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Abstrakt

Primarni usta vznikaji na anteriornim konci hlavy a jsou tvofena proti sob€ lezicim ektodermem a
endodermem. Usta jsou prvnim spojenim travici soustavy s vn&j$im okolim, coz je diileZité pro dalsi vyvoj
a zivot organismu. K otevieni ust dochdzi u vétSiny obratlovcii protrzenim tenké piepazky, oralni
membrany, ktera vznika mezi vchlipovanym ektodermem stomodea a proti nému se tlac¢icim endodermem
pfedni casti hltanu. Pomérné piekvapivé vSak embryonalni vyvoj Gst neni jednotny pro celou skupinu
obratlovcl. Primarni Gsta vétSiny obratlovcl se vyvijeji pies tzv. stomodealni invaginaci, a tento vyvoj je
typicky také pro zabu drapatku (Xenopus leavis). Kromé stomodealni invaginace jsou popsany dalsi dva
hlavni typy vyvoje primarnich ust. Zatimco primarni usta ocasatych obojzivelnikd a bahnikid se vyvijeji
pies tzv. stomodealni limec, pro kostnaté ryby je typicky vyvoj primarnich ust pfes stomodealni klin. Mimo
toto zakladni ¢lenéni jsou fazeny sliznatky, jejichZ vyvoj primarnich st je podobny stomodealni invaginaci,
ale dochazi u nich k sekundarnimu uzavieni vchlipeného stomodea. Vyvoj primarnich Ust obratlovct je
pravdépodobné prizplisobeny vyvoji a prostorovym moznostem embrya. Plivodni typ vyvoje primarnich
ust obratlovctl byl nejspiSe vyvoj ptes stomodedlni invaginaci, na zakladé podobného vyvoje primarnich

ust plasténct a vétSiny obratlovct.

Kli¢ova slova: primarni tsta, stomodeum, oralni membrana, invaginace, limec, klin, embryogeneze



Abstract

The primary mouth develops during early embryogenesis at the anterior end of the forming head and it is
created from the ectoderm and the endoderm that directly juxtapose. The primary mouth is the first
connection of the digestive system with the outside, which is undoubtedly a crucial step for further
development of an organism. In most vertebrates, the primary mouth is getting opened by perforation of a
thin septum, the oral membrane. The oral membrane is formed from the ectoderm and the endoderm, when
the ectoderm pushes against endoderm. Surprisingly, developmental formation of the primary mouth is not
identical in all vertebrates and we can commonly recognize three main developmental modes. In the most
vertebrates clades, the primary mouth forms via the so called stomodeal invagination, which is often
exemplified in the frog Xenopus leavis. The primary mouth of salamanders and lungfishes forms via the so
called stomodeal collar and the primary mouth of teleost fishes forms via the so called stomodeal wedge.
Moreover, in the hagfishes, the development of the primary mouth seems similar to the stomodeal
invagination, but with some substantial differences in later formation. The particular mode of the primary
mouth formation probably depends on the course of embryonic development and spatial possibilities of the
embryo. The ancient type of the primary mouth formation in vertebrates is probably the stomodeal

invagination.
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Uvod
Usta jsou Zivotné diileZitou spojkou s vné&jsim prostiedim, umoziuji piijem potravy, dychani a komunikaci.
Usta miizeme rozlisit na primarni a sekundarni (Dickinson and Sive, 2006). Tzv. sekundarni Gsta jsou to,
co si jako usta vétSinou predstavime, tedy na prvni pohled viditelny Gtvar patrny u v§ech zZivocichti véetné
¢loveka. Tato usta disponuji obrovskym mnozstvim tvarti a modifikaci, které souviseji se zptisobem zivota
daného organismu. Sekundarni usta, neboli také usta dospéld, jsou tvofena strukturami a tkanémi
ektodermalniho, endodermalniho, i mezodermalniho ptivodu, ktera ustim davaji charakteristicky vzhled.
Mezi tyto tkan€ a struktury patfi napt. zuby, jazyk, ¢i Celisti. Tzv. primarni Usta vznikaji dfive, v rané
embryogenezi, a to pouze ze dvou zarodeCnych vrstev, ektodermu a endodermu, jejichz spole¢na
morfogeneze nasledné umozni vyvoj a otevieni primarnich ust. Vyvoj primarnich ust muze probihat
ptekvapivé riznymi zpisoby (Soukup et al., 2013). Pfed sezndmenim a rozebranim jednotlivych typi
vyvoje primarnich st mi pfijde vhodné popsat struktury dtlezité pro vznik ust.

Ve vyvoji primarnich ust hraji hlavni roli dvé vrstvy: ektodermalni a endodermalni zarode¢na
vrstva (Obr. 1). Ektoderm anteriorni strany hlavy je s endodermem ptfedni ¢asti hltanu v pfimém kontaktu
(Obr. 1). Béhem vyvoje ust maji ektoderm a endoderm tendenci tlacit proti sob¢, kdy ektoderm se vchlipuje,
zatimco endoderm se vychlipuje ven (Obr. 1). V literatuie jsou T
pouzivany pro endodermalni ¢ast podilejici se na vyvoji ust
terminy pfedni stfevo (foregut), nebo jen hltan (pharynx). V této brain
praci bude pro lepsi ndzornost pouzivano oznaceni piedni Cast

hitanu. V uéebnicich (napf. Gilbert, 2014) se vétSinou uvadi

foregut
v souvislosti s vyvojem ust kromé& ptredni ¢asti hltanu dalsi dve ~
struktury, ektodermalni stomodeum a oralni membrana. h\;; - B
Stomodeum je termin oznacujici vchlipeny oralni ektoderm (Obr. [ Stomodeum— pﬁmgge?snmh

1). Oralni membrana, stejn¢ také ustni, ¢i oropharyngealni !%m ﬂ%@i !!!S‘E-g

membrana, je prepazka tvofena v oblasti Ust zektodermu a u

Iii
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endodermu. Nicméné dle nedavno publikované prace (Soukup et ﬂ
A
Obr. 1. Schéma vyvoje primarnich Ust. Zleva

obecné vlastnosti primarnich st spole¢né pro viechny skupiny yeplipovani stomodea (modré) proti entodermu

al., 2013) se stomodeum a oralni membrana nedaji povazovat za

predni casti hltanu (zIutd), nasleduje ztenceni
piepazky vzniklé z ektodermu a entodermu a
kon¢i rozpadem prepazky a otevienim
primarnich ust. Ektoderm znacen modre,
obratloved miizeme jejich vznik rozdélit do 3 zatim popsanych entoderm Zluté. brain= mozek; foregut=pfedni

¢ast hltanu; cg=cementova zlaza. Upraveno
typli: stomodealni invaginace, stomodealni limec a stomodealni podle Dickinson and Sive (2009).

klin (Obr.2) (Soukup et al., 2013). V¢tSina ust obratlovel se

obratlovcu.

Na zékladé¢ rozdilné morfogeneze primarnich ust

vyviji pfes stomodealni invaginaci, kdy se ektoderm vchlipuje a utvati stomodeum (Obr. 1) a nasledné se
usta oteviraji prodéravénim oralni membrany. Nejlépe je vyvoj Ust pies stomodedlni invaginaci popsan na

zab¢ drapatce (Xenopus leavis) (Dickinson and Sive, 2006; Jacox et al., 2016; Dickinson and Sive, 2007;

1



Dickinson and Sive, 2009). Odlisnym zplisobem se utvaii a oteviraji primarni tsta pfes tzv. stomodealni
limec (stomodeal collar) a stomodealni klin (stomodeal wedge). U obou téchto typti stomodeum jako takové
nevznika a usta se oteviraji horizontaln¢ (Obr. 2) (Soukup et al., 2013). Vyvoj primarnich Ust pfes
stomodealni limec (de Beer, 1947; Soukup et al., 2008) je typicky pro ocasaté obojzivelniky (Johnston,
1910) a bahniky (Kerr, 1909). V ptipadé stomodealniho klinu je vznik st timto zptisobem popsan na daniu
(Danio rerio) (Waterman and Kao, 1982) a je pravdépodobné typicky pro vSechny kostnaté ryby (Soukup

et al., 2013). Zvlastnim pfipadem jsou sliznatky, bezcelistnati obratlovci, jejichz vyvoj ust nebyl dlouhou
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Obr. 2. Vyvoj primarnich st obratlovcl zndzornény schematicky. Zhora stomodealni invaginace: Vchlipovani
ektodermu (modré) a vychlipovani entodermu (Zluta) vytvofi tenkou prepazku, ktera se rozpadne a Gista se oteviou. Usta
vznikajici pfes stomodealni limec (collar) jsou tvofena ektodermem (modra) a velkym mnozstvim entodermu (zlutd).
Postupns se vytvori jednotlivé mezery, které splynou, a to zptisobi otevieni ust dorso-ventralnim smérem. Usta vznikajici
pres stomodealni klin (wedge) maji oblast ektodermu (modra) a entodermu (zlutd) stlaéenou. Ektoderm s entodermem
jsou od sebe $patné rozlisitelné. Usta se oteviraji splynutim malych mezer utvofenych v oblasti ekto-entodermu.
Wedge=stomodealni klin; collar= stomodedlni limec; stomodeum =stomodedlni invaginace. Upraveno podle Soukup et
al. (2013).

dobu zcela jasny (Ota and Kuratani, 2008). Nedavna prace vSak ukazala, ze vyvoj sliznatéich primarnich
ust se jen nepatrné lisi od stomodealni invaginace (Oisi et al., 2013). Kazdy typ vyvoje primarnich ust bude
podrobné diskutovan v nasledujicich kapitolach. Jednou velkou nezndmou ve vyvoji primarnich st tvofi
zbylé skupiny paprskoploutvych ryb bichifi, chrupavcité ryby, kostlini a kaprouni, o jejichz vyvoji Ust se
toho obecné moc nevi (Soukup et al., 2013), a proto bych se jim chtéla vénovat v dalsi praci.

