vyvoj druhu Bombina orientalis je
do zna¢né miry srovnatelny sobéma vySe uvedenymi evropskymi druhy (Magliova a
Pugenerova, 1998). Bylo zjisténo (Sedlackova, 1999), ze ontogeneticky vyvoj kostry obou
druhtt nasich kun€k se ponékud lisi chronologicky. Tato heterochronie je vSak v oblasti

osového skeletu a zeber malo vyrazna. Nepatrné rozdily jsem pozorovala u téchto znaku:

= 11. obratel:

- udruhu Bombina bombina od stadia 56 (38)
- udruhu Bombina variegata od stadia 57 (39)

= pficné vybézky na V, az V,

- udruhu Bombina bombina od stadia 54 (34)

- udruhu Bombina variegata od stadia 55 (35)

K Zadnému podobnému posunu ve vyvojové heterochronii vSak nedochazi pii vyvoji
zeber a osifikaci patete. V ptipade Zeber ve tvaru pismene L na V3 je situace dokonce opacna,
tzn. Ze tato Zebra se u druhu Bombina bombina vyvijeji pozdéji (od stadia 58 / 40 — 41) nez

u Bombina variegata (od stadia 57 / 39).

Porovname-li rod Bombina srecentnimi zastupci cCeledi Discoglossidae (Alytes,
Barbourula, Discoglossus), 1ze konstatovat, Ze jejich somaticky vyvoj neni tak zkracen.

Uvadim pro nazornost rozdily ve vyvoji nékterych kosternich znakti u vSech recentnich
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zastupcti dané celedi (Mookerjee, 1931; Clarke, 1987; Magliova a Pugenerova, 1998;
Sedlackova, 1999; Blanco a Sanchiz, 2000):

= osifikace patefe
u druhu Alytes obstetricans od stadia 54 (34)

u rodu Discoglossus od stadia 55 — 56 (36)

u druhu Bombina orientalis od stadia 55 — 56 (37)

u druhu Bombina bombina a Bombina variegata od stadia 56 (38)

= pritomnost zeber

u rodu Discoglossus od stadia 54 (34)
- udruhu Bombina bombina a Bombina variegata od stadia 55 (35)

- udruhu Bombina orientalis od stadia 55 — 56 (36)

u druhu Alytes obstetricans od stadia 55 — 56 (37)

= osifikace Zeber

- urodu Discoglossus od stadia 55 — 56 (36)
- udruhu Alytes obstetricans od stadia 57 — 58 (40)
- urodu Bombina zistavaji zebra chrupavcita

Dostupné udaje pro rod Barbourula (Clarke, 1987) neuvadéji konkrétni ontogeneticka
stadia, a tudiz ontogeneticky vyvoj tohoto rodu nelze porovnat s ostatnimi recentnimi rody
celedi Discoglossidae. Zastupci tohoto rodu maji stejné jako ostatni recentni zastupci Celedi
Discoglossidae na V, a V4 rudimenty Zeber. Zebra jsou oddélena od pti¢nych vybézki tzkym
prouzkem chrupavky, a tudiz s nimi synostoticky nesplyvaji. Jejich distalni ¢ast je kryta
chrupavcitou cepickou, ktera postupné osifikuje a expanduje do dlouhého vybézku

(Clarke, 1987).

U vétsiny recentnich zastupcii této Celedi (Bombina, Barbourula, Discoglossus) je dobie
patrny chrupavcity vybézek, processus recurvatus, vybihajici z proximalniho konce tietiho
paru zeber. Ve vétSin€ piipadi miii dorzalnim az dorzokaudalnim smérem. Poprvé zminuje
jeho existenci u zastupct Celedi Discoglossidae Féjérvary (1918). Podle literarnich udaji
(Magliova a Pugenerova, 1998; Blanco a Sanchiz, 2000) neni mozné potvrdit pfitomnost
tohoto vybézku také u rodu Alytes. Vyvoj presakralnich obratli a rudimenti zeber je

u zastupct tohoto rodu srovnatelny s vyvojem u rodu Discoglossus. Na zakladé tohoto tvrzeni
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je pravdépodobné, ze processus recurvatus se vyskytuje rovnéz u zastupct rodu Alytes. Tento
chrupavcity vybézek se také objevuje na distalnich koncich pficnych vybézkl Vi u zastupct
druhti Pelobates fuscus a Rana dalmatina. Na zaklad¢€ této skutecnosti 1ze stanovit hypotézu
o vzniku pficnych vybézkii u téchto druhii sriistem s rudimentarnimi zebry (viz.

kap. 4. Vysledky).

