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O puvodu oci

K 200. vyroci narozeni Charlese Darwina

Vnimat okoli je pro organismy nezbytné, protoze interakce s nim byva obvykle
nutna pro preziti (zajiSténi potravy, teritoria, potomstva atd.). Smysly, které to
umoziuji, predstavuji pro své nositele velkou vyhodu. Zrak je jednim z nejroz-
sifenéjsich smyslua - alespon néjaka forma oci se vyskytuje téméi u vsech zivo-
¢isnych kmenu. Je zajimavé, Ze anatomie a ontogeneze oka (napf. z jakych tka-
ni oko béhem svého vyvoje vznika) se stejné tak jako jeho komplexita (odrazejici
se Casto v kvalité zrakového vjemu) mnohdy vyrazné lisi i mezi pribuznymi
organismy. Obzvlasté vyhodné je oko, které dokaze informovat i o intenzité
a smeéru svétla, ¢i je dokonce schopné vytvorit obraz okoli. V prubéhu evoluce
vzniklo mnoho typu oci: odlisuji se vyvojem, typem fotoreceptorovych bunék
i zpasobem, jakym dosahuji koncentrace svételnych paprsku do oka a pripad-
neé jejich zaostreni na svétlocivnou vrstvu tak, aby pro zivocicha vznikal co
nejprinosnéjsi obraz okoli. Tézko hledame i v ramci jedné skupiny naznak
pozastavil jiZ znamy britsky prirodovédec Charles Darwin, ktery polozil zékla-
dy novému védnimu oboru - evolucni biologii. Jisté by ho zaujalo, Ze teprve
v uplynulém roce bylo diky novym poznatkiim kone¢né mozné (byt prozatim
pouze v hrubsich rysech) rekonstruovat piivod oka. K tomuto poznani vedla
dlouha cesta a my se ji nyni pokusime sledovat.

Oko: buiika fotoreceptorova

a buiika pigmentova

Zrak je jako kazdy ze zakladnich smysla
zaloZzen na receptorech prevadéjicich nej-
riiznéjsi podnéty v nervovou aktivitu. Pro
fotoreceptory jsou témito stimuly fotony,
tedy svétlo. Nejjednodussi oko si mizeme
predstavit jako uskupeni minimalné dvou
bunék — buiky fotoreceptorové a buiiky se
stinicim pigmentem (ve vyjimec¢nych p¥i-
padech dokonce jako jedinou buiiku obsa-
hujici obé tyto soucasti).

V membrané fotoreceptorové buiiky
jsou pfitomny a svétlu vystaveny moleku-
ly rhodopsinu (s proteinem opsinem), je-
hoZ neproteinova slozka retinal, derivat
vitaminu A, reaguje na dopad fotonu (tedy
na svétlo) a zah4ji fadu déja signalizuji-
cich, ze ,buiika byla osvétlena“. Retinal
zméni svou konformaci (tvar), nédsledné
zméni své prostorové uspotradani i samot-
ny opsin a zahdji tim sled déja, ktery vy-
dsti ve zménu membrédnového potencialu.

1 Ctyrhranka trojita (Tripedalia cysto-
phora) obyva mangrovy Karibiku. Mezi
kofeny mangrovnikt vyhledava svételné
kuzely, kde se shromazduje jeji potrava,
drobni korysi. Na snimku mangrovy
nedaleko portorické vyzkumné stanice

u La Parguera. VloZené obrazky zachycuji
dospélou samici ¢tythranky (o velikosti
asi 2 cm, vlevo) a mladou medizu s jesté
plné nevyvinutymi chapadly. Zrakové
organy — rhopalia — se jevi jako ovéalné
objekty s hnédym pigmentem a svétlo-
lomnym statolitem (Sipka).
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Tato fototransdukéni kaskada prevede do-
pad fotont na depolarizaci (vychyleni kli-
dového membranového potencialu k po-
zitivhim hodnotam) ¢i hyperpolarizaci
(vychyleni k negativnim hodnotdm) buriky.