Hlavnim cilem mé bakalatské prace je shrnout poznatky o vyvoji primarnich ust obratlovcl. Prvni
¢ast se zabyva nejrozsifenéj$im typem primarnich Gst stomodealni invaginaci. Dale jsou probrany dalsi
typy vyvoje primarnich tst, stomodealni limec a stomodealni klin, se zaméfenim na to, ¢im se lisi a jaky je

mozny divod této odliSnosti. Na zaveér je nastinén vyvoj primarnich st v ramci skupiny strunatct.



Stomodealni vyvoj primarnich ust

Nejcastejsim typem vzniku primarnich st vétSiny obratlovel je stomodealni vchlipovani (invaginace)
nasledovana perforaci oralni membrany (Dickinson and Sive, 2006). Dlouho dobu byl tento vyvoj
primarnich ust povazovan za jediny zptsob, jakym se utvoii propojeni travici soustavy s vnéjSim
prostiedim (Soukup et al., 2013).

Vznik ust stomodealni invaginaci a prolomenim oralni membrany je nejlépe morfologicky a
molekularné prostudovan na drapatce (Xenopus leavis), coz bude detailné probrano v této kapitole. Dal§imi
skupinami patiicimi spole¢n¢ s drapatkou pod tento typ tvorby primarnich ust jsou savci, ptaci, paryby a
mihule (Soukup et al., 2013). U téchto skupin obratlovcti bude tvorba primarnich ust probirana jiz jen z
morfologického hlediska. Ze savct bude vyvoj primarnich 0st rozebran na mysi (Mus musculus)
(Waterman, 1977) a kieckovi (Mesocricetus auratus) (Poelmann et al., 1985), jelikoz prace zabyvajici se
vyvojem ust savcl jsou zpracovany na jejich prikladech (Poelmann et al., 1985; Waterman, 1977). Prace
zabyvajici se pta¢imi primarnimi usty sleduji morfologii kutecich ust (Gallus gallus) (Waterman and
Schoenwolf, 1980). Z paryb je vyvoj primarnich tst studovan napf. na macce skvrnité (Scyliorhinus

canicula) (Ballard et al., 1993).

Primarni Usta drapatky

Primarni usta drapatky se prolamuji mezi ventralné lezici cementovou zlazou a dorsalné lezici nervovou
tkani, ktera pozdéji tvoii mozek (Dickinson and Sive, 2006). Primarni tsta vznikaji z oblasti zvané extrémni
anteriorni doména (extreme anterior domain) (Dickinson and Sive, 2007). Tato doména se nachazi v predni
¢asti hlavy a je tvofena ektodermem a endodermem, které jsou v pfimém kontaktu, nezasahuje sem zadny
mezoderm (Dickinson and Sive, 2007). Z domény nejsou odvozeny jen primarni usta, ale i dalsi struktury
hlavy: adenohypofyza a cementové Zlazy. Postupné€ dochazi k rozliSeni jednotlivych tkani, kdy prvni se
oddéli cementové zlazy a pozdéji adenohypofyza s oblasti budoucich primarnich ust (Dickinson and Sive,

S 4

geny pitx (Dickinson and Sive, 2007). Vypnuti genu pitx zpisobi, Ze se tsta bud’ viibec nevyvinou, nebo se

neoteviou (Jacox et al., 2014). Vyvoj ust drapatky se odehrava v obdobi mezi staddiem pozdni neuruly az

po stadium pulce, cely proces trva 3
dny (Dickinson and Sive, 2006;
Jacox et al., 2016). Oblast budoucich
primarnich ust vznikajicich
zextrémni  anteriorni  domény

(Dickinson and  Sive, 2007)

Obr. 3. Schématicky nékres hlavy drapatky (Xenopus leavis), frontalni pohled. pfipomina  z frontalniho  pohledu
Vyvoj st z extrémni anteriorni domény (Cerveny ramecek) pfes ,,pre-mouth
array” (sloupec bun€k) po otevieni ust. Modra= mozek; hnéda=cementova zlaza;

zelend=neuralni liSta; oranzova=bazalni membrana. Upraveno podle Jacox et
al.(2016).

Ctverec ohraniceny bazalni
membranou (Obr. 3) (Jacox et al.,

2016). Pred zacatkem invaginace



stomodea se tento ¢tverec v oblasti extrémni anteriorni domény zuzi do podlouhlého sloupce o Sifce dvou
bungk, které vytvoti tzv. ,,pre-mouth array (Obr. 3) (Jacox et al., 2016). Ke vzniku tohoto utvaru dochazi
konvergentni extensi, tedy prolindnim bun¢k, které zméni svlij tvar v podlouhly a uzky, aby se mohly
prolinat a tim vznikne z piivodniho ¢tverce podlouhly sloupec (Jacox et al., 2016). Signal pro pieskupeni
bun¢k pfichazi ze sousedni tkané nachazejici se po obou boc¢nich stranach domény, s nejvetsi
pravdépodobnosti od bunék neuralni listy (Jacox et al., 2016). Klicovymi strukturami pro dal§i vyvoj
primarnich st jsou vcetné¢ bun€k neuralni liSty i neurdlni tkan, tedy mozek, a endoderm, jejichz
odstranénim se usta viibec nevyvinou nebo neoteviou (Dickinson and Sive, 2006).

Po vytvoteni ,,pre-mouth array* zatne dochazet k invaginovani stomodea dovniti proti endodermu

hitanu (Obr. 4, 5B), to uz je spole¢né i pro savce, ptaky, paryby a mihule. Dochazi k rozsifovani a

BM rozpuiténi Invaginace  bunédnd smrt tenfovani  wmezefovdni  prod&ravéni
’; - II l -‘ Z Fh M
5L 24 S 32 St 37

Obr. 5. Schématické znazornéni vyvoje primarnich ust drapatky (Xenopus leavis), bo¢ni pohled, hlava vpravo.
Znazornény jsou jednotlivé kroky vyvoje od stadia 22 po stadium 40, kdy se primarni Gsta oteviraji. eye=oko;
cg=cementova zlaza; zluti=endoderm; modra=cktoderm; ¢ervend=mezoderm; fialovdi=mozek. Upraveno podle
Dickinson and Sive (2006).

stage 26-27 stage 38-39 stage 40-41

stage 34-35

. fa g CQ "
Obr. 4. Vyvoj primarnich st drapatky (Xenopus leavis), frontalni pohled (horni fada) a parasagitalni fezy (dolni
fada)-hlava vpravo. Zachyceny vyvoj od stadia 26-27 po stadium 40-41, kdy jsou primérni Usta oteviena. A, B-
zacina se vchlipovat stomodeum (bila Sipka) a proti vychlipovat pfedni ¢ast hltanu (hlava bilé Sipky), tvotfi mezi
sebou zatim silnou pfepazku; C, D-pfepazka, oralni membrana, se ztencuje, stomodeum je vchlipené (bila Sipka);
E, F-oralni membrana je velmi tenkd; G, H-oralni membrana je jiz rozpadla a usta jsou oteviend. eye=oko;
cg=cementova zlaza; brain=mozek; ¢erna Sipka znaci pozici primarnich tist. Upraveno dle Dickinson and Sive
(2006).

