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Abstrakt

Abstrakt

Riizné typy adhesivnich organi nachazime u vétSiny skupin obratlovcl s primarné
vodnimi larvami. Jejich ulohou je obvykle umoznit larvé ptichyceni k substratu po vylihnuti
z vajicka pomoci mukoézniho sekretu a setrvani na bezpecném misté, dokud larva neni
schopna pfijimat potravu nebo aktivné plavat. Jejich morfologie se mezi jednotlivymi
skupinami casto zna¢n¢ 1i8i, avSak adhezivni bunky, jimiz jsou organy tvoteny, vykazuji fadu
spoleénych znakl. Mnozi autofi udéavaji, ze adhezivni organy alesponi nékterych skupin
mohou byt homologické. Uvahy na toto téma jsou komplikovany skuteénosti, ze cementové
organy bichira Polypterus senegalus a kaprouna Amia calva dle nékterych autorti vznikaji
z entodermu, zatimco srovnatelné struktury u vSech ostatnich skupin jsou ziejmé
ektodermalni. Nejvice prostudovanou adhesivni strukturou je cementova Zzlaza drapatky
Xenopus laevis. Na jejim piikladu byly popsany nékteré dulezité markery a interakce gent
vedouci k indukci zlazy. K zodpovézeni této otazky bude tedy nutné nejprve podobné
prostudovat vznik cementovych organt u jinych skupin. Vhodné bude pouziti jiz zndmych
markeril a srovnani genil, exprimovanych ve vznikajicich organech.

Tato prace shrnuje dosavadni poznatky o adhezivnich strukturach nizSich
obratlovci. V mé diplomové praci se chci podrobnéji vénovat morfogenezi cementovych
organt bichira a srovnani s dal§imi vhodnymi organismy.

Abstract

Various types of adhesive organs are present among almost all groups of these
vertebrates which have primarily aquatic larvae. Their function is usually to allow the larva to
attach itself to a substrate immediately after hatching using a mucous secretion, and remain in
a safe place until it is capable of feeding or active swimming. The morphology of these
structures shows conspicuous differences between some taxa, but adhesive cells, the main
mass of the organs, show many common features. Many authors claim that adhesive organs
can be homologous among at least some groups of vertebrates. Reflections on this topic are
complicated by the findings of some authors, suggesting that cement organs of the bichir
(Polypterus senegalus) and the bowfin (Amia calva) arise from endodermal layer, whilst
similar structures in other taxa are probably ectodermal in origin. The most examined
adhesive structure is the cement gland of Xenopus laevis. Some important markers and gene
interactions leading to the cement gland formation were first described on this model. Thus, in
order to resolve the question of homology, it will be necessary to identify the mechanisms of
the cement organ development in other taxa. Using the markers which were previously
described in Xenopus or comparing expression patterns in developing cement organs will be
suitable.

This bachelor thesis reviews the existing knowledge of adhesive structures in lower
vertebrates. In my next study I will focus on the morphogenesis of the cement organs in the
bichir Polypterus senegalus and their comparison with other taxa.

Kli¢ova slova: Polypterus senegalus, adhezivni organy, cementové Zlazy, larvy, obratlovci

Keywords: Polypterus senegalus, adhesive organ, cement gland, larvae, vertebrates



Uvod

1. Uvod

Riizné typy ptichytnych zlaz a organi jsou zndmy u primarné vodnich larev zastupct
téméf vSech hlavnich skupin niz8ich obratlovcl. Jako organy zajistujici adhezi ke vhodnému
povrchu tésn¢ po vylihnuti se plné vyvijeji jiz ve vajicku a relativné dlouhou dobu jsou
dominantni strukturou na hlavé larvy.

Jejich ptfitomnost u fady ve vodé se vyvijejicich larev vyvolava otazku, zda a jak
mohou byt tyto struktury homologické. Kromé znacnych morfologickych odliSnosti mezi
jednotlivymi skupinami je zodpovézeni této otazky komplikovano také skuteCnosti, Ze
zatimco u VvéEtSiny skupin adhezivni organy vznikaji zektodermu, u primitivnich
paprskoploutvych ryb je ptivod morfologicky velice podobnych struktur ziejmé entodermalni.
Proto tedy bude zajimavé se otdzce morfogeneze a tirovné piipadné homologie adhezivnich
organtl u larev niz§ich obratlovcl vénovat v dalsi praci.

Hlavnim cilem mé bakalafské prace je tedy shrnuti soucasnych poznatkt tykajicich se
vSech typil larvalnich adhezivnich a cementovych zlaz, které se vyskytuji u riznych skupin,
od kopinatce po obojzivelniky. Prvni ¢ast prace definuje typy adhezivnich organti popsanych
u jednotlivych skupin nizSich obratlovcli riznymi autory a okrajové se vénuje také
sekretorickym zlazdm kopinatce a adhezivnim papilam plasténct. DalsSi Cast prace se pak
podrobnéji vénuje morfologii, vyvoji a vyskytu organti v ramci dané skupiny. Pokud je to
mozné, jsou u jednotlivych organismi nastinény také ekologické aspekty vyvoje konkrétniho
typu adhezivnich struktur. V posledni casti prace se vénuji podrobnéjSimu rozboru
prostudovaného organismu, drapatky Xenopus laevis, a u bichira Polypterus senegalus,

kterému se chystdm vénovat v diplomové praci.
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2. Obecne charakteristiky prichytnych zlaz a organii

Jednou z nejnapadnéjsich struktur na hlavé mnoha ve vodé se vyvijejicich larev
niz§ich obratlovel byvaji rizné typy adhezivnich a cementovych 714z a organt. Prestoze byla
Casto studovana a srovnavana jejich morfologie v ramci vybranych skupin, malokteré prace se
vénuji $irSimu srovnani v rdmci nizSich obratloved a otazce jejich pripadné homologie a
pokud ano, pak jen zminkou v uvodu ¢i zavéru. Nasledujici ptehled shrnuje piedevsim
spole¢né znaky jednotlivych typi adhezivnich zldz u vSech hlavnich skupin, které témito
strukturami disponuji, tedy kopinatc (Acrania), plasténct (Tunicata) a nizSich obratlovci
(Anamnia).

Adhezivni zlazy a orgény jsou rtizné organizovana uskupeni specializovanych bunék
na hlave larvy, kterd slouzi k jeji adhezi k podkladu tésné po vylihnuti z vajicka. Tato funkce
je pro larvu zasadni z riznych divodd. Muze
zajiStovat setrvani na misté lihnuti, dokud
neni larva schopna pfijimat potravu a dokud
nespotiebuje  zdsoby Zloutkového vacku,
umoznit setrvani v 1épe okysli¢enych hornich
vrstvach  vodniho sloupce, nebo naopak

prichyceni k substratu na dn¢ pti skryvani se

pied predatorem (Britz et al., 2000). Podobné

struktury pak dle odéekavani Chybi u druhu se Obr. 1. Larvy Hyperopisus bebe

(Actinopterygii, Osteoglossiformes) visici
' o z rostliny v hnizd¢ pomoci sekretu
rodiCovské  pece, napfiklad u cichlid  yylugovaného cementovym organem.

inkubujicich vaji¢ka v tlamé (Arnold et al, FPrevzatoz Budgett (1901).

specializovanymi typy larvalniho vyvoje nebo

1968) nebo u zab s ptimym vyvojem (Nokhbatolfoghahai a Downie, 2005). Na druhou stranu
u jinych skupin ryb s rodi¢ovskou pé¢i mohou umoznit setrvani na misté vylihnuti.

Jak naznacuje vyuziti adhezivnich orgéni, jsou tyto struktury ¢isté larvalnim organem,
ktery se objevuje v Casné embryogenezi, a nejvice se rozvijeji tésné pred lihnutim, kdy jsou
pfipraveny zacit vyluCovat lepkavy sekret, jakmile se larva uvolni z vajecnych obali do
vodniho prostfedi (Altig a McDiarmid, 1999; Agassiz, 1878, podle Balfour a Parker, 1882;
Britz et al., 2000). Jak se larva vyviji, ztraci tyto Zlazy na vyznamu a mizi obvykle brzy poté,
co ziska schopnost samostatného pohybu a pfijmu potravy (Britz et al., 2000). Dospéli jedinci

nenesou zadné stopy pfitomnosti difv€jSich napadnych organd. Jednou z vyjimek by mohl byt
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jeseter, u néhoz von Kupfer (1893; podle Eyclesheymer a Wilson, 1908) udava, ze
Z nefunk¢énich cementovych orgédnii vznikaji hmatové vousy.

U riiznych skupin obratlovcl se pro tento typ struktur vzila riiznd oznaceni. U
kopinatce Branchiostoma lanceolatum mluvi Stach (2000) o rostralni sekretorické zlaze
(rostral secretory gland), zatimco trojice adhezivnich zlaz u larev plastenct je ve vétSing€ praci
oznacena jako adhezivni papily (adhesive papillae). Specializované organy na spodni strané
hlavy larev dvojdysnych (Lepidosiren, Protopterus) nazyva Kerr (1900) i Budgett (1901) ve
sveé praci cementovymi organy (cement organ).

Raznorodost oznaceni a jejich historicky vyvoj je vhodné ilustrovat na piikladu
adhezivnich struktur obojzivelnikii. Nékolik starSich nazvi nalezneme naptiklad u Sive a
Bradley (1996), vénujicich se larvam zab, ktefi kromé ,,cement gland“ a ,,adhesive organ‘
jmenuji pfedev8im oznaceni ,,the sucker* (jinde také ,,ventral sucker* ¢i ,,sucking disc®),
Znacna cast autoru (vCetné Sive a Bradley, 1996) dnes upfednostiiuje oznaceni cementova
zlaza (cement gland), pfipadné adhezivni orgdn (adhesive organ; Pennati et al., 2000). Ve své
praci se budu drzet prvniho jmenovaného terminu, pouzivaného ve vét§in€ praci vénujicich se
detailné struktufe a morfogenezi cementové Zlazy drapatky Xenopus laevis. Na tomto misté je
tfeba zminit také dalsi zlazu, vyskytujici se na hlavé v obdobi tésné pied lihnutim, nazyvanou
anglicky ,,hatching gland“. Ta slouzi k rozruseni vajecnych obalti béhem lihnuti a nejedna se
tedy o adhezivni strukturu (Drysdale a Elinson, 1993).

U ocasatych obojzivelnikii nastdva podobna situace. U téchto zivocCichli se Zlazy,
produkujici lepkavy sekret, nachazi na koncich paru tyCinkovitych vybézki, které se vyvijeji
na lateralni stran¢ hlavy pfed dokoncenim vyvoje koncetin (Crawford a Wake, 1998). Fox
(1985) uvadi ve vyctu diive pouzivanych termint napiiklad ,,balancing sticks®, ,stalked
suckers® a fadu nazvt Vv dalSich jazycich, jako némecké ,,Haftorgane® nebo ,,Rusconische
Hékchen®, francouzské ,,crochets d’adherence®, ¢i dokonce japonské ,,Heikoshijijo*“. Nazev
Rusconiho hacky (Rusconische Hékchen, crochets de Rusconi) vychazi ze skute¢nosti, ze
jednim z prvnich, ktefi si téchto struktur blize vS§imli, byl pravé Rusconi na pocatku 19.
stoleti. V Ceské literatufe toto oznaeni pouziva napiiklad Zwach (1990). Tento a z ngj
odvozené terminy vSak opét dokumentuji chybnou ptedstavu, Ze principem ptichyceni je spise
zahdknuti nez adheze pomoci mukoézniho sekretu. Proto se v soucasnosti ujal anglicky termin
balancer, ktery vystihuje dalsi diileZitou funkci téchto organt, kterou je stabilizace hlavy ve

vyvysené poloze pied dokoncenim vyvoje prednich koncetin (Duellman a Trueb, 1986).
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U paprskoploutvych ryb je situace komplikovand vzhledem ke skutecnosti, Ze se pro
adhezivni struktury nevzil jednotny nazev, a to ani v ramci skupiny Teleostei. Rtzni autofi tak
pouzivaji terminy adhezivni organ (adhesive organ; Eyclesheymer a Wilson, 1908), ptichytny
organ (attachment organ; Britz et al., 2000), cementovy organ (cement organ; Kerr, 1907),
pripadné cementova zldza (cement gland; Groppelli et al., 2003). Tyto terminy lze tedy
povazovat za rovnocenné, a tak také budou v dalSim textu pouzivany.

