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Abstrakt

Abstrakt

Zahadné africké sladkovodné stavovce, bichiry (Polypteriformes alebo Cladistia), boli
Casto predmetom diskusii o ich fylogenetickych vztahoch k hlavnym skupindm stavovcov.
Stucasne su bichiry povazované za najbazalnejSie zijuce luCoplutvé ryby (Actinopterygii).
Bichiry teda predstavuju ddleziti skupinu pre Studie evoluénych zmien v dvoch recentnych
linidch, Actinopterygii (moderné kostnaté ryby) a Sarcopterygii (latimérie, bahniky a
tetrapody). Pre tento ucel su ddlezité znaky pochadzajiice z raného vyvinu hlavovych Struktir
ako objektu zasadnych evolu¢nych inovécii. AvSak, u bichirov st poznatky o ontogenézy
hlavy malé. Vyvin embrii a lariev bichirov v mnohom pripomina vyvin bahnikov (Dipnoi) a
mlokov (Urodela). StarSie embryologické Stadie taktiez ukazuju, Ze ontogenéza bichirov sa
vyznacuje mnozstvom jedinecnych, adaptivnych znakov.

Této bakalarska praca bola vypracovana ako literarny prehl’ad raného vyvinu hlavy bichira
a bude poznatky budi vyuzit¢ v prebiechajicom projekte Sudia ranej faryngogenézy a
kraniofaciadlneho vyvinu bichira senegalského (Polypterus senegalus).

Abstract

Enigmatic African freshwater vertebrates, bichirs (Polypteriformes or Cladistia), have been
frequently discussed for their phylogenetic affinities to major groups of vertebrates.
Currently, they are considered to be the most basal living members of ray-finned fishes
(Actinopterygii). Bichirs, thus, represent an important group for comparative and evolutionary
studies within two recent clades, Actinopterygii (ray-finned fishes) and Sarcopterygii
(coelacanths, lungfishes and tetrapods). For purpose of such analyses, developmental features
are rather crucial. However, for this group, there is rather limited developmental evidence
dealing with morphogenesis of head structures, that often comprise key evolutionary
adaptations. In many respects, development of bichir embryos and larvae bears close
resembences to lungfishes (Dipnoi) and salamanders (Urodela). Earlier embryological studies,
however, revealed that ontogeny of bichirs contains many unique, adaptive features as well.

This bachelor thesis was intended as a literature review of early development of head of
bichir and will be used for our running project regarding early pharyngogenesis and
craniofacial development in Senegal bichir (Polypterus senegalus).

KPicové slova:
bichir, Polypterus sp., kranofacialny vyvin, faryngogenéza, morfogenéza, zuby.



Uvod

1. Uvod

Bichiry (Polypteriformes, syn. Cladistia) su malou skupinou africkych sladkovodnych
rybovitych stavovcov. Tato skupina zahfna jedini recentnu Celad’ (Polypteridae) s priblizne
patnastimi druhmi rodu Polypterus a jednym druhom rodu Erpetoichthys.

Uz od svojho objavenia na zafiatku devidtnasteho storoc¢ia bichiry pritahovali pocetni
pozornost zoolégov. Vdaka pritomnosti niektorych znakov povazovanych za evolucne
primitivne sa z nich stal atraktivny objekt pre studie systematikov, anatémov a v neposlednom
rade aj embryologov. Velmi chudobny fosilny zaznam anejasné fylogeneticke vztahy
k ostatnym stavovcom znich urobili v uritom zmysle zahadni skupinu stavovcov. Aj
napriek velkému zdujmu o biologiu tohto podivného tvora, sa vie o jeho ranom vyvine vel'mi
malo. Bichiry totiz Ziji v tropickych sladkovodnych biotopoch a mnozia sa pocas obdobi
zaplav, kedy je k nim tazky terénny pristup. V zajati je ich uspesné rozmnozenie velmi
zriedkavé.

Hlavnou tlohou mojej bakalarskej prace je na zéklade dostupnych poznatkov popisat’ rany
vyvoj hlavy bichira.. V préci sa nachadzaju dva vicsSie tématické celky. V prvej cCasti sa
zaoberam evoluciou a fylogenetickou poziciou bichirov v zoologickom systéme. Uvadzam
v nej nielen struény historicky prehl'ad nazorov na systematické postavenie bichirov ale aj
sticasny pohl'ad na problematiku vratane fylogenetickych molekularne biologickych prac.
Moéze sa zdat, ze tato Cast’ lezi mimo vymedzeny ramec prace, ale je nevyhnutnym
predpokladom pre druht €ast’ venovanej ranym ontogenetickym procesom. Zaoberam sa tu
vznikom epidermalnych plakod a neskor§imi procesmi chondrifikacie a osifikacie elementov
orofaryngedlnej dutiny a taktieZ vyvinom zubov. Nemaly priestor som vymedzil bunkam

kranidlnej neuralnej liSty pre ich zasadny vplyv na morfogenézu hlavy stavovcov.
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2. Fylogeneticka pozicia bichira

Jednou zo zaujimavych otdzok v zooldgii stavovcov je postavenie bichirov
(Polypteriformes) v zoologickom systéme. Néazorovad nejednotnost’ spociva v jedine¢nej
kombinacie morfologickych znakov pritomnych u tejto skupiny a ich nasledna interpretacia
v kontexte evoltcie linie Teleostomi. V nasledujucej casti zahrfiujem strucny historicky
prehlad nazorov o pribuzenstve bichirov.

V roku 1802 Etiénne Geoffroy Saint-Hilaire opisal rod Polypterus na typovom druhu
Polypterus bichir apisal o nom ako o najpodivnejSom zvierati aké kedy videl (Geoffroy
Saint-Hilaire, 1802; podl'a Daget et. al., 2001). Rod Polypterus bol zaradeny medzi kostnaté
ryby, Osteichthyes. Druhy zijuci rod celade Polypteridae Erpetoichthys, Smith bol opisany
neskor, v roku 1865.

V prvej polovice 19. storo€ia Agassiz vytvoril rad Ganoidei, okrem rodu Polypterus
umiestnil recentné jesetery (Acipenseridae), veslonosy (Polyoodontidae), Stukovce
(Lepisosteidae), bahniky a mnoho fosilnych rodov (Agassiz, 1833-44; podla Patterson,
1982).

Onedlho Muller priSiel s poznatkom, Ze rad Ganoidei je tazké vymedzit. Preto ho rozdelil
na dve skupiny Chondrostei a Holostei. Do prvej zaradil napriklad jesetera a veslonosa a do
druhej skupiny vedla stukovca a amie aj rod Polypterus (Muller, 1846; podl'a Patterson
1982).

V roku 1861 prisiel Huxley s novou klasifikaciou Agassizovho radu Ganoidei. Vytvoril
skupinu Crossopterygii, kam zahrnul rod Polypterus a fosilne formy bahnikov
a nasadcoplutvych ryb. (Huxley 1861, podl'a Patterson 1982). Druhy rodu Polypterus zahrnul
do tribu Polypterini. Vznikla tak myslienka o blizkej pribuznosti bichirov a Tetrapoda.
Skupina Polypterini bola povazovand za akysi spojovaci c¢lanok medzi rybami
a obojzivelnikmi, ¢o iniciovalo vel’ky zaujem bliz§ie poznat’ tieto podivuhodné Zivocichy. Na
prelome 19. a 20. storocia sa uskutocnilo niekol’ko vyprav do Afriky s cielom nazbierat
material pre embryologické Studie. V tom cCase panovala domienka, podla ktorej by
porovnavanie ranej ontogenézy bichira, bahnikov a obojzivelnikov mohlo pomoéct objasnit’
evoluéné procesy veduce ku vzniku stvornozcov (Hall, 2001).

Cope pozmenil nazov skupiny Polypterini obsahujiucej rody Polypterus a Erpetoichthys na
nazov Cladistia, ale pozicia tejto skupiny zostala nezmenend v Huxleyovom podrade

Crossopterygii (Cope, 1872; podl'a Patterson 1982).
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Ku zmene pozicii tejto skupiny v triede Osteichthyes doslo az na zaciatku 20. storocia. Pri
charakterizécii diagnostickych znakov vymedzjtice skupinu lucoplutvych ryb (Actinopterygii)
si Goodrich (1928) vSimol, Ze rody Polypterus a Erpetoichthys maji niektoré zékladné
vlastnosti lacoplutvych ryb, ale v inych sa od nich napadne liSia. Navrhol nové umiestnenie
skupiny Polypterini. Odstranil ju z Huxleyovho taxonu Crossopterygii (a teda i z blizSieho
pribuzenstva s tetrapddmi) a umiestnil ju do skupiny Actinopterygii. Poukézal pritom na
podonostblizku  pribuznost’ s fosilnymi rybami Palaeonisciformes. Jeho hypotéza
o fytogenetickom postaveni bichirov v ramci Actinopterygii zahriiovala myslienku, ze su
najbazalnejsimi lucoplutvymi rybami.