Odlisnosti mezi zastupci recentnich rodii ¢eledi Discoglossidae jsem nalezla ve vyvoji
zadni Casti presakralni patefe. U zastupci rodu Discoglossus se pticné vybeézky formuji
z lateralni ¢asti mesenchymu a k distalnimu konci se zuzuji do $picky. Jejich distalni konec je
tvofen chrupavkou, ktera se 1isi od chrupavcité epifyzy pricnych vybézkd. Pravdépodobné
reprezentuji rudimentarni zebra, kterd na rozdil od piednich presakralnich Zeber nikdy
nepodléhaji osifikaci. Podobné struktury byly pozorovany u zastupcl druhu Pelobates
cultripes (Blanco a Sanchiz, 2000), zastupct rodu Hyla (Blanco a Sanchiz, 2000; Bruna,
2002) a zastupct rodu Bufo (Mookerjee, 1931; Blanco a Sanchiz, 2000). U zastupct rodu
Bombina, Barbourula a Alytes jsem na zadni ¢asti presakralni patete nezjistila zadné naznaky

rudimentarnich Zeber.

Zebra u recentnich druhti &eledi Discoglossidae maji sviij evoluéni zaklad u fosilnich
zastupcu této celedi. Z jejich porovnani je ziejmé, ze béhem evoluce doslo k vyrazné redukci
osifikace. Napiiklad rod Discoglossus ma mnoho spolecnych znakl s tfetihornim rodem
Latonia. Lisi se stupném osifikace, nebot” u dospélct rodu Latonia je charakteristicka

hyperosifikace né¢kterych kosternich elementd (Evansova a kol., 1990).

Pro nejstarSiho dochovaného zéstupce celedi Discoglossidae z obdobi jury Fodiscoglossus
santonjae (8 presakralnich obratli - Hecht, 1970) a pro vymiely druh Opisthocoelellus hessi
(9 presakralnich obratlti — Spinar, 1976) z oligocénu plati, Ze maji opisthocoelni presakralni
obratle (tento typ obratli se v soucasnosti dochoval jenom u tii Celedi: Discoglossidae,
Rhinophrynidae, Pipidae — Evansova a kol., 1990) a ze V; az V4 nesou tfi pary volnych zeber,
stejn¢ jako je tomu urecentnich zastupct této Celedi (Hecht, 1970; Estes a Reig, 1973;
Spinar, 1976).

U ranych fosilii pravych Zzab z obdobi jury (Shubin a Jenkins, 1995; Béaezova a
Basso, 1996; Sanchiz, 1998) a u zijicich zastupci celedi Ascaphidae, Leiopelmatidae a
Discoglossidae se nachazeji volna zebra u dospélcii aspon na V, az V4 a ptipadné i na Vs
(Duellman a Truebova, 1985; Worthy, 1987; Clarke, 1988). Recentni zastupci celedi
Discoglossidae maji v dospélosti zebra osifikovana, zaimco u zastupct Celedi Ascaphidae a

Leiopelmatidae zlstavaji zebra pievazné chrupavéita (N. G. Stephenson, 1951;
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E. M. Stephenson, 1952; Ritland, 1955). Dftive byly rody Ascaphus a Leiopelma
(Fitzinger, 1861; McCulloch, 1919) oznaCovany za primitivni diskoglosidni z&by. Pozdéji
doslo k jejich oddéleni do samostatnych celedi na zakladé prace Greena a kol. (1980). I pres
tuto skutecnost je na zakladé podobnosti anatomickych a morfologickych znakd povazovana
celed’ Discoglossidae za vice pfibuznou ostatnim vysSim zadbam nez Celedim Ascaphidae a

Leiopelmatidae (Sokol, 1975, 1977; Lynch, 1973; Cannatella, 1985).