Burika se stinicim pigmentem synteti-
zuje a uklada (nejcastéji do pigmentovych
granulf) barvivo, které pohlcuje ptebytec-
né svétlo ¢i stini fotoreceptorové buiky
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a umoziuje jejich vystaveni svétlu napft.
jen z jedné strany. Tim se omezi zorné pole
bunék, coz ve vysledku umoziiuje lokali-
zovat, z jakého sméru svétlo pfichézi (napit.
tak, Ze nékteré skupiny fotoreceptorti svét-
lo zachyti a jiné nikoli).

Fotoreceptorovych bunék a bunék se
stinicim pigmentem je tedy obvykle vice
a vytvéreji v oku zvlastni vrstvy, jako je
sitnice a za ni lezici vrstva pigmentovych
bunék (u obratlovcti sitnicovy pigmentovy
epitel). Cocka, rohovka a dalsi specializo-
vané ¢asti o¢i umoziiuji soustfedit na foto-
receptory vice svétla a pfipadné svételné
paprsky zaostfit do ur¢ité roviny (napf. na
sitnici) a vytvofit tak obraz okoli. O¢i s ¢oc¢-
kou se proto staly dtlezitym evolu¢nim
vylepSenim a v nejrtiznéjsich forméch je
nalézame téméf na vsech drovnich mnoho-
bunécénych, zZahavci poc¢inaje a obratlovci
konce. Kde se ale takové oci vzaly? Vy-
vinuly se vSechny z jednoho prototypu,
nebo vznikaly nezéavisle nékolikrat ¢i do-
konce mnohokrat v riznych vyvojovych
vétvich? U jakych organismi se poprvé
objevily struktury nutné pro vznik tak
slozitého a specializovaného orgénu, jako
je oko?

Cesta za poznanim:

pribéh nekonec¢né rozmanitosti
Zdénlivé nekone¢na rozmanitost o¢nich
typt brala dech generacim evolu¢nich
biologi, ktefi se snazili odhalit jejich
puvod. ProtoZe moZna trochu pfekvapi-
vé neplati, ¢im vyspélejsi organismus, tim
slozit&jsi oko, o¢i s ¢ockou, které pred-
stavuji zjevné komplexnéjsi formu, nacha-
zime u korysu stejné jako u savcu.

Oc¢i s prekvapivé dobrou optikou na-
jdeme jiz u kmene Zahavct — Cnidaria.
Zahaveci se ptitom oddélili od hlavni vyvo-
jové vétve mnohobunéénych organismu
velmi davno, jesté pied vznikem pravych
bilateralné (dvoustranné) symetrickych
organismu. O¢i s ¢ockou maji i néktefi
drapkovci (Onychophora), ktefi sekretuji
kutikularni rohovku a nebunéénou ¢oc-
ku epidermalniho (pokozkového) pivodu.
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U obrovského kmene ¢lenovcet (Arthro-
poda) se vyskytuji pfevazné oci slozené.
Sklédaji se z jednotlivych ocek (omati-
dif), kterd dohromady vytvareji vysledny
obraz. Kazdé omatidium je pfitom vyba-
veno tzv. rohovkovou ¢ockou a krystalin-
nim kuzelem (svétlolomné télisko zpravi-
dla ¢ty prihlednych bunék) odvozenych
od epiteld, jak je tomu napf. u octomil-
ky. Mékkysi (Mollusca) jsou, co se tyce oci,
kmenem s extrémn{ rozmanitosti. Naléza-
me u nich nejen jednoduchy typ oka bez
¢ocky (napf. lodénka), ale i velmi doko-
nalé komorové oko (napft. olihen, chobot-
nice), téméft tak dokonalé, jako je oko lid-
ské. U mlze hfebenatky bylo dokonce
popsano tzv. zrcadlové oko zahrnujici
kromé ¢ocky i zrcatko ulozené za sitnici,
které odrazi paprsky zpracované ¢ockou
na sitnici. O¢i s ¢ockou najdeme i u krouz-
kovct (Annelida). Opravdu neobvyklé
¢ocky nejspise mitochondrialniho ptavodu
byly popsany u plosténct (Platyhelmin-
thes). U ostnokoZct (Echinodermata) ze
skupiny hadic byly dokonce objeveny
drobné kalcitické (uhlic¢itan vapenaty)
¢ocky. Podobné kalcitické ¢ocky se vysky-
tovaly i u fosilnich trilobitd. Plasténci
(Tunicata) jako skupina nejblize p¥ibuz-
né obratloveim maji ndznak ¢oc¢ky v po-
dobé t¥i vysoce svétlolomnych bunék
v blizkosti jejich jednoduchého ocka —
ocellu.