Moy-Thomas (1933) po preskimani raného vyvoja chondrokrania podporil Goodrichovu
hypotézu. Taktiez Romer (1946) vo svojom rewiev oranej evolicie ryb sthlasil
s Goodrichom a vyjadril sa o rode Polypterus ako o pozmenenom prezivajucom paleoniskovi.
V svojom diele diskutuje pritomnost’ parovych ventrdlnych vychlipiek z prednej Ccasti
traviacej rary a pritomnost’ prsnych plutiev so svalnatymi ndsadcami. Vyskyt pltc
a vonkajSich ziaber u larvalnych §tadii vysvetluje ako primitivny znak kostnatych ryb, ktory
podl'a neho vznikol ako adapticia na tdajné sezénne sucha pocas devonu. V odpovedi na
otazku pritomnosti prsnych plutiev so svalnatymi nasadcami u bichiroch, teda lucoplutvych
ryb sa odvolal na pritomnost’ daného znaku u niektorych paleoniskov.

K podobnému zéveru dospel aj Pehrson (1947 a 1958). Na zaklade porovnavania vyvinu
lebky a zmyslovych linii na hlave s inymi recentnymi Osteichtyes a fosilnymi paleoniskami
homologizoval Studované Struktury. Na rozdiel od Goodricha a Romera vzhladom na
unikatne vlastnosti vo vyvine a anatomii hlavy bichira tvrdi, Ze ho nemoZzno zarad’ovat’ medzi
Palaeonisciformes sensu stricto.

Jarvik (1964) porovnal morfologické znaky bichirov, recentnych lucoplutvych ryb
a fosilnych paleoniskov. Tvrdil, Ze vSetky sucasné lucoplutvé ryby odvodené od paleoniskov.
Podl'a jeho studii paleoniskovei nemdzu byt predkami bichirov, ateda bichiry nemozno
zaradit’ medzi lucoplutvé ryby (Actinopterygii), ale do samostatnej skupiny Brachiopterygii,
ktoréd sa nachadza vo vnutri skupiny Osteichthyes. Jollie (1984) a Bjerring (1985) na zaklade
rozsiahlych komparativnych morfologickych $tadiiu bichira, recentnych a fosilnych
zastupcov Osteichthyes podporuju toto tvrdenie.

Opacny nazor zastava Patterson (1982). Tvrdi, ze Cladistia su sesterskou skupinou

vsetkych recentnych Actinopterygii oznaCovanych aj ako Actinopteri.
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Z uvedeného stru¢ného historického prehl'adu mozno otdzku fylogenetickej pribuznosti
bichiro ku ostatnym skupindm stavovcov vyjadrit v nasledujucich troch alternativnych
fytogenetickych hypotézach (obr. 1.):

A: Bichiry patria do skupiny Actinopterygii (in sensu Goodrich, 1928).

B: Bichiry (Brachiopterygii) st sesterskou skupinou ku skupindm Actinopterygii
a Sarcopterygii vo vnutri skupiny Teleostomi (in sensu Jarvik, 1964).

C: Bichiry patria do skupiny Sarcopterygii (in sensu Huxley, 1861).

Chondrichthyes

Actinopterygii

.............. e ? Bichiry

Latimeria
Dipnoi
1-Gnathostomata
2-Teleostomi
3-Sarcopterygii Tetrapoda

Obr. 1. Fylogenéza cel'ustnatych stavovcov (Gnathostomata) mozné pribuzenské vzt'ahy bichirov
ku recentnym skupinam stavovcov A, B, C (bliz§i popis sa nachadza v texte). Orig. M. Kral'ovi¢.

Polypteriformes (Gaget & Meunier, 1992; podl'a Daget et al., 2001). NajstarSie nalezy
pochadzaju z vrchnej kriedy Afriky a casovo spadaji do cenomanu (96-91 mil. rokov)
(Dutheil, 1999). Z vrchnej kriedy pochadzaju aj fosilie priradené k Polypteriformes najdené
v Juznej Amerike (Gaget & Meunier 1991, 1994; podla Daget et al., 2001). Geochemicka
analyza potvrdila, Ze juhoamericki zastupcovia boli sladkovodni (Dromart et al., 1999, podla

Daget et al., 2001). Bichiry su teda gondwadskou skupinou (obr. 2). Daget et al. (2001) dalej
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Recent Krieda Kenozoikum Holocén

° N [ @ O

Obr. 2. Geografické roz§irenie fosilnych a zijucich zastupcov Polypteriformes. Upravené podla

Daget et al. (2001).
uvazdzaji, Ze neboli dovtedy zname fosilne zvysky bichirov z ostatnych casti byvalej
Gondwany. Z tohto poznatku vyvodzuju, ze tito skupina musela vzniknut’ medzi oddelenim
Indie od Afriky, t. j. 148 mil. rokov arozdelenim Afriky a JuZznej Ameriky, t. j. 110 mil.
rokov. Tento priblizny c¢asovy Udaj vSak nezapadd ani do jednej zuvedenych troch
fytogenetickych hypotéz. Podl'a nich by museli vzniknut’ v pripade hypotézy A v strednom
devone. V pripade ostatnych dvoch by k tomu muselo dojst’ este skor. Tento rozpor
vysvetluju bud’ tym, ze uvedené hypotézy si chybné, alebo, ze fosilny zaznam je prili§
fragmentarny. Myslim si, Ze druhd moZznost’ je pravdepodobnejsia, ale ako poznamenal Rocek
(2002), ide o stavovce zijuce v prostredi s priaznivymi podmienkami pre fosilizaciu. O
starobylosti evolu¢nej linie istd dobu nasvedcoval nalez dvoch fosilnych rodov
Guildayichthys a Discoserra zo spodného karbonu. Kladisticka analyza najprv ukazala, ze rad
je sesterskou skupinou ku Polypteriformes a Ze oba patria do nadradu Cladistia (Lund, 2000),
¢o naznacovalo, Ze k oddeleniu oboch linii muselo prist’ eSte skor. Najnovsie kladistické
analyzy vSak ukazali, Ze tato interpretacia fylogenetickej pribuznosti Guildayichthyiformes je

zrejme chybna. Rod Discoserra (a teda i rad Guildayichthyiformes) je totiz ¢lenom tzv.
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kmenovej skupiny Neopterygii (evolu¢ne pokrocilej skupiny lucoplutvych ryb) (Hurley et al.,
2007).

Ako uz napoveda druhovy nazov Tarrasius problematicus zo spodného karbénu, okolo
systematického zaradenia tohoto rybovitého stavovca sa vyskytli tazkosti. Na zaklade
pritomnosti znakov ako suvisly plutvovy lem, dificerkna chvostova ast’ chrbtice a svalnaté
nasadce na prsnych plutvach, vyjadril Moy-Thomas hypotézu o moZnej fylogenetickej
pribuznosti s bichirom (Moy Thomas, 1934; podl'a Moy-Thomas & Miles, 1971). Na obr. 3.
uvadzam pre porovnanie druh Tarrasius problematicus s larvou bichira, u ktorej je tato

podobnost’ eSte vyraznejsia.

Obr. 3. Porovnanie Tarrasius problematicus (a) s larvou bichira Polypterus senegalus vo taze
apterolarvy (b). Pomer velkosti nie je zachovany. Upravené podl'a Moy-Thomas & Miles (1971) a
Bartsch et al. (1997).

V cenomane skupina bichirov zahfnala niekol’ko rodov a bola podstatne
diverzifikovanejsia ako v sucastnosti. V terciére vyhynuli juhoamericki zastupcovia a zjavne
sa znizila diverzita a pocetnost’ Polypteriformes na africkom kontinente. Zaujimavé je
spomenut’, ze fosilni zastupcovia sa takmer morfologicky neliSia od dneSnych (Daget et. al.,
2001) a preto nam neposkytuji informéacie o ancestralnych vzt'ahoch Polypteriformes. V tejte
stvislosti sa hovori o bichiroch ako zijucich fosilidch. Uvedené fakty mozno vysvetlit
pomocou tedrie zamrzlej plasticity (Flegr, 1998), podla ktorej je schopnost druhu
anagenetickych zmien ¢asovo obmedzena na obdobie speciicie. VSeobecne taxon, ktory
menej speciuje sa meni menej nez taxon vytvarajici viacej druhov za ¢asovua jednotku ¢o by
mohlo fungovat’ v pripade bichirov. Aj tu sa vSak mozno odvolat’ na netplny tretohorny
fosilny zdznam. Ind mozZnost' vysvetlenia je tvrdenie, Ze sa jednd o tropicku skupinu
stavovcov zijucich v relativne stabilnom prostredi, na ktoré su tizko adaptované.

