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Abstrakt

Paprskoploutvych ryb se na svété vyskytuje témér 30 tisic druh( a tvofri tak pfriblizné
polovinu vSech dnes znamych obratlovc(. Paprskoploutvé ryby se déli na Ctyfi zdkladni
linie: bichiry, fidkokostné ryby, mnohokostnaté ryby a kostnaté ryby, nicméné jejich rana
embryogeneze je podrobné popsana jen na nékolika modelovych druzich, jakymi jsou
zebricka, ¢i medaka, které patfi ke kostnatym rybam. Ve své bakalarské praci shrnuji a
porovnavam poznatky raného vyvoje paprskoploutvych ryb. Je zajimavé, Ze u kazidé
z téchto skupin probihd rana ontogeneze rGzné — bichifi a jesetefi podobné jako
obojzivelnici prochazeji holoblastickym ryhovanim celého vajicka, zatimco u kostnatych
ryb se vyvinulo ryhovani meroblastické, kdy se ryhuje vyhradné cytoplazma
naakumulovand na animalnim pdlu Zloutkové koule, kterd se rozryhovat nedokdze. To
ma dopad i na jejich dalsi vyvoj. Meroblastické ryhovani kostnatych ryb bylo podrobné
popsano na modelu zebficky pruhované, podle néhoz se posuzuje rand ontogeneze
ostatnich kostnatych ryb, kterych je cca 27 tisic druhd. | kdyZ se jednda o velice pocetnou
skupinu, u téchto ryb se zachovava ¢astec¢né ryhovani vajicka jako jednotny znak. Rozdily
ve vyvoji kostnatych ryb se projevuji pfedevsim az v pozdéjsich stadiich ontogeneze a
koreluji s jejich Zivotnimi strategiemi.

Klicova slova: paprskoploutvé ryby, kostnaté ryby, holoblastické ryhovani, meroblastické
ryhovani, gastrulace, epibolie, embryonalni vyvoj



Abstract

Almost 30 thousand species of the ray-finned fishes, which exist in the world today,
represent approximately one half of all known vertebrates. The ray-finned fishes are
divided into four distinct groups: bichirs, chondrosteans, neopterygians and teleost
fishes. These groups differ significantly in their mode of embryogenesis, however,
particular details are known only from few model species like danio or medaka, which all
belong to the most diversified actinopterygian group, the teleost fishes. In this thesis, |
summarize the current knowledge and compare the patterns of embryogenesis of all
four groups of ray-finned fishes. Interestingly, their patterns of early ontogenesis are
very dissimilar, such as bichirs and sturgeons undergo holoblastic cleavage of the whole
egg, similar to amphibians, whereas teleost fishes evolved strictly meroblastic cleavage
of the cytoplasm accumulated on the animal pole of yolk mass, which has profound
effects on their further development. The meroblastic cleavage, which is described in
details in zebrafish, serves as a template for studying early ontogenesis of all other
teleost fishes comprising nearly 27 thousand species. The meroblastic cleavage
remained preserved in all teleosts, aside from the fact that these fishes have developed
many alternative reproductive strategies and the differences of their embryogenesis
mostly occur during later stages of development only.

Key words: ray-finned fishes, teleost fishes, holoblastic cleavage, meroblastic cleavage,
gastrulation, epiboly, embryonic development
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1 Uvod

Paprskoploutvé ryby (Actinopterygii), jejichz zdsadni charakteristikou jsou
ploutve vyztuzené pevnymi paprsky, tzv. lepidotrichii, jsou nejdiverzifikované;jsi skupinou
obratlovcd vlbec. Na svété je dnes rozeznavano 44 rad( paprskoploutvych ryb ve tfech
podtfidach, které dohromady sdruzuji témér 27 tisic druht (Nelson, 2006).