prohlubovani stomodealni oblasti (Obr. 5D), ztenCovani ekto-endodermalni vrstvy (Obr. 4, 5D),

s vyslednym vznikem oralni membrany (Obr. 4, 5F). Béhem tohoto procesu n¢které bunky ektodermu



umiraji bunéénou smrti (Obr. 4), na rozdil od bun¢k endodermu (Dickinson and Sive, 2006). Aby se mohla
oralni membrana dale ztencovat a buiky ektodermu a endodermu se mohly misit (Obr. 4), musi se rozpustit
bazalni lamina oddélujici obé vrstvy od sebe (Obr. 4) (Dickinson and Sive, 2006). Pferuseni bazalni laminy
nastava vypnutim Wnt/p-catenin cesty. Wnt signalizaci prerusuji Frzb-1 a Crescent proteiny z rodiny sFRP
exprimované bud’ pfimo v oblasti extrémni anteriorni domény, nebo v jejim blizkém okoli, které se vazi na
Whnt ligand a tim inhibuji dalsi signalizaci. K celému procesu dochazi brzy ve vyvoji embrya, jelikoz Frzb-
1 a Crescent jsou pfitomny jen v rané fazi neuruly, poté uz jejich geny nejsou exprimovany, aby mohl
pokracovat vyvoj st a doslo k perforaci membrany (Dickinson and Sive, 2009). Dal§imi proteiny hrajicimi
dalezitou roli ve vyvoji ust jsou Hedgehog proteiny. Hedgehog proteiny jsou zodpovédné za vznik oralni
membrany a jeji protrzeni, a také ovliviiuji findlni velikost Gst (Tabler et al., 2014).

Po rozpusténi bazalni laminy se zacnou buiiky prolinat tzv. interkalaci a vysledkem je 1-2 bunécné
vrstvy silnd ordlni membrana (Obr. 4). Membrana se pozdé&ji protrhne (Obr. 4, SH), ale pfesny mechanismus
rozpadu neni zcela jasny (Dickinson and Sive, 2006). VétSina autorii zabyvajici se touto problematikou
popisuje jednotlivé déje, které mohou byt zodpovédné za rozpad ordlni membrany. Mezi mozné déje
zodpovédné za findlni otevieni Gst mize patfit pfeskupeni tkani sousedici s membranou (Miller and Olcot,t
1989), preorganizovani (Waterman and Schoenwolf, 1980) nebo degenerace bunék membrany (Poelmann
et al., 1985; Watanabe et al., 1984). Detailn¢ji je ukdzana struktura oralni membrany na jiném Zabim
zastupci. Watanabe a spol. (Watanabe et al., 1984) ukdazali ultrastrukturu oralni membrany skokana
japonského (Rana japonica). Oralni membrana obecné vznika stejnym zptisobem jako u drapatky. Postupné
dochazi k miseni bun€k obou vrstev a zten¢ovani membrany, vymizi mezibunécné prostory oddelujici

ektodermalni buiky od endodermalnich (Obr. 6). Bunky obou vrstev nejsou ani navzajem propojené

Obr 6. Perforace oralm membrany, parasagitalni fez. Postupna tvorba der (51pky) kon¢ici
uplnym vymizenim oralni membrany. Fg=hltan; st=stomodeum. Upraveno podle
Watanabe et al. (1984).

mezibunéénymi spoji, desmozomy, coz podporuje kiehkost a nachylnost k rozpadu oralni membrany.
Jakmile se membrana zten¢i na 1-2 bunéénou, za¢nou se objevovat na vice mistech trhliny (Obr. 6). V tuto
dobu jsou v perforujici membrané patrné degenerujici buiiky s viditelnou lysosomalni aktivitou, ktera
naznacuje, ze dochazi k bunééné smrti (Watanabe et al., 1984). Pfesny mechanismus perforace oralni

membrany neni tedy dosud znam, mozné je, Zze vSechny dé&je, konkrétné zména tvaru okolnich tkani



s postupnym vyvojem embrya, preorganizovani a degenerace bunék, se odehravaji spole¢né a jejich
kombinace ma za vysledek rozpad oralni membrany. Bylo by zajimavé prokazat, zda vliv na rozpad oralni
membrany je spiSe vysledkem mechanickych sil, kdy se ordlni membrana rozpadne diky pnuti
zpiisobenému zménou tkani, nebo hlavni roli hraji biologické déje jako pieorganizovani bunck a jejich

degenerace.

Primarni Usta savcl

Vyvoj savCich primarnich ust je nejlépe popsan na dvou zastupcich této ohromné skupiny obratlovcd mysi
(Mus musculus) a kieCkovi (Mesocricetus auratus). U obou druhil, jakozto i u dalSich savci dochazi
k invaginaci stomodea v rané fazi embryogeneze (Poelmann et al., 1985; Waterman, 1977). Autofi u téchto
zvitat se zaméfuji hlavn€ na mechanismus protrzeni oralni membrany.

Tenka ordlni membrana je tvofena tedy ektodermdlnim stomodeem a endodermdlnim hltanem
(Obr. 7). Tyto dvé vrstvy jsou ze zacatku oddéleny bazalni laminou a mezibunéénymi prostory. Postupné
: & dochazi k fagocytéze bazdlni laminy buitkami ordlni
membrany a pfimému  kontaktu  ektodermu
s endodermem  (Waterman, 1977).  MozZnym
mechanismem zplsobujicim prodéraveni membrany
muze byt degenerace bun¢k ordlni membrany (Obr. 7)
a zastaveni déleni bun¢k tvofici ordlni membranu. Dle

autord tohoto sdéleni (Poelmann et al., 1985) mize u

mysi degenerace bun¢k a zadné déleni bunek vést

Obr. 7. Oralni membrana mysi (Mus musculus) se zndmkami
buné&né smrti (Sipky), frontélni fez. BPM=oralni membréna; k snadnému naruseni tenké piepazky (Poelmann et al.,
end=entoderm; ect=ektoderm; pharynx=hltan. Upraveno

podle Poelmann et al. (1985). 1985).

Oproti popisu vyvoje primarnich Ust drapatky neni vyvoj primarnich ust savcl tolik detailné
prostudovan, jelikoZ vyvoj sav¢ich embryi probiha celou dobu v téle matky, a to znesnadiiuje pozorovani
a analyzovani embryi. Nicméné na obou zastupcich savcl, mysi a kieCkovi, je ukazan jeden z moznych
deéja zpiasobujici rozpad oralni membrany, a to degenerace bunck. Bunétna smrt, jak je jiz ukazano
v predchozi podkapitole na skokanovi japonském (Rana japonica) a v této podkapitole na mysi a kieckovi,
se zda byt nezbytnou soucasti prodéravéni oralni membrany (Poelmann et al., 1985; Watanabe et al., 1984;

Waterman, 1977).

Primarni Usta kurete

Primérni usta jsou dobie prostudovana i na kufeti (Gallus gallus). Kufeci primarni tsta vznikaji také
stomodealni invaginaci s naslednou rupturou oralni membrany. Prace zabyvajici se primarnimi tsty kufete
jsou pfevazné zaméieny na zptsob rozpadu této membrany, se snahou odhalit spravny mechanismus tohoto
déje (Miller and Olcott, 1989; Waterman and Balian, 1980; Waterman and Schoenwolf, 1980). Vznik oralni
membrany zacina postupnym rozpusténim bazalni laminy ektodermu a endodermu, tim se odstrani bariera

branici prolinani bunék ektodermu a endodermu a miize se utvofit finalni ztencenina. Pivod bunck oralni
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membrany je v této fazi uz tézko rozlisitelny (Obr. 8) (Waterman and Balian, 1980; Waterman and

Schoenwolf, 1980). Tenka piepazka je nachylnd k protrzeni. K rozpadu oralni membrany dochazi

Foregut Foregut

b‘h - i v *g-ﬁmmndeum B

Obr. 8. Detail ¢asti oralni membrany kufete (Gallus gallus). A-oralni membrana stadia 15, B-rozpadajici se oralni
membrana stadia 17, hvézdicka znaci protrZeni v ordlni membrang. Foregut=piedni ¢ast hitanu. Upraveno podle
Waterman and Schoenwolf (1980).

postupnym protrhavanim, které mize zptisobovat ztrata mezibunécnych kontakt bunék membrany, ménici
se organizace bunck nebo bunécna smrt (Waterman and Schoenwolf, 1980). Dalsi moznosti zptisobujici
protrzeni oralni membrany diskutoval Miller a Olcott (Miller and Olcott, 1989). S postupnym vyvojem
embrya a zménou morfologie sousednich organti ust jako napt. predstieva, budouciho hltanu, mize dojit
k roztrzeni membrany. V tkanich obklopujicich tstni dutinu dochazi k preskupovani bunék, to miize mit za
nasledek postupné rozpadani (Obr. 8B) oralni membrany a otevieni ust (Miller and Olcott, 1989).