Pfinejmensim stejnou rozmanitost jako nazvy vykazuji i samotné adhezivni struktury,
tedy alespon pokud jde o lokalizaci a vnéjsi morfologii. Rostralni sekretorickd z1aza kopinatce
je pouze drobnad eliptickd vyvySenina V blizkosti ust larvy, tvofena zesilenou vrstvou
epidermis (Stach, 2000). Uz u plasténct ale nachazime ztetelné adhezivni organy tvorené
tfemi papilami vyrazné vy¢nivajicimi nad povrch (Sotgia et al., 1998). U dvojdySnych pak
vznik4 napadny organ, tvofeny masivnim valem obklopujicim vlastni sekretorické buiniky na
spodni stran¢ hlavy (Kerr, 1900). Podobné Ize popsat a lokalizovat také cementové zlazy zab,
které jsou bud’ parové (Nokhbatolfoghahai a Downie, 2005), nebo splyvaji v jeden medidlné
uloZeny organ, liSici se tvarem u jednotlivych Celedi. Zvlastni pozici mezi adhezivnimi organy
morfologii vybocuji z obecnych charakteristik adhezivnich zlaz. Zda se, Ze jejich tloha je
predevsim stabiliza¢ni a adheze pomoci sekretorickych bunék je tedy jen jednou z hlavnich
funkci organu. Balancery se vyviji po obou stranach hlavy za o¢ima a k sekreci muko6zniho
sekretu dochdzi na jejich kyjovitych zakoncenich (Crawford a Wake, 1998).

Ani u paprskoploutvych ryb nenalezneme jediny typ organti. Zatimco adhezivni
organy nékterych bazalnich skupin, naptiklad bichirt (Polypteriformes), vznikaji jako dva
vyrazné kulovité tGtvary nad usty (Kerr, 1907), u kostnatych ryb (Teleostei) mohou byt tyto
utvary zmnozeny a rozmistény na dorzalni stran¢ hlavy (Cichlidae; Groppelli et al., 2003),
piipadné mohou tpln¢ chybét a jejich tllohu pak plni ¢ast vlastni hlavové epidermis vybavena
adhezivnimi buiikkami, volné rozptylenymi v urcité oblasti namisto koncentrace do zietelné
definovanych organti (Gymnotiformes; Britz et al., 2000).

Jesté zajimavejsi nez rozdily v morfologii a lokalizaci adhezivnich orgénil a 714z se
vSak jevi otdzka jejich embryondlniho pivodu. Zdd se, ze u nékterych bazélnich
paprskoploutvych, pfinejmensim u bichiri a kaprount, totiz cementové organy vznikaji jako
vychlipeniny pfedni ¢4sti entodermu, které se posléze oddéli a oteviou do vnéjSiho prostredi
(Kerr, 1907; Eyclesheymer a Wilson, 1908). Piivodem cementovych organti jsou tedy tyto

organismy jedinecné v ramci celych strunatcl, nebot’ podle veskeré dostupné literatury, jak
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bude ilustrovano v dalsi ¢asti prace, vznikaji odpovidajici struktury od kopinatcii po kostnaté

ryby a obojzivelniky z ektodermu.

Obr. 2. Larva bichira (Polypterus senegalus), stadium 32. Sipka vyznaéuje pozici
cementovych organd, vznikajicich jako vychlipeniny entodermu. Upraveno z Kerr (1907).

Nez se dostanu k dal$i kapitole, vénujici se podrobnému popisu a charakteristice
konkrétnich typti adhezivnich zlaz a organt u jednotlivych skupin, je nutné uvést zakladni
vlastnosti bunék, jimiz jsou tyto orgdny tvofeny a které zajist'uji jejich funkci.

Adheze k substratu je dosazeno produkci mukoézniho sekretu (Groppelli et al., 2003)
ze sekretujicich bun€k adhezivniho organu. Pfes zna¢né morfologické odliSnosti adhezivnich
struktur u jednotlivych skupin se zda, ze tyto bunky vykazuji zna¢nou podobnost. Vysoké
sekretorické aktivité je podiizena diferenciace bunécnych organel se zasadni ulohou drsné¢ho
endoplasmatického retikula, které vypliuje znacnou ¢ast objemu buiiky a zatlacuje jadro k jeji
bazalni C¢asti. Produkty syntézy se hromadi v sekretorickych vaccich lokalizovanych pii
apikalni membrané bunék (Picard, 1976; podle van Evercooren a Picard, 1978; Bennemann a
Pietzsch-Rohrschneider, 1978).

Podstatnou ¢ast bunék cementovych zlaz n¢kdy tvofi také nesekretorické epitelidlni
buniky odvozené z epidermis (Britz et al., 2000). Ty zajist'uji distribuci adhezivniho sekretu na
povrchu orgéanu a zvétSeni povrchu pro zlepSeni ptilnavych schopnosti a jsou k tomuto ucelu
Casto vybaveny ciliemi (Pennati et al., 2000), riznymi druhy vybézkl a napadné zvrasnénym
povrchem (Britz et al., 2000).

Kromé vlastni adhezivni funkce organt je Casto zduraziiovdna také funkce smyslova,
ktera umoznuje larveé rozpoznat, kdy dosédhla vhodného substratu, a ptestat se tedy pohybovat.
U mnoha obratlovcl, naptiklad zab (Roberts a Blight, 1975), ocasatych obojZivelniki
(Crawford a Wake, 1998) a nékterych skupin paprskoploutvych ryb (Groppelli et al, 2003),
byla prokazana inervace vétvi patého hlavového nervu (n. trigeminus). Podobné jsou
inervovany také adhezivni papily plasténct (Sotgia et al., 1998).

Jak naznacil tento piehled, adhezivni Zldzy a organy nalezneme u vétSiny hlavnich

skupin strunatct, jejichz larvy se vyvijeji ve vodé. Vyjimkou jsou pouze paryby, kruhousti a
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cervoii. V této kapitole jsem shrnul zékladni charakteristiky téchto larvalnich struktur. Je
ziejmé, ze pres mnohdy znacné morfologické odlisnosti vykazuji jednotlivé typy adhezivnich
organu piitomnost mnoha spole¢nych znaktl. Pfesto je otazka jejich homologizace studovana
ziidka a jednotlivi autofi dochdzi k casto odliSnym zavérim. Situace je komplikovéana
skuteCnosti, zZe, jak jsem naznacil vyse, u nékterych paprskoploutvych ryb mohou cementové
organy ziejmé vznikat z entodermu.

Pro budouci detailngjsi studium cementovych organt bichira Polypterus senegalus a
nakonec 1 jakékoli zamysleni se nad otdzkou homologizace larvalnich adhezivnich struktur

nizsich obratlovcll je nutné tyto organy poznat blize. Jejich detailni morfologii, ultrastrukture,

funkci a morfogenezi se tedy vénuji nasledujici dvé kapitoly.
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3. Typy ptichytnych zl4z a organti

Nasledujici kapitola shrnuje dostupné informace o jednotlivych typech adhezivnich
struktur nizs§ich obratlovct. Pro uplnost je ovSem nutné neopomenout ani podobné struktury,
které nalezneme u niz$ich strunatcd, tedy kopinatcti (Acrania) a plasténcia (Tunicata). Tém se
vénuji v prvni podkapitole. V nasledujicich dvou podkapitolach pak pojednavam o
adhezivnich organech samotnych nizsich obratlovct (Anamnia), pod které spadaji dvé tfidy,
Sarcopterygii a Actinopterygii. V kazdé podkapitole je shrnut vyskyt organi v ramci dané
skupiny, dale pak morfologie, histologie, funkce orgdnu a zdkladni informace o jeho

morfogenezi, pokud neni probirana podrobnéji ve tteti kapitole.

3.1 Adhezivni organy niZSich strunatcti

Adhezivni organy nachdzime kromé obratlovcl také u nizSich strunatct, a to jak u
kopinatcti, tak u plaSténct, konkrétné u sumek (Sotgia et al., 1998). Stejn¢ jako u nize
popisovanych skupin, také u kopinatce se jedna o ptechodny larvalni orgén, ktery s vyvojem
larvy zanika (Stach, 2000). Sumkam naopak slouZi jako organ k ptichyceni pii metamorfoze a
dospély jedinec jiz ziistava prisedly trvale.

Stach (2000) ve své praci podrobné popisuje adhezivni zlazu u ranych larev kopinatce
Branchiostoma lanceolatum, kterou nazyva rostralni sekretorickd zlaza (rostral secretory
gland). Podobné struktury byly popsany téz u ostatnich druhd rodu, u nichz jsou k dispozici
larvalni stadia. Tyto zlazy jsou tvoteny eliptickym, téméf kruhovitym zesilenim ektodermu na
pravé ventralni strané piedni Casti larvy, majicim Sifku zhruba 25um, s monociliatnimi
bunikami podobnymi bunkdm ostatni epidermis, avSak vice protazenymi. Bunky lezi na vrstvé
extracelularni matrix a jsou napadné polarizované, s velkymi, bazdlné ulozenymi jadry
s jadérkem a mitochondriemi. Cytoplasma je vyplné€na rozsahlymi cisternami drsného
endoplasmatického retikula (rER), stejn€ jako u Casti hloubéji lezZicich myothelidlnich bun¢k
rostralnitho coelomu. Golgiho komplex je uloZen apikalné. Bic¢ik je lemovan nizkym
limeckem. V celém objemu cytoplazmy je moZno hojné nalézt vacky s granularnim obsahem,
které jsou ziejmée sekretovany apokrinné. Podobné vacky se vyskytuji také u vySe zminénych
myothelidlnich bun¢k.

Ztetelna polarizace bun€k naznacuje sekretorickou funkci celé struktury, z pfitomnosti
vacki v celém objemu cytoplasmy navic Stach usuzuje na transport va€kli z myothelidlnich

bunék coelomu pies bazalni membranu bunck vlastni rostralni Zldzy. Vyznam organu u larvy
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kopinatce vSak dosud zlstava nezndmy, nebot’ se zd4, ze larvy travi vétsinu Zivota planktonné
(Stokes, 1997; podle Stach, 2000) a adhezivni funkce, kterou navrhuje naptiklad van Wijhe
(1926; podle Stach, 2000), je tedy nepravdépodobna. Webb (1969) uvazuje o ucasti zlazy na
zachytavani potravy.

Van Wijhe kromé vySe popsané zlazy popisuje podobnou strukturu na levé strané a
pridava k nim jesté neparovou tieti zlazu, odpovidajici oralni papile zmifované ve Stachové
praci. Trojici zlaz pak homologizuje s adhezivnimi papilami sumek. Frankenberger (1927,
podle Stach, 2000) dokonce uvazuje o homologii s cementovymi organy dvojdySnych a zab.
Podle Stacha vSak pro toto tvrzeni chybi dikazy, levou zlazu u B. lanceolatum nenachazi a
poukazuje na strukturalni odliSnost oralni papily.