V ramci paprskoploutvych ryb odliSujeme Ctyfi zakladni linie, které se navzajem
lisi mimo jiné prdvé i svou ranou ontogenezi (Cooper a Virta, 2007):

1. Nejbazalnéjsi podttidou jsou bichifi, kam se fadi jediny dnes Zijici fad:

mnohoploutvi (Polypteriformes);

2. druhou podtfidou jsou fidkokostni, z nichz uz Ziji jen dvé celedi patfici do radu
jeseteri — Cceled jeseteroviti (Acipenseridae) a celed veslonosoviti
(Polyodontidae);

3. treti linii jsou ryby mnohokostnaté (Neopterygii). Jedna se o dva fady —
kostliny (Lepisosteiformes) a kaprouny (Amiiformes). Betancur-R. et al. (2013)
oba fady zahrnuje do monofyletické skupiny Holostei (cozZ je jiny nazev pro
mnohokostnaté);

4. cCtvrtou, nejodvozenéjsi linii tvori kostnaté ryby, Teleostei (Nelson, 2006).

V soucasné dobé se jako modelové organismy ze skupiny kostnatych ryb pro
vyvojovou biologii masové vyuzivaji zebticka Danio rerio (Hamilton, 1822) a medaka
Oryzias latipes (Temminck & Schlegel, 1846), jejichz vajicka v raném vyvoji podstupuiji
meroblastické ryhovani (Kimmel et al., 1995; Iwamatsu, 2004). U bazalnich skupin
paprskoploutvych ryb se nicméné vyskytuje jak holoblastické ryhovani vaji¢ek bichir(
(Bartsch et al., 1997) a jesetert (Bolker, 1994), jejichZ rany vyvoj pfipomina ontogenezi
vétsSiny obojzivelnik(, tak i prechod mezi témito dvéma typy ryhovani u kostlind a
kaproun(. V prabéhu evoluce doslo ke ztraté lahvovitych bunék (které se vyskytuji na
zaCatku gastrulace) mezi radem kostlinG a skupinou zahrnujici kaprouny a kostaté ryby
(oznaCovana souhrnné jako Halecostomi; tolweb.org); taktéZz se u kostnatych ryb
vytvofila kontinualni masa Zloutku namisto jeho segregace do jednotlivych blastomer,
jako je tomu jesté u kaproun( (Bolker, 1994; Collazo et al., 1994). Je tedy patrné, Ze se
rand ontogeneze kostnatych ryb od bazalnich linii zasadné lisi.

Ve své praci shrnuji hlavni charakteristiky raného vyvoje péti skupin
paprskoploutvych ryb, z nichzZ si kazda udrzuje specificky zplisob embryogeneze. Témito
skupinami jsou bichifi, jesetefi, kostlini, kaprouni a kostnaté ryby.

Bichifi a jesetefi maji stejny typ ryhovani a vyskytuji se u nich i dalsi spole¢né
znaky. Nékteré z téchto znakd jsou pritomny také u kostlinG a kaproun(. Kostlini a
kaprouni vSak uz kromé starobylych znak( ve svém vyvoji uplatiiuji nové znaky, jez maji
spolecné s kostnatymi rybami. Kostnaté ryby pak ve svém raném vyvoji uplatiiuji dalsi
znaky, které jsou pro tuto skupinu jedinecné. Zajimd mne, jaké jsou nové znaky
embryondlniho vyvoje, u kterych paprskoploutvych ryb se objevuji a jakymi atributy se
kostnaté ryby ve své embryogenezi lisi od ostatnich skupin paprskoploutvych ryb.



Kostnaté ryby jsou nejvice riznorodou skupinou citajici témér 27 tisic druhd ryb,
coz je nékolikanasobné vice neZ u vSech Ctyf predchozich skupin. Je zndmo, Ze se mezi
rybami vyskytuje obrovské mnozstvi navzajem se lisicich reprodukénich strategii (Balon,
1975a). Ty vsobé zahrnuji produkci vajicek o Siroké Skale pramérd (od méné nez
jednoho milimetru po vice nez deset milimetr(), variabilitu ve vybéru prostfedi pro vytér
a pfipadnou rodicovskou péci. Napriklad v nékterych extrémnich ptipadech jsou vajicka
ryb vystavena nepfiznivému prostfedi a za normalnich okolnosti takové podminky
nepreckaji. Ale jsou znamy druhy ryb, jez pro své rozmnozovani cilené vyhleddvaji mista
podléhajici opakovanému vysusSovani. Patfi mezi né halancikovci, u nichz se jejich
unikatni Zivotni strategie promitla i pfimo do embryonalniho vyvoje (Berois et al., 2012).