Rozpad oralni membrany studovany na kufeti se zda byt velmi podobny rozpadu oralni membrany
mys$i a kieCka popsané v piedchozi podkapitole. V pfipade kufete navic autofi navrhuji dal§i moznosti, jako
napf. rozpad ust zplsobeny zménou morfologie okolnich tkani ust (Miller and Olcott, 1989). Oproti

dréapatce se toho u mysi, kiecka a kuiete vi mnohem vic o protrzeni oradlni membrany.

Primarni Usta paryb

Vyvoj st paryb byl popsan jiz Balfourem (Balfour,
1878) a znovodobégjsich praci pak napt. Ballardem
(Ballard et al., 1993). Oba popsali invaginaci stomodea
a otevfeni Ust protrzenim ordlni membrany na macce
skvrnité (Scyliorhinus canicula). Allis (Allis, 1931) psal
0 vyvoji tst dalsich zastupcti paryb jako zralok ostroun
(Acanthias), rejnok ostnaty (Raja clavata). U obou, u

zraloka i rejnoka popsal vyvoj Gst shodny se stomodealni

invaginaci a vznikem oralni membrany. Embryonalni
Obr. 9. Parasagitalni fez anteriornim koncem embrya

vyvoj ust paryb se odehrava mezi mozkem na anteriorni rejnoka ostnatého (Raja clavata), hlava vlevo.

. . e, . i . Pomémeé Siroka ista embrya (tmava oblast znacena
stran€ a predni ¢asti hltanu na posteriorni stran€ (Obr. 9)  sipkou) jsou posunuta ventralng vyvijejicim se

., ., . , mozkem Upraveno podle Hallera a Moriho (Haller
(Balfour, 1878). Primarni Gsta jsou posunuta vice , 4 Mori, 1925: podle Allis, 1938).
ventraln¢ (Obr. 9) (Balfour, 1878; Allis, 1931) nez napf. u embrya drapatky, tento posun je zplisobeny
vyvijejicim se mozkem. Béhem vyvoje se primarni usta zuzuji smérem anteriorné-posteriornim (Balfour,

1878). Usta se oteviraji rozpadem oralni membrany (Allis, 1931).



Vyvoj primarnich usta paryb je zajimavy svym ventralnim posunutim ve srovnani s usty drapatky,

kufete a mysi a také postupnym zuzovanim Siroké oblasti primarnich ust (Obr. 9).

Primarni usta mihule

Vznik primarnich ust mihule je popsan na larvé mihule motské (Petromyzon marinus) (Richardson and
Wright, 2003) i mihule ti¢ni (Lamperta reissneri) (Tahara, 1988). Ob&é mihule formuji primarni Gsta stejné,
lisi se

Vyvoj primarnich ust mihule je situovan na anteriorni ventralni stran¢ hlavy pod nasohypofyzalni
destickou (Kuratani et al., 2001) (Obr. 10). Od raného stadia za¢ina byt v této oblasti patrné vchlipovani

stomodea (Obr. 10). Z pocatku vznika stomodeum jako 1zka stérbina (Obr. 10B, C) smétujici k predni ¢asti

s G- .

Obr. 10. Frontalni pohled na vyvoj anteriorni ¢asti hlavy larvy mihule japonské (Lamperta japonica). Od

23 (A) stadia dochazi k invaginaci stomodea; od stadia 24 (C) se utvaii horni a dolni ret, které Stérbinovita

ovalna usta modifikuji na pti¢na (D). Cp= licni proces; st=stomodeum; nhp=nasohypofyzalni desticka;

upl=zarodek horniho rtu; llp=zarodek spodniho rtu. Upraveno podle Kuratani et al. (2001).
hltanu, ktery v rané fazi vyvoje tvoii bocni vychlipky (Romasek, 2012). Tyto endodermalni vychlipky
predni ¢asti hltanu se ale s pokracujicim vyvojem ztrati. Postupné stomodeum obklopi z dorsalni strany
horni ret a z ventralni strany dolni ret (Obr. 10D), a to zplisobi zménu tvaru primarnich Gst z ovalné (Obr.
10C) na pii¢nou (Obr. 10D) (Romasek, 2012). Z horniho rtu se zacne utvatet tzv. ,,oral hood*, struktura
pripominajici kapuci, ktera z anteriorni-dorsalni strany piekryje usta. Zaroven dojde ke zméné tvaru
stomodea z Gizké Stérbiny na Sirokou dutinu vystlanou ektodermem (Obr. 11), ktera saha hluboko dovniti
hlavy (Kuratani et al., 2001; Romasek, 2012) a na posteriornim konci je oddélena od pfedni ¢asti hltanu
oralni membranou (Obr. 11B, C) (Richardson and Wright, 2003) .jen délkou embryonalniho vyvoje, kdy u
moiské mihule je del§i. Stomodeum tvoti bo¢ni vychlipky sméiujici posteriorné a oklopujici predni cast
hltanu lateralng (Obr. 11C), proto je budouci istni dutina tak hluboka a Siroka. Oralni membrana je zpocatku
silna prepazka skladajici se z ektodermalni a endodermalni vrstvy (Obr. 11A ,B) (Tahara, 1988; Romasek,
2012), ktera se postupné ztenCuje. Zaroven se zacina vytvaret na misté oradlni membrany velum, filtracni

struktura (Obr. 11C) (Richardson and Wright, 2003; Tahara, 1988) , s jejimz vyvojem se oralni membréana
roztrhne (Romasek, 2012).



Vyvoj primarnich st
mihuli,  jakoZto bazalnich
obratlovcli, je podobny jako
u vétSiny zastupcti obratlovci.
Primarni sta mihule jsou
specificka svoji  hloubkou a
Sirokou dutinou tvofenou
ektodermem (Obr. 11). Zajimavé
je 1 samotné ventralni posunuti a
modifikace Ustni dutiny, které je
zpusobené hornim, dolnim rtem a
oralni  kapuci (oral hood)
(Roméasek, 2012). Myslim, ze

vyvoj primarnich ust mihuli ma

Obr. 11. Parasagitalni fez hlavy mihule motské (Petromyzon marinus), hlava
jesté, co nabidnout. Vyvoj vlevo. A-histologicky fez hlavy stadia 26, stomodeum je hluboce vehlipené a od
L, . . ., predni ¢asti hitanu odd¢lené zatim silnou oralni membranou; B, C-oblast ust

primarnich ust pies stomodedlni  mihule znazornéna pomoci skenovaci elektronové mikroskopie; B-zobrazeni

invaginaci by mohl byt ptivodnim

typem formovani ust obratlovcil

stadia 26 s vyznacenou hranici ektodermu stomodea (modra) a entodermu
ptedni ¢asti hltanu (ZIutd); C-u stadia 27 je skoro uz vytvofené velum na misté
oralni membrany, oralni membrana je zde je§té patrna jako tenka prepazka (bila
Sipka). ulp= horni ret; llp=dolni ret; st=stomodeum; NT=neuralni trubice;

(Soukup etal.. 201 3). N=struna hibetni; Ph=hltan; V=velum; End=endostyl. Upraveno podle Romasek

(2012).

Sliznatky

Sliznatky se svym vyvojem primarnich st odchyluji od
stomodealni invaginace popsané v piedchozi kapitole.
Dlouho dobu nebyl znadm pfesny zpusob otevirani
primarnich ust sliznatek. Na konci 19. stoleti von Kupffer
(von Kupffer, 1900; podle Ota and Kuratani, 2008) a Dean
(Dean, 1899) popsali dva rozdilné vyvoje ust sliznatek.
Podle von Kupffera (von Kupffer, 1900; podle Ota and
Kuratani, 2008) nedochazi u sliznatek k invaginaci
stomodea, primarné¢ vznikld usta (Obr. 12A) se na
anteriorni stran€¢ sekundarn€ uzaviraji (Obr. 12B) a
,prava“ usta se oteviraji vice ventraln¢, pod
nasopharyngealni dutinou. Dean (Dean, 1899) naopak
tvrdil, Ze dochézi k invaginaci stomodea a vzniku oralni

dutiny, kterd uz se sekundarn€ neuzavira. Az neddvna

Obr. 12. Parasagitalni fez embryonalniho vyvoje hlavy
pasliznatky Stoutovy (Eptatretus stouti), hlava vpravo.
A-primarni tsta, B-sekundarné uzaviena primarni Gsta.
D=nasopharyngealni dutina. Upraveno podle von
Kupffera (von Kupffer, 1900; podle Ota and Kuratani,
2008).



