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1 ÚVOD 

1.1 Předmět a obsah embryologie

Individuální vývoj čili ontogenezi člověka lze rozdělit na období prenatální (před naro-
zením) a postnatální (po narození). Embryologie pojednává o vývoji prenatálním. Pre-
natální vývoj člověka začíná spojením mužské a ženské pohlavní buňky neboli oploze-
ním a končí porodem plodu.

Oplození předchází vývoj pohlavních buněk neboli gametogeneze v mužské a ženské
pohlavní žláze. Gametogeneze a oplození zahrnují vývojovou fázi zvanou progeneze.

Oplozením začíná proces opakovaného mitotického dělení oplozeného vajíčka
– zvaný rýhování. Po něm následuje řada dalších vývojových procesů vedoucích postup-
ně k vytvoření zárodečných listů a po nich k vzniku embrya se základy osových orgánů.
Tento úsek vývoje je v embryologii označován jako blastogeneze. Na něj navazuje obdo-
bí zvané organogeneze, během něhož se postupně vyvíjejí jednotlivé orgány a orgánové
systémy.

Koncem 2. měsíce nitroděložního života dosahuje embryo temenokostrční délky
(TK) asi 23 mm a má již zřetelně lidský tvar hlavy i končetin. Od této doby mluvíme
o fétu.

1.2 Rozdělení embryologie

Poznání vývojových pochodů vedoucích k vzniku plně vytvořeného jedince se všemi
jeho orgány se opírá o makroskopické i mikroskopické sledování plynulé řady vývojo-
vých stadií od oplozeného vajíčka až po fetus, což je úkolem deskriptivní embryologie.
Protože vývoj člověka je organicky spjat s vývojem jiných obratlovců, lze některé speci-
fické modifikace lidského vývoje pochopit a vysvětlit jen na základě poznání vývoje
obratlovců stojících v živočišné říši níže nežli člověk. Srovnáváním poznatků z vývoje
jiných živočichů a vyvozováním obecných zákonitostí se zabývá srovnávací embryologie.
Zkoumání podmínek a příčin vývojových pochodů je cílem experimentální embryolo-
gie, která využívá pokusné metodiky k cílevědomému měnění některých poměrů za
vývoje a sleduje pak změny, jimiž organizmus ve svém vývoji na experimentální zásah
reaguje.

1.3 Diferenciace a růstové pochody

První období vývoje po oplození je charakterizováno rychlým množením buněk, které
jsou morfologicky i funkčně totožné, mají téměř úplný soubor genetických informací,
zakódovaných v chromozomech. Z těchto informací se zatím uplatnily (exprimovaly)
jen informace řídící buněčné dělení a bazální metabolické funkce buňky. Velmi záhy, již
začátkem 1. týdne, přistupuje k množení buněk jejich první tvarové a funkční rozlišení
neboli diferenciace. Postupnou expresí genetických informací diferenciace pokračuje
a stává se složitější. Po biochemické stránce je proces diferenciace spojen se vznikem
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specifických enzymů uplatňujících se při tvorbě nových strukturních proteinů. Tvorba
proteinů je určována, řízena a kontrolována z chromozomů představujících genetickou
výbavu buněčného jádra oplozeného vajíčka neboli zygoty, podmíněnou přítomností
deoxyribonukleové kyseliny (DNA). Genetické informace z jádra jsou přenášeny do
cytoplazmy prostřednictvím ribonukleových kyselin (RNA).

Diferenciace charakterizuje období od počátků vývoje blastocysty až po vytvoření
základů orgánů embrya, zahrnující 1.–8. týden vývoje a označované jako období embry-
onální. Po něm následuje období fetální charakterizované především růstovými pocho-
dy vedoucími ke zvětšování orgánů a k jejich tvarovým změnám. Při růstových pocho-
dech se uplatňuje vedle množení buněk (proliferace) i zvětšování buněk a tvorba
mezibuněčné hmoty.

Embryonální období charakterizované intenzivními pochody diferenciace je obdo-
bím velmi citlivým na působení vlivů chemických či fyzikálních, které mohou způsobit
porušení vývoje a vést ke vzniku vývojové vady a které se označují jako teratogeny.

Rozsah a druh vývojové vady závisí vedle individuální citlivosti podmíněné genetic-
kou výbavou na stupni diferenciace orgánového základu a jeho specifické citlivosti na
určitý teratogen. Obecně platí, že v období, v němž probíhá intenzivní diferenciace
orgánu, je orgán nejcitlivější na působení teratogenu. Toto období je označováno jako
kritické období (kritická perioda). Pro jednotlivé orgány není časově stejné, spadá do
různých časových úseků vývoje.

V období před vývojem zárodečných listů se teratogenní vlivy uplatňují méně. Bu�
teratogen poškodí všechny buňky či většinu buněk a zárodek zanikne, nebo jsou poško-
zeny jen některé buňky a zbývající, protože dosud nejsou diferencovány, ztrátu kom-
penzují pomnožením – proliferací. Rovněž ve fetálním období, v němž převládá růst
orgánů, je pravděpodobnost uplatnění teratogenu menší, s výjimkou orgánů, jejichž
diferenciace ještě pokračuje nebo dokonce teprve začíná. Příkladem mohou být někte-
ré oddíly centrálního nervového systému či močopohlavního ústrojí.

1.4 Význam embryologie

Poznání teratogenních faktorů, mechanizmu jejich působení spolu s poznáním kritic-
kých fází vývoje, má velký význam z hlediska vlivů ohrožujících zdravý vývoj nového
pokolení. O jejich poznání usiluje experimentální embryologie.

Znalost prenatálního vývoje má v lékařském vzdělání základní význam. Topografic-
ko-anatomické vztahy mnoha orgánů nelze pochopit bez znalosti jejich vývoje a stejně
tak i mnohé vztahy funkční. S prenatálním vývojem člověka musí být dokonale obezná-
men porodník, pediatr i porodní asistentka. S vývojovými vadami přichází do styku
internista, chirurg, a má-li je úspěšně reparovat, musí umět odvodit z vývoje jejich
vznik. Dokonalé poznání prenatálního vývoje, jeho zákonitostí a vlivů, které na vývoj
působí nebo mohou působit, vytváří předpoklady pro vědecky řízenou péči o zdravý
vývoj nového jedince v moderní společnosti, a má tedy velký význam společenský.