Nékteré ze Zivotnich strategii pfimo vybizeji k modifikaci raného vyvoje.
V poslednich kapitoldch této prace proto zminuji odliSnosti embryogeneze nékterych
skupin kostnatych ryb a jen okrajové se dotykdm Zivorodosti, kterd vedla k vyvoji
specifickych struktur pomahajicich vyvoji zarodku v téle rodice.



2 Rana ontogeneze bichiri (Polypteriformes)

Podtrida bichir(i je fazena jako sesterska skupina vSech ostatnich ryb patficich do
tfidy paprskoploutvych. Bichifi nesou mnoho primitivnich znak, které se u jinych dnes
Zijicich zastupcl paprskoploutvych ryb nevyskytuji (Nelson, 2006). Starobylymi znaky
bichira, které ho spojuji s parybami a ostatnimi bazalnimi paprskoploutvymi rybami
(hlavné jesetery a veslonosy), jsou napfiklad pfitomné chrupavcité kosti
v endokranialnim skeletu, ganoidni Supiny, oteviené spirakulum a spiralni fasa pritomna
ve stievé; stejné tak ho jmenovité pouZivani masitych prsnich ploutvi k pohybu po dné
spojuje se svaloploutvymi rybami (Takeuchi et al., 2009; Gaisler a Zima, 2007). VétsSina
zastupcl dosahuje délky méné nez 30 centimetr(, ale mohou dorist az 90 centimetr(
(Nelson, 2006).

Vajicka bichira jsou demerzalni, tedy klesaji ke dnu (na rozdil od pelagickych
vajicek pfitomnych napfriklad u uhor(i; Lokman a Young, 2000) a lepi se na vegetaci.
Animalni pél vajicek je tmavy (Bartsch et al.,, 1997) a je na ném jediny mikropyl, coz
podle Bartsche a Britze (1997) poukazuje na fakt, Ze se u posledniho zndmého predka
paprskoploutvych ryb taktéz vyskytoval jen jeden mikropyl a Ze u jeseterovitych ryb
doslo k jejich zmnozZeni. Mikropylarni kanal vznika v misté, kde folikularni buriky svymi
vybézky brani ukladani jednotlivych vrstev vajecnych oball pfi jejich tvorbé ve folikulech
samic, a slouzi jako brana pro vstup spermatozoonu do vajicka (Zelazowska, 2010;
Amanze a lyengar, 1990). Animalni hemisféra vajicka je pigmentovana, coZz se u ryb z
nadradu kostnatych nevyskytuje (Takeuchi et al., 2009).

2.1 Ryhovani vajicek

Ryhovéani vaji¢ek bichira je holoblastické a nerovnomérné a vede k typické
blastule s blastocoelem (Bartsch et al., 1997; Diedhiou a Bartsch, 2009). Tento typ
ryhovani byl pozorovan kromé bichira také u jeseterl, dvojdysnych a obojZivelnik(, coz
podporuje domnénku, Ze se jedna ancestralni stav pro paprskoploutvé ryby (Takeuchi et
al., 2009; Cooper a Virta, 2007). Vzhledem ktomu, Ze dochazi k rozryhovani celého
vajicka, netvofi se mezi Zloutkem a blastomerami Zadna vrstva periblastu, jako je tomu
typicky pfi meroblastickém ryhovani kostlini a kostnatych ryb (viz dale) (Takeuchi et al.,
2009).