Také zastupci vymielé celedi Palaeobatrachidae se podobaji zastupcim evolucéné
primitivnéj§ich  Celedi  Ascaphidae a Leiopelmatidae. Pro vSechny tii celedi
( Palaeobatrachidae, Ascaphidae, Leiopelmatidae) je typicky pocet 9 presakralnich obratli.
Jde onejvysSi poCet presakralnich obratli u zastupcl recentnich Celedi. Jednoznacnost
fylogenetického postaveni Celedi Palaecobatrachidae je pon€kud ztizena korelaci dalSich znak
se zastupci jinych recentnich Celedi. Naptiklad procoelni typ obratlii u zastupct této celedi je
shodny se zastupci vyvojove pokrocilejsich celedi Pelobatidae a Ranidae. Oproti tomu pocet 5
pari Zeber se shoduje se situaci uzastupct vymielych druhtt Thoraciliacus rostriceps
(Pipidae — Nevo, 1968; Sanchiz, 1998) a Notobatrachus degiustoi (Leiopelmatidae — Estes a
Reig, 1973; Baezova a Basso, 1996) z obdobi druhohor (viz. kap. 1.2. Zebra u primitivnich
obojzivelniki). U zddného zéstupce recentniho rodu se vSak takto vysoky pocet pari Zeber
nevyskytuje. Presakralni patet zastupct Celedi Palacobatrachidae nese volna zebra u larev ve
shod¢ se zastupci recentnich rodt Bombina (Discoglossidae), Pipa a Xenopus (Pipidae). Tato
7ebra v dospélosti splyvaji s odpovidajicimi pii¢nymi vyb&zky. Zebra u zastupct rodu
Bombina zlstavaji i v dospélosti chrupavcita, zatimco Zebra u zastupct rodt Pipa, Xenopus a

Palaeobatrachus plné osifikuji.

Na postaveni Celedi Palaecobatrachidae ve fylogenetickém stromu zab existuje mnoho
nazorl. Nejcastéji byva povazovana za blizce ptibuznou celedi Pipidae. Jednim z divodu je,
ze zahrnuje vodni zaby z obdobi oligocénu, jejichz tvar t€la pfipomina zastupce recentniho
rodu Xenopus. Oproti rodu Xenopus vSak dosahuji menSich rozméri. Ob¢ celedi
(1 Palacobatrachidae, Pipidae) jsou na zakladé tohoto tvrzeni fazeny do skupiny Aglossa
(Cope, 1865 ex Duellman a Truebova, 1985; Féjérvary, 1921; Hecht, 1963). V oblasti patete
se vSak mezi obéma celedémi nachazeji odlisnosti. Zastupci ¢eledi Palacobatrachidae maji pét
pard volnych Zeber a procoelni obratle, zatimco ¢eled’ Pipidae je typicka tfemi pary zeber a

opisthocoelnimi obratli.

Pro zéastupce celedi Palaeobatrachidae, stejn¢ jako pro vSechny fosilni nalezy, plati, ze je

obtizné urcit, zda ptipadnd individudlni variabilita (pohlavni a vékova) odpovida skutecnému

49



stavu, nebo zda jde o deformace, které byly zplsobeny pfi¢inou smrti (mechanicky tlak nebo
akce predatora) nebo zda jde o disledek procesu fosilizace. Tato skute¢nost pon¢kud ztézuje
moznost vzajemného porovnani jednotlivych kosternich struktur mezi zastupci fosilnich a

recentnich Celedi.

Vzhledem k probé¢hlému procesu fosilizace, ktery nezanechal ve vétSiné piipadii zadné
zbytky mékkych tkani, nebylo mozné (i pies blizkou piibuznost s rodem Xenopus) pro urceni
jednotlivych ontogenetickych stadii pouzit tabulku normalniho vyvoje Nieuwkoopa a
Fabera (1967). Proto jsem pouzila tabulku ontogenetického vyvoje, kterou vytvoril
Spinar (1972) pro tuto ¢eled’. Podle tohoto systému Ize vyvoj dokumentovat na posloupnosti

osifikace obratlii a vyvoje zeber.

Z davodu blizké pribuznosti ¢eledi Palacobatrachidae s ¢eledi Pipidae jsem se zaméfila na

ontogeneticky vyvoj patete u zastupcti druhu Xenopus laevis.

Xenopus laevis byva velmi Casto pouzivan jako modelovy organismus diky moznosti
nenaroc¢ného laboratorniho odchovu. Z tohoto diivodu existuje o jeho ontogenetickém vyvoji
nejvice zdznamu (Ridewood, 1897; Weisz, 1945; Smit, 1953; Nieuwkoop a Faber, 1967;
Truebova a Hanken, 1992; Blanco a Sanchiz, 2000; McDiarmid a Altig, 2000). Stavba
presakralni Casti patefe a stav Zeber u zéastupct tohoto druhu se oproti tietihornim fosiliim
(Xenopus romeri zpaleocénu, Xenopus arabiensis zoligocénu) vyrazn€¢ nezménily

(Henriciova a Baézova, 2001).

Patet dospélych zastupcli rodu Xenopus je tvofena 8 opisthocoelnimi presakralnimi
obratly. Tento pocet odrdzi stav u druhohornich a nékterych tietihornich zastupci cCeledi
Pipidae. Obratle jsou vzhledem k velikosti notochordu mnohem mensi nez je tomu u rodu

Pipa.