Vyuzitie molekularnych znakov vo fytogenetike prinieslo niekol’ko zaujimavych
vysledkov tykajicich sa systematického postavenie skupiny Polypteriformes. Prvé
molekularné fylogenetické prace na bichiroch vypracované s pouzitim mitochondridlnych
a ribozomalnych génov naznacili, Ze bichiry si bazalnymi lucoplutvymi rybami (Nomark et
al., 1991; Le et al., 1993). Neskor bol osekvenovany mitochondridlny gendém druhu
Polypterus ornatipinnis (Noack et al., 1993). Sekvencie pre mitochondridlne proteiny a rRNA

8
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geny vykazovali podla tejto Stadie vacsiu podobnost’ ku lucoplutvym rybam ako ku bahnikovi
¢i mihule. Inoue et al. (2003) pouzili mitochondridlne genomické data a fylogeneticka analyza
ukdzala, Ze bichiry predstavuji sesterskii skupinu ku vSetkym ostatnym recentnym
luCoplutvym rybam. Metdda Stadia spliceosomalnych intréoov sa zakladd na predpokladanej
jedinec¢niosti vzniku ¢i zaniku intronu v urcitom géne. Potom pritomnost’ ¢i absencia urcitého
intronu moze definovat’ evolu¢nu liniu. Kladogram zostrojeny fylogenetickou analyzou
vychadzajucej ztychto dat ukazuje, Ze bichiry si najbazélnejSou zijucou skupinou
lucoplutvych ryb (Venkatesh et al., 1999). Velmi podobny vysledok prinesla fylogeneticka
Stidia Celustnatych stavovcov s pouzitim sekvencii jadernych génov (Kikugawa et al., 2004) a
zaroven nepodporila hypotézu, Ze bichiry tvoria monofylum spolu s jesetermi a veslonosmi.
Chui et al. (2004) osekvenovanim a analyzou HoxA komplexu druhu Polypterus senegalus
zistili pritomnost’ jedného HoxA komlexu. U recentnych Actinopterygii st pritomné dva
HoxA kompexy, takze ku duplikécii muselo prijst’ az po odstiepecni linie bichirov od linie
veducej ku dnesnym Actinopterygii. Nekodujtice sekvencie v HoxA komlexe bichira s vel'mi
podobné sekvencidm u ostatnych Actinopterygii ¢o poukazuje na zdielanie vylué¢ného
spolo¢ného predka.

V minulosti bola pozicia bichira v zoologickom systéme casto predmetom diskusii.
V sucastnosti sa najCastejSie zastdva nazor, Ze bichiry su skupinou lacoplutvych ryb
(Actinopterygii). Tento nazor je vsulade s vysledkami véacSiny molekularnych
fylogenetickékych prac, ktoré zhodne umiestiiuju bichirov do vnutra skupiny lic¢oplutvych
ryb a naznacuju, Ze sa zrejme jednd o jej najbazalnejSich zijicich zastupcov. Taktiez niektoré
morfologické kladistické analyzy ( napr. Gardiner et al., 2005) dospeli k tomuto poznatku.
Okolo ich paleontologického zaznamu a taktiez pribuzenskym vstahom ku fosilnym
skupindm stavovcov zostdva nad’alej dost’ nejasnosti. Kazdopéadne bichir predstavuje pre nas
zaujimavého stavovca, ktory sa zrejme nachadza relativne blizko vetvenia skupiny
Teleostomi na evoluc¢né linie Actinopterygii a Sarcopterygii. Z tohoto tvrdenia vSak plynie
istd opatrnost’ v evolu¢nom vézeni a polarizacii znakov. Pocas relativne dlhého obdobia po
oddeleni taxénu od spolo¢nej evolucnej linie nemusia evoluéné mechanizmy konzervovat’
vacsinu ancestralnych znakov, a prdve naopak, toto obdobie poskytuje dostatok casu ku
kumulécii unikéatnych anagenetikych zmien. Dokonca zastupcovia danej ,,primitivnej* linie sa
mozu anageneticky vzdialit od predpokladaného ancestralneho stavu znaku viac nez
zastupcovia materskej linie. Preto nemozno hovorit o sucasnych organizmoch (ateda
i bichiroch) ako o tzv. primitivnych zastupcoch urcitych taxénov. Primitivnym v zmysle

ancestralnym mozno oznacit’ iba stav znaku a to na zdklade interpreticie fylogenetickej
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hypotézy. Bichiry teda nie st ,,primitivnymi rybami“ ako uvadza literatira. Mzu vsak
vlastnit’” znaky dolezité pre pochopenie urcitych evoluénych procesov v linii Teleostomi.
Jednym zo zdrojov znakov pre komparativne a evolucné analyzy st rané ontogenetické

procesy, ktorymi sa budem zaoberat’ na nasledujucich stranéch.
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3. Rana ontogenéza hlavy

3.1. Stadiovanie, vyvinové tabul’ky

Ontogenéza stavovcov predstavuje kontinudlny proces. Progres vo vyvine mnohokrat
okrem Casu zavisi aj na inych faktoroch, a preto je nevyhodné pouzivat Casovy rozmer.
Ontogenézu mozno popisat’ pomocou na seba navazujucich jednotiek, Stadii. Pod terminom
$tadium ruzumieme skupinu jedincov jedného druhu spiiiajice zadefinované morfologické ¢i
iné kritéria. Treba si vSak uvedomit’, ze vzhl'adom ku spomenutej kontinuite ontogenetickych
procesov ide o rozdelenie na umelé skupiny.

Kerr (1907) sa pokusil zo vzoriek nazbiernych jeho kolegom J.S. Budgettom pocas
expedicii v Afrike vytvorit’ $tadid vo vyvine druhu Polypterus senegalus. Rozlisil 36 §tadii od
oplodnenia po 12 diovl larvu dlha 9,3 mm. Mnohé zo vzoriek boli poskodené a niektoré
Stadia boli popisané na zéklade kresieb Budgetta.

Mnohi autori popisovali vyvin bichira pomocou dizkového rozmeru (Moy-Thomas, 1933;
Pehrson, 1947 a 1958; Jollie, 1984). Podl'a Bartsch et al. (1997) je tento sposob popisu vyvinu
bichira nevhodny najmé v larvalnych Stadidch, kedy st medzi jedincami aj niekol’konasobné
velkostné rozdiely.

Bartsch et al. (1997) na zaklade piatich uspesnych odchovov druhu P. senegalus rozdelili
ontogenézu na Styri periddy: embryondlnu, larvéalnu, juvenilni a adultnd. Periédy sa dalej
delia na fazy a kroky. Rozdelenie na hierarchické jednotky urobili na zéklade vonkajsich
znakov (Struktura epidermalneho povrchu, sposob zafarbenia, vyvin plutiev a Supin), spdsobu
pijimania potravy a lokomdcie. Uvedené Stadiovanie je praktické ale zarovenn mu chyba vacsia
podrobnost’. Pri nasledujtiicich popisoch vyvinu budem pouzivat, pokial to bude mozné,

Stadiovanie podl'a Bartsch et al. (1997).

3.2. Oplodnenie, gastrulacia a neurulacia

Oplodnenie vaji¢ok u bichira je vonkajsie. Vaji¢ka st tmavo pigmentované na animalnom
pole. Vegetativny pol je zretelne bled$i a obsahuje Zitok (obr. 4a). VitelinA membrana

pokryva vajicko a umozituje mu adhéziu k povrchu vodnych rastlin. Oplodnené vajicko sa
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deli holoblasticky. Prvé dve ryhy prebiehaji meridionalne, naslednd tretia ryha je
longitudinalna (Kerr, 1907, Arnoult,1964; podl'a Bartsch et al., 1997).

Ryhovanim zygoty vznikéd blastula. Vegetativna hemisféra blastuly pozostava z vacsich
buniek, ktoré obsahujii Zitok. Bunky apikalnej hemisféry su mensie a obsahuju tmavy
pigment. Vo vnutri blastuly je dutina nazyvana blastocél oddel'ujuca bunky oboch hemisfér
(Kerr, 1907).

Dalej nasleduje zlozity proces gastrulécie. Na povrchu blastuly sa ¢ast’ buniek invaginuje a
vytvori sa blastoporus, cez ktory sa transportuju bunky vegetativnej hemisféry do vnttra
vznikajucej gastruly. ZvySok vegetativnych buniek prominuje nad povrch gastruly a oznacuje
sa ako Zltkova zatka (Kerr, 1907) (obr. 4b). Gastrulicia zahffia hromadné koordinované
prestvanie buniek do novych vzajomnych pozicii ¢o vedie k diferenciacii troch zarodo¢nych

vrstiev: ektodermu. endodermu a mezodermu.

2 b @ ¢ d

Obr 4. Rané stdadia vyvinu bichira: vajicko (a), gastrula (b), neurula z posteridrneho (c) a
dorzalneho pohl'adu (d). Prevzené z Kerr (1907).