10 Úvod
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2 PROGENEZE

2.1 Gametogeneze 

Vývoj člověka začíná oplozením, tj. spojením ženské pohlavní buňky vajíčka – oocytu
s mužskou pohlavní buňkou – spermií. Spojením vznikne útvar zvaný zygota. Aby
mohlo k tomuto spojení dojít, musí pohlavní buňky – gamety nejprve projít složitými
cytologickými pochody týkajícími se jádra i cytoplazmy. Hlavním smyslem těchto
pochodů je snížení počtu chromozomů na poloviční neboli haploidní počet redukčním
dělením.

Jádra lidských buněk obsahují 46 chromozomů, 44 z nich jsou autozomy určující
fyzické a psychické znaky a 2 jsou heterochromozomy determinující pohlavní znaky.
Autozomy se dají podle velikosti a tvarových vlastností seřadit do zcela identických dvo-
jic zvaných páry homologických chromozomů, 1.–22. Z každého páru homologických
chromozomů jeden partner pochází od otce (paternální homolog P) a druhý od matky
(maternální homolog M). U ženského pohlaví jsou přítomny dva pohlavní chromozo-
my XX, u mužského pohlaví jeden chromozom X a jeden chromozom Y (XY), který je
tvarem i velikostí odlišný od chromozomu X. Pro tuto odlišnost se pohlavní chromozo-
my nazývají heterochromozomy.

Pohlaví, které má konstituci XX, se označuje jako homogametní, nebo� redukčním
dělením vznikají vždy stejné gamety, každá je nositelem chromozomu X. Pohlaví s kon-
stitucí XY se označuje jako heterogametní, nebo� zráním vznikne polovina gamet
s chromozomem X a polovina gamet s chromozomem Y.

2.2 Redukční dělení (meiosis)

Při běžném buněčném dělení – mitóze v období mezi dvěma děleními neboli v interfá-
zi se každý chromozom zdvojí (replikuje). To znamená, že ke každému chromozomu se
vytvoří druhý, identický, s naprosto stejnou strukturou a pořadím genů po délce DNA.
Zdvojený, replikovaný chromozom má dvojnásobný obsah DNA a skládá se ze dvou
chromatid, z nichž každá má stejnou strukturu, stejné pořadí genů jako jednoduchý
chromozom před replikací. Na konci mitózy přejde do každé buňky jedna z chromatid,
takže buňky mají plný – diploidní počet chromozomů.

Při redukčním dělení pohlavních buněk (gamet) přecházejí do dělících se buněk celé
dvojice replikovaných chromozomů. Tím se jejich počet sníží na poloviční (haploidní
počet), tj. 23 chromozomů. Průběh meiózy se skládá ze dvou po sobě následujících zra-
cích dělení.

První zrací dělení
Před začátkem prvního zracího dělení dojde ke zdvojení (replikaci) chromozomů

a ke zdvojení obsahu DNA obdobně jako před začátkem mitózy.
Profáze prvního zracího dělení je velmi dlouhá a lze ji rozdělit do čtyř stadií zvaných

leptotenní, zygotenní, pachytenní a diplotenní.

Gametogeneze 11
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1. stadium
V prvním stadiu, tzv. leptotenním, začíná proces spiralizace a dehydratace chromo-

zomů, je však jen mírného stupně, takže se chromozomy stávají v jádře viditelnými jako
dlouhá tenoučká nitkovitá vlákénka s centrálním osovým vláknem bílkovinné povahy.
Chromozomy se začínají upínat na obou koncích vlákna k obalu jádra. V místě úponu
je patrné ztluštění zvané upínací ploténka. Nukleoly na rozdíl od mitotické profáze
zůstávají zachovány.

2. stadium
Leptotenní stadium plynule přechází za pokračující spiralizace a kondenzace hmoty

chromozomů ve stadium zygotenní. Chromozomy se zkracují a ztluš�ují a začíná páro-
vání homologických chromozomů – konjugace chromozomů neboli synapse, proces
charakteristický pro meiózu.

Při párování se k sobě přiblíží homologické chromozomy, postupně se k sobě přiklá-
dají po celé své délce, takže mezi sebou konjugují odpovídající si úseky homologických
chromozomů a tím také odpovídající si genové lokusy. Konjugovaných párů chromozo-
mů je poloviční neboli haploidní počet. Dvojice homologických chromozomů jsou při-
loženy záhy tak těsně k sobě, že činí dojem jednoduchých ztluštělých chromozomů
a označují se jako bivalenty. Každý bivalent je tvořen párem homologických chromozo-
mů, každý chromozom je replikován ve dvě sesterské chromatidy.

Při párování jsou homologické chromozomy k sobě vzájemně poutány osovými pro-
vazci, mezi nimiž se postupně vytvářejí tenčí příčné spojky, takže děj připomíná „uzaví-
rání zipu“. Tak se postupně vytváří mezi párem homologických chromozomů spojovací
struktura žebříčkovité povahy zvaná synaptonemální komplex (obr. 2.1).

Místy jsou chromatinová vlákénka více nahro-
maděna a stočena – tyto okrsky se jeví jako chro-
momery. Kličkovitý průběh chromatinových vláké-
nek probíhajících napříč podélné osy chromozomů
dodává chromozomům charakteristický „chlupatý“
vzhled (v oocytech amfibií chromozomy podoby
„kartáčů na lampové cylindry“). Někdy bývají
označovány jako štětečkovité chromozomy. Byly
dříve uváděny jako charakteristické jen pro oocyty,
jsou však i u spermiocytů. Kličkovitá chromatinová
vlákénka štětečkovitých chromozomů jsou úseky,
na nichž právě probíhá intenzivní proces tran-
skripce genů během meiotické profáze.