Patet zéastupclti rodu Pipa je na rozdil od zastupct rodu Xenopus tvoiena jenom 7
presakralnimi obratli. Tento pocet odrdzi situaci u zastupct tretihorniho rodu Eoxenopoides
z téze Celedi (Baezova a Truebova, 1997). Vétsinou dochazi ke splyvani prvnich dvou obratli.
Tii pary Zeber v dospélosti splyvaji s odpovidajicimi pficnymi vybézky na Vi,, V3 a V4
(Dunn, 1948; Truebova a Massemin, 2000; Truebova a kol., 2000), coZ odpovida stavu
u vymielych rodi Eoxenopoides a Saltenia. K osifikaci postkranidlniho skeletu dochézi u
zastupct rodu Pipa aZz po metamorfoze (stadium 66/46), naproti tomu u zastupci rodu

Xenopus uz ve stadiu 58 — 66 (40 — 46). U zastupct rodu Pipa osifikuji vSechny casti patefe
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synchronng, zatimco u zastupct rodu Xenopus osifikuji obratle pied Zebry (Truebova a

kol., 2000).

Obecné pro zastupce rodi Pipa a Xenopus plati nasledujici tvrzeni, kterd se tykaji

ontogenetického vyvoje pficnych vybézkii a jim odpovidajicich rudimentd zeber

(Ridewood, 1897). Na zaklad€ vlastnich pozorovani mohu tato fakta potvrdit.:

=

=

vyvoj obratlll je epichordealni (obratle se formuji na dorzalni stran€ notochordu);

pricné vybeézky a jim odpovidajici zebra jsou povazovany za dvé casti téze chondrifikacni
drahy; nejprve jsou spojeny s neuralnimi oblouky obratli, ale pozdéji se stavaji
samostatnymi elementy;

Zebra maji zprvu cylindricky tvar, pozd¢ji se rozrustaji do Sitky na obou koncich vice nez
ve svém stiedu;

distalni konce pticnych vybeézkl se také rozsifuji, zebra se napojuji na pticné vybezky
pomoci nodalnich vyvysenin;

distalni konce Zeber jsou pokryty chrupavkou; u prvniho paru Zeber (na V,) ziistava tato
chrupavka mald, zatimco u druhého paru se znacné prodluzuje;

Zebra jsou odliSitelna v larvalnich stadiich, b€hem pozdnich stadii metamorfozy ztraceji
vlastni identitu a nelze je oddélit od pricnych vybézki, ke kterym pfirtstaji;

zebra u tretiho a Ctvrtého obratle jsou shodna co do délky 1 Sitky ;

pricné vybeézky u V3 a V4 jsou u dospélych stadii velmi dlouhé a oto¢ené dozadu, jsou
napojeny na svaly souvisejici se sub—aquatickym pohybem (viz. kap. 1.5. Svaly upinajici
se na Zebra u obojZivelniki).

Recentni rody se 1i8i poc¢tem presakralnich obratlli a nacasovanim osifikace patefe. Pro

nazornost uvadim nékteré rozdily, které jsem zjistila porovnanim vysledki vlastnich

pozorovani a literarnich daji o rodech Xenopus, Pipa a Hymenochirus (Cannatella a

Truebova, 1988; Truebova a Massemin, 2000; Truebova a kol., 2000).

= pocet presakralnich obratlu

- urodu Xenopus 8 obratli
- urodu Pipa 7 obratll

- urodu Hymenochirus 6 obratlii

= osifikace pateie
- urodu Xenopus ve stadiu 58 — 66 (40 — 46)

51



- urodu Pipa az po metamorfoze ve stadiu 66 (46)

= prubeéh osifikace patere

- urodu Xenopus osifikuji obratle pred zebry
- urodu Pipa osifikuji obratle a zebra synchronné

Osifikaci Zeber u zastupcii rodu Xenopus jsem pozorovala ve stadiu 60 - 63 (41 - 43), coz
popiré tdaje podle Smita (1953) a Truebové a Hankena (1992), kteti uvadéeji zacatek osifikace
obratlti ve stadiu 58 (40 - 41).

Dostupné literarni daje pro rod Hymenochirus (Cannatella a Truebova, 1988) neuvadéji
konkrétni ontogeneticka stadia, tudiz nelze uvést vyvoj zastupct tohoto rodu do souvislosti

se zastupci ostatnich recentnich rodi celedi Pipidae.