Na dorzélnej strane embrya bichira prebehne neuruldcia. Ektodermélne bunky v tejto
oblasti embrya sa predizia, ¢im dorzalny ektoderm viditelne zhrubne a v tomto $tadiu sa
oznacuje ako neuralna platnicka. Okraje neuralnej platnicky sa vyzdvihnl a vytvoria neuréalne
valy (obr. 4c,d). Neurdlna platni¢ka invaginuje centralne do vnltra embrya. Na dorzélnej
strane je rozoznate'nd neurdlna ryha prebichajica medidnne. Neurdlne valy sa navzajom
priblizuju az splyni a vytvoria neurdlnu trubicu. PribliZovanie a fizia neuralnych valov
postupuje v posteroanteridornom smere. Splynutie neurdlnych valov vSak neprebehne
komletne, anteriorny koniec sa uzatvara oneskorene. Neuralna trubica je zdkladom pre vyvin
mozgu u miechy ale aj optického vacku a pinedlneho organu. Po uzavreti anteriorného a
posteriorného konca neuralnej ryhy vznikajii na tychto miestach zaoblené vybezky, ktoré
predstavuju zaklad pre hlavovi a chvostovu oblast’ bichira (Kerr, 1907).

S neurulaciou suvisi vznik neurélnej listy, ktory vSak u bichira nebol doposial’ Studovany.
Neuralna lista bola identifikovana u vsetkych Studovanych stavovcov a je povazovana za ich
synapomorfiu. Vyluénd pritomnost neurdlnej liSty u stavovcov bola spochybnena

pritomnost'ou buniek pripominajucich bunky neuralnej liSty (migratory neural crest-like cells)
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Neuralna platnicka Neursina

DLHP

Neurdlna lista

Epidermis

Bunky neauralngj
ligty

Neuralna trubica

Obr.5. Schéma neurulédcie u kurat’a. Diferencidcia neuralnej platnicky (1). Elevacia neuralnych valov
(2, 3) aich zblizovanie ku strednej linii (3, 4) vedu k uzavretiu neuralnej platnicky a ku vzniku
neuralnej 1iSty (5).Bunky neuralnej liSty sa uvolfiuju z epitelu a migruji do r6znych oblasti embrya
(5,6). DLHP, MPH oblasti neuroektodermu, kde dochadza k najvac¢sim ohybom. Upravené podla
Gilberta (2006).

u Tunicata (Jeffery et al., 2004). Neuralna lista je odvodena od ektodermu, ktory sa nachadza
medzi neurdlnymi valmi a budicou epidermis (obr. 5). V okoli miest splynutia neurdlnych
valov bunky exprimuji gény pre transkripéné faktory ako napriklad Slug a RhoB (Nieto,
1994; Liu & Jessell, 1998), ktoré zdsadne menia ich vlastnosti. Procesom zvanym ,,epithelial
to mesenchymal transition” vzniknl z povodne epitelidlnych buniek bunky mezenchymalne,
ktoré opustia epitelidlnu vrstvu a vytvaraju pruh nad neurdlnou trubicou (Nieto, 1994).
Populécia tychto buniek sa nazyva neuralna lista. Je to do¢asnd embryonalna Struktura. bunky
neuralnej 1iSty opustaju priestor medzi ektodermom a neurdlnou trubicou, migruju a davaju

vznik mnozstvu tkaniv v tele stavovcov. Preto niektori autori (napriklad Hall, 2000) oznacuju
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neurdlnu listu ako Stvrtd zarodo¢nu vrstvu. Neurdlnu liStu mozno rozdelit’ na trupovi a
kranidlnu. Bunky trupovej liSty migruju dvoma trasami. Z buniek migrujicich ventralne
vznikaju bunky drene nadobliCiek, sympatetické a parasympatetické ganglia. Druhad vina
buniek migruje pod epidermis a dava vznik melanocytom. Casti neuralnej listy medzi hlavou
a trupom prispieva ku tvorbe cievneho systému. Kranidlna neuralna lista sa podiela na vzniku
podobnych tkaniv ako trupova, ale jej hlavnymi derivatmi st spojivové a oporné tkaniva
v hlave (Gilbert, 2006). Da sa povedat ze vicSina tkani v hlave stavovcov vznikd préve
vznika pravé z buniek kranialnej neuralnej listy (Santagati & Rijli, 2003).

Z dostupnych informécii o ranom vyvine embrya bichira vyplyva urcitd podobnost
s vyvinom mlokov Urodela, dvojdysnych Dipnoi (Bartsch et al., 1997), ¢o vSak nemusi byt’
ovplyvnené fylogenetickou pribuzdnostou, ale aj vyvinovymi obmedzeniami tzv.
,developmental constrains“, napriklad podobnymi rozmnozovacimi stratégiami (mnozstvo

zasobnych latok vo vajicku).

3.3. Rany vyvin hltanovej oblasti

Kratko po ukonceni neuruldcie u bichira sa prednd cast endodermalnej trubice
odpovedajucej hltanu evaginuje v podobe parovitych vychklipok k epidermis. Miesta
kontaktu sa javia na povrchu embrya ako hrbol'ovité Struktiary (obr. 6). Predstavuju zaklady
cementovych orgédnov. Endodermalne evaginacie sa oddelia od zvysku endodermu hltanu.
Dalej pride ku perforacii epidermis v mieste vzijomného kontaktu a z endodermu vznikne
sekretoricky epitel. Vyvinuté cementové organy maju
cylindricky tvar a smeruju anteroventralne (Kerr, 1907).
Pocas volnej emryondlnej faze dochddza kich redukcii
(Bartsch et al., 1997). Otdzny je spdsob vzniku oralnej
dutiny. Ustny otvor vznika na ventralnej strane hlavy medzi

cementovymi organmi a zitkovym vackom (Kerr, 1907;

Bartsch et al., 1997). Nie je vSak zname ¢i vznikd  Qpr. 6. SEM snimka embrya
bichira po odstréeni vitelinnej
membrany. agl zéklady

ako u viacciny stavovcov (napr. Waterman & Schoenwolf,  cementovych organov, ega

i zakldy vonkajSich ziaber.
1980; Watanabe et al., 1984), alebo ako v pripade  proyzaté z Bartsch et al.

(1997).

invaginaciou povrchového ektodermu v podobe stomodea

niektorych Urodela a Dipnoi cez ektodermalny limec (Kerr,
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1902). Oralna dutina sa zaklada v stiesnenych podmienkach - z dorzalnej strany ju obmedzuje
expandujuci predny mozog a z ventalnej srdce v perikardialnej dutine (Kerr, 1907).

Rand ontogenéza hltanovej oblasti embrya stavovcov zahrila kompex procesov veduce
k vytvoreniu aparatu zabezpeCujuceho transport potravy a dychanie. Z lateralnych stien
anteriérneho endodermu sa evaginuje séria vychlipok. Oproti nim vznikd séria invaginacii
povrchového ektodermu. Vychlipky prechadzaji celistvym mezodermom, ¢im narusia jeho
kontinuitu a roz€lenia ho na useky. Kontakty medzi ektodermélnymi a endodermalnimi
vychlipkami sa rozSiria vertikdlne. Vzniknu tak trubicovité Utvary uzavierajuce Casti
mezodermu. Na ekto-endodermovom rozhrani ddjde k faryngotrémii: prepazky medzi
trubicami sa pretrhni a vznikna ziabrové Strbiny. Faryngedlna Strbina je zloZeného ekto-
endodermélneho povodu (Kardong, 1995).

Premena epitelu v mezenchym umoznuje bunkdm kranidlnej neurdlnej liSty migrovat.
Vznik a sposob migracie buniek kranidlnej neurdlnej liSty je u vSetkych Studovanych
stavovcov konzervativny (Kuratani et al., 1997). Bunky vytvar4ju tri prady: mandibularny
(nazyvany aj trigemindlny), hyoidny a spolo¢ny branchidlny. U déania (Schilling & Kimmel,
1994) a axolotla (Cerny et al., 2004a) predstavujie oticka kapsula mechanickt prekazku pre
migrujuce bunky a mandibularny a hyoidny prud buniek neurdlnej listy sa oznacuji ako
preotické a spolo¢ny branchidlny ako postoticky prad buniek neurdlnej liSty. Segregaciu
bunieck do pradov ovplyviiuje ich lokus pozdiz
anteroposteriornej osi a teda i expresia Hox génov
v embryu (Trainor & Krumlauf, 2001). Okrem pozicnej
informacie nemalt Ulohu zohréva interacie tkaniv

(Cerny et al., 2004a) a pritomnost’ signalnych molekul

na povrchu mezodermu (Smith et al, 1997).

Obr. 7. Schéma vzniku pradov
buniek kranialnej neuralnej liSty
segmentovany v antero-posteriornom smere na 7 az 8 v embryu amniota. B4A/-BA3
faryngeélne obuky, di
diencephalon, FNP frontonazalny
Bunky vytvarajuce mandibularny obluk pochadzaju vybezok, mes mesencephalon, R/-
R7 rhomboméry 1-7. Prevzaté
z neuralnej listy, ktora poziciou odpovedd zadnej Casti z Santagati & Rijli (2003).