U oocytů mezi sebou konjugují oba chromozo-
my X po celé své délce, u spermiocytů párování
heterochromozomů není úplné vzhledem k rozdíl-
né velikosti chromozomu Y. Synaptický úsek je

krátký a časově omezený. Synapse je popisována v krátkém úseku chromozomu Y,
který je homologní příslušnému úseku chromozomu X, zbývající úseky chromozomů X
a Y jsou heterologní. Do heterologního úseku chromozomu Y je lokalizován genový
lokus pro SRY (viz str. 178). Synapse mezi chromozomy X a Y je omezena na krátký
časový úsek na konci zygotenního stadia, pak dochází k rychlé desynapsi a chromozo-
my X a Y zůstávají ve spojení pouze svými konci. Dříve byla existence synapse mezi

12 Progeneze

Obr. 2.1 Synaptonemální komplex
v elektronovém mikroskopu
(200 000×). 
A – centrální pásek, B – laterální
pásek, C – chromatinové vlákénko.
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chromozomem X a Y zcela popírána a ve spojitosti s tím i možnost výměny genů pro-
střednictvím „crossing-over“. Bivalent XY se výrazně tvarově liší od ostatních, autozo-
málních bivalentů a je uložen stranou v blízkosti obalu jádra v okrsku patrném větším
nahromaděním chromatinu.

3. stadium
Párováním chromozomů a vytvořením úplného synaptonemálního komplexu končí

stadium zygotenní a následuje stadium pachytenní (obr. 2.2), během něhož pokračuje
výrazná kondenzace hmoty bivalentů. Po
délce synaptonemálních komplexů se mezi
bivalenty vytvářejí rekombinační uzlíky.
Mají podobu kulovitých ovoidních útvarů
přibližné velikosti 90 nm. V místech rekom-
binačních uzlíků není patrná vláknitá struk-
tura chromozomů. Dochází tu k překřížení
a k přerušení („zlomu“) struktury nesester-
ských chromatid (tj. chromatid otcovského
a mateřského původu) a k jejich opětovné
rekonstrukci, při níž je možná vzájemná
výměna úseků chromatid a tím i genových
lokusů. Popsaný děj se nazývá „crossing-
-over“ a je pravděpodobně uskutečňován
enzymy lokalizovanými v rekombinačním
uzlíku.

Kostru molekuly DNA tvoří fosfopentózový řetězec, takže lze předpokládat, že
molekulární podstatu crossing-over tvoří přerušení fosfopentózového řetězce v určitých
místech působením enzymu. Po přerušení souvislosti chromatinových vláken nastupuje
reparační proces – rekombinace, který znovu spojí rozpojené úseky nesesterských chro-
matid spárovaných homologických chromozomů, přičemž pořadí napojených úseků je
náhodné. Je více než pravděpodobné, že znovunapojení přerušených chromatid („zho-
jení“) zlomů je rovněž uskutečňováno enzy-
maticky. Při reparaci přerušených chroma-
tid je možný veliký počet kombinací.
Reparace může proběhnout bu� napojením
původních úseků téže chromatidy, nebo
výměnou úseků mezi chromatidou otcov-
ského a mateřského původu podle náhod-
nosti. Protože po délce chromatidy jsou
pořadím purinových a pyrimidinových bází
zakódovány genetické informace, dochází
při vzájemné výměně segmentů mezi
„mateřskou“ a „otcovskou“ chromatidou
zároveň k výměně genů a jejich rekombina-
ci v reparované chromatidě. Proces se nazý-
vá překřížení neboli „crossing-over“
a výsledné spojení nekombinovaných chro-
matid se označuje jako chiasma (obr. 2.3). 

Redukční dělení (meiosis) 13

Obr. 2.2 Dvojice homologických chro-
mozomů v pachytenním stadiu. 
1 – „crossing-over“, 2 – centrozom, 3 – upí-
nací ploténka chromozomu, 4 – chromati-
nové vlákénko, 5 – osové vlákno chromozo-
mu.

Obr. 2.3 Schéma jednoho jednoduchého
„crossing- over“ homologických chromo-
zomů (jeden chromozom naznačen
černě, druhý červeně). 
A, B – schéma rekonstruovaných chromo-
zomů po jejich uvolnění z chiasmat,
C – centromera.
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Chiasma je tedy výsledným, v mikrosko-
pu viditelným, projevem složitého genetic-
kého pochodu, probíhajícího na molekulár-
ní úrovni, zvaného crossing-over. Počet
chiasmat proto odpovídá počtu uskutečně-
ných crossing-overů. Mimo oblast rekombi-
načních uzlíků, zajiš�ujících crossing-over,
mají chromozomy štětečkovitý vzhled, pod-
míněný velkým počtem smyčkovitých, příč-
ně postavených chromatinových vlákének,
na nichž probíhá intenzivní transkripce
genů. Na chromatinová vlákénka nasedají
malé partikule RNA-polymerázy a prodlu-
žující se fibrily RNA tvořící dohromady tzv.
transkripční komplex. Popsané struktury
souvisejí se syntézou všech typů RNA a pro-
teinů, která probíhá v meiotické profázi.
Syntéza ribozomální RNA (rRNA) před-
chází syntéze ostatních typů RNA (mRNA

a tRNA) a je největší na začátku pachytenního stadia. Probíhá v paracentrálních oblas-
tech chromozomů, zejména v bazálním (terminálním) uzlíku při úponu chromozomu
k obalu jádra (obr. 2.2).

4. stadium
Pachytenní stadium přechází ve stadium diplotenní, v němž nastupuje desynapse,

charakterizovaná postupným rozrušováním synaptonemálního komplexu a oddělová-
ním homologických párů chromozomů (bivalentů). Oddělování bivalentů začíná
v oblasti centromery a šíří se k periferii, bivalenti zůstávají zpočátku spojeni jedním
nebo více chiasmaty v místech, kde proběhl crossing-over. Na homologických chromo-
zomech je patrné zřetelné oddělení sesterských chromatid a současně jejich spojení

s nesesterskými chromatidami v místech
chiasmat. Na konci diplotenního stadia se
chiasmata začínají posouvat z místa původ-
ního crossing-overu směrem ke konci chro-
mozomu – tzv. terminalizace a bivalenti tím
nabývají charakteristického prstencovitého
tvaru (obr. 2.5).

5. stadium
S terminalizací chiasmat nastupuje

konečná etapa I. zracího dělení, zvaná dia-
kineze. Diakinezí končí profáze I. zracího
dělení, zvláště dlouhá u oocytů. V diakinezi
probíhá rychlá kondenzace hmoty chroma-
tid provázená přerušováním syntézy RNA.
Chromozomy se uvolní ze spojení s obalem
jádra, jejich terminalizace je dokončena

14 Progeneze

Obr. 2.4 A – Schéma rekonstruovaných
chromozomů po jejich uvolnění z chias-
mat, B – Schéma dvojitého „crossing-
-over“ homologických chromozomů
(jeden chromozom naznačen černě,
druhý je bílý), C – centromera

Obr. 2.5 Schéma „crossing- over“ homo-
logických chromozomů (jeden chromo-
zom naznačen červeně, druhý je bílý). 
A – schéma dvojitého „crossing-over“
homologických chromozomů v pachytenním
stadiu, B – oddělování homologických chro-
mozomů (bivalentů) v diplotenním stadiu
v oblasti centromery, C – centromery.
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a obal jádra se rozpadne. Po vytvoření dělícího vřeténka zaujmou chromozomy metafá-
zové postavení.