Pti porovnani recentnich zastupcti a fosilnich zastupct Celedi Pipidae jsem zjistila, Ze
recentni rody odrazeji co do poctu presakralnich obratlii stav u svych predkt. Pro kiidové
zastupce této Celedi (Thoraciliacus rostriceps, Cordicephalus gracilis, Cordicephalus
longicostatus, Saltenia ibanezi) a tietihorni Shelania pasquali je typicky pocet 8 presakralnich
obratli (Nevo, 1968; Baezova, 1981; Bdaezova a Truebova, 1997; Sanchiz, 1998;
Rocek, 2000). Tento stav zlistal zachovan u zastupcti recentniho rodu Xenopus. U zastupcii
tretihorniho rodu Eoxenopoides (Baezova a Truebova, 1997)byly nalezeny presakralni obratle
v poctu 6 az 7, coz odpovida situaci u zastupci recentnich rodt Hymenochirus (6) a Pipa (7).
Naproti tomu zebra ve volném stavu (Thoraciliacus rostriceps, Cordicephalus gracilis,
Cordicephalus longicostatus, Saltenia ibanezi) se u zastupct zadného recentniho rodu
v dospélosti nevyskytuji. U zastupcl recentnich rodti nesou V, az V4 volna zebra béhem
larvalniho vyvoje, kterd v dospélosti ztraceji vlastni identitu a splyvaji s odpovidajicimi
pricnymi vybézky. Splyvéani Zeber s odpovidajicimi pfi€nymi vyb&zky byla pozorovéana také
u zastupct vymielych rodi Eoxenopoides a Saltenia.

Na zakladé téchto tvrzeni jsem zjistila zna¢nou podobnost mezi stavbou postkranidlniho
skeletu u ranych ontogenetickych stadii recentnich rodli a stavbou postkranialniho skeletu
udospélct vymielych rodi. Tato tendence opét potvrzuje teorii o puvodu zab

tzv. pedomorfozou.

U vSech zéstupci dosud zminovanych celedi (Discoglossidae, { Palaeobatrachidae a
Pipidae) se asponn béhem ontogeneze vyskytuji rudimentdrni zebra v poctu 3 az 5 para,
zatimco u zastupci Pelobates fuscus (Pelobatidae) a Rana dalmatina (Ranidae) jsem

nenalezla zadna volna Zebra ani béhem ontogeneze. Pficné vybeézky u zastupct téchto druht
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maji tendenci se rozSifovat a prodluzovat (Ridewood, 1897; Truebova, 1973). Spolu
s pritomnosti processus recurvatus na pricnych vybézcich Vi3 jde o dalsi dikaz hypotézy

vzniku pficnych vybezki sriistem s zebry béhem evoluce.

Z diivodu potvrzeni nebo vyvraceni uvedené hypotézy jsem se zaméfila na ontogeneticky
vyvoj zastupcl druhu Pelobates fuscus. Patet u dospélcl je tvofena 8 procoelnimi
presakralnim obratli, stejné jako je tomu u patefe tietihornich predkti. Porovnala jsem vlastni
vysledky o zastupcich Pelobates fuscus s literarnimi tdaji o zastupcich Pelobates cultripes
(Magliova, 1999; Blanco a Sanchiz, 2000) a nenalezla jsem velké rozdily v jejich
ontogenetickém vyvoji. Za jedinou odliSnost 1ze povazovat stav zeber u obou druhti. Podle
Blanca a Sanchize (2000) se u druhu Pelobates cultripes objevuji v pozdnich stadiich
ontogenetického vyvoje lateralné od pticnych vybézkii na Vsaz Vg samostatnd osifikacni
centra, kterd pravdépodobné reprezentuji rudimentarni zebra. Ta vSak okamzité¢ splyvaji
s odpovidajicimi pficnymi vybézky tak, ze je neni mozné od sebe rozeznat.
U yastupctiPelobates fuscus jsem naopak zjistila naznaky srastu pricnych vybézka a zeber u
V,az V4. Naznaky $vii na pricnych vybéZcich, které mohou piedstavovat mista srdstu s
rudimentarnimi Zebry, jsem objevila i u zastupct druhu Rana dalmatina ve stadiu 56 - 57 (38

- 39). Obdobnou situaci pozorovali Blanco a Sanchiz (2000) na zastupcich rodu Hyla.

Osifikace patefe je casto synchronizovédna s osifikaci jinych casti téla. U zastupcii
Pelobates cultripes probiha osifikace patefe ve stejném stadiu jako osifikace lebky
(Magliova, 1999). U zastupcii Spea bombifrons a Spea multiplicata ptedchazi osifikace patete
osifikaci zadnich koncetin stejné¢ jako je tomu u zéastupcl rodu Discoglossus z Celedi

Discoglossidae (Wiens, 1989).