Na rozdil od

kopinatci  je  Uloha /;a \

adhezivnich zlaz u

- . |15 |
sumek (Ascidia, e H

trubice

nervové ganglion

gstni sifon  \ kloakalni otvor

atrialni sifon
Tunicata) zcela ziejma. YN
Ektodermalni struktury
nazyvané adhezivni
papily (adhesive

papillae) se nachazi na
Obr. 3. Pribeh metamorfézy u sumky. Pfisednuti k substratu je

zajisténo trojici adhezivnich papil na piedni strané larvy.
ventralné od tstniho  Pfevzato z Rocek (2002).

anteriorni ¢asti larvy

otvoru a umoznuji adhezi k povrchu, na kterém dojde k preméné v trvale ptisedlého dospélce.
Zlazy byvaji rozmistény do tvaru trojuhelniku, aviak jejich podet se u riznych druhd lisi
(Sotgia et al., 1998). U larev Ciona intestinalis (Katz, 1983) a Phallusia mamillata (Sotgia et
al., 1998) jsou papily tfi, dv¢ lezici dorzaln¢ a jedna ventralné.

Zlazy sumky druhu Phallusia mamillata sestavaji ze dvou typti bunék (Sotgia et al.,
1998). Prvni, periferni, vykazuji sekretorickou aktivitu a jsou vyplnény rozvinutym rER.
Plynule navazuji na okolni ektodermalni buiiky, avSak odliSuji se svym protdhlym tvarem
s apikalnimi ¢astmi tvoficimi vyvySeninu nad ostatnim povrchem larvy. Uprostied papily se
nachéazeji jeSté protahlej$i centrdlni bunky s povrchem zvétSenym hojnymi vybézky
cytoplasmy (microvilli), jez jsou zfejmé primarnimi senzorickymi neurony zajistujicimi
smyslovou funkci. Po vétSinu Zivota larvy ziistdva cela struktura zakryta tunikou a postrada
tedy adhezivni funkci. S pokracujicim vyvojem vSak zacinaji periferni buiky sekretovat

adhezivni tekutinu, ktera se hromadi pod tunikou a je uvolnéna jejim rozrusenim na pocatku
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metamorfozy, coz se mize dit opet za prispéni nékterych slozek vyluc¢ovaného sekretu (Sotgia
et al., 1998).

Zajimava je téz senzoricka funkce adhezivnich papil, kterd zfejm¢ umoziuje larvam
zvolit spravny povrch na zakladé hmatovych a chemickych podnétti (Burighel a Cloney,
1997; podle Sotgia et al.; 1998). To mize byt pro zivoc€icha, jehoz dospéli jedinci jsou trvale
prisedli, zcela zasadni. Senzorické centralni buiiky papil jsou inervovany vétvemi papilarniho
nervu, ktery se podle Sotgia et al. (1998) nejspiSe podili na regulaci sekrece, umoziujici
adhezi po vybrani vhodného substratu. Dle celkové struktury a morfogeneze organu
homologizuji riizni autofi adhezivni papily s adhezivnimi orgdny nekterych obratlovet (de

Bernardi a Fascio, 1994; dle Sive a Bradley, 1996).

3.2 Adhezivni organy tfidy Sarcopterygii

Ttida Sarcopterygii nalezi do nadtiidy kostnatych ryb (Osteichthyes) a zahrnuje
podtiidy Coelacanthimorpha (lalokoploutvi), Dipnoi (dvojdySni) a Tetrapoda (Ctyinozci).
(Tree of Life Web Project, 1995). U latimérie, tedy zastupce prvni zmifiované skupiny, rodi
samice zivd mlad’ata. DvojdysSni a ¢ast Ctyfnozct vSak kladou vajicka do vody, ve které se
lihnou larvy cCasto vybavené cementovymi organy nebo jinymi strukturami s podobnou
funkci. V dal$i casti se tedy budeme zabyvat cementovymi organy dvojdySnych a zab a

takzvanymi balancery (balancers) ocasatych obojzivelnikd.

3.2.1 Cementové organy dvojdySnych

Vyvoj cementovych organii u larev je pomérné¢ podrobné popsan na africkych i
americkych bahnicich. Prvni skupina zahrnuje jediného zastupce, bahnika amerického
(Lepidosiren paradoxa), ve druhé najdeme c¢tyfi druhy rodu Protopterus, pficemz Budgett
(1901) se vénuje vyvoji larev bahnika zapadoafrického (Protopterus annectens). Oba druhy
buduji v dobé rozmnozovani jakasi hnizda v podobé dér ve dné (Lepidosiren paradoxa) nebo
v zemi v blizkosti vody (Polypterus annectens), do kterych kladou vaji¢ka a v nichz se vyviji
larvy. Vylihlym larvdm pomahaji cementové organy setrvat v hornich ¢astech hnizda a
neklesnout ke dnu do zbytki rostlinného materidlu, kde by jim hrozilo uduSeni (Budgett,
1901).

Orgény bahnika podle Kerra (1900) zcela odpovidaji cementovym Zzlazam Zzabich

pulct, jak svou funkcei, tak svym vyvojem a morfologii (uvadi shodnou srpkovitou podobu
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zlazy u bahnika Lepidosiren paradoxa a ropuchy Bufo bufo). Vyviji se u embrya brzy po
uzavienim neuralni trubice. Po vylihnuti se nadale zvétSuji a produkuji adhezivni sekret,
dokud se larvy neza¢nou aktivné pohybovat. Po opusténi hnizda vSak rychle degeneruji (Kerr,
1900; Budgett, 1901).

Obr. 4. Larva Lepidosiren paradoxa. Sipka vyznaéuje pozici cementového organu. Podle Kerr,
pievzato z Goodrich (1909).

Vyvijejici se organ ma, jak bylo zminéno vySe, srpkovity tvar s cipy smétujicimi
kranidlné a nachazi se pomérné daleko za tusty na spodni stran¢ hlavy. S pokracujicim
vyvojem larvy se v oblasti orgdnu tvofi napadny val, na jehoz vrcholu se otevira vlastni
cement produkujici zlabek. Zadné z citovanych praci se viak detailné nezabyva morfogenezi
organu. Dle obéma autory casto zminované homologie s cementovymi zlazami zab lze
usuzovat na jejich shodny ektodermalni piivod, avsak vhodné histologické fezy pro dolozeni

tohoto predpokladu ani jedna z praci neobsahuje.

3.2.2 ,,Balancery* ocasatych obojzivelnika

Zvlastni tyCinkovité struktury, nachdzejici se po strandch hlavy larev nékterych
ocasatych obojzivelniki, jsou pomérné dobie prostudovanym typem adhezivnich organt. Na
jejich morfologii zaujme piedevSim znacnd odliSnost od ostatnich adhezivnich larvalnich
organl. Parové balancery vyrustaji z ektodermu v oblasti vyvijejiciho se mandibularniho
oblouku posteroventralné od oka jako ty€inkovité vybézky pokryté kuboidalnim epitelem,

jejichz osu tvofi vrstva kolagennich vldken, kterd mulze slouzit jako vazivova kostra
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poskytujici organu oporu (Crawford a Wake, 1998). Na kyjovité rozsitenych koncich se

nachazi vlastni adhezivni zlaza (Duellman a Trueb, 1986; Brunelli et al., 2006).

W“"“'P;
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Obr. 5. Larva
Pleurodeles waltl ve
stadiu 35. Sipky
oznacuji vyvinuté
balancery. Upraveno
podle Shi a Boucaut
(1995).

Napfti¢ vSemi skupinami ocasatych obojzivelnikli, u nichz se vyskytuji, vykazuji

balancery zna¢nou uniformitu (Crawford a Wake, 1998). Jejich povrch je tvofen dvou az

tiivrstevnou epidermis. Bunky vnéjs$i vrstvy maji velkd nepravidelnd jadra s napadnymi

jadérky, rozvinutym rER a Golgiho komplexem, z jehoZ cisteren se uvoliuji sekretorické

vacky. Kromé téchto vackl, naplnénych ziejmé glykoproteiny, se v cytoplazmé nachazi také

tukova a zloutkova téliska. Povrch bunck je napadné zvrasnény, misty opatien microvilli

(Fox, 1985) nebo sekretorickymi vybézky
(secretory cones) V centralni casti bunck
(Brunelli et al.,, 2006), a pokryty mukdzni
vrstvou, produkovanou exocytéozou obsahu
sekretorickych vackua. Cilie se objevuji pouze
v ¢asnych stadiich, na vyvinutych balancerech
se jiZz nevyskytuji. Ve spodni vrstvé bunék se
sekretorick¢é vacky netvoii, avSak rER a
Golgiho komplex jsou 1 zde néapadné
rozvinuté (Brunelli et al., 2006). Epidermis na
jinych castech téla larvy se liSi pravé méné
rozvinutym rER v bunikach a také mensi

mirou inervace (Fox, 1985).

Obr. 6. Koncova ¢ast balanceru Triturus

italicus. Napadné jsou pocetné
sekretorické vybézky. Upraveno podle
Brunelli et al. (2006).

Ruzni autofi se vénuji také inervaci balancert v souvislosti s jejich ptedpokladanou

senzorickou funkci (Crawford a Wake, 1998). Fox (1985) popisuje extenzivni inervaci

epidermis balanceru vétvi trigeminalniho nervu (ramus mandibularis nervi trigemini).

Nemyelinizované neurity prochazi bazdlni vrstvou a pravdépodobné zprostfedkovavaji

mechanoreceptivni funkci orgénu, kterd by mohla zajistovat tzv. ,stopping response®
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popsanou u Xenopus laevis (viz nize). Mnozi autofi vSak uvazuji téZ o chemoreceptivni tloze
balancert (Crawford a Wake, 1998; Brunelli et al., 2006).

Jak bylo naznaceno vyse, balancery jsou struktury zastavajici vice funkci. Vyvijeji se
soucCasn¢ se zaklady vnéjSich zaber (Shi a Boucaut 1995) a ptetrvavaji obvykle do vyvinuti
prednich koncetin (Crawford a Wake, 1998). Poté jsou bud’ resorbovany (Brunelli et al.,
2006), nebo se ulomi, at’ uz vlivem vn¢j$iho prostiedi, nebo autotomii, konstrikei bazalni ¢asti
(Crawford a Wake, 1998). Larvam slouzi pfedevS§im jako opora pied vyvinutim koncetin.
Zajistuji stabilizaci hlavy ve vyvySené poloze a brani tak zaneseni Zaber substratem
(Duellman a Trueb, 1986). Brunelli et al. (2007) vSak zdiraziuje adhezi k substratu jako
hlavni funkci organu. Vorobyeva (nepublikovano, podle Crawford a Wake, 1998) uvadi, Ze
larvy Salamandrella keyerlingii jsou schopny adheze ze spodni strany vodni hladiny béhem
pfijimani potravy.

Balancery se vyskytuji u zhruba poloviny druht z ¢eledi Hynobiidae, Salamandridae,
Ambystomatidae (Duellman a Trueb, 1986), konkrétné u téch, které se rozmnozuji v tlnich,
tedy ve stojaté¢ vodé. Tyto druhy se téz vyznacuji dlouhymi vnéjSimi Zabrami, pomalejSim
vyvojem koncetin a také vétSim poctem menSich vajicek. Larvy se tedy lihnou méné vyvinuté
a musi zacit dfive pfijimat potravu, pficemz potiebnou oporu jim v té dobé poskytuji prave
balancery. Podle Crawford a Wake (1998) se tedy balancery vyskytuji u téch druha, jejichz
larvy zacnou pfijimat potravu pred vyvinutim piednich koncetin. Naopak druhy tekoucich vod
jsou opatifeny znaénymi zadsobami zloutku a lihnou se tedy s jiz vyvinutymi koncetinami.
Crawford a Wake (1998) se vénuji také fylogenetické distribuci balancert a dochéazi k zavéru,
ze se balancery u ocasatych obojzivelnikli vyvinuly pouze jednou a poté doslo nékolikrat
k jejich druhotné ztraté. Jelikoz chybi u bazalni ¢eledi Sirenidae, piestoze patii mezi typické
skupiny mnozici se ve stojatych vodach, vznikly ziejmé az po jejim oddéleni, tedy u
spole¢ného piedka vSech pokrocilejsich celedi.

