Fylogeneze Zivocichii:
ohlédnuti roku 2015

Jesté nedavno se zdalo, ze ,,velka fylogeneze* Zivocichu na urovni vztaht mezi
tim, cemu ze zvyku fikame ,kmeny“, je odsouzena k trvalé spekulativnosti.
K rekonstrukci pribuzenskych vztahi na takto hluboké - tedy predevsim dav-
né, rozhodné predkambrijské (urcité starsi nez 600 milioni let) drovni nam
chybélo dostatec¢né mnozstvi vérohodnych znaku. Zakladem byly znaky morfo-
logické, pocinaje hrubou anatomii (télni dutiny, télni symetrie) a konce ultra-
strukturou jednotlivych bunék a s nimi tizce souvisejici vlastnosti embryolo-
gické. Popravdé feceno, problém nebyl ani tak v malém poctu znaku, ale spis
v absenci fylogenetické metodiky — kdyZ dnes zpracujeme stejnymi metodami
ruzné typy vlastnosti, dospivame k velmi podobnym fylogenetickym hypotézam.
V poslednich desetiletich se ovSem fylogeneticky zajem presunul na zkoumani
nukleotidovych sekvenci genti a mezigenovych tseki DNA i sekvenci amino-
kyselin v bilkovinach. Zakladni vyhodou molekularni fylogenetiky je obrov-
ské mnozstvi pouzitelnych tidaji. Jestlize pro fylogenetickou analyzu vztahu
mezi Zivoc¢isSnymi ,kmeny” dokaZeme dat dohromady stovky morfologickych
znaki, téch molekularnich jsou uz dnes pro takovou analyzu k dispozici sta-
tisice a jejich pocet exponencialné narusta. V soucasné dobé se bourlivé rozviji
tzv. fylogenomika. Nutno ale zduraznit, Ze o skutecné fylogenetické studium
celych genomii jde vziacné — kompletné prectenych genomi mame dosud malo
a soustieduji se do nékolika omezenych okruhi; piesto fylogenomické pra-
ce studuji stovky a tisice genu, tedy rozsah informaci, o kterém se nam pred
nékolika lety ani nesnilo. Postupné tak dospivame ke konsenzualni a dobie
podporené predstavé o fylogenezi Zivocichi.

Opisthokonta

Pfedevsim dnes vime, do jaké skupiny Zi-
vocichové (Metazoa) pat¥i. Tradiéni ,jed-
nobunééni zivocichové® neboli ,,prvoci®
nemaji z velké vétsiny s Zivocichy nic spo-
le¢ného, kromé toho, Ze jde o eukaryotni
organismy s velkou a sloZitou burikou.
Zivogichové spolu s houbami (Fungi) na-
lezeji do obrovské skupiny Opisthokonta,
jedné ze zhruba péti velkych linif euka-
ryot. Kromé hub a Zivoc¢icht sem fadime
inékolik skupin jednobunéénych organis-
mu — Cristidiscoidea a Opisthosporidia do
,houbové linie“ (Holomycota), do ,,Zivo-

¢isné linie“ (Holozoa), ktera nés zajima
vic, t¥i skupiny skute¢nych jednobunéc-
nych zivoc¢ichd, a to Ichthyosporea, Fila-
sterea a trubénky (Choanoflagellata), ndm
mnohobunéénym Zivocichtim fylogene-
ticky nejblizsi. Znalost jednobunéénych
zivocichi je rozhodujici pro pochopeni
vzniku mnohobuné¢nosti; proto je dilezité,
ze jiz méme k dispozici analyzy nékolika
kompletnich genom? jak jednobunéénych
holozoi, tak bazalnich skupin mnohobunéc-
nych, v nichz miZeme sledovat evoluci
jednotlivych vlastnosti spojenych s fungo-
vanim mnohobunécéného téla.

Metazoa

O fylogenetické pfirozenosti (monofylii)
mnohobunéénych zivoéicht v modernich
¢asech nikdo nepochybuje; zato jejich vniti-
ni fylogeneze je — ¢i byla — nejista doslo-
va do soucasnosti. Je jasné, Ze sem patii
obrovska skupina dvoustranné symetric-
kych zivocicht Bilateria (ti, co maji pied-
nf a zadni ¢ast téla a obvykle i hlavu) a spo-
lu s ni ¢tyfi dobfe zndmé ,,nebilaterdlni®
kmeny nejasného postaveni.