Obratlovci uspéli se svym dokonalym
komorovym okem s opticky velmi efektiv-
ni rohovkou a ¢astou ¢ockou. Jak jsme jiz
zminili, jejich o¢i jsou vzhledem i stavbou
velice podobné o¢im hlavonoZcti. Srovna-
ni vyvoje o¢i obou skupin vsak ukézalo, Ze
se vyvijeji velmi odlisné. Zatimco ¢ocka
obratlovciti vznika vchlipenim nebo dela-
minaci (oddélovanim ¢&i rozdélovanim
bunééného materidlu tak, Ze je formovéan
do vrstev) bunék povrchového ektodermu
(napt. budouci pokozky), ¢ocka hlavonoz-

cu je tvofena z obdobné tkané, ale pro-
chézi odlisnymi procesy. Dvé primordia
(okrsky zarode¢nych bunék) zaklddaji dvé
poloviny ¢ocky, které vznikaji splyvanim
vybézki ¢ockotvornych bunék formujicich
vyslednou sférickou ¢ocku s gradientem
refrakéniho indexu (lomu svétla), funkdni
i morfologickou obdobu nap¥. ¢o¢ky ryb.
Zminény gradient refrakéniho indexu
s maximem v centru ¢ocky je nezbytny pro
potlaceni vlivu sférického tvaru ¢ocky na
kvalitu obrazu (tzv. sféricka aberace) a pted-
stavuje dalsi vylepSeni funkce oka. Z pted-
choziho vyctu je zfejmé, Ze morfologie
a vyvojové procesy, jimiz o¢i riznych Zivo-
¢ichti vznikaji, se mohou zna¢né rtznit.
To vedlo evolu¢ni biology k nazoru, Ze oci
vznikly v pribéhu evoluce nékolikrat ne-
zavisle na sobé.

Vyuziti pristupti molekularni biologie:
radikalni revize nazori na vznik oc¢i

V poslednich 15 letech vyzkum v oblasti
evoluce o¢i znatné pokrocil, a to zejména
diky metodam molekularni biologie, jez
umoznily studovat o¢i na trovni jedno-
tlivych genti nezbytnych pro jejich vyvoj
a funkci. Srovnani gend, které urcuji vyvoj
o¢i mezi navzajem vzdalenymi organis-
my umoZnilo zcela novy pohled, ktery
nebylo mozné ziskat metodami klasické
srovnavaci morfologie, tradi¢ni vyvojové
biologie ¢i paleontologie. Hlavni pozor-
nost byla zpoc¢atku vénovana genetické
masinérii, kterd vyvoj o¢i kontroluje. Veli-
ce necekané zjisténi, Ze homologické tran-
skripéni faktory eyeless a pax-6 plni funk-
ci hlavniho regulatoru p#i formovani oci
jak u octomilky, tak i u obratlovci, bylo
jakymsi prvnim milnikem naznacujicim,
Ze oc¢i odlisné stavbou i vyvojem maji spo-
le¢ného vice, nez se ptivodné myslelo.
Objev blizce pfibuznych a dokonce navza-
jem zastupitelnych geni v roli dstfednich
regulatort o¢niho vyvoje u octomilky
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a obratlovci inicioval intenzivni badani
na poli molekularni{ biologie o¢ni deter-
minace.

Vyzkum u nejriznéjsich organismu
a nésledna srovnani nakonec odhalily, ze
relativné mala skupina transkrip&nich fak-
tort z nékolika genovych rodin, mezi kte-
ré patii napf. pax (eyeless), atonal a eyes
absent octomilky a jejich obratlov¢i homo-
logy, reziruje vyvoj o¢i vétsiny, ne-li viech
zivoc¢ichd vybavenych o¢ima. Analyza
fotoreceptivnich proteint u riznych orga-
nismi navic ukédzala, Ze opsin je univer-
z&lni pro v8echny studované typy oci.
Konzervativnost dilezitych transkripénich
faktort a opsinu tak vedla k formulaci
zcela opacné hypotézy, nez byla dosavad-
ni. Podle nové hypotézy se vechny sou-
¢asné oci vyvinuly z primitivnfho proto-
oka vybaveného pfedchidcem dnesnich
pax gend a opsind.