Homologie s ostatnimi adhezivnimi organy je, i vzhledem k malé morfologické
podobnosti, stale nejasna. Zatimco Noble (1931; podle Crawford a Wake, 1998) balancery
homologizuje s cementovymi Zlazami zab na zakladé inervace, Crawford a Wake (1998)
soudi, Ze struktury homologické nejsou, jelikoZ prvni se zakladaji v ektodermu asociovaném
s mandibularnim obloukem, zatimco druhé v ektodermu hyoidniho oblouku (Lieberkind,
1937; podle Crawford a Wake, 1998), a Ze balancery jsou tedy evolu¢ni novinkou ocasatych
obojzivelnikli. Sauka-Spengler et al. (2002) sice ukazuje, Ze vyvoj jak balancerd, tak

cementovych 714z je fizen mj. expresi genu Otx5, avSak upozoriuji, Ze v obou organech mohl
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byt rekrutovan nezdvisle a zaroven muize byt zodpovédny za atrakci axonil trigeminalniho

nervu a tedy zdanlivy ndznak homologie.

3.2.3 Cementové Zlazy zab

Adhezivni organy zabich pulct, zvané obvykle cementové zlazy, jsou zfejmé nejlépe
znamou strukturou tohoto typu, a to predevsim diky studiu genové regulace jejich vyvoje na
drapatce Xenopus laevis. Nasledujici podkapitola shrnuje dosavadni poznatky o cementovych
organech zab obecné. Jejich morfogenezi u drapatky se budu detailn¢ vénovat v samostatné
kapitole v dalsi ¢asti prace.

Cementova zlaza se zakldda nejprve jako tmavé pigmentovany prouzek (Sive a
Bradley, 1996) v ektodermu asociovaném s hyoidnim obloukem (Lieberkind, 1937; podle
Crawford a Wake, 1998), ve stejném stadiu, kdy vznika ocasni pupen (Duellman a Trueb,
1986). Kompletné vyvinuty organ se pak nachazi na ventrilni strané¢ hlavy posteriorné
k Gstim a vytvaii atvary tvarové do zna¢né miry typické pro jednotlivé celedi zab
(Nokhbatolfoghahai a Downie, 2005). Zatimco u drapatky Xenopus laevis je zlaza tvofena
jedinym kuZzelovitym vybézkem bez jakékoli invaginace, u pokrocilejSich skupin zlazy sice
vznikaji jako jediny medialn¢ ulozeny tutvar, ale béhem dalSitho vyvoje, zhruba v dobé
uzavieni operkula, se rozd€luji na dvé ¢asti (Duellman a Trueb, 1986). V takovém piipadé se
organ zakladd obvykle jako zlabek ve tvaru pismene V, sméfujici Spickou kaudalnég,
obklopeny napadnym valem. Pozd¢ji se mize zlabek rozdélit na dva podkovovité utvary
V predni ¢asti, pripadné jesté vice redukovat.

Obr. 7. Priklad fazi
vyvoje cementove zlazy.

B
e —~ Obréazky al a bl
@ @ zobrazuji fezy rovinami a
" a b. m, usta; X, okrajové
buiiky; y, sekretorické
a1 buiiky; z, bazalni buiky.

Y e A Pievzato z .
E}’é&g f . b~ A Nokhbatolfoghahai a
e Downie (2005).

Jednotlivé typy cementovych zlaz popisuje ve své praci podrobné Nokhbatolfoghahai

a Downie (2005) a rozliSuje 5 rznych smérl vyvoje. Typ A, vznikajici jako Zlabek ve tvaru
pismene V a pozdéji se rozd€lujici na dvé podkovovité vyvyseniny, nalezneme napiiklad u

rodu Rana. Typ B, naptiklad u ropuchy obecné, si udrzuje piivodni tvar po celou dobu vyvoje.
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Typ C se pomérné brzy rozdéluje na dvé casti, které vytvori kruhovité vyvySeniny
s naznakem invaginace (Physalaemus pustulosus). Typ D, popsany u Leptodactylus validus,
se zptvodniho tvaru ponékud zaobluje a zanikd jako centrdln¢ uloZzend jednoducha
vyvySenina. A nakonec typ E, znamy u Xenopus laevis, vznika jako jedina elipticka zlaza,
meénici se posléze v medialn¢ ulozeny kuzel.

Pravé u drapatky je struktura cementové zlazy prostudovana nejlépe (Pennati et al.,
2000). Vlastni sekretorické bunky jsou vyrazné prodlouzené, z vétsi ¢asti pokryté vrstvou
epidermis. Nezakryté zlstavaji pouze nejsvrchnéjsi casti bunek. Kubické bunky pokryvajici
lateralni casti zlazy se nazyvaji okrajové bunky (bordering cells). Oba typy bunck jsou
distribuovany dosti odlisné u jednotlivych typa zlaz. U zaby sardinské (Discoglossus sardus)
dle Pennati et al. (2000) obrvené okrajové buiiky zcela pokryvaji vlastni sekre¢ni bunky,
s vyjimkou zlabkl, v nichz je produkovan adhezivni sekret. Ten je pomoci brv transportovan
na vrcholky vali, které se dostavaji do kontaktu se substratem. U ropuchy obecné (Bufo bufo)
je situace podobna, avsak okrajové buriky jsou malé a bez brv. Zatimco u rodd Xenopus, Hyla
a Rana okrajové buriky u zcela vyvinuté zlazy mizi, u rodu Bufo a Discoglossus zlstavaji
zachovany a vykazuji sekre¢ni aktivitu. Od hloubéji uloZzenych tkani jsou builky cementoveé
zlazy odd¢leny bazdlnimi bunikami, vznikajicimi ze spodni vrstvy ektodermu (Evercooren a
Picard, 1978).

Sekretorické bunky
vykazuji typické charakteristiky
bunék adhezivnich  organi.
Jadra jsou umisténa bazalné a
vétSinu  cytoplasmy vypliuje
endoplasmatické retikulum a
Golgiho aparat
(Nokhbatolfoghahai a Downie,
2005). V bazalni ¢asti bunék lze

misty nalézt shluky

Obr. 8. Longitudinalni fez cementovou zlazou Xenopus
melaninovych granuli, které laevis pod svételnym mikroskopem (x400). n, jadra; y,
zloutkové granula. Upraveno z Perry a Waddington
(1966).

chrani jadra pfed UV zédfenim
v dobé, kdy larva travi vétSinu
Casu prichycena k podkladu v blizkosti vodni hladiny (Pennati et al., 2000). Pod apikalni
membranou se pak hromadi sekretorické vacky s mukopolysacharidy (Picard, 1976; podle van

Evercooren a Picard, 1978), avSak vramci zlazy je moZzné nalézt i buiky bez vackd, coz

16



Typy prichytnych Zlaz a organt

naznacuje, ze sekrece z bun€k neprobihd kontinudln¢ (Perry a Waddington, 1966). U plné

rozvinuté zlazy drapatky se sekretorické bunky d€li na dvé populace, ptiCemz kranidlni se

vyznacuje napadnéjSimi vybézky apikalni membrany a celkové veétsi velikosti, z ¢ehoz

Evercooren a Picard (1978) usuzuji na vyssi sekretorickou aktivitu oproti bunikam kaudalni

Casti.

Inervaci cementové zlazy u Xenopus laevis se

podrobné vénuje Roberts a Blight (1975). Nejvyssi Wgeninail

ganglion

hustota nervovych zakonceni je lokalizovana
V kaudalnich partiich zlazy. Inervace je zajiSténa vétvi
trigeminadlntho  nervu, pravdépodobné  vyb&zky
bipolarnich bunék, které vstupuji mezi sekretorické
buiiky a tésn¢€ pod povrchem jsou zakonceny zesilenym
terminalnim rozvétvenim. Tato zakonceni jsou schopna
reagovat na kontakt se substratem a zajist'uji takzvanou
»stopping response®. Ve chvili, kdy se larva dotkne

substratu, zastavi se pohyby ocasu, aby se omezily

cementova i

Zlaza "ﬁ

maxilarni
nerv

-§

Obr. 10. Larva
Xenopus laevis
ptichycenad ke
zbytku vajicka
pomoci sekretu
cementoveé Zlazy.
Pievzato z Duellman
a Trueb (1986).

; 1 mm |

ztraty energie béhem doby,

kterou  stravi  pfichycend  Obr. 9. Schéma inervace
cementove zlazy drapatky
Xenopus laevis. Upraveno podle
Kromé toho jsou neurony Roberts a Blight (1975).

pomoci cementové  zlazy.

excitovany  také  tahem,

vyvijenym larvou visici na vlakné, tvofeném produkovanym
sekretem. Visici larva setrvava v klidu a jeji reakce na ostatni
podnéty jsou napadné utlumeny.

Predchozi odstavec napovida leccos o funkci cementovych
zlaz. Pomoci lepkavého sekretu se larvy ihned po vylihnuti ptichyti
K substratu, aby mohly dokon¢it vyvoj oralniho disku a ocasu,
umoznujiciho efektivnéjsi pohyb (Altig a McDiarmid, 1999). Pro
mnoho druhtl slouzi jako prvni substrat obaly vajicka. Larvy druhu
Xenopus laevis se ptichycuji ihned po vylihnuti a z vylu¢ovaného
sekretu vytvaii pomérné dlouhé vladkno, na kterém volné visi az do
dokonceni vyvoje ocasu a ust. Po otevieni Ust zacinaji Zlazy

degenerovat (Groppelli et al., 2003).
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Jak by se dalo ocekavat, u druhi se zkracenym vyvojem jsou cementové zlazy do
zna¢né miry redukovany. U druht lihnoucich se v pozdéjsich stadiich mohou chybét nebo se
objevit pouze kratkodobé (Duellman a Trueb, 1986; Budgett, 1899; Nokhbatolfoghahai a
Downie, 2005) a zcela chybi také u zab spfimym vyvojem, napiiklad u rodu
Eleutherodactylus (Duellman a Trueb, 1986; Fang a Elinson, 1996; Nokhbatolfoghahai a
Downie, 2005). Stejné tak mohou chybét u tzv. endotrofickych druht, tj. téch, jejichz larvy
dosdhnou metamorfozy, aniz by piijimaly potravu z vnéjsiho prostiedi (Thibaudeau a Altig,
1999).

Jak bylo zminéno v piedchozi kapitole, ndzory na vztah k balanceriim ocasatych
obojzivelnikt se rtizni. MnozZstvi autort cituji Nokhbatolfoghahai a Downie (2005) a Pennati
et al. (2000) pi1 vyctu podobnych struktur u plasténcti, kostnatych ryb, ptipadné ocasatych
obojzivelnikii. Pennati et al. upozorfiuje na moznost, Ze se adhezivni struktury uvedenych
skupin mohly zachovat jako pozistatek ancestralniho stavu u téch linii, u kterych ptipadalo
v avahu vyuziti jejich adhezivni funkce. Sive a Bradley (1996) si vS§imaji morfologické
podobnosti adhezivnich papil sumek s cementovou Zlazou drapatky Xenopus laevis. Obé tyto

struktury se navic nachazi ventralné od ust.

3.3 Adhezivni organy tfidy Actinopterygii

Paprskoploutvi  (Actinopterygii) jsou dalsi tfidou nadtfidy ryb kostnatych
(Osteichthyes). Pro piehlednost nasledujici kapitoly bude pojednano nejprve o cementovych
organech bazalnich skupin, tedy fadu Polypteriformes (mnohoploutvi, tedy bichifi),
Acipenseriformes (jesetefi, zahrnujici dvé recentni Celedi Acipenseridae a Polyodontidae,
jeseterovité a veslonosovité), Amiiformes (kaprouni) a Lepisosteiformes (kostlini).
Adhezivnim organtim nadfadu kostnati (Teleostei), které jsou studovany castéji, je vénovana

druha podkapitola.