Zasadni problém spociva v postaveni
Zebernatek (Ctenophora, obr. 1): genomic-
ky vychézeji velmi bazalné, nékdy jako
sesterska skupina vSech metazoi, zato mor-
fologicky se v mnoha aspektech podobaji
bilateriim (maji nervovou soustavu, stiedni
zarode¢ny list — mezoderm, svaly i smyslo-
vé organy). Bylo tedy ziejmé, Ze vyznamny
soubor znakt nemuze fylogenezi odpovi-
dat; nékde se musime potkat s nezvyklym
podilem nehomologickych podobnosti. Po-
stupné se u Zebernatek ukazovalo, Ze ne-
vlastni spoustu dtlezitych genovych rodin
(napf. Hox geny), takZe to, v ¢em se podo-
baji bilateriim, musf vznikat jinak. Problém
posléze (patrné) vytesily rozsahlé geno-
mické studie z konce r. 2014: Zebernatky
skute¢né pfedstavuji sesterskou skupinu
ostatnich Zivoc¢ichi — vétsina jejich znakt
zdéanlivé sdilenych s ndmi vznikla u Zeber-
natek nezavisle; anebo jde o znaky homo-
logické, tedy ptivodni pro viechna Metazoa.
V tom piipadé ale museji byt ti Zivo&icho-
vé, ktefi tyto znaky nenesou (houbovci
a vlo¢kovci), druhotné zjednoduseni — to
se tyka predevsim nékterych aspektd ner-
vové soustavy.

Bez Zebernatek je bazalni fylogeneze
zivoc¢icht jasna: nejprve (hned po Zeber-
natkach) se odstépili houbovci (Porifera,
obr. 9) — pfes neddvné pochyby zjevné
monofyleti¢ti, poté vlockovci (Placozoa)
anakonec Zahavci (Cnidaria, obr. na 2. str.
obélky), sesterska skupina bilaterii. Za
zminku stoji, Ze vytrusenky (Myxozoa), do-
nedédvna paraziti¢ti ,,prvoci“, jsou nespor-
né mnohobunééni Zivoc¢ichové a dokonce

1 Planktonn{ Zebernatky (Ctenophora)
jsou zfejmé sesterskou skupinou
ostatnich zZivocichu. Pestré barvy

na pésech brv vznikaji lomem svétla.

2 Sumys obecny (Holothuria tubulosa),
patfici mezi ostnokoZce (Echinodermata),
vétdinou lezi na dné, kde se Zivi detritem.
3 Stfedomoisky zastupce plosténct
(Platyhelminthes) — drava plosténka
Prostheceraeus giesbrechtii
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paraziticti zahavci, byt dosud nejasného
postaveni.

Bilateria

Klasické déleni bilaterii na prvo- a druho-
usté (Protostomia a Deuterostomia), zalo-
Zené na ultrastrukturalnich a embryologic-
kyich znacich, se potvrdilo, i kdyz sloZeni
obou skupin se ponékud 1isi od tradic-
nich uéebnicovych schémat. Zda se ale,
Ze dfive nez doslo k velké radiaci hlavnich
bilaterdlnich skupin, odstépila se mald
skupina Xenacoelomorpha zahrnujici jed-
noduse stavéné motské ,,cervy“ (Xenotur-
bellida, Nemertodermatida, Acoela), pavod-
né povazované za plosténce. Alternativni
hypotéza — rovnéz podpoifend fylogeno-
micky — povazuje tuto skupinu za velice
podivné druhotsté Zivocichy, blizké ostno-
kozctim a polostrunatctim; tato hypotéza
je v8ak v zdsadnim rozporu s dobfe znamou
anatomii a evoluci druhoustych a postup-
né ztraci podporu.

Deuterostomia

Druhotsté zivoc¢ichy tvoii dvé fylogene-
tické linie: Ambulacraria, kam nélezeji
polostrunatci (Hemichordata) a ostnokoz-
ci (Echinodermata, obr. 2), ddle strunatci
(Chordata), tedy kopinatci (Cephalochor-
data), plasténci (Urochordata) a obratlov-
ci (Vertebrata). Mame tu tii zajimavosti: za
prvé sem nepatii nic dalsiho (ani plout-
venky, ani ramenonozci); za druhé jsou
polostrunatci pfibuzni ostnokozctim, ni-
koli strunatctim (coZ zcela zdsadné meéni
nase pfedstavy o evolu¢nim ptivodu stru-
natctl); a za tfeti jsou obratlovctim blizsi
plasténci, nez na pohled mnohem podob-
néjsi kopinatci.

Protostomia

Také prvousti zahrnuji dvé fylogenetické
Ecdysozoa a Spiralia. Ackoli se dosud ne-
staly objektem podrobného fylogenomic-
kého vyzkumu, nékam mezi prvousté patii
také tradi¢né zahadné ploutvenky (Chaeto-
gnatha, obr. 13), pravdépodobné sesterské
skupina v8ech prvoustych, v kazdém pi¥i-
padé jedna z fylogeneticky nejizolovanéj-
$ich skupin Zivocicht.