Prvni ryha vede od animadlniho pélu vaji¢ka (Diedhiou a Bartsch, 2009) a koreluje
s dorzoventralni osou bichira, stejné jako je tomu u obojzivelnikl (Takeuchi et al., 2009).
Prvni dvé ryhy dosahuji az k vegetativnimu pdlu vaji¢ka, dalsi tfi ryhy nikoli. Ve stadiu
Sestnacti bunék, kdy je ryha vedena horizontalné v animalni ¢asti nad rovnikem vajicka,
dochazi kvizualnimu oddéleni mikromer na animdlni a makromer na vegetativni
hemisfére (viz Obr. 1) (Diedhiou a Bartsch, 2009). Ryhovani ve stadiu moruly jsou
zapocCata ve vegetativni hemisféfe bohaté na Zloutek a prochazi celym vajickem;
vanimalni hemisféfe zacind formovani blastocoelu, jehoz strop je tvoren
jednovrstevnym blastodermem (Diedhiou a Bartsch, 2009). Dochazi k tranzici stfedni
blastuly, kdy se zpomaluje bunécné déleni a zacdina transkripce gent v zygoté (Takeuchi



et al.,, 2009). Stadium pozdni blastuly je podobné neryhovanému vaji¢ku bichira
(Diedhiou a Bartsch, 2009).

Obr. 1 - Stadium (A) 16 bunék u Polypterus ornatipinnis s odlisitelnymi mikromerami a
makromerami. (B) fez ¢asnou blastulou u Polypterus bichir vedeny vertikdlné skrze blastocoel
(blc). Upraveno podle Diedhiou a Bartsch (2009).

2.2 Gastrulace

Gastrulace vajicka bichira je zahajena tvorbou zarodecného krouzku, ktera zacina
zformovanim rtu blastoporu nad rovnikem blastuly. Nastava epibolie, pfi niz dochazi
kinvoluci bunék budouciho endodermu a mezodermu prostfednictvim lahvovitych
bunék pritomnych v blastoporu. Buniky budouciho endodermu a mezodermu se shlukuji
v prostoru blastocoelu. Zarodeény krouzek se postupné stahuje, az dochdzi ke
zformovani Zloutkové zatky tvorené bunkami endodermu bohatymi na Zloutek, a
blastocoel se postupné zplostuje (Diedhiou a Bartsch, 2009). Makromery vegetativni
¢asti vajic¢ka jsou involuci vtaZzeny dovnitf a na konci epibolie usazeny na spodni strané
archenteronu (Takeuchi et al., 2009).

archenteron

blastoporus

Obr. 2 — Pozdni faze gastruly bichira s uzavirajicim se blastoporem. Spodni sténa
archenteronu je tvorena burnkami bohatymi na Zloutek. Upraveno podle Kerr (1907).



Na konci gastrulace, kdy zarodecny krouzek preroste i Zloutkovou zatku, se jiz
objevuje neurdlni ploténka tvorend neuroektodermem (Diedhiou a Bartsch, 2009;
Takeuchi et al., 2009).

2.3 Embryogeneze

Po stranach neuralni ploténky se zvedaji valy, zatimco v jejim stfedu se tvofi ryha,
ktera klesd pod uroven neuroektodermu. Ploténka se postupné uzavira a tvofi neurdlni
trubici (Takeuchi et al., 2009; Diedhiou a Bartsch, 2009). V posledni fazi neurulace se
Uplné uzaviraji neuralni valy a dokoncuje se neurdlni trubice s dutinami v budouci
hlavové Casti embrya, kterd se zatim — oproti kaudalni ¢asti — neoddéluje od Zloutkového
vaku (Diedhiou a Bartsch, 2009).

Na rozdil od kostnatych ryb (viz dale) se netvofi neurdini kyl ztlusténim stfedu
desticky (Kimmel et al., 1995).

Po uzavieni nervové trubice po obou stranach mozku vyrazné rostou struktury
pfichytnych Zlaz a rudimenty vnéjsich Zaber, embryo se prodluZuje za hranice Zloutkové
koule jak kranidlné, tak i kaudalné. Pfichytné Zlazy se stavaji souddsti epidermis a jsou
sekretoricky aktivni uz pred samotnym vylihnutim. Zaroven postupné nar(istd ocasni ¢ast
do délky a také se zmensuje Zloutkova koule, jez nabird ovoidni tvar s rovnym kaudalnim
vybézkem (Diedhiou a Bartsch, 2009). Jesté pred vylihnutim zacina bit srdce, ustavuje se
branchiadlni obéh pres hyoidni arterii a Zilnatinu na Zloutkovém vacku (Bartsch et al.,
1997).