Krok vpred: oko s ¢ockou a rohovkou

Jak jsme si ukédzali, ¢ocka a rohovka za-
sadnim zptisobem vylepsily kvalitu oka
a predstavuji vyznamny posun v evoluci.
Jejich hlavni charakteristikou je prihled-
nost a refrakén{ sila (schopnost zalomit
svétlo smérem do oka). Proteiny pfispiva-
jici k témto vlastnostem a vypliiujici ¢oc-
ky a rohovky se nazyvaji krystaliny. Lze
je nejlépe definovat jako cytoplazmatické
a ve vodé rozpustné proteiny hojné pte-
devsim v ¢occe (tvori aZ 90 % suché hmo-
ty ¢ocek) a zodpovédné za jejich optické
vlastnosti. Analyzy krystalint z nejrtz-
néjsich ¢otek metodami molekularni bio-
logie prokazaly, zZe zdaleka nejde o p¥i-
buzné proteiny, coz ukdzalo na nezavisly
vznik ¢o¢ek u mnoha druht organismd.
V kontrastu s univerzalnim vyuzitim opsi-
nu jako svétlo¢ivného pigmentu ve viech
studovanych ocich jsou krystaliny ¢ocek
rozmanité, ¢asto druhové specifické pro-
teiny vyskytujici se i v dal$ich tkanich.
Dosud popsané krystaliny jsou nezfidka
pfibuzné proteintim teplotniho Soku nebo
proteintim tcastnicim se oxida¢né-reduké-
nich pochodi. Napf. ptaci krystalin € je
laktatdehydrogenéza, chobotnice ve své
¢occe vyuziva s-krystalin — modifikova-
nou glutathion-S-transferdzu a hiebenatka
mé ¢ocku i rohovku vyplnénou aldehyd-
dehydrogenédzou. Krystaliny se odvozuji
z proteint odolavajicich stresovym pod-
minkdm, jeZ musi v ¢occe vydrzet v ne-

2 Ikdyz se o¢i nepfibuznych organis-
mu ¢asto napadné podobaji, nemuseji
mit na drovni vyvoje ¢i pouzitych ,,sta-
vebnich materidli“ mnoho spole¢ného.
Ptikladem jsou mediza ¢tythranka (a)

a jeji oko vznikajici dediferenciaci svalo-
vych epitelil, mys (b) s okem vybavenym
¢ockou vznikajici béhem embryogeneze
zcela jinym zptisobem a dokonce jinak
nez u dalstho obratlovce, ryby halané¢ika
(c). Material ¢ocky (proteiny uloZené

v buiitkach), odlisny u kazdého ze zobra-
zenych oci, poukazuje na nezavisly
vznik ¢ocky jako vylepseni oka v nejriz-
négjsich vyvojovych liniich.

Oko méekkyse hiebenatky (d), kde obraz
zpracovavé predevsim zrcatko — oranzo-
vé se jevici vrstva bunék pod sitnici.
Pismeno L oznacuje pozici ¢ocky, Sipka
pak rohovku.
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zménéné podobé, v nékterych piipadech
po celou dobu Zivota organismu. Studie
krystalint podporujf obecny koncept stra-
tegie tzv. sdilenf genu (gene sharing stra-
tegy), tedy vyuziti jednoho proteinu kédo-
vaného jednim genem k vice dcelim.
Takovy protein muZe mit dvé i vice zcela
odlisnych funkci, nap¥. refrakéni v ¢occe
a katalytickou v jiné tkani (ale napf. i v ¢o¢-
ce). Jde o priklad strategie, kdy protein zis-
ka novou funkci bez ztraty funkce ptivod-
ni, a to jednoduse zménou exprese genu
(napf. vznikem vazebného mista v promo-
toru genu, jez bude specifické pro tran-
skripéni faktory, jako je pax-6, dtilezité pro
vyvoj ¢ocky). Sdileni genu lze povazovat
za evolucn{ strategii zvySujici vyuZitelnost
genomu bez zvy$ovani pocétu gent pro-
stfednictvim genovych duplikaci.