prace objasnila embryonalni
vyvoj primarnich ust. Vznik
sliznat¢ich st je popsan
véts§inou a dvou druzich,
pasliznatka Stoutova
(Bdellostoma (syn. Eptatretus)
stouti) a pasliznatka Burgerova
(Eptatretus burgeri). Zalatek
vyvoje primarnich Ust téchto
pasliznatek zacina invaginaci
stomodea (Obr. 13A) (Oisi et
al., 2013). Z invaginovaného
stomodea vznika

o . opm J 45
oronasohypofyzalni dutina

“a5 ﬁc‘ M 45

Obr. 13. Vyvoj primarnich ust paslizﬁétky Burgerovy (Eptatretus burgeri), hlava

(Obr. 13B), ktera se vlevo. A-C bo¢ni pohled na vyvoj oronasohypofyzalni dutiny ukazany 3D
rekonstrukci a k ni pfislu$nymi parasagitalni fezy. Modry ramecek ohranicuje

sekundarni oralni membranou ©oblast detailn€ ukdzanou v pravém sloupci. A-stomodedlni invaginace ve 25
stadiu, detailn€ ukdzané pocatecni oddéleni ektodermu a entodermu oralni

(Obr. 14) na anteriornim konci  membrany; B-vznik oronasopharyngealni dutiny ve 30 stadium s patrnym
zten¢ovanim entodermlni vrstvy oralni membrany; C-uzaviena

(Oisietal., 2013). Od hltanu je  oronasopharyngealni dutina ve 45 stadiu a postupny rozpad tenké oralni

tato dutina oddélena oralni
membranou (Obr. 13). uzavira
Ektoderm a endoderm tvoftici
oralni membrany jsou od sebe
zpocatku oddéleny velkym mezibunéénym prostorem
(Obr. 13A, B). Postupné je patrné ztencovani
endodermalni vrstvy (Obr. 13B) oproti ektodermalni,
neni tedy zcela jasné, zda dochazi k promiseni bun¢k
ektodermu a endodermu jako u drapatky nebo jen
vymizi endodermalni vrstva. Nicméné¢ vysledkem je
tenka prepazka, ktera se postupné prodéravi (Obr. 13C)
(Oisi et al., 2013). Ustni dutina ale stale neni rozlisena
jako samostatna. Postupné se za¢ina vyvijet a z dorsalni
strany smérem k anteriorné-ventralni  rozSifovat
nasopharyngealni septum (Obr. 14) (Ota and Kuratani,
2008; Oisi et al., 2013). Nasopharyngealni septum
rozdéli oronasohypofyzalni dutinu na nasopharyngealni
dutinu a tstni dutinu (Obr. 14) (Gorbman, 1983; Oisi et
al., 2013).
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membrany. Levy sloupec: ektoderm=modra; entoderm=zIuta; prechordalni
desticka=oranzova, struna hibetni=fialova. st=stomodeum; pcp=prechordalni
destic¢ka; nt=struna hibetni; ect=ektoderm; end=entoderm;
onc=oronasophyryngealni dutina; opm=oralni membrana; e=oko, ph=hltan;
ht=hypotalamus. Upraveno podle Oisi et al. (2013).

(Eptatretus burgeri), hlava vlevo. A, C-3D model hlavy
embrya pasliznatky z bo¢niho pohledu; B, D-parasagitalni
fez oralni a nasopharyngealni dutinou. som=sekundérni
oralni membrana; onc=oronasohypofyzalni dutina;
nhp=nasohypofyzalni desti¢ka; ht=hypotalamus;
pl=pharyngeélni vychlipka 1; nhd=nasopharyngealni
dutina; oc=ustni dutina; ons=nasopharyngeélni septum;
ne=nosni epitel; ah=adenohypofyza. Upraveno podle Oisi
et al. (2013).



Vyvoj primarnich ust sliznatek se tedy svym sekundarnim uzavienim odliSuje od stomodealni
invaginace diskutované v pfedchozi kapitole. Zajimavé je, ze u sesterské skupiny sliznatek, mihuli, se
sekundarni uzavfeni dutiny vzniklé z vchlipeného stomodea nevyvinulo. Nicméné spolecné sliznatkam a
mihulim zistava pocatek vyvoje primarnich ust, stomodealni invaginace, a otevieni ust prodéravénim oralni

membrany.

Stomodealni limec

Stomodealni limec je dal$im typem vyvoje primarnich ust
(Obr. 2) (Soukup et al., 2013). Termin stomodealni limec
(stomodeal collar) poprvé pouzil de Beer (de Beer, 1947)
pro bunky ektodermu obklopujici endoderm v oblasti
budoucich st ocasatych obojzivelnikd. Stomodealni limec

byl ale pozorovan i dfive autory, ktefi tuto strukturu

A Y

pojmenovali ektodermalni limec (ectodermal collar)

"

(Johnston, 1910; Adams, 1924). ProtoZze vSak soucCasna } ‘
literatura spiSe pouZziva termin stomodealni limec, bude oy, 5. Schématicky ndkres hlavy axolotla
z bo¢niho pohledu, hlava vpravo. Na ventralni strané
patrna Usta (Cerna Sipka) se stomodealnim limcem
(tmavé znaCeny v oblasti Gst). Tmave znaCeny
ektoderm, svétle Seda entoderm. m=usta; ep=epifyza;
ocasatych obojzivelnikli, znichz je tento vyvoj ust hy=hypofyza; h=hyoidni oblouk; p=hltan; v.tr=velum
transversum. Upraveno podle Johnston (1910).

diskutovan na axolotlovi (Obr. 15) (Ambystoma sp.)
(Adams, 1924; de Beer, 1947; Johnston, 1910; Soukup et al., 2008) a na pamlokovi tokijském (Hynobius
tokyoensis) (Takahama et al., 1988), ale také je typicky pro bahniky (Adams, 1924; Kerr, 1902, 1909).

v této kapitole pouzivan ten.

Primarni usta pfes stomodedlni limec vznikaji u

Béhem embryonalniho vyvoje primarnich ust axolotla, pamloka i bahnika je oblast budoucich ust vyplnéna
velkym mnozstvim endodermu ptedniho stfeva (Obr. 2, 16), které piipomina zatku (Soukup et al., 2013).
Endoderm je na anteriorni strané kryt dvouvrstvym ektodermem (Obr. 2) (Soukup et al., 2008). B€hem
embryogeneze ocasatych obojzivelnikii a bahnikli nepozorujeme vyznamné vchlipovani ektodermu, to
znamena, ze béhem popisu vyvoje ust vétsSina autorti (Johnston, 1910; Soukup et al., 2008) nepouziva
oznaceni stomodeum. Nepatrné vchlipeni ektodermu néktefi autofi presto popsali a také ve své praci
pouzivaji termin stomodeum pii popisu vyvoje primarnich ust pamloka (Takahama et al., 1988). Ektodermu
k vchlipovani brani velka masa endodermu nachézejici se hned pod ni, ektoderm proto tuto masu obtéka ze
stran (de Beer, 1947; Soukup et al., 2008). Spodni vrstva ektodermu se za¢ne sunout po endodermalni zatce
dovnitt budoucich ust, utvoii strukturu pfipominajici limec obklopujici zatku endodermu (Obr. 16) (Adams,
1924; de Beer, 1947; Johnston, 1910; Soukup et al., 2008). Endoderm je nyni obklopen ze vSech stran
ektodermem a na anteriorni stran¢ kryt jednou (vnéjsi) vrstvou ektodermu (16D). Vnitini vrstva ektodermu
utvoii stomodedlni limec a endoderm predni Casti stfeva jsou dohromady ohranic¢ené bazalni membranou,

ktera oblast primarnich tst odd€luje od hlavového mezodermu (Obr. 16 C,D) (Soukup et al., 2013). Vnéjsi
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vrstva ektodermu se postupné protrhne (Johnston, 1910), coz umozni endodermu dostat se na povrch tstni

dutiny (Obr. 16) (Soukup et al.,
2008). Stomodealni limec je od
hltanu  dobfte

predni  Casti

rozpoznatelny, jelikoz
endodermalni buiky jsou plné
Zloutkovych granul na rozdil od
téch ektodermalnich (Obr. 16B)
(de Beer, 1947).

Je otazkou, zda 1 u tohoto
vyvoje primarnich ust mutzeme

mluvit o oralni membrang, paklize

je  vznik ordlni membrany
definovan jako prepazka
vznikajici z vchlipovaného

ektodermu a  vychlipovaného
endodermu popsaného v kap. 1.
Naptiklad Takahama a

(Takahama et al., 1988) celou

spol.

oblast endodermu obaleného
stomodealnim limcem také
nazyvaji  oralni =~ membrana.