V anafázi se uvolňují poslední chiasmatická spojení a chromozomy putují k protileh-
lým pólům buňky podobně jako při mitóze, avšak s tím rozdílem, že nedochází k oddě-
lení chromatid, nýbrž k oddělení homologických chromozomů, dočasně spárovaných ve
dvojice. Každý z těchto chromozomů má obě chromatidy rekombinované na podkladě
crossing-over v předchozím stadiu. Jádra takto vzniklých buněk mají poloviční (haplo-
idní) počet chromozomů. Výběr členů z homologických párů putujících k jednomu či
druhému pólu buňky je nahodilý.

V telofázi se zformuje obal jádra, chromozomy však zůstávají do značné míry spira-
lizovány a po relativně krátkém období (interkinezi) nastupuje II. zrací dělení. Interfá-
ze v pravém slova smyslu neexistuje, nedochází k reduplikaci chromatid a ke zdvojení
obsahu DNA.

Druhé zrací dělení
Profáze druhého zracího dělení je krátká, chromozomů je haploidní počet, každý

z nich je složen ze dvou chromatid téměř úplně oddělených, spojených jen v místě kine-
tochory, takže připomínají tvarem písmeno X. Další fáze dělení se až na haploidní
počet chromozomů neliší od mitózy. Chromatidy se úplně oddělí, putují k opačným
pólům buňky a výsledkem druhého zracího dělení jsou buňky, jejichž jádra mají polo-
viční počet jednoduchých chromozomů (chromatid) a poloviční obsah DNA.

Význam meiózy
Zracím dělením (meiózou) se sníží počet chromozomů na polovinu – haploidní

počet (23) (obr. 2.8). Tak je zabezpečeno, že při oplození počet chromozomů nevzrůstá,
ale obnoví se diploidní počet (46).

Zralá pohlavní buňka je přitom vybavena úplnou sadou chromozomů, nebo� při mei-
óze je zabezpečeno, že z každého páru homologických chromozomů přejde do každé
buňky po jednom chromozomu „otcovského“ nebo „mateřského“ původu. Výběr toho
či onoho člena homologického páru je zcela nahodilý. Lze proto předpokládat, že kom-
binace mateřských a otcovských chromozomů ve zralých pohlavních buňkách bude
odpovídat počtu pravděpodobností. Čím bude větší počet chromozomových párů, tím
bude větší pravděpodobnost nových kombinací chromozomů v haploidní sadě a naopak
tím menší bude pravděpodobnost vzniku kompletní sady chromozomů „otcovského“
nebo „mateřského“ původu. Protože vždy jen jeden ze dvojice homologických chromo-
zomů přechází do jedné pohlavní buňky a rekombinace probíhá mezi členy různých
dvojic, lze vypočítat počet možných kombinací ve zralých pohlavních buňkách podle
vzorce 2n, kde n = počet chromozomových párů. Pro člověka z toho vyplývá, že při exi-
stenci 23 párů chromozomů existuje přes 8 milionů možných kombinací chromozomů
otcovského a mateřského původu a pouze 2 z nich představují původní mateřskou
a otcovskou sadu.

Meióza tak zajiš�uje nejen přesný přenos genetických informací do zralých pohlav-
ních buněk a jejich prostřednictvím do dalších pokolení, ale též genetickou variabilitu
a proměnlivost těchto pokolení novými kombinacemi dědičného materiálu. Na vytváře-
ní nových kombinací se podílejí jednak rekombinace jednotlivých úseků chromatid při
překřížení (crossing-over) v pachytenním stadiu I. zracího dělení, jednak rekombinace
jednotlivých chromozomů v rámci chromozomových sad na konci I. zracího dělení. 

Redukční dělení (meiosis) 15
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V profázi meiózy dochází k intenzivní tvorbě všech typů RNA nezbytných pro
pozdější proteosyntézu v prvých stadiích vývoje po oplození. Kromě RNA se tvoří
v pachytenním stadiu značné množství proteinů. Patří mezi ně tubulin, specifické jader-
né proteiny aj. Z těchto je významných několik typů histonů uplatňujících se při expre-
si genů spjatých se syntézou RNA. V oocytu se tvoří v profázi meiózy proteiny, které se
v cytoplazmě stávají součástí žloutkových inkluzí a proteiny, které po glykosylaci na spe-
cifické glykoproteiny přecházejí do zona pellucida a uplatňují se při oplození.

Meióza je řízena expresí určitých genů, které indukují meiózu (MIS) a geny, které
preventivně zabraňují zrání pohlavních buněk (MPS). Ve varleti je tato funkce přičítá-
na Sertoliho buňkám.

2.3 Vývoj spermií

Vývoj mužských pohlavních buněk – spermií začíná v pubertě a pokračuje celý život,
i když v pozdním věku může být kvalita spermií zhoršena. Spermie se vyvíjejí v seme-
noplodných kanálcích varlete z kmenových buněk spermiogonií. V pubertě se začínají
kmenové spermiogonie ležící na samé periferii kanálků mitoticky množit. Mitózami
kmenových spermiogonií vznikají jednak další kmenové buňky s dlouhým buněčným
cyklem, které doplňují populaci kmenových spermiogonií, jednak spermiogonie, které

zůstávají po průběhu mitózy spojeny mezi-
buněčnými můstky zvané spermiogonie
typu A. Spermiogonie typu A mají krátký
buněčný cyklus, rychle se opakovaně mito-
ticky dělí v několik populací (klonů), které
se liší od kmenových buněk strukturou
jádra. Buňky poslední populace (klonu)
spermiogonií A se z bazálních partií kanál-
ků („bazálního kompartmentu“) posunují
směrem k luminu a vstupují jako spermio-
gonie typu B do prostorů vytvořených spoje-
ním výběžků Sertoliho buněk („adluminál-
ního kompartmentu“). Spermiogonie B
v kontaktu se Sertoliho buňkami se přestá-
vají mitoticky dělit a vstupují do profáze
meiózy, během níž se zvětšují ve velké
buňky spermiocyty (obr. 2.6).