Fototransduk¢ni kaskady

a dalsi zvrat

Opsin byl jako univerzéalni svétlocivny
pigment nalezen ve viech doposud stu-
dovanych oc¢ich. Dalsi vyzkum vSak odha-
lil, Ze se extrémné 1is{ jim iniciované foto-
transdukéni kaskady. Jiz na morfologické
drovni muZeme odlisit dva typy fotore-
ceptorovych bunék: ciliarni fotoreceptory,
které jsou typické predevsim pro obrat-
lovce, a fotoreceptory rhabdomerické cha-
rakteristické pro ostatni Zivoc¢ichy. Cilidrni
fotoreceptorové buriky (tedy mimo jiné i ty
u ¢lovéka) maji kaskadu, kterd po konfor-
macni zméné opsinu vyuzivd G protein
transducin jako aktivator fosfodiesterazy,
ktera nésledné rozklad4 volné cGMP (cy-
klicky guanosinmonofosfét) — ligand kana-
It Na* v cytoplazmatické membréang, jehoz
uibytek vede k iontovym zménam a vy-
sledné hyperpolarizaci buiiky. Rhabdome-
rické fotoreceptory jsou zavislé na odlis-
ném typu G proteinu (Gq) a fosfolipaze C
na misté fosfodiesterazy. Rtizni se i dalsi
¢lenové této kaskady, kterd vede ke zvyse-
ni membranového potencialu a k depola-
rizaci buriky. Oba typy kaskad se 1isi i ty-
pem opsinu — v cilidrnich fotoreceptorech
obratlovct se vyskytuje c-opsin, v rhab-
domerickych receptorech r-opsin. Oba
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typy kaskad maji jen mélo spole¢ného: zce-
la nepfibuzné proteiny se podileji na tvor-
bé druhych posld (malé molekuly pieda-
vajici a posilujici signél z receptort, napf.
cGMP, cAMP nebo ionty vapniku), také
odlidnych, zmé&na membranového poten-
cidlu je u obou kaskad opacna. Pfeména
jedné fototransdukéni kaskady v druhou se
jevi jako neredlna, vyzadovala by zménu
zna¢ného mnozstvi proteind. Jak jinak
vysvétlit rozdilné mechanismy detekce
svétla v o¢ich obratlovci a bezobratlych,
nez Ze vznikaly nezavisle? Co v tomto kon-
textu znamena ona konzervace pax genti
a jinych kli¢ovych regulatorti vyvoje oka
mezi dalece nepfibuznymi organismy? Re-
Seni tohoto rozporu pfineslo studium Za-
havce ¢tythranky trojité (Tripedalia cysto-
phora), jez se stala unikatnim modelem pro
studium evoluce o¢i.

Chceme-li pochopit néco tak komplex-
niho, jako je vznik a vyvoj o¢i a nemutize-
me-li se opirat ani o fosilni nalezy, je kli-
¢ové vybirat modely z co nejriznéjsich
vyvojovych vétvi. Pro studium ptivodu o¢i
je nedocenitelny kmen Zahavc, ktery jako
jediné sesterska skupina bilaterdlné sy-
metrickych organismii vyvinul oko. Cty¥-
hranky jsou navic Zahavci jedine¢ni v mno-
ha ohledech. Zivi se aktivnim lovem
a pohybuji se ¢asto v nebezpe¢ném pro-
stfedi, v némz musi chréanit sva kiehka téla
pfed nérazy. Jejich Zivotni styl patrné
souvisi se vznikem unikatniho zrakového
a rovnovazného organu — rhopalia, jez
zahrnuje razné typy o¢i veetné komplex-
nich o¢i s ¢ockou podobnych o¢im obrat-
lovcti. Ctythranky se staly cennym nastro-
jem pro studium evoluce o¢i zejména diky
skupiné Zbyiika Kozmika z Ustavu mole-
kularni genetiky Akademie véd CR, v. v. i.,
ktera se ispésné vénuje vyzkumu vyvoje
a evoluce o¢f a mozku. Ctythranka trojita,
v dospélosti asi dvoucentimetrova medu-
za, stfidd ve svém Zivotnim cyklu stadium
larvy, polypa a jiz zminéné medtizy. Larva
pfiseda a méni se v polypa, ktery za p¥i-
hodnych podminek metamorfuje v mla-
dou medtzu. Jde o komplikovany proces,
pii kterém se uplatiiuje dediferenciace
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3 Unikatni proces metamorf6zy polypa
v mladou medtzu je u ¢tyfhranky spojen
s vyvojem rhopalia — zrakového orgdnu