~ .}-\?{;TL

Obr. 16. Sagitalni fez stomodedlnim limcem embrya pamloka (Hynobius
tokyoensis) (A, B) a axolotla (Ambystoma mexicanum) (C, D), hlava vlevo. A-
zachyceny stomodedlni limec pamloka svételnou mikroskopii; B-detailni
zobrazeni ¢erného ramecku (A), kde buiiky tvofici stomodedlni limec jsou
odlisné (svétlé) od bunék piedni ¢asti hltanu plnych Zloutkovych granul (tmavé);
C, D-stomodealni limec axolotla zobrazeny fluorescenéni mikroskopii, zelena
znadi ektoderm, modra jadra a ¢ervend bazalni laminy; C-bazalni lamina
(Cervend) oddéluje stomodealni limec (zelend) s predni ¢asti hltanu od hlavového
mezodermu; D-plné vyvinuty stomodealni limec (zelena) a dobfe patrny
entoderm obklopujici povrch budoucich priméarnich ust FC=buriky pfedni ¢asti
hltanu; SC=buniky stomodeélniho limce. Upraveno A, B podle Takahama (1988)
a C, D Soukup et al. (2008).

Nicméné toto oznaceni jini autofi (de Beer, 1947; Johnston, 1910; Soukup et al., 2008) nepouzivaji, proto
tedy se spiSe nejedna o protrzeni oralni membrany. V endodermalni vrstvé se zaénou postupné objevovat
jednotlivé mezery (Obr. 2, 17B), které postupné splynou v podélnou §térbinu (Obr. 17A), a tim se Usta
oteviou (Soukup et al,. 2013; Takahama et al., 1988).

Vyvoj ust pies stomodealni
limec se zda byt modifikaci vyvoje
kdy

stomodedlni  invaginace,

vchlipovani stomodea

je

znemoznéno endodermalni zatkou

nachazejici se tésné pod jeho #i
Obr. 17. Otvirani Gst embrya axolotla (dmbyostoma mexicanum) (A) a pamloka
(Hynobius tokyoensis), sagitalni fez, hlava vlevo (B). A-dorsoventralni
oddélovani bun¢k budouci ustni dutiny stale jesté uzaviené na anteriornim
konci zobrazené pomoci fluorescencni mikroskopie; B-tvorba mezer v oblasti
budoucich primarnich ust (Sipky) zobrazena na histologickém fezu. ul=horni
ret; lI=spodni ret; ST=stomodeum; F=ptedni ¢ast hltanu. Upraveno podle A

Soukup et al. (2013), B Takahama et al. (1988).

povrchem. Ektoderm proto tuto
blokadu obtéka ze stran, coz utvori
charakteristicky limec (Soukup et
al., 2013).
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Stomodealni klin

Poslednim znamym typem vyvoje primarnich ust je stomodeélni klin (stomodeal wedge) (Obr. 2).
Stomodealni klin je typicky pro kostnaté ryby a byl popsan na daniu (Danio rerio) (Waterman and Kao,
1982). Podobny zptisob vzniku primarnich ust popsal jiz Edwards (Edwards, 1929) na kaprovi obecném

5 - (Cyprinus  carpio). Oblast
| g vyvoje Ust kostnatych ryb je na
anteriorni stran¢ stlacena mezi
mozek a velkou Zloutkovou
kouli (Obr. 18), obecné je ze
zacatku embryogeneze stlacené
celé prvosttevo takZe neni

patrnd zadna dutina (Obr. 18B)

> %7 T Dot e

Obr. 18. Parasagitalni fez hlavy embrya kapra obecného, hlava vlevo. A a B stejné star¢  (Edwards, 1929; Waterman and
embryo; A-patrna dutina hltanu na anteriornim konci jesté uzaviend; B-vice bocni fez .
nez u A, ze kterého je dobie patrné tésné spojeni embrya a Zloutku. Upraveno podle Kao, 1982). Absence dutiny

Edwards (1929). v ;s .
wards (1929) znesnadnuje sledovani vzniku

primarnich tst kostnatych ryb, coz velmi pravdépodobné souvisi s mnoZstvim informaci o vyvoji
primarnich tst kostnatych ryb potazmo paprskoploutvych, které jsou velmi omezené ve srovnani s vyvojem
ust skupin obratlovct diskutovanych v pfedchozich kapitolach. Stomodeélni klin bude popsén na déaniu a
kaprovi obecném, na jejichz ustech byl tento zplisob vyvoje zachycen.

Oblast budoucich primarnich ust je tvofena ektodermem a endodermem (Obr. 2), jejichz hranice je
ze zacatku embryonalniho vyvoje Spatné odlisitelna (Waterman and Kao, 1982). Postupnym oddélovanim
hlavy od Zloutku se oblast ektodermu prohlubuje (Obr. 19C), to mlize pfipominat vchlipovani stomodea
(Waterman and Kao, 1982). Ektoderm vypadajici jako klin bunék, ktery se posteriorné zuzuje, se tlaci proti
predni ¢asti budouciho hltanu (Edwards, 1929; Waterman and Kao, 1982). Oblast hltanu je tvofena masou
endodermalnich bunék bez pfitomnosti dutiny (Obr. 18B, 19A). V této fazi je obzvlasté t€zké odlisit, kam
az sahaji ektodermalni bunky a kde zac¢inaji buiiky endodermalni (Waterman and Kao, 1982). V této oblasti
se pozdg&ji a postupné za¢nou utvaret trhlinky (Obr. 2), které splynou a vytvori jednu horizontalni Stérbinu
(Obr. 18A, 19C) (Edwards, 1929; Waterman and Kao, 1982). Vznikla Gstni dutina je na anteriornim konci
jesté uzaviena prepazkou (Obr. 18A, 19D), a jejim protrZzenim se usta oteviou. Pfesny mechanismus
protrZeni neni popsan (Waterman and Kao, 1982). Edwards (Edwards, 1929) ptedpokladal otevieni ust

podobnym zptisobem jako je tvorba dutiny hltanu, tedy dorso-ventralnim oddélenim bun¢k.
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Obr. 19. Vyvoj primarnich ust dania (Danio rerio) ptes stomodealni klin, parasagitalni fez, hlava
vlevo. A-oblast budoucich primarnich ust je stlacena, ektoderm a entoderm jsou $patné od sebe
rozlisitelné; B-detailni zabér z transmisniho elektronového mikroskopu vyznaceného ramecku v A,
ektoderm vlevo (svétly) a entoderm vpravo (tmavy); C-vchlipovani ektodermu a tvorba podélné
Stérbiny (Sipka s hvézdickou) v oblasti pfedni €asti hltanu; D-vznikla ustni dutina je je$té uzaviena
piepazkou. brain=mozek; notochord=struna hibetni; heart=srdce; basal lamina=bazalni lamina; oral
cavity=ustni dutina. Upraveno podle Waterman and Kao (1982).

Vyvoj Ust pies stomodealni klin nepatrné pfipomina stomodealni invaginaci, kdy v tomto pfipadé¢
nema ektoderm prostor pro vchlipovani a tla¢i se proti endodermu ptedni Casti hltanu v podobé klinu
(Soukup et al., 2013). Predpoklada se, Ze tento zptisob vyvoje je typicky pro vSechny kostnaté ryby i pfesto,

ze data o embryonalnim vyvoji Gst zastupc ryb nejsou znama (Soukup et al., 2013).

Vyvoj primarnich Ust pohledem evoluce a embryogeneze

Podle dosud publikovanych praci miizeme rozlisit tfi zakladni zplisoby vyvoje primarnich ust (Soukup et
al., 2013). Tyto tfi typy vyvoje primarnich ust jsou rozebrany v piedchozich kapitolach. Nicméné otazkou
tedy je, ktery ze zptisobli vyvoje primarnich ust je ptivodni, jinak feceno, ktery zptisob vyvoje Ust by se dal
oznacit za plesiomorfni znak obratlovc.