3.3.1 Cementové organy bazalnich skupin paprskoploutvych

Jak bude ukdzdno nize, zdd se vyvoj a pavod adhezivnich organt u fadi
Polypteriformes, Acipenseriformes, Amiiformes a Lepisosteiformes velmi zajimavy, a to
predevs§im pfi nasledném porovnani s cementovymi zlazami skupin nadiadu Teleostei. Presto
se tomuto tématu vénuje jen malo autorii a vétSina praci pochdzi z pocatku 20. stoleti. Proto

budou vSechny skupiny popsany pohromadé v jediné kapitole. Nejpodrobnéjsi studie vyvoje
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cementovych organti zpracoval Kerr (1907) u bichira Polypterus senegalus a dvojice
Eyclesheymer a Wilson (1908) na kaprounovi Amia calva. Vétsina nasledujiciho textu se tedy
bude vénovat prave jim.

U obou zminovanych druhtl, stejné jako u jesetera a kostlina, se adhezivni organy
zakladaji na horni stran¢ ust. U bichira maji podobu dvou kulovitych utvarti na spodni strané
hlavy, nejprve smétujicich do stran a pozdé€ji doli. Vyrazné vystupuji nad ostatni povrch a
jsou na hlavé embrya, spolu s vnéj$imi zabrami, velice napadné. Jakmile dojde k otevieni Gst,
cementové organy zustavaji na jejich horni strané a postupné se redukuji (Kerr, 1907).
Morfogeneze cementovych organti bichira bude podrobné popsana v posledni ¢asti prace.
Adhezivni organy kaprouna Amia calva jsou taktéz parové a jsou rozdéleny na Sest az deset
diski, uspotadanych do tvaru podkovy (Eyclesheymer a Wilson, 1908).

Adhezivni organy byly u bazalnich paprskoploutvych poprvé studovany u rodu
Lepisosteus (Eyclesheymer a Wilson, 1908), byly vSak povazovany za ptisavné struktury
fungujici analogicky susty kruhoustych. Jsou opét tvofeny podkovovitym uskupenim
oddélenych diskl na ptfedni ¢asti horni Celisti, které se s jejim prodluZzovanim a zuZovanim
koncentruji a postupné redukuji (Agassiz, 1878; podle Eyclesheymer a Wilson, 1908; Long a
Ballard, 2001). Balfour a Parker (1882) dokladaji sekrecni funkci téchto struktur a soudi, ze

vznikaji ze spodni vrstvy epidermis.
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Obr. 11. Lepisosteus osseus. Ventralni pohled na hlavu embrya kratce pied lihnutim (A) a
larva kratce po vylihnuti (B). m., tsta; a.0., adhezivni organ. Upraveno podle Balfour a
Parker (1882).

Adhezivnimi organy jesetera se zabyva von Kupfer (1893; podle Eyclesheymer a
Wilson, 1908). Vznikaji plivodn€ jako neparova struktura, ktera se vSak pozdéji rozdéli
zlabkem v mediélni linii. Kazdy z diskd se pak podruhé déli, ¢imZ vznikaji Ctyfi papily, ze

kterych se podle von Kupfera vyviji smyslové vousy dospélych ryb. Podobné hmatové vousy
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jsou znamy také u veslonosa Polyodon spathula (Fox, 1999; Ballard a Needham, 1964), avsak

jakékoli zminky o adhezivnich organech chybi.

Obr. 12. Adhezivni organy Amia calva.
Tranzverzalni fez embryem 52 hodin po
oplozeni (A). Patrny je vznik
adhezivnich organti jako vychlipenin
stieva. Detail adhezivniho disku (B).
s.ec., povrchovy ektoderm; a.o.,
adhezivni organ; y.m., zloutek; p.,
prosencephalon; g.d., vychlipeni stfeva;
mes., mesoderm; c., coelom. Pievzato z
Eyclesheymer a Wilson (1908).

Jak Balfour a Parker (1882), tak
Eyclesheymer a Wilson (1908) popisuji
typické protahlé bunky s jadry situovanymi
v bazalni ¢asti a cytoplasmou vyplnénou
endoplasmatickym retikulem, které svou
strukturou odpovidaji sekretorickymi bunkdm
adhezivnich organi u jinych skupin. U
kaprouna a bichira buniky obsahuji takeé
zloutkova granula (Eyclesheymer a Wilson,
1908; Kerr, 1907). U téchto druhti je vsSak
popisovana zasadni odliSnost v plivodu
sekretorickych ~ bunék  oproti  ostatnim
skupindm. Obé prace shodné popisuji vznik
zakladl cementovych orgénil jako vychlipenin
piedni Casti stteva, které se posléze odskrcuji,
putuji k povrchu a oteviraji se do vnéjSiho
prosttedi splynutim s epidermis, Vv ptipadé
bichira poharkovitym ustim  kulovitého
organu, u kaprouna jako do plochy rozvinuta
zlaza. Dle zminovanych autort se tedy zda, ze
puvod sekretorickych bunék je entodermalni,

¢emuz nasvedcuji i recentni data.

Funkce cementovych organti je analogicka s dfive popsanymi strukturami. V dob¢

lihnuti jsou jiz zcela vyvinuté a funkéni a umoznuji adhezi larvy k podkladu. Larvy kostlina

(Lepisosteus) se pevné ptichycuji ihned po vylihnuti a odolavaji pomérné silnym pohybim
vody (Agassiz, 1878; podle Balfour a Parker, 1882). Také u dalSich druhi dochéazi zdhy

k prichyceni a setrvani larev v klidu po nékolik dni (Eyclesheymer a Wilson, 1908). Jak bylo

jiz naznaceno vyse, dals$i osud cementovych organti se u jednotlivych skupin lisi. U kaprouna

Amia calva se jednotlivé disky adhezivniho organu postupné zanofuji pod epidermis, kde jsou

buiiky resorbovany (Eyclesheymer a Wilson, 1908). Také cementové organy bichira mizi

kompletné (Kerr, 1907). U jesetera vSak von Kupfer (1893; podle Eyclesheymer a Wilson,

1908) soudi, Ze ze ¢ty adhezivnich papil vznikaji smyslové vousy. Dle Kuratani et al. (2000)
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je tato oblast inervovana
vétvi  patého  hlavového
nervu, odpovidajici u zab
zminované ramus
mandibularis nervi
trigemini. Autor se vSak
nevyjadiuje ke  vztahu
adhezivniho  organu se
zaklady hmatovych voust.
Pozlstatkem adhezivnich
organi u kostlina je dle
Agassize  (1878; podle
Eyclesheymer a Wilson,

Obr. 13. Horizontalni fez embryem bichira ve stadiu 24.
Sipka naznacuje propojeni vznikajiciho levého cementového
1908) mekké =zakonCeni organu s entodermem. c.0., cementovy organ. Podle Martin
Kralovi¢, nepublikovano.

protazené horni Celisti.

Pti srovnani vyvoje rtiznych adhezivnich struktur u skupin popisovanych v této praci
je napadna vyjimecnost z entodermu se vyvijejicich organa bichira a kaprouna. Navic i u
nejblize pribuznych skupin, kostlini a jeseterti, jsou tyto struktury povazovany za
ektodermalni (Balfour a Parker, 1882; von Kupfer, 1893; podle Eyclesheymer a Wilson,
1908), ackoliv Phelps Allis (1926) uvadi, ze jsou u obou skupin s adhezivnimi organy
kaprouna homologické. Eyclesheymer a Wilson déale soudi, ze alesponl u jesetera je pro
definitivni objasnéni piivodu adhezivnich organt nutny dalsi vyzkum. K otdzce homologie s
adhezivnimi strukturami ostatnich skupin posledné¢ zminovani autofi uvadi, ze vznik
homologickych struktur zrozdilnych zirode¢nych vrstev se zdd nepravdépodobny. Tuto
moznost vSak bude mozné zamitnout az po zvazeni vSech Urovni, na kterych je homologie

mozna.

3.3.2 Cementové Zlazy kostnatych (Teleostei)

Kostnati jsou nejdiverzifikovanéj$i skupinou tfidy Actinopterygii. Vzhledem
k obrovskému mnozstvi druhti se jejich studiu vénuje také velké mnozstvi autort. U fady
skupin tak byly pomérné podrobné popsany také cementové zladzy. Tyto struktury nachazime
u tadt Osteoglossiformes (Kerr, 1907), Cypriniformes, Characiformes, Gymnotiformes ,
Esociformes (Braum et al., 1996; Britz et al., 2000), Synbranchiformes (Taylor, 1913),
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Perciformes a Tetraodontiformes (Britz et al., 2000). Obecné se zda, Ze jsou omezeny pouze

na sladkovodni druhy, s vyjimkou jediného druhu, Pholidichthys leucotaenia (Perciformes)

(Wirtz, 1994; podle Britz et al., 2000).

Obr. 14. Larva
Pterophyllum scalare
115 hodin po
oplozeni. vg,
ventralni z1aza; dg,
dorzalni zlaza; op,
¢ichova jamka; pfb,
zaklad prsni ploutve;
nt, notochord.
Pievzato z Groppelli
et al. (2003).

Jako priklad struktury cementovych zlaz poslouzi zastupci fadu Gymnotiformes,

kterym se ve své praci vénuje pravé Britz et al. (2000), a Perciformes, konkrétné cichlidy

(Cichlidae), které jsou studovany nejéastéji. Uvedené skupiny se zna¢né lisi morfologii téchto

struktur. V fadu Gymnotiformes (nahohibeti) Britz popisuje pfichytné organy druhti rodu

Apteronotus a Rhamphichthys, u kterych chybi koncentrace adhezivnich bunék do

specializovaného organu. Namisto toho jsou rozmistény volné mezi epitelidlnimi bunikami

dorzélni strany hlavy. U cichlidy
Pterophyllum scalare naopak vznikaji
napadné cementové organy (Groppelli
et al., 2003). Tvofi je celkem tfi pary
kraterovitych ~ vyvySenin, dva na
dorzalni a jeden, tzv. ventralni, na
pfedni  strané  hlavy, pfiemz
sekretorickou aktivitu vykazuji nejprve
dorzalni zlazy a aZ poté ventralni.
Tento rozdil v nacCasovdni nejspise
umoznuje larvdm zachovat mozZnost
adheze po delsi dobu.

Zakladni charakteristiky bunck
se u obou ftadd shoduji s témi,
uvedenymi u  ostatnich  skupin

popisovanych v této praci (Bennemann

Obr. 15. Povrch epitelidlnich bunék cementové
7lazy Pterophyllum scalare. Usti zlazy se nachazi
Vv pravém dolnim rohu. SEM (x2000). Pievzato z
Bennemann a Pietzsch-Rohrschneider (1978).
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a Pietzsch-Rohrschneider, 1978). Jadra jsou v dusledku intenzivni sekretorické aktivity
lokalizovdna bazalné, distdln¢ se nachdzi syst¢tm rER a pod membrianou bunék se
shromazd’uji vacky ptipravené k exocytoéze. U rodu Apteronotus jsou funkcni soucasti zlazy
také epitelidlni bunky, mezi kterymi se nachazi sekretorické buiky. Apikdlni casti
epitelidlnich bun€k jsou zakonceny zaSpicatélymi vybeézky. Dopravu adhezivniho sekretu
k vybézkim zajistuje zvrasnény povrch bunék, ktery je pfitomny taktéZz u rodu
Rhamphichthys, u kterého vSak chybi apikalni vybézky. Vlastni sekretorické buiiky dosahuji
povrchu téla pouze nejsvrchngjsi ¢asti opatienou microvilli. (Britz et al., 2000). Zlazy cichlid
sestavaji ze dvou typu sekretorickych bunék (Arnold et al., 1968). Prvni tvofi stény organu a
jsou napadné protahlé. Druhé jsou vyrazné plossi a lezi na bazi zlazy naproti jejimu vyusténi.
Oba typy vykazuji sekretorickou aktivitu, avSak bazalni bunky se li§i pfitomnosti napadnych
vybézki cytoplasmy, ve kterych dochazi k hromadéni sekretorickych vacki. Cementoveé
orgéany jsou pokryty dvojvrstevnou embryonalni epidermis, jejiz buiiky maji povrch zvrasnén
podobné jako u druhti fadu Gymnotiformes. Sekretorické bunky pak maji pivod ve spodni
vrstvé ektodermu (Bennemann a Pietzsch-Rohrschneider, 1978). V souladu s vyse
popisovanymi skupinami byla i u Teleostei, konkrétné u Pterpohyllum scalare popsana
inervace vétvi nervu trigeminu (Groppelli et al., 2003).