Sertoliho buňky jsou mezi sebou spojeny
zvláštním typem mezibuněčných těsných
kontaktů (zonulae occludentes, angl. tight
junctions), specifických pro tyto buňky. 
Specifické typy mezibuněčných těsných
kontaktů Sertoliho buněk tvoří bariéru mezi
vyvíjejícími se pohlavními buňkami a inters-
ticiálním (extratubulárním) prostorem
– bariéru krev–pohlavní buňky (obr. 2.7).
Vzhledem k přítomnosti této bariéry nemo-

16 Progeneze

Obr. 2.6 Mikrofotografie řezu varletem
dospělého muže (Heidenhain, 1200×). 
Snímek zachycuje příčný průřez semeno-
tvorným kanálkem. Zevně je kanálek oba-
len vrstvičkou vaziva (při horním okraji
snímku). Těsně nad ní jsou dvě kompaktní
jádra spermiogonií A, mezi nimi je světlé
jádro s nápadně silně zbarveným jadérkem
Sertoliho buňky. Ve střední vrstvě kanálku
jsou patrná velká jádra spermiocytů s klič-
kami chromozomů, podmiňující vláknitou
strukturu jádra.
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hou pronikat proteiny produkované vyvíjejícími se pohlavními buňkami do intersticiál-
ního prostoru, odtud do krve a indukovat tvorbu protilátek proti pohlavním buňkám.
Porušení bariéry může být příčinou neplodnosti antigenní povahy (obr. 2.7).

Stadium spermiocytů zahrnuje profázi
I. zracího dělení. Tímto dělením vzniká
další generace buněk zvaných prespermati-
dy, které již mají haploidní počet chromozo-
mů (23). Po prvním zracím dělení následuje
po krátké pauze bez interfáze (a bez repli-
kace chromozomů) II. zrací dělení, kterým
se prespermatidy rozdělí v malé buňky sper-
matidy, jejichž jádra mají haploidní počet
jednoduchých chromozomů a poloviční ob-
sah DNA.

Dělící se spermiogenní buňky (spermio-
gonie typu A, B, spermiocyty, prespermati-
dy a spermatidy) zůstávají mezi sebou spo-
jeny mezibuněčnými cytoplazmatickými
můstky. Vzájemné propojení zajiš�uje buň-
kám, které jsou po prvním zracím dělení
haploidní, přísun a plné vybavení produkty
z diploidního genomu od obou rodičov-
ských chromozomů. Při redukčním dělení
by mohly zůstat geny pro některé látky jen
v jednom z pohlavních chromozomů a bez
vzájemného propojení buněk by tak mohlo
dojít v generaci buněk s druhým ze dvojice
chromozomů k deficitu genů nezbytných pro jejich další existenci. Vzájemné propojení
buněk dále umožňuje časovou koordinaci jejich vývoje projevující se v průběhu
spermiogeneze cyklickými vlnami zrání buněk, časově odlišnými v různých úsecích
semenoplodných kanálků (obr. 2.8).

Vývoj spermií 17

Obr. 2.7 Schéma řezu semenotvorným
kanálkem varlete.
1 – jádro spermie, 2 – spermatida, 3 – akro-
zomální váček, 4 – spermiocyt s kličkami
chromozomů v jádře, 5 – inkluze lipidů
v cytoplazmě Sertoliho buňky, 6 – bazální
membrána kanálku, 7 – jádro Sertoliho
buňky, 8 – specifický typ těsného mezibu-
něčného kontaktu Sertoliho buněk,
9 – spermatida přeměňující se ve spermii.

Obr. 2.8 Schéma spermiogeneze (pro zjednodušení naznačeny dva chromozomy, jeden
červeně, druhý černě). 
a – spermiogonie, b – spermiocyt, c – prespermatida, d – spermatida, e – spermie, I. – první
zrací dělení, II. – druhé zrací dělení.
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Mužské pohlaví je určeno dvojicí pohlavních chromozomů, z nichž větší se označuje
písmenem X, menší a kratší písmenem Y, a proto vznikají redukčním dělením muž-
ských pohlavních buněk dva druhy spermatid, jedny s chromozomem X a druhé bez
něho, respektive s chromozomem Y. Chromozom Y je nositelem genu SRY, determi-
nujícího diferenciaci varlete (viz str. 178).

Spermatidy zůstávají uloženy na okraji
lumina semenoplodných kanálků v záhybech
Sertoliho buněk a přeměňují se v bičíkovité
buňky spermie (obr. 2.9). Z jádra spermati-
dy vznikne hlavička spermie, buněčná orga-
nela (dvojice centriolů a mitochondrie)
vytvoří krček a bičík, kterým se spermie
pohybuje. Největší z váčků Golgiho komple-
xu se přesune na jádro a jako akrozomální
váček povlékne přední dvě třetiny hlavičky
spermie. Po dokončení přeměny spermatidy
ve spermii (spermiohistogeneze) se spermie
uvolňují z vzájemného spojení odškrcením
většiny cytoplazmy v podobě reziduálních
tělísek a vstupují do lumina kanálků.

Vývoj spermií, zahrnující spermiocytoge-
nezi a spermiohistogenezi, neprobíhá ve

všech kanálcích rovnoměrně, nýbrž v jednotlivých kanálcích ve vlnovitých cyklech, takže
na průřezu kanálky jsou patrny různé generace vyvíjejících se pohlavních buněk. Jeden
cyklus určitého vývojového stadia (například spermatidy, prespermatidy) trvá přibližně
16 dnů. Vývoj zralé spermie zahrnuje čtyři cykly, tj. přibližně 64 dní. Mužské pohlavní
buňky vyžadují nižší teplotu, nežli je vnitřní teplota tělní, zajištěnou sestupem varlete do
skrota. Proto u nesestouplého varlete může být spermiogeneze vážně narušena.