Embryonalny zadny mozog (rhombencephalon) je

periodicky usporiadanych kompartmentov, rhombomér.

stredného mozgu (mesencephalon), z rhomboméry 1 a 2
a Casti rhomboméry 3. Hyoidny oblik formuju rhomboméry 3 az 5 a branchialny je odvodeny
od posteriornych rhombomér (Santagati & Rijli, 2003) (obr.7).

Jedna z najpodrobnejSich §tadii zaoberajica sa sposobom migracie buniek kranidlnej

neuralnej liSty bola vypracovana na axolotlovi Ambystoma mexicanum (Cerny et al., 2004b).
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Bunky kranidlnej neurdlnej liSty u tohoto
obojzivelnika  migruji  subepidermdlne  po
neuralnej trubici a hlavovom mezoderme a
vstupuju do trubic vytvorenych ektodermalnymi a
endodermalnymi vychlipkami. Kontakty medzi
ekto- a endodermom sice priestorovo vymedzuji

priebech migracie buniek, ale k separacii

jednotlivych pridov migrujicich buniek dochadza

uz pred vstupom do faryngedlnych oblukov. Obr. 8. Pohl'ad na na hlavovu oblast’

(Cerny et al, 2004a) (obr. 8). Bunky kranidlnej ~ €mbryaaxolotla. Na SEM snimke st
zelenou farbou oznacené prudy

neuralnej listy vstupuju do faryngedlnych oblukov buniek kranialnej neuralnej listy.
subepidermalne  pozdlz  lateralnej  strany  revzatéz Cery etal. (2004a).
faryngedlneho mezodermu. Nasledne bunky podnikni tzv. ,outside-in movement t;.
obkruzia centrdlny mezoderm a dostanu sa k endodermu. Bunky neurdlnej listy, ktoré sa
nachadzaju medzi mezodermom a endodermom, sa diferencuji na chrupavky faryngedlnych
oblukov. Populécie buniek ektomezenchymu a mezodermu vo farynxe u axolotla sa vzajomne
nemies$aju (Cerny et al., 2004a), u inych Studovanych stavovcoch vSak ku vzajomnému
mieSanie buniek oboch populacii dochddza (Le Douarin, 2004).

Formécia faryngealnych oblikov predstavuje proces vzéjomnej interakcie buniek ro6zneho
embryonalneho povodu. Kazdy oblik je zvonku pokryty ektodermom, zvnuitra endodermom,
medzi nimi sa nachaddzaji bunky neuralnej listy obklopujice mezoderm. Z ektodermu vznikne
epidermis, senzorické neurdny a na branchidlnych oblukoch u ¢elustnatcov vnlitorné Ziabre.
Endoderm je zodpovedny za vznik epitelu hltanu, chutovych poharikov, Stitnej Zlazy,
pristitnych teliesok a thymusu. Z faryngeaneho mezodermu vznikna aortalne obliky a svaly
pohybujlice opornymi elementami faryngealnych oblukov. Bunky kranidlnej neuralnej listy sa
podielaji na stavbe opornych struktir krénia, nervovych ganglii. Mandibularny obluk dava
vznik trabekuldm (Cerny et al., 2004b). a opornym tkanivam celusti a taktiez dentinu
v zuboch. Z druhého obluku vznikne hyoidny skelet a zo spolo¢ného brachidlneho prudu
buniek sa diferencuju niekol’ko ziabrovych oblukov, u dénia pat’ (Schilling & Kimmel, 1994).
Bunky kranidlnej neuralnej liSty sa podielaju aj na sprdvnom napdjani svalov viscerdlnych
oblukov ku skeletdlnym elementom (Ericsson et al., 2004).

Vyvin hltanovej oblasti embrya bichira, ktory stru¢ne popisal Kerr (1907), sa odliSuje
od generalizovanej schémy vyvinu tejto oblasti u celustnatych stavovcov. Spociatku ma

farynx tvar dorzoventrdlne stlacenej trubice, dorzalna stena farynxu je v tesnej blizkosti
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Obr. 9. Prie¢ny rez embryom bichira v S§tadiu 25 (a) a v §tadiu 27-29 (b). a.c.v. ad.c. cievy, end.
zéklad endokardu, 4.b. zadny mozog, At. srdce, N. chorda, pc. perikard, ph. farynx., v.c. 1l zéklad
spirdkula. Prevzaté z Kerr (1907).

chordy a ventradlna vznikajiceho srdca. Z laterdlnych stien farynxu sa v dorzdlnom smere
evaginuju parove vychlipky. Tie daji neskor vznik spirdkulu-faryngeélnej Strbine medzi
mandibuldrnym a hyoidnym oblikom. Evagindacie sa tesne spoja s epidermis, ale ku perforacii
nedojde (obr.9a). Spirdkulum sa stane priechodnym az ulariev prijimajucich potravu.
Pravdepodobne vplyvom zvécSujicej sa perikardidlnej dutiny sa lumen farynxu a evagindcii
zmensuje az napokon zanikne (obr.9b). V laterdlnych Castiach farynxu sa sekundéarne vytvoria
dutiny, ktoré prechadzaju do operkuldrnej dutiny
a koncia v operkularnych §trbindch. Vyvin d’alSich
faryngedlnych $trbin je posunuty do neskorSich
Stadii ontogenézy.

Na povrchu hlavy raného embrya bichira sa
stiCastne s cementovymi zlazami zakladd par
vonkajSich  ziaber. Objavuju sa v blizkosti

zltkového vacku. Povodne ploché tutvary sa

predlzia v dorzolaterdlmom smere a vyvini sa

v perovite zlozenu Strukturu (Kerr, 1907). Je .
Obr. 10. Dorzalny pohl'ad na cievny

zaujimavé, Ze u ran¢ho embrya (Kerrovo Stadium systém embrya bichira v §tadiu 27-29.
a.a.Il. hyoidny aortalny obluk, a.r.

27 az 29 tj. este pred opustenim vaje¢nych obalov) Korene dorzélnej aorty, d.a. dorzélna

je vyvinuty iba jeden par aortalnych oblikov aorta, d.c. arteria carotis interna, e.g.
. . L vonkajsie ziabre, v. srdcova komora,
odstupujucich z ventralnej aorty. Je to hyoidny v.a. ventralna aorta. Prevzaté z Kerr

aortalny obluk, ktory vedie krv zo srdca prave do (1907).
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vonkajSich ziaber (obr. 10). Ostatné branchidlne aortdlne obluky sa vyvini zrejme po
vytvoreni ziabrovych Strbin a diferenciacii branchialneho skeletu (Kerr, 1907). U rybovitych
stavovcov smeruje ventralna aorta z komory srdca anteriorne. (Kardong, 1995). U embrya
bichira v $tadiu 27-29 je to vSak naopak - ventralna aorta smeruje posteriorne, rozvetvi sa na
dve hyoidné artérie, ktoré dorzalne vstupuji do paru vonkajSich Ziaber. Arteriae afferens
vystupuju zo Zziaber anteroventralne a vedu okysli¢enu krv do korenov dorzilnej aorty
a arteriae carotis internae (Kerr, 1907).

Na zaklade doposial’ ziskanych poznatkov predovsetkym zo starSich embryologickych prac
o ranom vyvine hlavy bichira (Budgett, 1902; Kerr, 1907) m6zem predpokladat’, ze pocas
vel'mi ran¢ho vyvoja faryngeélnej oblasti hlavy bichira prebieha tzv. heterochronicky posun.
Evidentne sa mandibularny a hyoidny obluk diferencuju skor ako branchialne obluky. Otazne
je vsak ¢i heterochronicky posun prebieha len na Urovni diferenciacie populécii buniek vo
faryngedlnych oblikoch, alebo ¢i existuje heterochrénia v migracii buniek kranidlnej
neuralnej liSty a vyvine farynxu. Zaujimavé by bolo porovnat’ migraciu buniek kranidlnej
neurdlnej liSty u bichira s migraciou tychto buniek u lucoplutvych ryb (dénio) na jednej

strane, a u mlokov (axolotl) a bahnika na strane druhe;j.

3.4. Ontogenéza zmyslovych organov

V stadiu neskorej neuruly su na povrchu embrya bichira pritomné epidermalne bunky
so zhlukmi cilii. Najprv sa objavuju po bokoch neuralnych valov, a ¢oskoro sa rozsiria takmer
po celom povrchu embrya vratane vonkajsSich ziaber (Bartsch et al., 1997).