Abychom mohli odpovédét na tuto otdzku, je potieba se podivat, jak jsou usta formovana u
pribuznych skupin obratlovci vramci strunatcli, jako jsou plasténci (Tunicata) a bezlebecni
(Cephalochordata). U obou skupin 1ze nalézt oblast, ze které vznikaji budouci primarni usta, definovanou
ektodermem a endodermem (Obr. 20) (Soukup et al., 2013). V piipadé kopinatce (bezlebecni), jak ukazala
nedavna prace, hraje dulezitou roli ve vyvoji ust mezodermalni vacek, ptes ktery se usta oteviraji (Kaji et

al., 2016). Usta kopinatce se vyvijeji a oteviraji na levé boéni strané hlavy (Obr. 20). Existuje nékolik
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hypotéz, pro¢ je vyvoj Gst posunut lateralné, ale Zadna nebyla potvrzena, jak ve své praci uvadi Kaji a spol.
(Kaji et al., 2016). Tento vyvoj ust kopinatce pies mezodermalni vacek je odlisny od vyvoje Gst ostatnich
druhotstych Zivocichtl, polostrunatcli a ostnokozct, obratlovct a plasténct. Tento vznik st by se mozna
dokonce dal povazovat za tieti zplisob vzniku ust v ramci skupiny druhoustych, jelikoz se 1isi od vzniku
ust, ktery sdili polostrunatci s ostnokozci nebo obratlovei s plasténci (Soukup and Kozmik, 2016). Vyvoj
primarnich ust v ramci skupiny strunatci je naopak podobny u plasténci a obratlovet (Soukup et al., 2013;
Soukup and Kozmik, 2016). Vyvoj primarnich ust plasténci je situovany na anteriorni dorsalni strang larvy
plasténce v blizkosti neuralni trubice (Obr. 20), se kterou jsou Usta piimo spojena neurohypofyzalni trubici
(Manni et al., 2005; Veeman et al., 2010) . Vznik ust plasténct je dobfe popsan na sumce trubickové (Ciona

intestinalis), jejiz  Gsta  vznikaji

w
2 |2 . . Cov X
- |8 invaginaci stomodea proti pfedni ¢asti
18 |P
Er Q ’ y .
2 | hltanu. Vchlipené stomodeum je
E L&)
_ § vyplnéno rosolovitym polysacharidem
@ g tunicinem a oddé¢leno od hltanu oralni
- [=]
3] =
2 8 membranou.  Postupné se  oralni
= 5]
£ membrana protrhne a utvofi se oralni
@ sifon, ze zaCatku plny rosolovitého
w ™ . , y - YL
5 % tunicinu, ktery se pozd€ji vstieba
Pan-chordat la 1 3 5 ; Vol T
an-chordate neurula ..%‘ £ (Manni et al, 2005). Vyvoj ust
plasténci je morfologicky podobny se
2
£ stomodealni invaginaci obratlovct
I Neural ectoderm o
W Non-neural ectoderm 2 (Soukup et al, 2013). Podobnost
_| Endoderm p L, o ..
B Notochord { O vyvoje ust plasténch a obratlovcl je
Obr. 20. Pozice primérnich Gst strunatc@. Schematické zndzornéni doloZena i molekularné na zaklad¢ gend
sagitalnich ezl anteriornich ¢asti (vlevo). Primarni usta jsou znacena ) o .
hvézdickou, Sipka znazoriiuje posun z ptvodni anteriorni dorsalni strany. pitx (Christiaen et al., 2005), které jsou

Nahote larva bezlebe¢nych (Cephalochordates), jejichz usta jsou posunuta
ventralné a na levou stranu zvitete. Usta plasténct (Urochordates) se nachazi
v ptivodni pozici a jsou pfimo spojena s neuralni trubici. Usta bezéelistnatct
(Anagnathans) a Celistnatcti (Gnathostomes) jsou vyvijejicim se mozkem

charakteristické pro oblast oralniho

ektodermu druhoustych (Christiaen et

posunuta na ventralni stranu hlavy. V pfipadé bezcéelistnatcti je pozice st al., 2007). Pozice Gst na dorsalni stran&
ovlivnéna stnim hornim a spodnim rtem. Upraveno podle Soukup et al. ’
(2013). anteriorni ¢asti téla (Obr. 20) muze byt

v ramci skupiny strunatcti pivodni (Christiaen et al., 2007), jelikoz oblast vyvoje primarnich ust se nachazi
anteriorn€ k centralni nervové soustaveé, coz je podloZzeno expresi genll pitx, a vyvoj primarnich Ust a
centralni nervové soustavy spolu pravdépodobné souvisi.  Postupné se vSak pozice ust posunula
diky vyvoji centralni nervové soustavy v piipad¢ obratlovci, v pfipad¢ kopinatce zlstava posunuti ust
neobjasnéno (Christiaen et al., 2007). Primarni usta strunatc jsou béhem embryogeneze uzce spjatd
s neuralni trubici, konkrétn€ jsou nejspis odvozena od piedni hranice neuralni trubice (Veeman et al., 2010).
Autofi se se snazili prokazat, Ze vyvoj primarnich ust strunatcti je odvozen od neurdlniho poru, jelikoz

primarni usta sumky jsou od neuralniho péru odvozena (Veeman et al., 2010). Nicméné, nic podobného
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nepozorovali na drapatce. Vyvoj primarnich ust drapatky sice neni pfimo spojen s neuralni trubici, ale vyvoj
primarnich Ust je i pfesto neuralni trubici ovlivnén. V pfipadé sumky jsou primarni Gsta od zacatku jejich
vyvoje spojena s neuralni trubici neurohypofyzalni dutinou (Veeman et al., 2010).

Z informaci o vyvoji primarnich ust plasténcii a obratlovct (pfedchozi kapitoly) 1ze odpoveédét na
otazku, ktery zplisob vyvoje primarnich ust je plivodnim typem v ramci skupiny obratlovct, jelikoz vyvoj
primarnich ust plasténct probiha pies stomodealni invaginaci stejn€ jako vyvoj st bazalnich obratlovci,
mihuli a sliznatek a vétSiny skupin obratlovcd. Pravdépodobné tedy miize byt piivodnim typem vyvoje
primarnich st stomodealni invaginace a stomodealni limec a stomodealni klin jsou odvozené typy (Soukup
et al., 2013), s tim mtiZze souviset morfologie embrya a vyvoj embrya, které budou popsany v nasledujicim
odstaveci.

Autoti se také zajimali, zda vyvoj primdrnich Ust je ovlivnény mnozstvim zloutku vajicka a

spojenim embrya se zloutkem (Obr. 21) (Soukup et al., 2013). Z jejich analyzy vyplyvaji nasledujici

informace (Soukup et al., 2013). Embrya, )
Savcl e -,
ktera jsou od Zloutku odd€lena Zloutkovou ptaci . Q%

[ . 1, plazi —
stopkou, formuji usta pies stomodealni .
sliznatky

invaginaci (Obr. 21). V pfipadé takto  paryby

oddélenych embryi mnozstvi Zloutku =
neovlivni vyvoj primarnich ust. Mezi ~ ™hule %
obratlovce, ktefi maji embrya pfipojend ke

zloutku stopkou, patfi paryby, sliznatky, ocasati o

ptaci, savci. Dalsi moznosti je, Ze zloutek je ~ obojZivelnici @ == Q

bahnici
pfimo soucasti embrya, konkrétné bunky

endodermu jsou plné zloutkovych granul. - -

Takto vyvijejici se embrya mohou stidle  kostnaté {

s ¥ (s s . . ryb
tvofit usta pres stomodedlni invaginaci, vey k_f
pokud se hlava béhem vyvoje oddali od

Sloutk lati pro mihul r. 21 Obr. 21.. Schématické znézpméni zavislosti vyvoje primarnich st
Zloutku, to plati pro ule (Ob ) (hvézdicka) na vztahu mezi embryem a Zloutkem. Nahofe embryo

(Soukup et al., 2013). Embrya oddélené od zloutku Zloutkovou stopkou, pod nim embrya s entodermem
bohatym na zloutkova granula, posledni tésné lezici embryo na zloutkové
s endodermem plnym zloutkovych granul, kouli. Upraveno podle Soukup et al. (2013).

ktera maji hlavu po celou dobu vyvoje na zloutku, musi fesit vznik tst jinak. Mohutna Zloutkova zatka
lezici tésné pod ektodermem totiz zabranuje invaginaci ektodermu, ktery si musi hledat jinou cestu dovnitt,
a tak se tvoii usta ptfes stomodealni klin (Obr. 21) (Soukup at al., 2013). Tato embrya jsou typicka pro
ocasaté obojzivelniky a bahniky. Poslednim ptikladem jsou embrya leZici tésn€ na Zloutku po celou dobu
vyvoje, jejich oblast budoucich st je stlacena velkou Zloutkovou kouli a vyvijejicim se mozkem. Ektoderm
a endoderm jsou v oblasti budoucich primarnich st od sebe Spatné€ odlisitelné, ale je patrné, ze zastoupeni
ektodermalnich buné€k se posteriornim smérem zmenSuje. Takto vznikaji Gsta ptes stomodealni klin (Obr.