2.4 Lihnuti

Bichir se po vyklouznuti z obalu narovndva (Diedhiou a Bartsch, 2009). Jsou
viditelné na povrchu uloZené neuromasty a primdarni nosni jamka, hlavova ¢ast zUstava
ohnuta podle Zloutkového vacku (Bartsch et al., 1997). Brzy po vylihnuti se otevira ¢ast
ust za preoralnim ,klinkem“ do endodermdlniho lumen (horni a spodni cCelist byly
spojeny epitelidlnim mustkem; Soukup et al., 2013).

Vyvijejici se gastrointestinalni trakt vytlacuje zbytek Zloutku do strany. Zloutkové
zasoby jsou definitivné absorbovany v dobé, kdy mizi pfichytné organy (Diedhiou a
Bartsch, 2009). Volné plovouci larva se stava fotofobni a vyhleda ukryt na dné nadrze
pod vegetaci (Bartsch et al., 1997).

Zpocatku se larvy krmi planktonem, s postupem casu vsak zacinaji aktivné
vyhledavat kofist a zdroven jsou agresivnéjsi k sobé navzajem. Postupné dochazi
k diferenciaci ploutvi (a zaniku embryonalniho ploutevniho lemu), zformovani
Supinového pokryvu téla a méni se zbarveni (Diedhiou a Bartsch, 2009). Dochazi ke
zméné proporci hlavy, na Celistech se objevuji zuby a prsni ploutve zacinaji byt pouzivany
k podepreni predni ¢asti téla pti odpocinku na podkladu (Bartsch et al., 1997). Dochazi
k redukci vnéjSich zaber (které mohou pretrvavat az do juvenilniho obdobi) a s tim
spojeného prechodu na dychani vzdusného kysliku, s ¢imz souvisi vyvoj plicnich vaki
(Diedhiou a Bartsch, 2009). U juvenilnich forem dorustaji vnitfni Zabry a poprvé je
pozorovano vynorovani se za Ucelem nadechnuti (Bartsch et al., 1997).



3 Rana ontogeneze jeseterii (Acipenseriformes)

Zjeseterl dnes Ziji jen zastupci celedi jeseterovitych (obsahujici 25 druhd
jeseterovitych ryb) a Celedi veslonosovitych sdruzujici dva rody, Polyodon a Psephurus,
kazdy po jenom druhu (Nelson, 2006). VSichni zastupci jsou vazani na Eurasii a Severni
Ameriku; rozmnoZovdani probihda ve sladkych vodach, nékteré druhy migruji do
brakickych a slanych vod (Ostaszewska a Dabrowski, 2009).

Pohlavni dospélosti jesetefi dosahuji az v pozdéjSim véku a nerozmnozuji se
kazdoroc€né. Vajicka nejsou Uplné sféricka a mezi jednotlivymi druhy se lisi svou velikosti
(Ostaszewska a Dabrowski, 2009). Vajecny obal sestdva z nékolika vrstev, z nichZ ta na
povrchu ptipomind adhezivni Zelatindzni vrstvu vaji¢ek nékterych kostnatych ryb (Cherr
a Clark, 1982). Oproti bichirlim, kostlinllm a kostnatym rybam, jez maji jediny
mikropylus, jesetefi vajicka oplyvaji hned nékolika mikropyly soustfedénymi v oblasti
animalniho pélu vajicka (Zelazowska, 2010).

3.1 Ryhovani vajicek

Ryhovéani je u obou rodl jeseterovitych holoblastické (Bolker, 1994). Probiha
nejprve na animalni hemisfére vajicka kvali nerovnhomérnému rozloZeni Zloutku, jehoz
vétsi koncentrace na vegetativni hemisfére brani uplnému rozryhovani. Blastomery na
animalnim a vegetativnim podlu vaji¢ka jsou rtzné veliké. Ve stadiich 16 a 32 bunék (viz
Obr. 3) byly mezi blastomerami pozorovany malé nepravidelné mezery, v nichz se
akumuluje tekutina a které se pozdéji slucuji v jeden blastocoel. Ten se formuje ve
sttedu animalni hemisféry vajicka, na rozhrani blastomer bohatych na Zloutek (Dettlaff
et al., 1993; Ostaszewska a Dabrowski, 2009; Colombo et al., 2007).