s nékolika o¢ima. Rhopalium vznika
preménou tkané chapadel polypa (A),
na jejichz bézi vznika zdufenina, kde se
objevuji nejprve zaklady oc¢i — ¢tyti
pigmentové skvrny (B), pozdéji Sest (C).
Ta se déle vyvijeji mimo jiné v oci

s Gockou (stadia D, E), které jsou jiz
témeért plné dokonceny u medtzy pfipra-
vené k uvolnéni (F).

tkani: rhopalia vznikaji z pivodné myo-
epitelidlnich bunék (v podstaté svaloviny)
polypa.

Rhopalium je ovdlného tvaru a nepfe-
sahuje svymi rozméry 1 mm. Sest odi tii
odlisnych typt a rovnovazny organ stato-
cysta se statolitem z bazanitu (hemihydrat
sfranu vépenatého) je uspofdddno syme-
tricky podél vertikalni osy rhopalia. Nej-
primitivnéjsi je tzv. jamkovité oko, které
nen{ vybaveno ¢o¢kou, néasleduje o néco
véts{ Stérbinovité oko s ndznakem cocky.
Komplexni oc¢i s buné¢nou, témért sféric-
kou ¢ockou, kterd je dokonce vybavena
gradientem refrakéniho indexu, jsou umfis-
tény nad sebou a obklopeny dvéma jamko-
vityma a dvéma $térbinovityma oc¢ima.
Ctythranky jsou Zivocichové symetricti
podle ¢tyt os (tetraradialné), jedina medi-
za md proto ¢tyfi rhopalia, kazdé v jedné
ze CtyT stén zvonu.

Morfologické studie ukazaly, Ze fotore-
ceptorové buiiky o¢i rhopalia plni i funk-
ci stinicich bunék. Jejich zadnf{ ¢ast, odkud
vybiha nervovy vybézek vedouci vzruch
(neurit), vypliiuji granule se stinicim bar-
vivem melaninem. Tato kombinace foto-
receptorové a stinici funkce muze byt
pivodnim (ancestrdlnim) stavem. Melanin
je typicky stinici pigment v o¢ich obratlov-
cl, zatimco bezobratli obvykle vyuzivaji
jiné typy pigmentd — ommochromy a pte-
ridiny. Nalez melaninu a gent kédujicich
proteiny nezbytné pro jeho syntézu u ¢tyi-
hranky ukézal na zajimavou podobnost
jejich o¢i a oci obratlovci. Cesti védci se
intenzivné zabyvali studiem genetickych
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stavebnich bloki o¢i ¢tyfhranky a odhalili,
ze i jeji fototransdukéni kaskéda je blizsi
obratlovctim — je zaloZena na fosfodieste-
raze a cilidrnim typu opsinu. Jak jsme si
vysvétlili, odlisnosti fototransdukénich
kaskéad obratlovct a ostatnich Zivocichi
jsou zasadni a nelze tak uvazovat o tom, Ze
by se ,obratlov¢i” kaskada u ¢tyfhranek
vyvinula druhotné. Objev cilidrntho typu
kaskady u zahavct tak upozornil na to, ze
spole¢ny piedek zahavct a obratlovct
musel mit k dispozici zédklady pro oba
typy fotoreceptivnich systému, coz uka-
zuje na spoleény evoluéni ptivod obou
typt kaskad. U Zahavci byly posléze nale-
zeny a popsany dalsi typy opsint a foto-
transdukénich kaskad, coz naznacuje, Ze
u predki obou skupin existovala v tomto
sméru znacnd diverzita a riizné typy opsi-
nu spolu od zacatku koexistovaly. U ob-
ratlovci byl jako primarni svétlo¢ivny
pigment vyuzit cilidrni opsin i kaskada,
ostatni zivocichové maji ve svych foto-
receptorech rhabdomericky typ. Ciliarni
opsin byl v poslednich letech zjistén
i v mozku nékterych dalsich bezobratlych
(napf. u krouzkovce Platynereis). Jeho vy-
uziti ve fotoreceptorech obratlovci tak lze
davat do souvislosti s tim, Ze sitnice (foto-
receptivni vrstva) obratlovci vznika z ner-
vové tkané budouctho mozku (povrchové-
ho neuroektodermu). Ukazuje se, Ze v oku
obratlovcti se dokonce uplatiiuji i thabdo-
merické fotoreceptory, které daly vznik-
nout gangliovym buitkdm, jez maji klico-
vou funkci p¥i zpracovéani obrazu.
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Neexistuje presvédcivejsi vysvétleni nez
to, ze historie o¢i zac¢ina u spole¢ného
predka Zahavcti a bilaterdlné symetrickych
zivocicht, vybaveného piedchiidci obou
zdkladnich typt opsint a jejich kaskad.
Tento pfedek mél ve své vybavé zminéné
konzervované transkripéni faktory nebo
jejich predky, které plnily odlisné funkce,
nebot je nalézdme nejen u Zahavci, ale
iu ,nizsich® skupin, jako jsou Zivoc¢isné
houby, které zadné zrakové orgdny nema-
ji. Takovymi transkripénimi faktory jsou
napf. zdstupci genové rodiny Pax, ktefi
byli pro své specifické vlastnosti opétov-
né odvozeni v riznych liniich organismu
jako jedni z hlavnich reguldtort o¢niho
vyvoje. V souCasnosti uznavany model
predpoklada, Ze pro realizaci dvou zéklad-
nich slozek budouciho primitivniho oka
byly vybrany dvé nezévislé DNA vazebné
domény jediného pax genu. Produkce sti-
nictho pigmentu (pigmenta¢ni program) je
kontrolovana parovou doménou, zatimco
produkce fotopigmentu (opsinovy pro-
gram) je fizena homeodoménou. Jakmile
byla jednou transkripéni regulaéni sit usta-
vena, tyto dva programy se staly prakticky
neoddélitelnymi.