Ecdysozoa

Tato skupina pfedstavuje asi nejslavnéjsi
produkt molekularni fylogenetiky konce
20. stol. a zaroven poukazuje na nékteré
paradoxni aspekty tohoto fenoménu. Spo-
jeni ,,svlékajicich se zvitat” (pfedevsim
hlistic a ¢lenovci) do jedné skupiny je
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v jasném rozporu se starobylou, pavodné
cuvierovskou (francouzsky zoolog a pru-
kopnik srovnavaci anatomie George Cuvier,
1769-1832) ptedstavou blizké piibuznosti
segmentovanych ¢lenovct a krouzkovei;
na druhé strané ovsem existence vicevrs-
tevné, obvykle chitinové a pravidelng svlé-
kané kutikuly (a ekdysteroidnich hormont
fidicich cely svlékaci cyklus) nebyla pro
zoology zadnou novinkou, jen si toho pted-
tim nevsimali. Po letech polemik mame
dnes potvrzeno, Ze Ecdysozoa jsou mono-
fyletickd skupina, ale jeji vnitfni fylogene-
ticka struktura neni iplné jasna. Nejjedno-
dussi hypotéza (a pfece jedna ze zcela
vérohodnych) pfedpoklada existenci dvou
linii — ,,¢ervovité“ (Cycloneuralia), kam
patii hlistice (Nematoda), strunovci (Ne-
matomorpha) a trojice mofskych kment —
hlavatci (Priapula), rypecky (Kinorhyn-
cha) a korzetky (Loricifera), a pak ,,nohaté*
s ttemi skupinami: Zelvuskami (Tardigra-
da), drapkovci (Onychophora) a ¢lenovci
(Arthropoda).

Spiralia

Skupina Spiralia (neboli Lophotrochozoa)
byla nedavno zcela chaoticka, ale pfichod
fylogenomiky pfece jen dokézal identifi-
kovat zakladni fylogenetickou strukturu.
Zahrnuje viechna zvitata se spirdlnim ryho-
vanim embrya a s volné plovoucimi tro-
choforovymi larvami; bohuzel zdaleka ne
v8ichni zastupci spiralif tyto znaky maji
a charakterizovat celou skupinu néjakym
morfologickym nebo embryologickym zna-
kem neni mozné. V soucasnosti se zda, ze
jde o ¢ty¥i postupné odstépené linie: nej-
bazalné&jsi Gnathifera, zahrnujici vifniky
(Rotifera, obr. 6) a dvé nepocetné skupiny
Celistovky (Gnathostomulida) a oknozubky
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4 Oknozubky (Micrognathozoa) —
nepocetna skupina z linie Gnathifera

5 Kmalo zndmym kmentm patii také
vifnikovci (Cycliophora).

6 Mezi bazalni zastupce skupiny
Spiralia se fadi rovnéz viinici (Rotifera).
7 Pésnice (Nemertea) jsou dravi ne¢lan-
kovani ¢ervi. Na snimku Notospermus
geniculatus ze Sttedozemniho mote

8 Fylogenetické vztahy mezi skupinami
zivocicht, tradi¢né ozna¢ovanymi kmeny,
podle poznatkt z r. 2015. Orig. J. Zrzavy
9 Stfedomotska Spirastrella cunctatrix,
zastupce houbovct (Porifera),

dfive oznacovanych zZivoc¢isné houby

10 Mechovky (Bryozoa) ztistavaji
skupinou s nejasnym postavenim.

Na obr. rod Reteporella ze Sttedozem-
niho mote

11  Stfedomoisky sumysovec ryhovany
(Sipunculus nudus). Sumysovci byvali
fazeni do samostatného kmene Sipuncu-
lida, nyni je zfejmé, Ze patfi mezi krouz-
kovce (Annelida). Snimky A. Petruska
12 Mechovnatci (Entoprocta) jsou
sesterskou skupinou vifnikovct.