V oblasti hlavy embrya bichira je kontinudlne rozsirenie buniek so zhlukmi cilii narusené
vznikom epidermdlnych plakéd. VSeobecne u stavovcov vznikaji z ektodermu, ktory je
vymedzeny rozsahom expresie génov Six a Eya kodujucich transkripéné faktory (Schlosser,
2005). Z epidermalnych plakéd, podobne ako z buniek kranidlnej neuralnej listy, vznika
mnozstvo réznych tkaniv v hlave stavovcov. Z adenohypofyzeéalnej plakdody vznikne predna
cast’ hypofyzy (Couly & Le Douarin 1985). Par SoSovkovych plakéd invaginuje, oddeli sa od
ektodermu a vyvinie sa v SoSovky v ociach (Grindley et al., 1995). Profundélne a trigeminélne
plakody spolu s bunkami kranidlnej neurdlnej liSty sa podielaju na tvorbe senzorickych
ganglii nervov nervus profundus a n. trigeminalis u Anamniota (Raible & Kruse, 2000).
Podrla Piotrowski & Northcutt (1996) je n. profundus u Polypterus senegalus izolovany od n.

trigeminalis, ¢o odpoveda stavu znaku u bazilnych celustnatych stavovcov (Northcutt &
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Bemis, 1993). Olfaktorické a otické plakédy davaju vznik cuchovym resp.
polohorovnovaznym senzorickym organom (Couly & Le Douarin, 1985). Dorzokaudélne
ku faryngedlnym S$trbindm vznikaju epibranchidlne plakody, ktorych derivaty predstavuju
ganglia nervov n. facialis, n. glossopharyngeus a n. vagus (Northcutt & Bréndle, 2004).
Z plakdd nachéadzajucich sa anteridrne a posteriorne ku otickej plakdde vznika u vodnych
anamnii systém bocnej ¢iary. U buniek tychto plakoéd prebehne proces ,.epithelial to
mesenchymal transition, bunky opustia ektoderm a migruju anteriornym a posteridrnym
smerom. V spolupraci s bunkami kranidlnej neurélnej liSty vytvoria nervové ganglid a
senzorické organy bocnej Ciary (Winklbauer, 1989; Raible & Kruse, 2000).

U bichira sa objavuji zaklady organov odvodenych z plakdéd velmi skoro. Invaginicia
adenohypofyzarnej plakody prebieha pocas Stadia, v ktorom je na dorzdlnom povrchu embrya
pritomna neuralna ryha. V rovnakom §tadiu st pritomné vychlipky embryondlneho mozgu
indukujuce vznik SoSovky. Olfaktoricka plakoda sa objavuje neskor ako zhrubnutie vnttornej
vrstvy z ektodermdlnej dvojvrstvy. Dutina v olfaktorickom vacku vznika sekundarne (Kerr,
1907)

Sest’ parov nervov boénej &iary pritomnych u bichira naznacuje pritomnost’ Siestich plakod
teda - predpokladaného ancestralneho stavu znaku u najranejSich Cel'ustnatcov (Piotrowski &
Northcutt, 1996). Na hlave vodnych anamniot vytvdra bo¢na Ciara vetvy. VSeobecne sa
predpokladé, ze priebeh boc¢nej Ciary na hlave a spdsob vetvenia je konzervativny. V okoli
kanalikoch boc¢nej Ciary sa zakladaji osifikacné centrd pre dermalne kosti lebky. Z tohoto
dovodu sa ¢asto pouziva ako kritérium ku homologizacii dermalnych kosti u r6znych taxénov
(napr. de Beer, 1937; Pehrson, 1947, 1958; Jollie, 1984). Na hlave bichira sa bo¢na ¢iara vetvi
na supraorbitdlny, infraorbitadlny, mandibularny a preoperkuldrny kanalik. Kanaliky
predstavuju tubularne utvary, ktoré vo vnutri obsahuju receptory a komunikuji s vonkajSim
prostredim cez péry v dermdlnych kostiach lebky (obr. 13 na strane 23). Charakteristickym
znakom kanalikov u bichira je ich pravidelné usporiadanie: medzi dvoma receptormi sa

nachadza vzdy jeden por (Allis, 1922).
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4. Vyvin skeletalnych a dentalnych elementov orofaryngealnej dutiny

Podla fylogenetického a embryonélneho pévodu mozno lebku stavovcov rozdelit’ na tri
podjednotky: splanchnokrdnium (syn. viscerokranium), neurokrdnium a dematokranium.
Splanchnokranium zrejme vzniklo ako podpora Zziabrovych Strbin a neskor u Celustnatych
stavovcov sa z jedneho paru ziabrovych oblukov vyvinuli celuste a z nasledujiceho obluku
podpora celusti. Pravdepodobne ostatné ziabrové obluky si zachovali svoju funkciu alebo
zanikli. Zd4a sa, ze skelet ziabrovych oblikov ma vyluény embryonalny pévod v kranialnej
neuralnej liste. Neurokranium v zmysle mozgoviia (braincase) je definované ako cast
kranialneho skeletu, v ktorom je uloZzeny mozog. V SirSom zmysle neurokranium zahfiia aj
pridruzené nazalne, optické a otické kapsule (Kardong, 1995). Predpoklada sa, Ze predné Cast’
splanchnokrania (trabekuly) splynula s neurokraniom ako podpora hornej ¢el'uste a predne;j
Casti mozgu (Kuratani et al.,, 1997). Embryondlny povod neurokrania je taktiez zloZeny:
prechordalna cCast’ je z kranidlnej neurélnej listy, zadna Cast’ je z hlavového a paraxidlneho
mezodermu (baza neurokrania, parachordalid a okcipitalny stavec). Ku komplikovanosti
neurokrania prispieva aj skutocnost,, ze u niektorych skupin stavovcov sa termin neurokrania
prekryva s terminom dermatokranium, ktoré predstavuje Cast’ krania vznikajiceho v dermis.
Dermokranium sa vo vSeobecnosti spaja s dermalnym skeletom, ktory tvoril pancier u ranych

stavovcov.

4.1. Splanchnokranium

Ektomezenchymalne bunky v urcitych oblastiach agreguji a menia sa na chondroblasty,
ktoré¢ produkuju zlozky extracelularnej matrix. Chondroblasty obklopené extracelularnou
matrix znizia svoju exkreénll ¢innost a zmenia sa na chondrocyty. Z mezenchymalnej
kondenzacie buniek sa stava chrupavka. Jej povrch pokryva mezenchymalne bunky tvoriace
vézivovu vrstvu, perichondrium.

Osifikacia elementov splanchnokrdnia u bichira prebieha perichondralne. Mezenchymalne
bunky hlbsej vrstve perichondria sa zmenia na osteoblasty generujuce kostny golier okolo
chrupavky. Jednotky splanchnokrania u bichira osifikuju netplne, ¢o pomaha udrzovat’ istu

mieru mechanickej pruznosti (Clemen et al., 1998).

20



Vyvin skeletalnych a dentalnych elementov orofaryngealnej dutiny

Vyvin splanchnokrdnia a neurokrdnia
popisal Moy-Thomas (1933) na zéklade
Styroch $§tadii, na ktorych ale nemoZzno
detailne sledovat’ kontinuitu vyvinovych
zmien. NajranejSie Stadium je 6,75 mm dlhé a
podla stadiovania Bartsch et al. (1997)

zrejme vo vol'nej embryonalnej faze. Embryo

nachadzajuce sa v uvedenom $tadiu ma eSte

pritomné cementové organy a relativne velky  Obr. 11. Rekonstrukcia krania 6,75 mm
dlhého embrya bichira v lateralnom pohlade.
ac oticka kapsula, ch ceratohyale, e oko, hr
stadia (8 a 9,3 mm) s uZ v larvalnej periode zaklad hyosympletika, Mcr zaklad Meckelovej
chrupavky, n chorda, oa obluk okcipitalneho
(Bartsch et al., 1997) a vporovnani stavca, pc parachordale, gr zaklad
palatokvadrata, tcr zéklad trabekuly, var
zaklady ziabrovych oblukov. Prevzaté z Moy-

vyvojovy progres. Larva dlha 30 mm bola  Thomas (1933).

7itkovy vadok. Nasledujice popisované

s predchédzajacim predstavuju velky

pred Moy-Thomasom popisand Budgettom (Budgett, 1902).

Mandibulérny obluk u dospelého bichira tvoria dva elementy: palatokvadratum (horna
celust’) a Meckelova chrupavka (dolné ¢elust’). U 6,75 mm embrya su oba elementy v podobe
prechrupavkovej kondenzicie v tvare obrateného pismena L (obr. 11), podobne ako je
popisané u axolotla (Cerny et al., 2004b) (obr. 12). Trabekuly st navzijom oddelené
palickovité kondenzacie mezenchymu. U 8 a 9,3 mm larvy anteriorne konce trabekul st
spojené s etmoidalnymi kapsulami a posteridrme s rozSirenymi parachordaliami (Moy-
Thomas, 1933). Spolocné primordium pre
palatokvadratum a Meckelovu chrupavku sa
rozdeli na dva elementy, ktoré sa rostralne
predlzuji. Palatokvadratum sa v menSej miere
predlzuje aj v kauddlnom smere ako oticky
vybezok. Perichondralne osifikacie vzniknuté na

palatokvadratu, kvadratum a na Meckelovej

chrupavke, artikulare tvoria primarny &elustny kib

(Pehrson, 1947). Anteriérne konce ranych

Obr. 12. SEM snimke embrya axolotla z

Meckelovych chrupaviek si najprv od seba  lateralneha pohladu. e oko, PQ
) ) ) palatokvadratum, MC Meckelova
oddelen¢, neskdr splyvaju v symfyzu a osifikuju  chrupavka, n nozdra, TR trabekula.