Zastupci rodu Spea vykazuji v oblasti patefe osifikaci niz$iho stupné oproti ostatnim rodim
celedi Pelobatidae. Také pifi porovnani se zastupci rodu jinych celedi (Hyla a Rana) jsem
zaznamenala urcité zpozdéni ve vyvoji (osifikace lebky a patefe probiha u zastupci rodu Spea
mnohem pozd¢ji — Wiens, 1989). Tento Casovy posun je dobie patrny pii srovnani se zastupci
druhtt rodu Pelobates (P. cultripes a P. fuscus) v oblasti osového skeletu a Zeber u téchto

znaku:

= osifikace patete
- urodu Spea od stadia 55 — 56 (36)

- udruhu Pelobates cultripes od stadia 53 (31)

- udruhu Pelobates fuscus od stadia 54 — 55 (34 — 35)
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= pritomnost obratlovych prstencu

- urodu Spea od stadia 57 — 58 (40)

- udruhu Pelobates cultripes od stadia 55 (35)
- udruhu Pelobates fuscus od stadia 53 (31)

= osifikace pfi¢nych vybézku

- urodu Spea od stadia 65 (45)

- udruhu Pelobates cultripes od stadia 55 — 56 (37)
- udruhu Pelobates fuscus od stadia 56 (38)

Osifikace patefe u zastupct celedi Pelobatidae 1ze porovnat se zastupci recentnich druht
celedi Discoglossidae. Nejdiive se projevuje osifikace pateie u zastupcti Pelobates cultripes
(ve stadiu 53 / 31) a o stadium pozd¢ji (54 / 31) u zastupcl Alytes obstetricans. Nejpozdéji
dochazi k osifikaci patete u zastupctt Bombina bombina a Bombina variegata (ve stadium 56 /
38). V podstaté je vyvoj patete z hlediska tohoto znaku u obou celedi srovnatelny. Oproti
zastupcum téchto Celedi je vyvoj patefe u zastupct Cledi Pipidae (Xenopus laevis, Pipa sp.)

opozden.

Jestlize budeme uvazovat, ze rody Spea a Scaphiopus maji spolecné¢ho piedka a jestlize
jsou sesterskou skupinou pro rod Pelobates, pak miize byt omezena osifikace a mala télesna
velikost rodu Spea obracenou hyperosifikaci typickou pro rody Pelobates a Scaphiopus
(Magliova, 1999).

Dale jsem provedla porovnani recentnich a fosilnich zastupct této celedi a dospéla jsem
k nasledujicim zjisténim. Zastupci vymielého rodu Eopelobates pochazejici z obdobi tretihor
(nejstarsi fosilie spadaji do eocénu) maji patet sloZzenu z 8 procoelnich presakralnich obratll
(Spinar, 1972). V, aZ V4 u zastupci tohoto rodu nesou béhem larvalniho vyvoje (ve stadiu,
kdy jesté neni celd patef plné€ osifikovand) kratka zebra. Ta pozdéji splyvaji s odpovidajicimi
pricnymi vybézky. Pticné vybézky na V, mifi ventrolateralné. Pficné vybézky na V3 jsou
nejdelsi a nejtlustsi, mifi laterokaudalné. Piicné vybézky na V4 jsou ponckud slabsi a kratsi,
miti lateralné (Zweifel, 1956; Spinar, 1972; Roc¢ek a Rage, 2000c). Stav presakralni patefe

typicky pro fosilni zastupce celedi Pelobatidae se nedochoval u Zzadného recentniho rodu.

Rod Eopelobates byva povazovan za piibuzny rod k vymrelému rodu Palaeobatrachus
z &eledi Palaeobatrachidae, ktery vSak vykazuje mnohem primitivngj$i znaky (Spinar, 1972).

Zastupci obou rodi se adaptovali na terestricky zivot, coz lze dokéazat pfitomnosti procoelnich
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obratlti. Zatimco zastupci rodu Palaeobatrachus se sekundarn€ vratili k vodnimu Zzivotu,
zastupci rodu FEopelobates se jesté vice adaptovali na suchozemsky zivot. U zastupcii
Eopelobates doslo tak ke vzniku novych znaki, mezi které miZzeme pocitat snizeni poctu

zeber z péti part (stav u zastupcl Palaeobatrachus) na tii pary.