13 Ploutvenky (Chaetognatha) — jedna
z fylogeneticky nejizolovanéjsich skupin
zivoc¢ichi. Kreslila M. Chumchalova
(obr. 4, 5; obr. 6, 12 a 13 podle Z. Durise)

(Micrognathozoa, obr. 4), pfi¢emz parazi-
ticti vrtejsi (Acanthocephala) nejsou nic
jiného nez velmi odvozeni vifnici; po nich
nasleduje spole¢na linie bfichobrvek (Gas-
trotricha) a plosténct (Platyhelminthes,
obr. 3); jsou to v8ak plosténci ochuzeni
o mnoho skupin, které se postupné piesu-
nuly mezi Xenacoelomorpha a Gnathifera);
déle dvé malé skupiny piisedlych, vétsinou
motskych zivo¢ichd mechovnatci (Ento-
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procta, obr. 12) a vifnikovci (Cycliopho-
ra, obr. 5); a koneéné velka skupina Tro-
chozoa, kam naleZeji mékkysi (Mollusca),
krouzkovci (Annelida, obr. 11), pasnice
(Nemertea, obr. 7) a pfekvapivé i chapad-
lovky (Phoronida) a ramenonoz?ci (Brachio-
poda), donedavna povazovani za piibuzné
druhotstych.

Vymezeni krouzkovci je dosud nejisté —
vime, Ze k nim patfi byvalé , kmeny“ Pogo-
nophora, vldknonosci (Vestimentifera),
rypohlavci (Echiurida) a sumysovci (Sipun-
culida); také nékteré skupiny, jez v nedavné
dobé vypadaly, ze krouzkovce opusti (nej-
zndmeéjsi z nich jsou lilijicovei — Myzo-
stomida, obvykle ektoparaziti ostnokozcti,
ale plati to i pro nékteré nesegmentované
moftské ,Gervy” jako Diurodrilus nebo Lo-
batocerebrum), se do této skupiny vraceji,
i kdyz casto na nec¢ekana mista.
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Posledni skupina, s niZ si stile nevime
rady, jsou mechovky (Bryozoaneboli Ecto-
procta, obr. 10). Zatim vychazeji na dvé
mista (pokazdé v ramci spirélif), paradoxné
obé kompatibilni s tradi¢nimi hypotézami
z minulého stolet{ — bud jsou sesterskou
skupinou dvojice Entoprocta — Cycliopho-
ra, ¢imz ozivaji stara ,,Polyzoa“ (¢i ,,Bryo-
zoa v $irokém smyslu“, tedy ptivodni ,,me-
chovky“, nez se pfislo na to, Ze mechovky
a mechovnatci nejsou totéz); anebo me-
chovky patii do pfibuzenstvi chapadlovek
a ramenonozcu, coz resuscituje jesté kla-
sic¢téjsi skupinu ,,chapadloveta* (,,Lopho-
phorata®), 1 kdyZ na nezvyklém mist& uvnitf
trochozoi, patrné v sousedstvi pasnic.

Problematica
Co tedy jesté zbyva? Kromé zminénych ne-
jasnosti s detailnim postavenim ploutve-
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nek, mechovek a xenacelomorf a ne zcela
zifejmého fylogenetického uspotadani sku-
piny Ecdysozoa jde pfedevsim o pozici
dvou velmi zjednodusenych parazitickych
skupin sépiovky (Dicyemida) a plazmo-
diovky (Orthonectida), nékdy spojovanych
do skupiny morulovci (,,Mesozoa“). S vel-
kou pravdépodobnosti tu mluvime o pii-
slusnicich spiralif (z4dné ,, mezo-“ mezi
,prvoky“ a mnohobunéénymi organismy),
ale zatim se ani jedna z téchto skupin ne-
stala objektem fylogenomické analyzy.
To, ¢emu se tikavalo Problematica, tedy
jednotlivé druhy Zivoc¢icht nejasného po-
staveni, uz bylo vesmés zafazeno: Xeno-
turbella, Diurodrilus a Lobatocerebrum
jsme zminili, Buddenbrockia je velmi pri-
mitivni p¥islusnik myxozoi, a tedy Zahavec
apod. Zato jedna zdhada se nové objevila:
uz r. 1986 byly v hloubce 400 az 1 000 m
u pobfezi jihovychodni Austrdlie objeve-
ny dva druhy miniaturnich Zivoéicht —
Dendrogramma discoides a D. enigmatica.
ProtoZe v té dobé nikdo nepodital s izolaci
a analyzou DNA, vzorky uchovali ve form-
aldehydu, takZe na nich neni vcelku nic
vidét. Jsou to zvifata houbickovitého tvaru
s Gstnim otvorem na konci ,,nohy* a s tra-
vici dutinou prochéazejici ,,nohou” a slozité
se vétvici v ,.klobouku®. Zadné gonady,
zadné bicikaté epitely; celkové tedy ne-
1ze ¥ict nic — mutZe jit o piibuzné zahavca,
Zebernatek, nebo o zcela novou skupinu
bazalnich Zivod¢icht. Nezbyva neZ ¢ekat,
az zéastupce tohoto rodu znovuobjevi né-
kdo, kdo bude mit po ruce trochu 100%
lihu (na uchovani pro genetické analyzy).
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