Prevzaté z Cerny et al. (2004b).

perichondralne v mentomandibulare. Laterdlne
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od Meckelovej chrupavky sa vytvara labialna chrupavka (Moy-Thomas, 1933), ktora vsak
podla Jollicho (1984) funkéne a ani morfologicky nezodpovedd labialnej chrupavke
Chondrichthyes.

V ranom S§tadiu vyvinu hyoidného obluku dokumentovamom Moy-Thomasom (1933) je
pritomné mezenchymalne primordium, hyosymplektikum a mald chrupavka, ceratohydle.
V nasledujucom vyvine sa diferencuji d’alSie elementy a u plne vyvinutého hyoidného skeletu
st pritomné epihyale, ceratohyale a hypohydle.

U bichira st pritomné iba Styri ziabrové obluky na rozdiel od vicsSiny lucoplutvych ryb.
Posledny par ziabrovych oblukov je podla Britz & Johnson (2003) homologicky ku Stvrtému
paru ziabrovych oblikov u Actinopterygii a piaty chyba. Branchialne obluky sa zakladaji ako
ektomezenchymalne kondenzéacie buniek, ndsledne sa dorzdlne a ventralne predlzuju a
artikuluja na jednotlivé chondrifikujiuce elementy (Moy-Thomas, 1933). U ranej apterolarvy
branchiadlny skelet pozostava z chrupavkovitého bazibranchidle a Styroch péarov ziabrovych
oblukov. Iba prvy obluk je diferenciovany na hypo-, cerato-, a epifaryngobranchiale. Druhy a
treti obluk su tvorené hypo- a ceratobranchidliami. Ceratobranchidlia su perichondralne
osifikované v roznej miere. Stvrty oblilk nie je pripojeny k basibranchiale a tvori ho jeden

element (Moy-Thomas, 1933; Wacker et al., 2001).

4.2. Dermatokranium

Dermatokranium vznikd desmogénnou osifikdciou. Mezenchymalne bunky sa zhlukuju
pod epitelom do kondenzacii. Cast’ buniek kondenzacii dava vznik osteoblastom, ktoré
sekretuju osteoidnt matrix. Proteoglykany obsiahnuté v extracelularnej matrix viazu vapenaté
kationy. Kalcifikovana extraceluldrna matrix obklopi osteobasty, ktoré vyrazne znizia svoju
¢innost’ a menia sa na oosteocyty. Povrch kostnej hmoty pokryva vrstva vdziva nazyvaného
periost.

V okoli kanalikov bocnej Ciary na hlave bichira vznikaji osifikacie. Charakteristickym
znakom u bichira je podla Pehrsona (1947) spdsob zakladania primordii kosti obsahujucich
kanaliky. V okoli budiceho mechanoreceptoru vznikne jedno kostné primordium. Neskor
jednotlivé primordia prislusného kanalu splyvaju. Vznikme tak tubuldrny kostny utvar
obsahujici kanal s mechanoreceptormi. V ranych S$tadidch steny kostennych tubulov su
nekompletné s nepravidelnymi perforaciami. Tubuldrne kosti sa menia postupne na ploché

procesom rozsirovania a neskor hrubnutia lateralnych stien tubulov.

22



Vyvin skeletalnych a dentalnych elementov orofaryngealnej dutiny

Maxila, dentdle a s ur¢itym oneskorenim aj premaxila sa zakladaju nezavisle na kanalikoch
bocnej Ciary . Zuby vznikajliice v ustnom epitele sa pripojuju ku kostnym primordidm. Neskor
tieto kosti splyvaju s kandlovymi kostami a vytvaraju komlexy kosti ¢o je znak unikatny
u lacoplutvych ryb. Jollie (1984) preto interpretuje vytvaranie kompexov kosti ako
autapomorfiu bichirov. Premaxila a maxila spyvaju s osifikdciami rostralnej Casti
infraorbitdlneho kanaliku, dentdle splyva s osfikdciami rostralnej Casti mandibuldrneho

kanaliku. Ku splyvaniu dochadza v kaudo-rostralnom smere (obr. 13).

Obr. 13. Dermaélny skelet a senzorické liinie na hlave bichira u 8 mm (a), 9,6 mm (b) a 24 mm (c)
jedinca. Senzorické organy hlavnych senzorickych linii si farebne ozna¢ené: supraorbitalne (s/-s6,
zIté), infraorbitalne (i/-i8, Cervené), mandibularne (m-m6, modré) a preoperkularne (pI-p3,
zelené). angular angulére, ano predna nozdra, dslp dentosplenidle, dso dermosfenoticky senzoricky
organ, mx maxila, n.op nozdra, part preartikulare, pmx premaxila, pmx-ros kompex kosti premaxila
a rostrale, pop preoperkulare, pno zadna nozdra, spir spirdkulum. Upravené podla Jollie (1984).

4.3. Dentica

U dospelych jedincov bichira sa zuby vyskytuju na vacSine kosti orofarynxu. V oralnej
dutine sa nachadzaju na vSetkych kostiach s vynimkou angulare na spodnej Celusti. Premaxila,
maxila a dentale tvoria masivne kosti a zuby st na nich usporiadané v jednej linie. Nahradné
zuby sa nachéadzaju lingudlne v medzerdch medzi zubami. Ostatné kosti Celusti a ustneho
podnebia st skor I'ahSie stavané a zuby na nich vytvaraji niekol’ko radov. V tstnej dutine st
vytvorené¢ dva paralelne prebiehajice obluky vicsSich zubov. Vonkajsi obluk tvoria
margindlne zuby na premaxile, maxile a dentdle. Zuby vnuatorného obliku st menSie
v porovnani s vonkaj$im oblukom a nachadzaju sa na vomere, demopalatine, ektopterygoide,
koronoide a preatikulare. Zuby sa nenachadzajii na skelete hyoidného obluku (Allis, 1922).
Na elementoch branchidlneho aparitu sa nachadzaju tzv. ,dental plates” . Predstavuju
dermélne kosti nesuce zuby a su syndesmoticky pripevnené ku spojivovym tkanivam

branchidlneho aparatu (Clemen et al., 1998).
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Stavbou zubu sa Polypterus vyrazne nelisi od stavby zubu u Actinopterygii. Drefiovil
dutinu obklopuje dentinovy kuzel' a na jeho vrchole sa nachddza enameloid tvoriaci tzv.
,enameloid cap™ (Kerr, 1959). Enameloid je tkanivo podobné enamelu, ale vznikd inym
sposobom. Na tvorbe vicSiny organickej matrix enameloidu sa podielaji odontoblasty.
Enamel je vSak produkt ameloblastov. Na zuboch bichira nebola zistena pritomnost’ tzv.
,ectodermal colar enamel ako u Stukovca (Lepisosteus sp.) (Sasagawa et al., 2004). Podl'a
Kerra (Kerr, 1959) sa u Polypterus na rozdiel od inych Actinopterygii nie je vytvorené
spojivo, tzv. ,attachement bone* teda kostné tkanivo pripeviiujuca zub ku tzv. zubonosnej
kosti (napriklad premaxile, maxile, dentdle atd’). Podl'a Finka (1981) u bichra je vytvorena
pripeviiovacia kost’ ale sa od zubonosnej kosti histologicky ¢i chemicky nelisi. Preto je u
bichira tazké definovat’ hranicu medzi pripeviiovacou a zubonosnou kostou. Tento nazor
potvrdili aj neskorsie Studie (Clemen et al., 1998; Wacker et al., 2001; Sire et al., 2002)

Vsetky zuby st monokuspidné, kuZzel'ovité, v priereze okrthle alebo ovalne bez reznej
plochy a preto mozno oznacit' denticu bichira za homodontnu. Clemen et al. (1998) vSak
klasifikovali zuby podla tvaru, velkosti a rozsahu enameloid cap do nasledujucich troch
typov.

Typ 1 predstavuju masivne zuby so Sirokou bdzou a enameloid cap zabera priblizne 25%
z celkovej dizky zubu. Nachadzaji sa na premaxile, maxile,dentale a preartikulare.

Typ 2 zahfiia §tihlejsie, silne zahnuté zuby, predizeny, postupne sa zuzujici enameloid cap
zabera 35% celkovej dizky zubu. Na dermopalatine, vomeri a koronoidoch zuby tohoto typu
sa stupiiuju vo velkosti. Su tiez pritomné na tooth plates cerato- a faryngobranchialii a na
faryngobranchialnom ligamente.

Typ 3 reprezentuju StihlejSie zuby s ostrym konickym vrcholom. Slabo zahnuty enameloid
cap predstavuje takmer polovicu celkovej dizky zubu. Zuby tohoto typu mozno najst na
endopterygoide, dermometapterygoide a parasphenoide. Tento typ zubov obsahuji tooth
plates hypo- a bazibranchialii.