21), charakteristicka pro kostnaté ryby (Soukup et al., 2013). Zbyva uz jen zaradit bazélni skupiny
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paprskoploutvych ryb chrupavéité, bichiry, kostliny a kaprouny, o jejichZ vyvoji ust se nic nevi. Jejich
embrya a obecné prubéh gastrulace je odlisny od kostnatych ryb (Cooper and Virta, 2007). Gastrulace je
proces, kdy vznikaji a rozlisuji se endoderm, mezoderm a ektoderm (Gilbert, 2014). Bichifi a chrupav¢iti
ryhuji vajicka a maji podobny zptsob gastrulace jako obojzivelnici (Cooper and Virta, 2007). Kostlini a
kaprouni ptedstavuji prechod v ryhovani a gastrulaci mezi bichiry a chrupav¢itymi a kostnatymi rybami
(Collazo et al., 1994; Cooper and Virta, 2007). Tyto skute¢nosti by minimalné mohly nasvédcovat, Ze vyvoj
primarnich ust téchto ryb bude odlisny u bichirt, chrupavcitych a kostlint, kaprounti, u kterych se o vyvoji

primarnich st nic nevi.
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Zaveér

V ptedchozich kapitolach byly shrnuty a rozebrany poznatky o vyvoji primarnich tst obratlovct. Posledni
kapitola navic rozebira vyvoj Ust ostatnich skupin strunatct, plasténci a bezlebecnych (kopinatec). Z vyse
uvedenych informaci vypliva, Ze vyvoj primarnich ust prodélal béhem evoluce zmény a také se prizptsobil
vyvoji embrya. Zcela odlisny vyvoj ust miiZeme pozorovat u kopinatce, a naopak podobny vyvoj ust sdili
plasténci s obratlovei (Soukup and Kozmik, 2016). Vyvoj primarnich st plasténct a obratlovci je situovan
anteriorn¢ k centralni nervové soustave (Christiaen et al., 2007) a pravdépodobné je odvozen od neuralni
trubice (Veeman et al., 2010).

Stomodealni invaginace je tedy typicka pro obratlovce s embryi oddélenymi od Zloutku zloutkovou
stopkou (Soukup et al., 2013), to je vétSina skupin obratlovcii. Primarni usta mihule a sliznatky jsou si ve
vyvoji velmi podobna, i kdyZ u sliznatky dochdzi k sekundarnimu uzavieni primarnich tst. Toto uzavieni
bych nepovazovala za kritické pro odlideni vyvoje ust sliznatek a mihuli. Usta mihule a sliznatky jsou
pomérne hluboka, coz se povazuje za znak starSich skupin obratlovcl, kdy s postupnym vyvojem
obratlovcl se u mladsich skupin zacala objevovat usta mél¢i (Liem, 2001). V pfipad€ vyvoje ust pies
stomodedlni invaginaci bych vyzdvihla primarni Gsta drapatky, kterd jsou v této praci nejdetailnéji
rozebrana. Na drapatce jsou dobfe popsany dalsi struktury napf. extrémni anteriorni doména (Dickinson
and Sive, 2007), ze které primarni usta vznikaji. Otazkou je, jestli je tato doména specialitou drapatky nebo
je typicka pro vSechny obratlovce, piipadné jen vice skupin tvoficich primarni Usta pfes stomodedlni
invaginaci. Dals$i velky pfinos drapatky spociva v ¢aste¢ném genovém zmapovani oblasti primarnich ust
(Dickinson and Sive, 2009; Jacox et al., 2014; Jacox et al., 2016; Tabler et al., 2014).

Stomodealni limec a klin povazuji za odvozené typy vyvoje, které vznikly jako odpovéd’ na
mechanickou piekazku v oblasti budoucich Gst. Myslim tim pfitomnost velké masy endodermu, ktera
vyplnuje budouci primarni Gsta ocasatych obojzivelnikli a bahniki, a stlaceni dutiny prvostieva u embryi
kostnatych ryb. Ektoderm si v téchto dvou pfipadech presto nasel cestu dovniti budoucich primarnich ust.
Je paradoxni, Ze u tak velké skupiny jako jsou kostnaté ryby se o vyvoji primarnich st vi tak malo. Obecné
je skupina paprskoploutvych ryb, kam kostnaté ryby patii, malo prostudovana z hlediska vyvoje primarnich
ust. Néco malo se vi o vyvoji tst bichirti (Diedhiou and Bartsch, 2009; Kralovic et al., 2010). Nicméné
vyvoj ust jesetert, kostlind a kaprounti Zadné novéjsi prace neuvadéji. Jedinym zdrojem informaci o Gstech
téchto ryb jsou starsi prace, které vyvoj ust okrajoveé popisuji (Allis, 1931; Allis, 1938).

Bichiii usta se podle nékterych autord (Diedhiou and Bartsch, 2009) vyviji pies stomodealni
perforace oralni membrany (Diedhiou and Bartsch, 2009; Kralovic et al., 2010). Vyvoj ust jesetera
(Acipenser sturio) probiha ptes vchlipovani stomodea, které s proti lezici pfedni ¢asti hltanu vytvati oralni
membranu (Allis, 1938). Vyvoj tst kaprount (dmia calva) popisuje Allis (Allis, 1931) jako stomodealni
vchlipovani a formovéani oralni membrany. VSe naznacuje, ze u ostatnich paprskoploutvych ryb dochazi

k invaginaci stomodea, ktera je typicka pro vétSinu skupin obratlovct, i kdyZz u bichird nevznika oralni
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membrana a usta se oteviraji horizontaln¢. Nové se ale ukazuje, Ze jeseter ma usta spiSe endodermalniho
pivodu (zatim nepublikovano) nez tvorena ektodermem i endodermem jako je typické pro vétSinu
primarnich ust. Velkou zajimavosti je, ze v anteriorni oblasti hlavy se u vSech téchto skupin vyskytuje tzv.
Lwpre-oral gut. Pred-ustni stievo (pre-oral gut) je struktura endodermalniho pivodu navazujici na piedni
¢ast hltanu, ktera béhem vyvoje embrya postupné vymizi (Allis, 1931). Pfitomnost ptfed-Gstniho stieva u
ostatnich paprskoploutvych ryb by mohla vysvétlit endodermalni usta jesetera. Této problematice mam
v planu se vénovat ve své diplomové praci.

Jeste bych se pozastavila nad ozna¢enim stomodeum, které, jak v uvodu uvadim, neni povazovano
za strukturu pfitomnou v kazdém vyvoji primarnich ust. Piesto vSechny tfi typy vyvoje primarnich ust
obratlovcl rozebranych v predchozich kapitolach nesou v nazvu pravé stomodeum. Stomodeum vznika
z vchlipeného ektodermu na ptfednim konci hlavy. Nicméné neni uz feceno, kam az tento vchlipeny
ektoderm ma zasahovat, proto aby se mohlo pouzit oznaceni stomodeum. A co kdyz vchlipeni brani né¢jaka
piekazka nachazejici se pod ektodermem v oblasti budoucich primarnich Gst viz endodermalni zatka
(Soukup et al., 2008) nebo je oblast primdrnich ust stlaCend (Waterman and Kao, 1982), ma se pak od
oznaceni stomodeum upustit. Neékteti autofi dokonce pouzivaji oznaceni stomodeum i u vyvoje primarnich
ust pfes stomodedlni limec (Takahama et al., 1988) nebo u vyvoje primarnich st pies stomodealni klin
(Waterman and Kao, 1982). Domnivam se, Ze u vSech pfipadii vyvoje primarnich tst vznika stomodeum
akorat v pfipadé stomodedlniho limce a stomodealniho klinu je modifikovano dle morfogeneze daného
embrya. Pak by ale bylo otdzkou, jestlize stomodeum vznika vzdy, protoze pokazdé nastava alespoii
nepatrné vchlipeni ektodermu nebo za stomodeum lze povaZovat ektoderm, ktery se né¢jakym zplisobem
vtlacil posteriorné do oblasti budoucich primarnich ust. Podobné zajimavé je oznaceni oralni membrana,
které muzeme najit i v pracich pojednavajicich o vyvoji ust pies stomodealni limec (Takahama et al., 1988)
anebo mizeme pozorovat podobnou prepazku v ptipadé vyvoje primarnich Gst pfes stommodealni klin
(Obr. 17A, 18D), i kdyz ji sami autofi oralni membranou nenazyvaji (Waterman and Kao, 1982). Oralni
membrana je prepazka tvoiend ektodermem a endodermem, ktera oddé€luje ustni dutinu od hltanu a jejim
protrZzenim se Usta propoji se zbytkem travici soustavy. Odd¢leni travici soustavy od vnéjsiho prostiedi je
vzdy tvofeno ektodermem a endodermem s tim rozdilem, Ze v nékterych piipadech se usta oteviraji spise
vertikalné (Dickinson and Sive, 2006; Poelmann et al., 1985; Waterman and Schoenwolf, 1980) a v jinych
ptipadech horizontalné (Soukup et al., 2008; Waterman and Kao, 1982). Timto jsem chtéla poukazat na ne
vzdy jistou terminologii a definici jednotlivych termind, které mohou zanaSet zmatek do vykladu

jednotlivych praci.
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