Funkce cementovych zlaz Teleostei se shoduje s ostatnimi skupinami obratlovc.
Larvy se pfichycuji k substratu ihned po vylihnuti a setrvavaji v klidu, dokud neza¢nou
samostatn¢ pfijimat potravu. Poté Zlazy postupné mizi. Adhezi zabrani larva klesani do
spodnich, mén¢ okyslicenych vrstev vody, pfipadné usnadni setrvani na misté lihnuti u druha
s rodicovskou péci. Naopak pii uteku pied predatorem miize ziistat po urcity ¢as prichycena u
dna (Britz et al., 2000). U fady druhi ma vylucovany sekret podobu vldkna, délkou
srovnatelného s rozméry larvy (Kerr, 1907; Bennemann a Pietzsch-Rohrschneider, 1978),
které je velmi pevné a odolava zna¢né silnym proudiim vody. U cichlidy Tilapia mariae je
toto vlakno produkovano bazdlnimi buiikami cementového organu, zatimco lepkavy sekret
dodavaji periferni buiiky (Arnold et al., 1968).

Jak bylo poznamenéano v uvodu piedchozi kapitoly, cementové zldzy chybi u druhd, u
kterych k lihnuti a vyvoji larev dochazi v tlamé rodice. Larvy opoustéji bezpeci rodicovych
ust, jakmile jsou schopny volného pohybu (Groppelli et al., 2003), zlazy tohoto typu tedy
nepotiebuji. Napiiklad u druhu Tilapia nilotica nachazi Arnold et al. (1968) rudimentarni
cementové zlazy, které sice produkuji velmi malé mnozstvi adhezivnich latek, avSak k jejich

uvoliiovani z bun¢k zfejmé nedochazi.
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Otazkou vztahu cementovych zlaz Teleostei, konkrétné cichlidy Pterophyllum scalare,
s podobnymi strukturami sumek a zab se zabyva Groppelli et al. (2003). U vSech skupin se
jednd o docasné, larvalni organy s identickou funkci — umoznit larvé adhezi k substratu. U
studovaného druhu vSak organ sestava ze tii part zlaz, lezicich v porovnani s jinymi typy
adhezivnich orgéani vice posteriorné. Nicméné celé toto uskupeni funguje jako jediny celek,
umoznujici adhezi béhem celého vyvoje larvy. S napfimovanim hlavové ¢asti se 1 ventralni
zlazy dostavaji do anteriorni pozice a zpozdéni jejich aktivity prodluzuje dobu, po kterou je
larva schopna adheze. Autofi tedy soudi, Ze morfologické a funkéni odliSnosti od pfichytnych
zlaz sumek a zab jsou pouze zdanlivé a jsou dusledkem specializace organu a rozdé¢leni
sekre¢ni aktivity v Case mezi jeho jednotlivé ¢asti. Britz et al. (2000) zmiinuje podobné organy
obojzivelnikti, dvojdySnych a bazalnich paprskoploutvych ryb, avsak uvadi, ze se nemusi
jednat o homologické struktury. Dale se pak vénuje srovnani v ramci Teleostei, kde nachazi
rozmanité utvary, od jim popisovanych sekretorickych bunék rozptylenych v epitelu az po
komplexni organy popisované u cichlid, a naznacuje moznost, Ze bunky téchto struktur mohly

vzniknout specializaci poharkovych bun¢k (goblet cells), pritomnych v pokoZzce ostatnich ryb.
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Obr. 16. Schéma cementové zlazy Tilapia mariae (A) a rudimentarni zlazy u Tilapia nilotica
(B). w, periferni butiky; ii, pfechodové buriky; b, bazalni buriky. Prevzato z Arnold et al.
(1968).
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4. Morfogeneze prichytnych zlaz a organt

4.1 Morfogeneze cementové zlazy drapatky Xenopus laevis

Cementova zlaza drapatky je zcela jist¢ nejprobadané€jsi strukturou tohoto typu a
poslouzi tedy jako vhodnd ukazka morfogeneze cementovych organli, a také k nastinéni
indukce a genové regulace jejich vyvoje. Jak bylo naznaceno v ptedchozi casti prace,
cementova zlaza Xenopus laevis je typickym piikladem organd tohoto typu u obratlovcl a
byva ¢asto homologizovana S obdobnymi strukturami paprskoploutvych, dvojdysnych nebo
sumek (de Bernardi a Fascio, 1994; podle Sive a Bradley, 1996; Kerr, 1900; Groppelli et al.,
2003).

Morfologickym zménam béhem celého vyvoje a degenerace zlazy se vénuji van
Evercooren a Picard (1978). Adhezivni organ ma jednoduchou strukturu tvofenou t¥emi
hlavnimi bunénymi typy. Vlastni buiiky Zlazy (gland cells) jsou uloZeny centralné a jsou
napadné protahlé. Laterdlni stény Zlazy tvofii tzv. okrajové bunky (bordering cells). Tyto dva
typy maji sviij pavod ve svrchni vrstvé ektodermu, zatimco bazalni buiiky, ohranicujici bazi
organu, vznikaji ze spodni vrstvy ektodermu.

Ve stadiu 17 (dle Nieuwkoop a
Faber, 1967) se zaklad zlazy objevuje
jako  tmavd  ledvinovita  oblast
anteriorné k nejptedné;si casti
neurdlni ploténky. Od ostatniho
ektodermu se 1i8§i také cetnéjSimi
microvilli. Ve stadiu 19 a 20 je cela
oblast lehce vyvySend nad okoli a je
v pfimém kontaktu z oblasti mozku.
Ve staddiu 24 uz  dosahuje
charakteristického kuzelovitého tvaru.

Okrajové bunky se vyznacuji Cetnymi

vybézky cytoplasmy a vacky. Ve stadiu 20 (x300). cg, cementova zlaza; ep, epiblast;
ng, pfedni okraj neurélni ploténky. Pievzato

stadiu 28 zacind zldza aktivné z Evercooren a Picard (1978).
sekretovat. V tu dobu je jiz oddélena
od mozku invaginaci stomodea. Ve stadiu 35 az 36 se povrch zlazy déli na dvé diferenciované

oblasti, vétsi, ledvinovitou kranidlni ¢ast a kaudélni ¢ast o néco méné vyvySenou nad okolni
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povrch. Buniky kranidlni ¢asti vytvaii vyrazné cytoplasmatické vybézky, zatimco kaudalni
buiiky jsou $ir$i a ploché.

Ve stadiu 45 nastavé proces involuce. Zldza vyéniva vyrazné nad okolni povrch, aviak
sekretorické bunky se vzhledem k okrajovym bunkam zacinaji mirn¢ zanotfovat. Vyb&zky
povrchu se zkracuji a z okrajovych bunék mizi sekretorické vacky. Pocet obou typi bunék
zietelnd klesa. Cast bundk je ziejmé vytlaGovana ze Zlazy na povrch a uvoliiuje se do
prostfedi. Béhem stadia 49 se zlaza stava stale plossi a zahy zcela zmizi. Neni vSak znamo,
zda jsou bunky odstraiiovany fagocyt6zou, nebo jsou integrovany do okolni epidermis
(Evercooren a Picard, 1978). Vyvojem Zlazy se recentnéji zabyvaji také Sive a Bradley
(1996), kteti pozoruji zaklad zlazy jako pigmentovany prouzek na pocatku neurulace.
S uzavienim neuralni trubice se buiiky prodluzuji a adhezivni sekret za¢inaji produkovat tésné
pied vylihnutim embrya. Jestli k zaniku Zlazy dochéazi apoptézou nebo inkorporaci do
pokoZky vSak zlistdva nevyteSeno.

V sedmdesatych letech pracoval na zavedeni cementové zlazy drapatky jako modelu
pro studium diferenciace embryondlnich tkani J. J. Picard. Jeho vyzkum se sousttedil
pfedevsim na nalezeni vhodnych postupli indukce Zlazy pomoci roztoku chloridu amonného
(Picard, 1975a), ptfi¢emz bunky se ukazaly jako nejvnimavéjsi ve stadiu rané gastruly
(stadium 10). Postup byl aplikovan se stejnymi vysledky na dorzalni i ventrdlni cast
ektodermu animalniho po6lu (Picard, 1975b) a potvrzen také pokusy na Rana japonica
(Yoshizaki 1981). V soucasnosti je cementova zlaza drapatky studovana jako model
diferenciace anteriorni oblasti embrya, sdilejici fadu kontrolnich mechanisma s nervovou
tkani, avSak v jednodussi podob¢ usnadiujici jejich interpretaci (Bradley et al., 1996).

Dalsi studie postupné vedly k odhaleni komplexnich mechanismii regulace, kterych se
ucastni cela fada sousedicich oblasti v zdrodecnych vrstvach vyvijejiciho se embrya. Sive a
Bradley (1996) poskytuji ptehled gent ucastnicich se diferenciace cementové zlazy, Casto
spole¢né s indukei nervové tkané. Vyluéné v cementové zlaze je exprimovan gen Xcg, jehoz
produktem je glykosylovany, mucinu podobny protein. Spolu se Zlazou umoZiujici naruseni
vajeCnych oballl (hatching gland) se cementovd zldza vyznacuje také expresi Xag. Pouze
V posteriorni ¢asti zlazy je pak exprimovan gen Xa. Diferenciace zldzy na dvé domény,
alespon co se tyce exprese, je posileno restrikci homeotickych gent tiidy distalless (XdlI3 a
Xdll4) pouze na anteriorni ¢ast. Ta je selektivné inervovana vétvemi patého hlavového nervu,

rozdilna exprese v obou ¢astech tak ziejmé napomahd smérovat rist axonll (Sive a Bradley,

1996).
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Cementovou zlazu lze in vitro indukovat v ektodermu animélniho pélu nadmérnou
expresi nekolika faktord, mezi néz patii noggin, chordin, follistatin, Xnr3 a geny rodiny
hedgehog. Noggin, follistatin a chordin jsou exprimovany v notochordu, tedy v oblasti
dorzalniho mesodermu a mohou ziejmé¢ difundovat do oblasti cementové zlazy. Cephalic
hedgehog (chh) exprimovany v anteriorni ¢asti nervové ploténky se na indukci ziejmé podili
také. Zminénymi faktory jsou aktivovany geny, které piimo fidi diferenciaci organu,

konkrétné homeoticky gen XOtx2. Ten je

exprimovan i vice posteriorné, v oblasti A P
. , . . . , Inner ectoderm
pfedniho a stfedniho mozku, pfesna
lokalizace cementové zlazy tedy podléha V| D
dalSim regulacim.

Kinhibici vzniku 7Zlazy ve Onset of Gastrulation
ventralnim ektodermu ptispiva vyrazné B

Xwnt8 a bmp4. Dalsim vyznamnym e o

inhibitorem je RA, kterd ve zvySeném Inner ectoderm

mnozstvi vede k transformaci
anteriorniho ektodermu na posteriorni.
V posteriornim ektodermu a mesodermu
exprimovany eFGF mtize také zabranovat Q
vzniku cementové zlazy v téchto partiich.