Na spermiogenezi působí hypofyzární folikulostimulační hormon (FSH) a androge-
ny. Nejvýznamnější z androgenů je testosteron, který vylučují ve varleti Leydigovy inter-
sticiální buňky. Činnost intersticiálních buněk stimuluje hypofyzární luteinizační hor-
mon (LH), identický s intersticiálním buňky stimulujícím hormonem (ICSH). Působení
LH na intersticiální buňky je podmíněno přítomností specifického receptoru.

Testosteron je nezbytný pro přeměnu spermiocytů v prespermatidy a jejich další
vývoj. Působení testosteronu na spermiogenezi zprostředkují Sertoliho buňky, které
obalují svými záhyby a výběžky vyvíjející se pohlavní buňky. Na přeměnu spermatid ve
spermie působí FSH. Pod vlivem folikulostimulačního hormonu se v Sertoliho buňkách
tvoří specifický protein vázající androgeny (ABP), který konjuguje s testosteronem a je
vylučován do lumina semenoplodných kanálků. V řízení sekrece testosteronu se uplat-
ňuje zpětnovazební mechanizmus zprostředkovaný hypotalamem, v jehož jádrech se
tvoří sekret LHRH, stimulující sekreci luteinizačního hormonu LH buňkami hypofýzy.
Sekrece LHRH se snižuje při zvyšující se hladině testosteronu a naopak. Kromě zpět-
novazebního mechanizmu působí na funkci varlete prostřednictvím hypotalamu limbic-
ký systém.

Limbický systém je soustava center a jejich spojů v mozkové kůře a bazálních gang-
liích telencefala, diencefala, mezencefala i pontu. Funkce limbického systému úzce sou-
visí s vybavováním emočních reakcí na nejrůznější senzitivní podněty ze zevního i vnitř-

18 Progeneze

Obr. 2.9 Mikrofotografie nátěru spermatu
dospělého muže (Heidenhain, 1200×).
a – hlavička spermie, b – krček spermie,
c – bičík, d – odloupnutá epitelová buňka
z výstelky vývodových cest.
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ního prostředí. Emoční reakce navozují pozitivní (příjemné) či negativní (nepříjemné)
pocity, které se projevují prostřednictvím hypotalamu prakticky ve všech činnostech
člověka. Mohou ovlivnit i sexuální chování, vývoj pohlavních buněk (negativní vliv na
spermiogenezi, oogenezi, menstruační cyklus po psychickém traumatu).

Spermie (obr. 2.10) je asi 50–60 μm dlou-
há buňka, 40–50 μm z toho připadá na bičík.
Skládá se z hlavičky, ze středního oddílu
a z bičíku. Na celém povrchu je spermie
pokryta buněčnou membránou. Hlavička
spermie je zpředu nazad oploštělá, při
pohledu z předu má tvar oválný, při pohle-
du ze strany hruškovitý. Obsahuje genetic-
kou výbavu spermie. Pod buněčnou mem-
bránou na hlavičce spermie je uložen
akrozomální váček (akrozom). Obsahuje
enzymy uplatňující se při oplození. Na
povrch buněčné membrány jsou vázány pro-
teiny a glykoproteiny antigenní povahy,
které mají významnou úlohu pro oplozující
schopnost spermie. Stabilizují buněčnou
membránu nad akrozomálním váčkem
a zabraňují předčasnému uvolnění enzymů
z akrozomálního váčku, chrání spermie
před fagocytózou buňkami ženských
pohlavních orgánů a zabraňují shlukování
spermií (aglutinaci) v ejakulátu. Střední oddíl spermie je složen z krčku a z tzv. spojo-
vacího oddílu. Spojovací oddíl plní úlohu energetického centra spermie. Jsou v něm
nahromaděny mitochondrie zabezpečující energetickou bilanci oxidačními fosforylace-
mi pro funkci spermie. Na aktivitě mitochondriálních enzymů spermie závisí pohybli-
vost spermií – motilita.

Vývoj spermií je dovršen v ductus epididymidis, v němž spermie dozrávají, tj. nabý-
vají plné motility a schopnosti uskutečnit oplození – fertilizaci. Dozrávání spermií je
přičítáno působení epididymálních steroidů vznikajících v ductus epididymidis působe-
ním specifických dehydrogenáz za účasti androgeny vázajícího proteinu (ABP).

2.4 Vývoj vajíček

Ženské pohlavní buňky vajíčka čili oocyty se vyvíjejí v ovariu. Vývoj vajíček probíhá
analogickým způsobem jako vývoj mužských pohlavních buněk, vyznačuje se však řadou
odlišností. Na rozdíl od vývoje spermií vývoj vajíček začíná již v období embryonálním
množením kmenových buněk oogonií. Od 2. měsíce se oogonie čile mitoticky dělí
a seskupují se ve větší skupiny, pocházející vždy z jedné buňky. Skupiny oogonií jsou od
sebe oddělovány obalem složeným z buněk célomového epitelu (obr. 2.11), který mezi
ně prorůstá z povrchu ovaria. Mitózami se počet oogonií stále zvyšuje, v 5. měsíci dosa-
huje již počtu okolo 7 milionů. Buňky célomového epitelu ohraničující zpočátku celé
skupiny oogonií se množí, postupně prorůstají mezi jednotlivé oogonie a ohraničují je

Vývoj vajíček 19

Obr. 2.10 Mikrofotografie nátěru sper-
matu dospělého muže (žlutý trichrom,
1200×). 
Snímek zachycuje skupinu čtyř spermií
s dlouhým bičíkem.
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na povrchu obalem složeným z jedné vrstvy plochých buněk. Ohraničení oogonií buň-
kami célomového epitelu zastaví jejich další mitotické dělení. Oogonie ohraničené na
povrchu obalem célomových buněk se tak přemění v primární oocyty vstupující ihned
do profáze I. zracího dělení. Célomové buňky na jejich povrchu se pak nazývají buňky
folikulární. Primární oocyt obalený folikulárními buňkami tvoří tzv. primordiální foli-
kul. Současně s průběhem diferenciace primordiálních folikulů část oogonií, neohrani-
čených folikulárními buňkami, zaniká procesem apoptózy. Folikulární buňky jsou mezi
sebou spojeny těsnými spojovacími komplexy (tight junctions), analogickými spojova-
cím komplexům Sertoliho buněk ve varleti (obr. 2.12).