V ontogenetickém vyvoji Celedi Pelobatidae a Pipidae byl zaznamenan Casovy posun
(heterochronie) pti vzniku pticnych vybézkl v pfedni a zadni Casti presakralni patere (Blanco
a Sanchiz, 2000). Pticné vybézky v predni presakralni oblasti vznikaji z lateralnich Casti
chrupavcitych neuralnich obloukt, zatimco pfi¢né vybézky v zadni presakralni ¢asti vznikaji

vétsinou v dobé, kdy je uz cela patet osifikovana.

Klesajici chondrogeneticka aktivita tedy zplsobuje, Zze zadni pficné vybézky vznikaji
mnohem mensi. Tato heterochronie miize mit vliv i na absenci Zeber v zadni presakralni
oblasti patefe (zebra pochazeji ze stejného typu embryotickych bun¢k jako pficné vybézky,
pficné vybézky i zebra vznikaji pobliz myosepta). U celedi Pipidae, jejiz zastupci ztraceji
volnd Zebra v dospélosti, se zebra a piicné vybézky formuji v pozdéjSich stadiich
ontogenetického vyvoje (stadium 57/39) nez u ¢eledi Discoglossidae (Discoglossus — 54/34,
Bombina bombina a Bombina variegata — 55/35, Bombina orientalis — 55 — 56/36, Alytes — 55
— 56/37), jejiz zastupci nesou volnd Zebra i v dospélosti. Zpozdéni ve formovani pfi¢nych
vybézkli mize také ovlivnit tvar a velikost zeber (kratké pficné vybézky — dlouha Zebra).
U zéstupcl rodu Xenopus jsou patrna zebra ve tvaru tenkych, dlouhych elementl, zatimco

zastupci rodu Bombina se vyznacuji kratSimi a silnéjsimi zebry.

Posledni zkoumanou celedi byli Ranidae. Zaméfila jsme se na ontogeneticky vyvoj

zastupctt Rana dalmatina.

Prvni fosilie této Celedi pochéazeji z obdobi tietihor (nejstarsi nalezy spadaji do eocénu).
Pivod nékterych naSich druhlt (Rana temporaria, Rana arvalis, Rana dalmatina, Rana
esculenta) se datuje do obdobi pliocénu (Rocek a Rage, 2000c). Patet recentnich zastupci této

¢eledi je tvotfena 8 procoelnimi presakralnimi obratli (Gaupp, 1896; Kemp a Hoyt, 1967).

Z hlediska vyvoje Zeber zkoumal tuto Celed poprvé Féjérvary (1918), ktery chybné
povazoval piicné vybézky obratli za Zebra. Mookerjee (1931) naznacil pfitomnost
chrupavcitych struktur na distalnich koncich pfi¢nych vybézku, které jsou homologické se
zebry u skupiny Archaeobatrachia. V dospélosti ziistdvaji na distalnich koncich piicnych
vybézka chrupavcité Cepicky. Neni zde vsak patrny zadny Sev, ktery by potvrzoval srust

pticnych vybézki se zebry. Piesto mohu souhlasit s teorii vzniku pfi¢nych vybézkl srustem
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s rudimentarnimi Zebry na zakladé pfitomnosti processus recurvatus na pricném vybézku V3 a
zéklad¢ délky piicného vybézku Vs, ktery presahuje délku pticnych vybézklt u zbyvajicich
obratli. Tuto domnénku uvedl jiz roku 1952 E. M. Stephenson. Blanco a Sanchiz (2000)
pozorovali ve stadiu 55 — 56 (36), resp. 49 (28) u druhit Rana catesbeiana, resp. Rana perezi
dvé osifikacni centra u pricnych vybézki prednich presakralnich obratlli, ktera byla oddélena
neuplnym chrupavéitym prstencem. Tento prstenec v dospélosti mizi. Domnivali se, Ze mliZe
jit o prechodna rudimentarni zebra. U zastupct Rana dalmatina jsem se s obdobnymi
osifikacnimi centry nesetkala. Osifikace pfi¢nych vybézkli piednich presakralnich obratli
u zastupcl Rana dalmatina probiha stejnym zplsobem jako u druhu Discoglossus jeanneae.
Pti¢né vybeézky spolu s lateralni ¢asti neuralnich obloukil osifikuji v proximodistalnim sméru.
Na zadnich presakralnich obratlech dochazi k prodluzovani chrupavcitych cepicek na
distalnich koncich pfi¢nych vybézki v dob€, kdy osifikuji neuralni oblouky. Kone¢na délka
pricnych vybézkli u dospélci (véetné chrupavcéitych cepicek) odpovida délce pticnych
vybézkl u skupiny Archaeobatrachia.