Faktorem, ktery =zajistuje odliSeni od B

r Y ’ . v Inner ectoderm
nervové tkané regulaci schopnosti bunék

odpovidat na spolecné indukcni signaly,

muze byt XNotchl, exprimovany

r
Vv cementové zlaze. Sive a Bradley tedy Mid to late Gastrula

Pre-cement gland specified ectoderm
X Partially pre-coment gland specified outer layer

&w Blastocoel

vysvétlit pomoci jednoduchého modelu. 206 Archenteron

ukazuji, ze vznik cementové zldzy nelze

Nebyl nalezen Zadny specificky faktor Obr. 18. Pribéh specifikace cementové zlazy

omezeny na extrémné anteriorni oblast,  Xenopus laevis. A, specifikace dorzalni i ventralni
¢asti vnitini vrstvy entodermu; B, Pocatek
specifikace vné&jsi vrstvy; C, specifikace

by se vtéto oblasti prekryvaly. anteriorni dorzalni Casti vnéjsi vrstvy, vnitini
vrstva je pfeprogramovana na nervovou tkan. V,
ventralni; D, dorzalni; A, anteriorni; P,

snizenou  koncentraci indukujicich ~ posteriorni. Pfevzato ze Sive a Bradley (1996).

ani specifickd kombinace faktord, které

Odpovidajici oblast ziejm¢é reaguje na
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A4

faktorti, které jinak pfi vySSich koncentracich zahaji diferenciaci na nervovou tkan. Inhibice
vzniku ektopickych 714z neni dosazeno jedinym specifickym inhibitorem, ale celou fadou
faktord exprimovanych v riznych oblastech embrya (Sive a Bradley, 1996).

Tiz autofi se vnasledujici praci podrobn¢ vénuji tuloze sousedicich oblasti
zuCastnénych zarodecnych vrstev a vlivu pozitivnich a negativnich signalti (Bradley et al.,
1996). Zlaza se zaklada v nejvice anteriorni ¢asti embrya na rozhrani dorzalniho a ventralniho
ektodermu, konkrétné v jeho vnéjsi, jednobunécné vrstvé. Indukce je dolozena ve stadiu
pozdni gastruly expresi markerii Xag a Xcg. Ve stadiu casné neuruly se objevuje exprese genu
XA. Indukované buiiky se nachazi nejprve v oblasti budouci nervové ploténky, pozdé&ji uz k
expresi dochazi v misté, kde vznikne samotna zldza. Prvni specifikace zakladi cementové
zlazy nastava jiz na pocatku gastrulace, nicméné tyka se pouze spodni vrstvy ektodermu, jejiz

bunky se nakonec formovani zlazy neucastni.

neural tube notochord
Stage 26 - Sagittal Section double-layered rhombencephalon
epldermis

in (0

artifactual De epuids

clefts

mesencephalon
— — frontal gland

x?

7
liver foregut cement stomodeal-
diverticulum gland hypophyseal

anlage
endodermal double~ oral evagination
yolk mass layered prosencephalc
epidermis heart
anlage

Obr. 19. Sagitalni fez larvou Xenopus laevis ve stadiu 26. Kresba ukazuje rozlozeni tkani,
zZ nichz nékteré se podili na indukci cementové zlazy. Pievzato z Wardle a Sive (2003).

Ke konci gastrulace se pod vrstvou bunck v oblasti vzniku zlazy nachdzi
dorsoanteriorni entoderm, obsahujici zasoby Zloutku, ktery hraje vyznamnou roli pti indukci
cementové Zlazy. Experimenty uvedenych autorii ukazuji, Ze schopnost indukce je omezena

pouze na dorzéalni entoderm a zaroven pouze dorzalni ektoderm je schopen na tuto indukci
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odpovidat. Ventralni entoderm je soufasn¢ schopen inhibovat vznik cementové zlazy
Vv odpovidajicich oblastech.

Bradley et al. (1996) soudi, Ze bezprostiedni regulace vzniku Zlazy je fizena interakci
dfive indukované spodni vrstvy ektodermu s vrstvou vnéjsi, kterd je hlavnim cilem indukce.
Nacasovani této indukce do stadia stiedni gastruly je pak moznym diisledkem pomalé difuze
regulacnich faktor pfes spodni vrstvu ektodermu. Formovani nefunk¢ni zlazy ve spodni
vrstvé mize byt zabranéno inhibitory exprimovanymi vrstvou lezici nad ni. Ve stadiu stfedni
gastruly je nakonec spodni vrstva pieprogramovana dorzalnim mesodermem na nervovou
tkan. Jelikoz induk¢éni ucinek entodermu mé vliv pouze na dorzdlni ektoderm, je nutna
pritomnost dalsi oblasti, ktera ¢ini budouci zdklad cementové zlazy k témto signalim
citlivym. Jedna se ziejmé o notochord, jehoZ pozitivni vliv na vznik Zlazy byl zminén vyse.
Presnd lokalizace a velikost Zlazy je dale ur€ena inhibi€nimi signaly ventralniho entodermu a
mezodermu (Bradley et al., 1996).

Vyznam vzajemného ovliviiovani jednotlivych oblasti byl ukazan pii studiu
induktivnich interakci béhem morfogeneze hlavovych struktur Eleutherodactylus coqui, zaby
S pfimym vyvojem, u které chybi typické struktury hlavy pulce a vytvari se pfimo hlava
podobna dospélému jedinci. Pfestoze pii mezidruhovych transplantacich mezi Xenopus laevis
a Eleutherodactylus coqui embrya E. coqui vykazuji schopnost indukovat v transplantatu
cementovou zladzu, pii opacném postupu neni ektoderm tohoto druhu schopen reagovat na
induktivni signaly produkované embryem drépatky a cementova zlaza nevznika (Fang a
Elinson, 1996). Rozdilna exprese faktort ovliviiujicich schopnost ektodermu reagovat na
indukéni signaly okolnich oblasti tak vede k pferuSeni signali vedoucich k diferenciaci
cementove zlazy.

Dalsi prace uptesnuji konkrétni mechanismy regulace a vzajemného ovliviiovani gend,
ucastnicich se indukce a lokalizace zakladu cementové Zlazy dréapatky. Ve stiedu zajmu je
pfedev§im uloha homeotického genu XOtx2, ktery je kliCovym regulaénim genem
v morfogenezi tohoto organu. Lunardi a Vignali (2006) porovnali aktivity XOtx2 drapatky
s homologickym genem Otd drosophily. Exprese tohoto genu v drapatce ma stejné Gcinky
jako XOtx2. Gamill a Sive (1997) se zabyvali identifikaci cilovych genti podléhajicich vlivu
XOtx2. Prokazali, Ze tento gen alesponn Caste¢né piimo fidi proces determinace budouci
cementové Zlazy. K indukei je citlivd pouze oblast ventrolateralniho ektodermu na anteriorni
¢asti embrya, a to pouze ve stadiu stfedni gastruly, ackoliv XOtx2 je v dorzalnim ektodermu
exprimovan jiz u rané gastruly. Béhem gastrulace je posteriorni ektoderm docasné

naprogramovan jako anteriorni, pro spravné probihajici morfogenezi je tedy zasadni, aby
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neodpovidal na regulacni faktory, dokud neni opét urcena anteriorni a posteriorni ¢ast. Vzniku
cementové z1azy v neuroektodermu je branéno bud’ specifickym inhibitorem, nebo absenci
kofaktoru nutného k indukci.

Piimym cilem pasobeni XOtx2 je Xcg. Tyto dva geny jsou Vv zakladu zlazy
exprimovany vzdy pohromadé a exprese genu Xcg je regulovana vazbou XOtx2 na jeho
promotor. Dals§i marker cementové zlazy, Xag, je ziejmé regulovan neptimo. XOtx2 se na
pocatku gastrulace hromadi v dorzalnim ektodermu, avSak oblast budouci cementové zlazy
tou dobou neni schopna reagovat. Ve stadiu stfedni gastruly, zfejmé ztratou inhibitoru nebo
syntézou kofaktoru, se tato oblast stava citlivou a reaguje expresi markerti cementové zlazy a
endogenniho XOtx2. Zaroven je nutna spolutcast faktoru, omezujiciho indukci na ventralngjsi
oblast (ventrolaterdlni ektoderm), at’ uz se jednd o ventrdlné¢ exprimovany kofaktor, nebo
dorzalné exprimovany inhibitor (Gamill a Sive, 1997).

Autofi ve své dal§i praci (Gamill a Sive, 2000) identifikuji permisivni faktor
zodpovédny za lokalizaci oblasti citlivé na XOtx2. Jedna se o Bmp4, exprimovany ve
ventralnich tkanich a inhibovany faktory noggin a chordin, exprimovanymi dorzalné. Pfi
vysokych koncentracich XOtx2 in vitro dochazi k inhibici exprese Bmp4 a k vyvoji nervové
tkdn¢. Niz§i koncentrace umoznuji expresi Bmp4 a indukuji cementovou zlazu.
V experimentech s koncentraci BMP4 pii vyssich hodnotach dochazi k inhibici nervové
tkané€, pii nizkych naopak k inhibici cementové Zlazy. Diferenciace tohoto organu je tedy
zéavisla na koexpresi studovanych faktort. Pti vyssi koncentraci jednoho je vSak vzdy druhy
inhibovan. Tato skute¢nost naznacuje nutnost slozité regulace, do které jsou zapojeny faktory
noggin a chordin. Oba aktivuji XOtx2 a pii vyssich koncentracich inhibuji Bmp4. Pfi stiednich
hodnotach, kdy je stale aktivovana exprese XOtx2, je vSak exprese Bmp4 umoznéna, ¢imz
dochazi k piekryvu téchto faktori. Alternativou k této hypotéze je exprese XOtx2 i Bmp4
v bunkach v takovych koncentracich, ve kterych se vzajemné neinhibuji (Gamill a Sive,
2000).

Detaily uc¢inku XOtx2 na Xag se zabyva Wardle et al. (2002). Dale definuji n¢kolik
domén, na jejichz piekryvu se zakldda cementova Zlaza. Jednd se o prinik ventrolaterdlni a
anterodorzalni oblasti s vnéjsi vrstvou ektodermu. Toto zjisténi pak shrnuji do jednoduchého
schématu AD+VL+EO=CG (AD, anterodorzalni doména; VL, ventrolateralni doména; EO,
vngjsi vrstva ektodermu). MysSlenku lokalizace cementové zlazy piekryvem téchto tii domén
rozvadi dale Wardle a Sive (2003) jako alternativu k lokalizaci Zlazy stfednimi hodnotami
exprese Bmp4. Anterodorzalni doména je oblast, ze které se dale vyviji pfedni mozek a

cementova zldza spolu s pfilehlym mesodermem a entodermem, definovana expresi XOtx2.
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Ventrolateralni doménu charakterizuje exprese gentt Bmp4 a Vent2. Faktory determinujici
vnéjsi vrstvu ektodermu nejsou stéle s jistotou znadmy, nicméné je ziejmé, ze vnéjsi a vnitini
vrstva se v exprimovanych genech zna¢né lisi od stadia rané gastruly.

Dalsim genem, ktery se uplatiuje pii indukci cementové Zlazy je Otx5, paralog Otx2.
Piesny mechanismus jeho ptisobeni neni znam, je vSak schopen indukovat cementovou zlazu
in vitro. Tento gen (PwOtx5) byl studovan na zebrovnikovi Pleurodeles waltl, u kterého se
podili na diferenciaci balanceri (Sauka-Spengler et al., 2002). Zmény v expresi PwOtx5
mohou byt zodpovédné za druhotnou ztratu balancerti u nékterych druht. Exprese Otx2
v balancerech Zebrovnika vSak prokézana nebyla. Homologii s cementovymi 7ldzami tedy
S jistotou vyvozovat nelze (viz kapitolu 3.2.2), ale vysledky naznacuji, Ze regulace vzniku
obou struktur bude do jist¢é miry podobna (Sauka-Spengler et al., 2002). Pro posouzeni
homologie s obdobnymi organy dalSich skupin obratlovcd bude nutné blize poznat

mechanismy jejich regulace a geny, které se na ni podili.