Od 5. měsíce kromě zániku zbytku oogo-
nií zaniká i část primordiálních folikulů,
zejména ve vnitřní vrstvě (dřeni) ovaria. V 7.
měsíci jsou primordiální folikuly omezeny
jen na povrchovou zónu ovaria (kůru), je
jich však stále značný počet. Profáze I. zrací-
ho dělení primárního oocytu proběhne až do
diplotenního stadia, v němž se na dlouhou
dobu zastaví a pokračuje až s nástupem
puberty. Přerušení I. zracího dělení oocytů
je způsobeno inhibičním faktorem OMI
(Oocyte Maturation Inhibitor), produkova-
ném folikulárními buňkami. Dlouhé diplo-
tenní stadium (u některých oocytů od
2. měsíce embryonálního života až po kli-
makterium) se nazývá stadium diktyotenní.

20 Progeneze

Obr. 2.11 Schéma řezu fetálním ovariem. 
A – ovarium fétu 2 měsíce starého, B – ovarium sedmiměsíčního fétu. 1 – célomový epitel na
povrchu ovaria, 2 – folikulární buňky na povrchu primordiálních folikulů, 3 – jádro primárního
oocytu, 4 – jádro oogonie v profázi I. zracího dělení, 5 – jádro zanikající oogonie, 6 – oogonie,
7 – výběžek célomových buněk prorůstajících mezi oogonie.

Obr. 2.12 Mikrofotografie řezu kůrou
ovaria mladé ženy s primordiálními foli-
kuly (zelený trichrom, 800×). 
a – folikulární buňka, b – jádro s jadérkem.
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Během dlouhé profáze, kdy jádra oocytů setrvávají v diploidním stavu, probíhá
intenzivní syntéza všech typů RNA, proteinů a dalších látek nezbytných pro nejranější
vývoj po oplození, které se hromadí v cytoplazmě oocytu. Diploidní genom mající
u každého genu kopii od otce i od matky, snižuje možnost vzniku letálních mutací.
Velmi dlouhé diplotenní stadium, dosahující koncem reprodukčního života ženy 30–40
let, může mít nepříznivé důsledky pro oocyt. Během dlouhého období se mohou uplat-
nit možné škodlivé vlivy prostředí. Tato skutečnost je uváděna jako jedno z možných
vysvětlení pro vyšší výskyt vrozených vývojových vad u dětí primipar po 40. roce života,
i když na druhé straně jsou oocyty chráněny obalem z folikulárních buněk.

Počet primordiálních folikulů při narození kolísá od 700 000 do 2 milionů. Některé
z nich začínají zrát v postnatálním období ještě před dosažením puberty působením
hypofyzárního folikulostimulačního hormonu a estrogenů vylučovaných folikulárními
buňkami. Zrání pokračuje až do vytvoření folikulů s dutinou zvanou antrum (antrální
folikuly). K úplnému dozrání v Graafův zralý folikul nedojde, nebo� se neuplatní půso-
bení luteinizačního hormonu hypofýzy LH a folikuly zanikají pochodem zvaným atré-
zie. Do puberty zaniknou všechny folikuly, které začaly předčasně zrát. Počet primordi-
álních folikulů se tak značně sníží na 300 000–400 000. 

V pubertě, která se ohlásí u dívek nástupem menstruace, začíná období menarché
a začíná dříve nežli u chlapců (kolem 12.–13. roku) v souvislosti s cyklickou sekrecí
hypofyzárních gonadotropinů FSH a LH řízenou z hypotalamu gonadoliberinem
GnRH. Činnost hypotalamu je ovlivňována z center limbického systému. Gonadotropi-
ny řídí sekreci ovariálních hormonů (estrogenů a progesteronu). Působení hormonů se
projeví cyklickými histologickými změnami v ovariu – ovulačním cyklem a v děložní sliz-
nici menstruačním cyklem. Tyto změny probíhají cyklicky během celého období menar-
ché jako sexuální cyklus a končí vyhasnutím funkce gonád v klimakteriu (asi po 40.–50.
roce s individuálními rozdíly) projevujícím se ztrátou pravidelných cyklických změn
v ovariu, děložní a poševní sliznici a jejich postupnou atrofií. Protože přestávají men-
zes, nazývá se období po klimakteriu menopauza.

S pubertou nastupuje proces růstu a zrání folikulů a pokračuje až do klimakteria.
Proces zrání folikulů probíhá ve vlnách. V časné luteální fázi, tj. záhy po ovulaci v před-
chozím cyklu, se ze zásoby primordiálních folikulů aktivuje vždy celá větší skupina až
20–25 folikulů a vstupuje do stadia růstu.
Aktivace folikulů se projeví změnou plo-
chých folikulárních buněk v buňky kubické
až cylindrické, primordiální folikul se pře-
měnil ve folikul primární (obr. 2.13). Půso-
bením folikulostimulačního hormonu FSH
prostřednictvím růstového faktoru GDF-9
(Growth Differentiation Factor-9) se foliku-
lární buňky mitózami zmnožují, folikuly se
zvětšují ve folikuly preantrální (obr. 2.14).
Později vznikne mezi folikulárními buňkami
dutina zvaná antrum (tzv. kavitace foliku-
lů), vyplněná folikulární tekutinou – likvo-
rem a hovoříme o folikulu sekundárním.
Sekundární antrální (vezikulární) folikul se
též nazývá folikul Graafův (obr. 2.15). Fáze

Vývoj vajíček 21

Obr. 2.13 Mikrofotografie řezu ovariem
mladé ženy. Preantrální folikul (modrý
trichrom, 800×). 
a – theca folliculi, b – folikulární buňky gra-
nulózy, c – zona pellucida.
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růstu antrálního folikulu trvá nejdéle, ant-
rum se postupně zvětšuje a zatlačuje foliku-
lární buňky, zvané nyní buňky granulózy,
i s vajíčkem k obvodu folikulu. Kolem foli-
kulu vzniknou přeměnou okolního vazivo-
vého stromatu dva obaly. Vnitřní, složený
z přeměněných vazivových buněk, se nazývá

theca folliculi interna a zevní, složený z hustě uspořádaného vaziva s převahou kola-
genních vláken, zvaný theca folliculi externa. Na množení thekálních buněk působí foli-
kulární hormon FSH a růstový faktor GDF-9. Buňky theca folliculi interna v součinnos-
ti s folikulárními buňkami granulózy vylučují estrogeny, z nichž nejvýznamnější je
estradiol. Morfologické změny folikulů neprobíhají v obou ovariích symetricky, v jed-
nom z nich se opož�ují asi o týden. Již ve stadiu růstu folikulů některé folikuly zanika-
jí procesem atrézie. Estrogeny řídí proliferační fázi děložní sliznice a působí na seříd-
nutí cervikálního hlenu usnadňující spermiím z ejakulátu v pochvě pronikání do
děložního hrdla. Stupňující se sekrece estrogenů stimuluje v hypofýze sekreci luteini-
začního hormonu LH.