Délka pricnych vybézkli na V, az V4 u zastupct rodid Rana a Pelobates presahuje délku
pricnych vybézkii u ostatnich obratlii. Tato tendence evokuje myslenku, ze pficné vybeézky
u dospélell jsou vysledkem splyvani rudimentarnich Zeber a pficnych vybézku u larev, které
lze prokazat vyskytem dvou rozdilnych osifikacnich center (pro zebra a pticné vybézky
zvlast’) béhem ontogenetického vyvoje. Na ziklad€¢ vlastniho pozorovani se domnivam, Ze

tato teorie plati.
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6. Zaveér

1. Samostatna zebra zachovana na V, az V, u larev az do dospélosti jsem zjistila u zastupct
¢eledi Discoglossidae (Bombina bombina, Bombina variegata, Discoglossus pictus). Tato
zebra v dospélosti osifikuji.

2. Samostatn¢ zéklady Zeber na V, az V4 béhem ontogeneze, které vsSak v dospélosti
synostoticky splyvaji s pficnymi vybézky, jsem zjistila u zastupcl celedi Pipidae
(Xenopus laevis) a zastupct vymielé Celedi Palacobatrachidae (Palaeobatrachus sp.). Tato
Zebra v dospélosti také osifikuji.

3. U zastupct celedi Pelobatidae (Pelobates fuscus) a Ranidae (Rana dalmatina) jsem
nezjistila ani béhem ontogeneze zadné zaklady zeber na V, az V.

4. U zastupct recentnich Celedi (Bombina bombina, Bombina variegata, Discoglossus pictus
a Xenopus laevis) lze nalézt max. 3 pary zeber, zatimco u zastupci vymielé Celedi
Palaeobatrachidae jsem vypozorovala 5 part zeber.

5. Mezi vznikem ptednich a zadnich pricnych vybeézki obratli u zastupct celedi Pelobatidae
a Pipidae jsem vysledovala ¢asovy posun. Pfedni pricné vybézky, na néz nasedaji zebra
u primitivnich druht zab, vznikaji diive nez zadni ptficné vybézky, které se objevuji az
v dob¢, kdy je uz cela patet osifikovana. Tato heterochronie miize mit vliv na absenci
zeber v zadni Casti patefe a na tvar a velikost Zeber v pfedni Casti patefe. Délka pticnych
vybézkl je nepiimo umeérna délce zeber. U zastupcii rodu Xenopus jsou zebra dlouhd a
tenka, zatimco u zastupcii rodu Bombina jsou kratka a silna.

6. Krom¢ ptednich presakralnich Zeber jsem nalezla u zastupct rodu Discoglossus naznaky
chrupavcitych struktur na Vs az Vg, které pravdépodobné predstavuji rudimentarni Zebra.
Tato zadni presakralni zebra oproti pfednim presakrdlnim zebriim nikdy nepodléhaji
osifikaci. Literarni idaje uvadéji existenci téchto struktur také u zastupct rodu Rana.
S timto tvrzenim se na zéklad¢ vlastnich pozorovani nemohu pro zastupce druhu Rana
dalmatina ztotoznit.

7. Na pticnych vybézcich V3 u zastupct druhu Pelobates fuscus a Rana dalmatina jsem
objevila chrupavéity vybézek, zvany processus recurvatus, ktery vybiha dorzalnim
smérem z distalniho konce Zebra na V3 u primitivnich druhd zab. Domnivam se, ze pticné
vybézky u zastupcl téchto druhd mohly vzniknout béhem evoluce srlstem
s rudimentarnimi Zebry. Neni proto zcela jisté, zda lze Celedi Pelobatidae a Ranidae

povazovat za odvozené zaby.
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8. Z téchto vysledkt Ize dedukovat, ze samostatna Zebra zachovévajici se na V, a V4 az do
dospélosti se vyskytuji jako korelované znaky u zastupcii Celedi Discoglossidae,
u zastupc Celedi Pipidae tato zebra srustaji s odpovidajicimi pficnymi vybézky a
u zastupct Celedi Pelobatidae a Ranidae tato Zebra zcela chybi, coz odpovida situaci
u vétsSiny recentnich zab.

9. U primitivnich obojzivelnikl existoval plny pocet dobfe vyvinutych zeber, z ¢ehoz 1ze
dedukovat, Ze se jednalo o primitivni stav.Na zakladé¢ toho mohu konstatovat, ze
zachovani Zeber u zab je vychozim evolu¢nim stavem, zatimco jejich kompletni redukce

je stavem odvozenym.
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