4.2 Morfogeneze cementovych organt bichira Polypterus senegalus

Na konec tohoto textu jsem zafadil morfogenezi cementovych organt bichira
Polypterus senegalus, kterému se chci dale vénovat v diplomové praci. Diky své bazalni
pozici mezi paprskoploutvymi jsou bichifi vhodnym modelem pro studium evoluce
Actinopterygii i Sarcopterygii. Pies veskery zajem o
n¢ vSak nebyla provedena zaddna recentni studie,
ktera by se detailn¢ zabyvala morfogenezi

cementovych zlaz. Jiz v kapitole vénované bazalnim

skupinam paprskoploutvych ryb jsem zminil, Ze tyto

struktury u bichirt ziejmé vznikaji z entodermu a

odliSuji se tak od srovnatelnych organti vSech

ostatnich skupin obratlovci, s vyjimkou nékterych  Qbr. 20. Embryo bichira ve stadiu
28, dorzalni a lateralni pohled. Na

pfedni stran¢ hlavy jsou napadné
velice zajimavé pokusit se odpoveédéet na otazku, zda  cementové organy. Upraveno podle

Budgett (z Kerr, 1907).

dalsich bazalnich Actinopterygii. Proto by bylo

jsou homologické naptiklad s podrobné
prostudovanymi cementovymi Zlazami Zab.
Na pielomu 19. a 20. stoleti se bichiry zabyval J. S. Budgett. Na zdklad¢ jeho

materialu ptivezeného z expedic po Africe pak Kerr (1907) detailné popsal vyvoj larev tohoto
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druhu a to v¢etné morfogeneze cementovych organd. Nasledujici ptehled, v¢etné uvadénych
stadii, vychazi tedy z jeho prace.

Zaklady cementovych organli se na horizontalnich fezech embryem objevuji ve stadiu
20 az 21, tedy po uzavieni neuralni trubice. Maji podobu kapsovitych vychlipenin svrchni
strany prvostieva, tlacicich zevniti na ektoderm a projevujicich se navenek jako nenapadné
vyvyseniny. Bunky tvoficich se organti obsahuji ¢etna zloutkova granula, ktera jsou napadna i
bé¢hem jejich dalSiho vyvoje a vstfebana jsou piiblizné soucasné s ukoncenim sekrecni
aktivity bunek. V nasledujicich stadiich se vychlipeniny zvétsuji a rostou anteriornim smérem.
Kolem stadia 24 jsou tyto vybézky stdle napojeny na dutinu prvostieva, avSak spojeni se
vyrazné zuzuje az na tenkou stopku vyplnénou buinikami. Ve stadiu 25 jsou jiz zéklady
cementovych zlaz odd€leny od prvostieva vrstvou mezenchymu a maji podobu dutych vack.
Pfi pohledu na hlavu embrya se projevuji jako napadné cylindrické vybézky po stranach

ventralni ¢asti hlavy. Ventralni sténa vackt postupné splyva s ektodermem.

D

Obr. 21. Vznik cementovych orgénil u bichira. Horizontélni fezy pfedni ¢asti embrya ve
stadiu 20 (A), 23 (B) a 24 (C) a fezy cementovym organem ve stadiu 26 (D), 31 (E) a 32
(F). c.0., cementovy organ; b.v., cévy; VY., Zloutkova granula. Upraveno z Kerr (1907).
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Obr. 22. Ventralni pohled na larvu bichira ve stadiu

30 (A) a 33 (B). c.0., cementovy organ; m., usta.

Pievzato z Kerr (1907).

Morfogeneze prichytnych Zlaz a organt

Ve stadiu 26 dochazi
k perforaci stény, oddé€lujici lumen
vacku od vnéjsiho  prostiedi.
Sekretorické buiiky v oblasti usti
plynule navazuji na spodni vrstvu
ektodermu a vytvari tak dojem, ze
cely utvar vznikl invaginaci prave
této vrstvy. Pfi pohledu na celé
embryo maji organy poharkovitou
podobu a zaujimaji ventrolateralni
pozici na predni casti hlavy.

Svrchni vrstva ektodermu pokryva

stény organti a pierusena je az u jejich usti. Zloutkova granula se soustfed’uji v bazalnich

castech bunck a organy vykazuji sekretorickou aktivitu béhem nekolika ptiStich stadii.

Kolem stadia 30 se cementové organy posouvaji vice medialné€ a ventralné a ve stadiu

31 jiz jejich Siroka Usti smétuji zcela ventralng€. Zasoby zloutku jsou jiz téméf spotiebovany a

zlazy pocinaji degenerovat. Od nasledujiciho stadia jsou postupné proristany cévami a

degradovany. Poharkovité ttvary se zacinaji zmenSovat a stény se ztencuji. Pfi ventralnim

pohledu ve stadiu 32 se téméei dotykaji jeden druhého v medialni pozici na ventralni strané

hlavy. V dalsim stadiu dochazi k otevieni Gist a cementové organy se ocitaji na jejich hornim

rtu. Ve stadiu 36 cementové organy kompletné mizi jak z hlavy embrya, tak z histologickych

fezll. Zavére€na stadia jejich
degradace vSak Kerr blize
nepopisuje  kvili  nedostatku
vhodného materialu.

Kerr v nasledujicim textu
nabizi tfi moZné interpretace
vzniku téchto utvart: 1.) mohou
byt homodynamické s zabernimi
Stérbinami (visceral clefts), 2.)
mohou byt homodynamické
s coelomovymi  vacky,  3.)

mohou byt nezavisle vzniklymi

PsOix1

PsOtx2

PsOtx5

tailbud

tadpole
Obr. 23. Exprese

paralogi Otx

v embryu bichira.
Dorzalni pohled na
ptredni ¢ast.
Hranaté zavorky
vyznacuji sttedni
mozek, ¢erné Sipky
epifyzu,
pferuSovana Cara
cementovy organ.
Upraveno podle
Suda et al. (2009).
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organy. Dle jeho ndzoru prvnimu vysvétleni nasvédcuje jejich vznik a anatomie, druhému
spiSe jejich fyziologie a sekrece cementové latky. Pokud jde o homologii s adhezivnimi
organy dalSich skupin obratlovcl, k zodpovézeni této otazky bude tfeba podrobnéji
prostudovat mechanismy vzniku cementovych zlaz u bichira. Jisty krok timto smérem jiz
ucinili Suda et al. (2009), ktefi identifikovali mista exprese paralogii genu Otx u tohoto druhu
(PsOtx). PsOtx2 je siln¢ exprimovan v oblasti stfedniho mozku a o néco mén¢ v cementovych

organech, PsOtx5 pak vyluéné v cementovych organech a epifyze.
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Zavér

5. Zaveér

Jak bylo ukazano v predchézejicich kapitolach, ptichytné organy riizného typu jsou do
jisté miry charakteristickym znakem primarné vodnich larev vSech hlavnich skupin
obratlovcd, s vyjimkou kruhoustych a paryb. Podobné struktury nachazime také u kopinatcti
(Acrania) a sumek (Ascidiacea). V ptipadé, ze u nékteré skupiny chybi, je tomu tak Casto ze
zcela ziejmych piicin. Jako piiklad 1ze uvést napiiklad latimérie, jez rodi ziva mladata, Ci
obojZivelniky s rizné modifikovanym larvalnim vyvojem, jako jsou nékteré Zaby (Duellman a
Trueb, 1986) nebo cervofi. Typickymi organismy spadajicimi do této kategorie jsou takeé
cichlidy, jejichz larvy se lihnou v tlamé rodice (tzv. ,,mouth-brooders*; Groppelli et al., 2003).
Nakonec zcela samoziejma je absence podobnych struktur u zastupct blanatych (Amniota).
Méné ziejmé jsou pric¢iny tohoto stavu u moiskych ryb, u kterych byly cementové organy
popsany na jediném druhu (Wirtz, 1994; podle Britz et al., 2000). Jedna-li se vSak o skupiny,
jejichz larvy ziji planktonnim zplisobem Zzivota, tato skute¢nost opét nijak zvlast’ neprekvapi.

Neprilis jasné jsou ovSem piiciny absence adhezivnich struktur u kruhoustych a paryb.
Alespoii tedy v pripad€, ze budeme tyto struktury povazovat za homologické s adhezivnimi
papilami plasténcii, pfesnéji sumek. V opacném piipad¢ se nabizi vysvétleni, Ze se organy
vyvinuly az u odvozengjSich skupin obratlovcti. Ostatné myslenkou nezavislého vzniku téchto
struktur se zabyvaji také nékteti diive citovani autofi. Britz et al. (2000) upozoriuje, ze
cementové zlazy Teleostei mohly vzniknout specializaci poharkovych bunék epidermis a
podle Crawford a Wake (1998) jsou evolu¢ni novinkou daného taxonu také balancery,
vyvijejici se u odvozengjSich Celedi ocasatych obojzivelniki. Tomu by nasvédCovala také
jejich absence u bazalni skupiny Sirenidae, ackoliv tato spada zpisobem rozmnozovani do
stejné ekologické kategorie jako druhy, u nichz jsou balancery vyvinuty (Crawford a Wake,
1998).

V ramci nékterych skupin vykazuji pfichytné zlazy znacné rozdily. Pfedev§im uvniti
paprskoploutvych ryb nalézdme znacnou rozmanitost co do morfologie 1 vyvoje téchto
organll. Zajimavy se zda ptedevsim poznatek n€kterych autorii (Kerr, 1907; Eyclesheymer a
Wilson, 1908) zabyvajicich se larvalnim vyvojem zastupcti dvou bazalnich skupin, kaprount
a bichirt, u kterych ukazuji, Ze cementové organy téchto druhll ziejmé vznikaji z entodermu.
Porovnani morfogeneze cementovych organi téchto organismi s nékterou jinou skupinou, u
niz se Zlazy vyvijeji z ektodermu, by proto bylo vhodnym ptedpokladem pro posouzeni

mozné homologie adhezivnich struktur obratlovcli obecné.
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Zavér

Buiikky cementovych organli napfi¢ vSemi sledovanymi skupinami vykazuji jisté
spole¢né znaky. Otdzkou vSak zistava, zda tato skutecnost odrazi jejich spolecny evolu¢ni
puvod, nebo je pouze disledkem jejich specializované ulohy. Posledni trovni, kterd by mohla
prispét k odhaleni vztahu mezi témito organy u riznych skupin, je genova regulace jejich
vzniku. Geny, odpovidajici tém, jez se podili na vzniku cementové zlazy drapatky Xenopus
laevis, jiz byly popsany u zebrovnika Pleurodeles waltl (Sauka-Spengler et al., 2002). Suda et
al. (2009) nedavno ukazali, ze tyto geny mohou byt zifejmé exprimovany v cementovych
zlazéach také u jinych skupin.

V mé dal§i praci se chystdm podrobnéji zabyvat cementovymi organy bichira
Polypterus senegalus a zamé&fit se na detaily vyvoje téchto struktur béhem embryogeneze.
Nésledné bude vhodné porovnat zjisténé poznatky s dalSimi organismy, znichZ jako
nejvhodnéj$i a nejsnaze dostupna se zda drapatka Xenopus laevis. Zajimavé srovnani by
mohlo poskytnout také studium jesetera (Acipenser sp.), piipadné jiného zastupce bazalnich
paprskoploutvych ryb. Jisté bude vhodné vyuzit také nékterych znamych markerti cementoveé
zlazy, popsanych pravé u drépatky. Dosavadni poznatky o prichytnych zlazach a orgéanech,
shrnuté v této bakalarské praci, poslouzi jako vhodny zaklad pro dalsi studium tohoto tématu

a naslednou diplomovou praci.
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