Působením luteinizačního hormonu nastupuje proces zrání folikulů. Přibližně po 65
dnech dosahují antrální folikuly velikosti 4–5 milimetrů a během dalších 10 dnů nastu-
puje proces selekce, kdy jeden z folikulů pokračuje ve vývoji rychleji nežli ostatní, jeho
receptory jsou citlivější na LH. Tento folikul se stává dominantní a během dalších 15–20
dnů se přemění v dozrávající preovulační folikul, zbývající folikuly téže populace
(klonu) v různých fázích vývoje zanikají atrézií. Podle velikosti a stupně zralosti se pre-
ovulační folikuly rozlišují do tříd, 1.–8. Plně vyvinutý preovulační folikul dosahuje veli-
kosti asi 25 mm a jeho vývoj trvá 85–95 dnů. Je vyplněn folikulární tekutinou (likvorem)
a vystlán nízkou vrstvou folikulárních buněk zvanou membrana granulosa. Na jednom
místě váčku jsou folikulární buňky nahromaděny v hrbolek zvaný cumulus oophorus,
v němž je uložen oocyt dosahující velikosti 120–150 μm. V cytoplazmě oocytu jsou roz-
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Obr. 2.14 Mikrofotografie řezu ovariem
mladé ženy (modrý trichrom, 300×). 
Snímek zachycuje rostoucí preantrální foli-
kul složený z vajíčka obaleného vrstvou
radiálně uspořádaných folikulárních buněk.
Ve vajíčku je veliké měchýřkovité jádro se
sytě červeně zbarveným jadérkem. Na povr-
chu vajíčka, zevně od tenké, červeně zbar-
vené buněčné membrány, je modře zbarve-
ná zona pellucida. V okolí folikulu je řídké
vazivo bohaté na fibroblasty.

Obr. 2.15 Řez ovariem mladé ženy, sekun-
dární antrální folikul (modrý trichrom,
300×). 
a – antrum folliculi, b – theca folliculi interna,
c – cumulus oophorus s vajíčkem, d – folikulár-
ní buňky granulózy.
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ptýleny rezervní látky označované jako žloutkové inkluze. Jejich počet je relativně malý,
takže lidské vajíčko patří podle množství žloutku mezi tzv. vajíčka oligolecitální.
V povrchové zóně cytoplazmy se vytvoří váčky vyplněné sekretem zvané kortikální gra-
nula. Mají významnou úlohu při oplození. Kolem vajíčka, ohraničeného plazmalemou
(oolemmou), se vytvoří obal složený z glykoproteinů, zvaný zona pellucida. K zona pel-
lucida přiléhá vrstva folikulárních buněk zvaná corona radiata. Tenké výběžky (mikro-
klky) folikulárních buněk corona radiata vybíhají do zona pellucida a zasouvají se mezi
mikroklky oolemmy vajíčka. Vzájemný kontakt mikroklků umožňuje transport látek
z folikulárních buněk do vajíčka.

Zvětšující se preovulační folikul nad sebou vyklenuje stěnu ovaria, ta se ztenčuje
a prosvitá nad folikulem jako tzv. stigma. Současně se zvyšující sekrece LH aktivuje
enzym kolagenázu rozkládající kolagenní vlákna a stimuluje vylučování prostaglandinů.
Prostaglandiny vyvolávají kontrakce myocytů a fibromyocytů ve stěně ovaria. Společ-
ným působením zvyšujícího se tlaku folikulárního likvidu v dutině folikulu, zeslabením
stěny ovaria nad folikulem a kontrakcemi svalových buněk, se stěna folikulu protrhne
a vajíčko i se svými obaly (corona radiata a zona pellucida) spolu s folikulární tekuti-
nou se vyřine na povrch ovaria. Tento děj se nazývá ovulace a opakuje se každých 28 dní
– ovulační cyklus, přibližně 14 dní před následující menstruací. Ovulace se v obou ova-
riích střídá, nikoliv však pravidelně – alternující asymetrická ovulace, vzhledem
k nerovnoměrnému vývoji folikulů v ovariích. Po ovulaci je vajíčko i se svými obaly
zachyceno nálevkovitě rozšířeným abdominálním ústím vejcovodu a je transportováno
vejcovodem do dutiny děložní.

Těsně před ovulací je dokončeno I. zrací dělení, kterým vznikne sekundární oocyt
s polovičním počtem chromozomů a malé tělísko zvané pólocyt II. řádu, mající rovněž
poloviční počet chromozomů (viz obr. 4.1). Pólové tělísko je uloženo mezi zona pellu-
cida a plazmalemou vajíčka. Po I. zracím dělení se ihned vytvoří vřeténko II. zracího
dělení, které však nepokračuje, zastaví se v metafázi několik hodin před ovulací a je
dokončeno až po oplození. Není-li vajíčko oplozeno, do 24 hodin zaniká. Mezi I. a II.
zracím dělením není interfáze, nedochází k replikaci chromozomů (a tedy i DNA),
takže vzniklé buňky mají poloviční (haploidní) počet jednoduchých chromozomů. Dru-
hým zracím dělením se oddělí pólocyt II. řádu. Při druhém zracím dělení dojde k oddě-
lení sesterských chromatid (jednoduchých chromozomů), takže pak vajíčko i pólocyt II.
řádu mají haploidní počet jednoduchých chromozomů a poloviční obsah DNA. Pólová
tělíska, z nichž pólocyt I. řádu se může ještě mitoticky rozdělit, zanikají (obr. 2.16).

Vývoj vajíček 23

Obr. 2.16 Schéma oogeneze. 
a – gonocyt, b, c – oogonie, d – primární oocyt, e – sekundární oocyt, e1 – pólocyt I., f – zralý
(terciární) oocyt, f1 – pólocyt II. 
I. – první zrací dělení, II. – druhé zrací dělení, Mi – mitóza, Me – meióza.
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