Vznik a vyvin zubov je najpodrobnejSie preStudovany na modeli mysi, ktora vSak vlastni
velmi odvodeny typ dentice sredukovanym poctom zubnych generacii. Mezenchymalne
bunky povodom z kranidlnej neuralnej liSty indukuji pod ordlnym epitelom. Bunky epitelu
nad ektomezenchymom sa predizia &im epitel zhrubne a pripomina epidermélne plakody.
Zhrubnuty epitel nasledne invaginuje a vytvara tzv. dentalnu papilu. Coskoro sa zhlukuja
mezenchymalne bunky v okoli invagovaného epitelu do menSich kondenzécii. V tomto

obdobi sa zub nachadza v §tddiu zvonu. Tkanivd za¢ni mineralizovat’, z epitelu sa stava
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enamel a z mezenchymu dentin. Zo zarodku sa S g
. ’ i — = ~. = — Epitel
stane funkény zub po erupcii (prerezanim B N

oralneho epitelu). Vybezok epitelu

Dermis

U bichira sa zuby kontinudlne nahradzuju . ° g/
Vonkajsi dentalny
epitel

i— Vnuatorny dentalny
epitel

pocas zivota jedinca a takyto typ dentice sa

oznacuje ako polyfyodontny. Prvé zuby sa

objavuju  sucasne pocas fazy  volného
embryonalneho vyvinu (Wacker et al., 2001). Sire
et al. (2002) Studovali tzv. ,,zuby prvej generacie*
(first-generation teeth), ktoré zadefinovali ako
prvé funkéné zuby dentice vyvijajuce sa v danej Vistva odontoblastov

Obr. 14. Schématické zobrazenie
pozicie na ¢elusti. U bichira sa tento typ zubov  vyvijajiiceho sa zubu u lu¢oplutvych ryb.

formuje vo vol'nom mezenchyme vzdialene od Upravené podra Kerr (1958).
primordii zubonostnych kosti. Oralny epitel sa invaginuje a vytvori dentalny orgéan, ktory sa
sklada zvonkajSicho a wvnutorného dentdlneho epitelu. Invaginujuci epitel obklopi

mezenchym (odvodeny je od kraniadlnej neurdlnej listy), ktory sformuje dentilnu papilu.

40Qpm

PRIl ey 1imm

a b
Obr. 15. Kranium bichira s denticou vo faze apterolarvy (a) a pterolarvy (b) z ventralnej strany. an
angulare, bb bazibranchialia, cb ceratobranchialia, ch ceratohyale, cl/t cleitrum, co koronoid, de
dentale, dmp-dermometapterygoid, dp dermopalatine, ecp ektopterygoid, ep etmoidalna dosticka, ib
hypobranchialid, 2k hypohyéle, sm hyomandibula, i/ interhyale, mc Meckelova chrupavka, mx
maxila, oc oticka kapsula, par preartikuldre, pm posteridrny vybezok maxily, pmx premaxila, pp

vybezok parasfenoidu, pro preoperkulare, pg palatokvadratum, ps parasfenoid, ¢ pars quadrata
polatoquadrati, vo vomer. Prevzaté z Wacker et al (2001).
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Pozdiz rozhrania vnutorny dentalny epitel a ektomezenchym sa z mezenchymu diferencuju
odontoblasty. Dentinu podobnd matrix sa zacina ukladat’” odontobastami na vrchole zubu a
pokracuje az ku baze zubu (obr. 14). Zuby prvej generdcie u bichira st kénického tvare a
relativne malé (100 um na vysku a 20 mp v priemere).

Prvé zuby sa u bichira objavuju v oblastiach, kde sa formuje maxila, dentile,
dermopalatinum, preartikulare a anteriorny koronoid. Na primarnych zuboch nie je jasne
rozlisit' enameloid cap. Prvé ndhradné zuby sa objavuju pocas neskorej faze apterolarvy
v spojeni so zubmi na maxile a dentdle. Zuby na kostiach su usporiadané v jednom rade
so Sirokymi medzerami medzi sebou. Pocas predlZzovania Celusti vznikaji nové zuby v tychto
medzerdch (obr. 15a). Vranej faze pterolarvy sa objavuji zuby na kostiach aj mimo
vytvorené linie zubov (obr. 15b). Zuby v tomto Stadiu sa zacinaji 1iSit medzi sebou
velkost'ou a tvarom, na ich vrchole uz mozno rozlisit’ enameloid cap. Zuby na branchialnom
skelete sa objavuju v porovnani so zubami oralnej dutiny ovela neskor, vo faze neskorej
apterolarvy. Na medidlnej strane ceratobranchiale 1 az III a na lateralnej strane vSetkych
Styroch ceratobranchialii sa nachaddzaju malé ,,dental plates* a kazdé je asociované s jednym
zubom. Na Stvrtom ceratobranchiale sa nachadzaju tri vécsie ,,dental plates” s niekol’kymi
zubmi. Na posteriornom okraji su vyvinuté védcSie zuby. Pripomina to stav u dospelych
jedincov. Hypobranchiale I a II obsahuju zubné platy s réznym poctom zubov (Wacker et al.,

2001).
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5. Zaver

Vysledky molekuldrnych fylogenetickych $tadii takmer zhodne oznacuji bichirov ako
najbazalnejsich zijucich zéastupcov lucoplutvych ryb (Actinopterygii). Na zaklade fosilneho
zaznamu si vSak nedokdZeme urobit’ detailni predstavu o ich ancestralnych vzt'ahoch
ku fosilnym skupindm atak ich vznik a evolucia zostava CiastoCne zahalenad tajomstvom.
Kazdopadne bichiry predstavuju délezitu skupinu stavovcov v pochopeni vyvojovych zmien,
ktoré nastali nielen v evolucii Actinopterygii ale taktiez v ranej evolucii Sarcopterygii a teda
i Tetrapoda. Porovnanie a prehodnotenie ontogenetickych znakov spominanych skupin méze
vyrazne pomoct k pochopeniu evoluénych procesov v linii Teleostomi. Tuto moznost’ vSak
komplikuje aj malo znamy rany vyvin bichira a to i napriek vySe dvestorocnej historii taxonu.
S vynimkou strué¢nych deskriptivnych embryologickych prac na zaciatku dvadsiateho storocia
(Budgett, 1902; Kerr, 1907) sa vie ovelmi ranom vyvine hlavy bichira iba minimum.
Vznik, migrécia a diferencidcia populacii buniek kranidlnej neurédlnej liSty u tohto stavovca
nebola doposial’ Studovana. Ovela lepSie je zndma deskripcia chondrifikacie a osifikacie
krania (Pehrson, 1947, 1958; Jollie 1984). Zo skromnych poznatkoch je mozne predpokladat’,
Ze pocas ranej faryngogenézy prebieha heterochronicky posun medzi diferencidciou prvych
dvoch a branchidlnych oblukov. Otazna je vSak aj konkrétna ontogenetickd uroven na akej
heterochronia prebieha. Popis raného vyvinu embrya bichira pripomina rany vyvin mlokov
a bahnikov (Bartsch et al., 1997) ale moze sa jednat’ o podobnost’ spésobent vyvinovymi
obmedzeniami tzv. ,developmental constrains“, ¢o by bolo zaujimavé zistit. Pritomnost’
spomenutych javov pocas ranej ontogenézy bichira mozno totiz v sucastnost iba
hypotetizovat’.

Jednym z hlavnych dévodov nedostatocne zndmeho raného vyvinu hlavy bichira je vel'mi
zriedkavy odchov v zajati. V tomto ohl'ade mam velku vyhodu. Pocas bakalarskeho Studia sa
mi podarilo zafixovat' dostatok embryi, lariev ajuvenilov druhu Polypterus senegalus.
V nasledujucom S$tudiu sa chcem venovat’ ranému vyvinu faryngealnej oblasti bichira. Chcem
sa zamerat' predovSetkym na migraciu buniek kranidlnej neurdlnej liSty a diferencidciu
bunkovych populacii vo faryngedlnych oblikoch. K tomuto projektu bude treba najprv
material detailnejSie rozdelit’ na §tadia. Zaroveinl by bolo vhodné pouzit’ molekulédrne markery,
ako napriklad HNK-1 ¢i Srail pre vizualizaciu buniek kranidlnej neurdlnej liSty bichira.

Zaujimavé vysledky modze priniest pouzitie skenovacieho elektronového mikroskopu
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pri embryéach s odpreparovanym ektodermom v Stadiu vzniku a migracie buniek kranidlnej
neuralnej listy.

Na zaver by som chcel vyzdvihnut prinos bakaldrskej prace pre mma. Vypracovanim
tohoto literarneho prehl'adu som si osvojil pracu s literatirou a vedomosti, ktoré chcem vyuzit

pocas nasledujuceho stadia pri vypracovani diplomovej prace.
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