Dostupné data tedy ukazuji, Ze o¢i me-
dizy ¢tyfhranky, olihné, ¢lenovct i obrat-
lovct nejsou vysledkem piekotné konver-
gentni (soub&zné, ale nezéavislé) evoluce,
ale evoluce paralelni, ktera byla zaloZena
na spole¢né historii zdkladnich prvki a me-
chanismi ustanovenych jiz béhem rané
faze evoluce mnohobuné&énych organismd.
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4 Priblizné 5 mm velkd, nékolik dni
stard medtza je jiz schopna aktivné
vyhledat a pozfit milimetrovou larvu
koryse, a to pfestoZe ma zatim pouze
jednoducha chapadla (patrna jako
privésky ve ¢tyfech rozich medizy).
Brzy budou v kazdém rohu chapadla tfi.
Vyrazné se tfpyti statolity — ¢ast rhopa-
lia, ktera jej udrzuje ve spravné poloze
a nejspis funguje i jako rovnovazny
organ.

5 Rhopalium je u ¢tyfhranek zavéseno
v senzorické dutiné za stopku, kterou
prochazi jak vedeni nervové, tak gastro-
vaskulédrn{ (vyziva). Pfi pohledu zpiedu
je dobfe patrno vSech 3est hnédé pigmen-
tovanych oc¢i. Nad sebou se nachazeji
nejvétsi oko rhopalia, tzv. velké oko

s ¢ockou a tzv. malé oko s ¢ockou.
Obklopuji je symetricky umisténé oci
$térbinovité a jamkovité.

6 a7 Pohled narhopalium z boku.
Dobfe patrné jsou dvé oci s cockou

a stopka, kterou je rhopalium pfipojeno
ke zvonu medtzy. V rdmci vyzkumu
zabyvajiciho se porovndnim komponent
oc¢i ¢tyfhranky s jinymi znamymi mode-
ly, byla pfipravena protilatka specificky
rozpoznavajici ¢ockovy protein, krystalin
J2. Obr. 7 ukazuje barveni touto proti-
latkou (J2 krystalin je znacen Cervens,
jadra jednotlivych bunék modfe).
Vsechny snimky K. Markové
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