Obr. 3 - Zacatek gastrulace u Acipenser transmontanus: (A) stadium pozdni blastuly s

makromerami na vegetativni hemisféfe, (B) tvorba pigmentové linie v marginalni zéné

vajicka, kde se v dalsim stadiu vytvofi dorzalni ret blastoporu. Upraveno podle Bolker (1993).
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Blastulu na povrchu kryji zplostélé epitelialni buniky, pod nimiz jsou blastomery
zvétSujici se od animalniho smérem k vegetativnimu pélu podle obsahu Zloutku
(Ostaszewska a Dabrowski, 2009). V pozdni fazi blastuly je animadlni povrch embrya
hladky a v margindlni z6né, na rovniku, se koncentruje pigment (viz Obr. 4B), coZ
naznaCuje zacdtek gastrulace, ackoliv jesté neprobiha invaginace bunék (Ballard a
Needham, 1964; Colombo et al., 2007).

Obr. 4 - Scaphirhynchus platorhynchus, stadium 16 bunék (A) na animalnim pdlu
vajicka, (B) ctvrté ryhovani na vegetativnim podlu vajicka. Paté ryhovani (C) na
animalnim pdlu, (D) na vegetativnim pdlu. Upraveno podle Colombo et al. (2007).

3.2 Gastrulace

Gastrulace jesetefiho embrya je zahdjena zformovanim rtu blastoporu (Colombo
et al., 2007), které je nasledovano involuci bunécnych vrstev. Ta probiha prostfednictvim
lahvovitych bunék v blastoporu pfitomnych (Colombo et al., 2007). Lahvovité buriky se
dale u kostnatych ryb na rozdil od bichir(, jeseterd a kostlint nevyskytuji (Bolker, 1994;
Collazo et al.,, 1994). V prabéhu gastrulace se strop blastocoelu ztencuje, jak v ném
ubyvaji jednotlivé bunécéné vrstvy (Ostaszewska a Dabrowski, 2009).

Dovnitt zavinuta vrstva vytvofi mezodermalni prekryv a strop archenteronu (viz
Obr. 5A), kdezto z neinvolutované vrstvy se stane vnéjSi ektoderm a neuralni lista.
Makromery jsou zakladem budouciho endodermu; z endodermalnich bunék bohatych na
Zloutek vzniknou organy gastrointestindlniho traktu (Ostaszewska a Dabrowski, 2009).
Pribéh gastrulace jeseter(l je podobny jako u vétSiny obojzivelnik(l (Xenopus laevis),
ackoliv napfiklad lahvovité bunky se u jesetera vyskytuji na rovniku vaji¢ka, zatimco u
drapatky jsou situovany blize vegetativhimu pélu — pravdépodobné reprezentuje
plavodni schéma gastrulace obratlovct (Bolker, 1994).

Po Uplném uzavieni Zloutkové zatky se vyrazné zvétSuje archenteron (viz Obr.
5B); embryo se uvnitf vajicka otaci dorzalni stranou nahoru (Ostaszewska a Dabrowski,
2009).



T B
vrstva
zavinutych
bunék
archenteron
D blastoporus
|
I "l
// vrstva
77 zavinutych
bunék
blastoporus
blastoporus . .
Zloutkovd zdtka Vv

Obr. 5 - Pricny fez gastrulou jesetera Acipenser gueldenstaedetii: (A) postupné uzavirani Zloutkové
zatky a tvorba archenteronu, jehoZ strop tvofi vrstva zavinutych bunék; (B) uplné uzavieni
Zloutkové zatky a zvétSeni archenteronu; D = dorzdlni strana, V = ventralni strana. Upraveno
podle Dettlaff et al. (1993).

3.3 Embryogeneze

Detlaff et al. (1993) rozdélili neurulaci do péti ¢asti: v prvni, ve stadiu rané
gastruly, se stava viditelnym obrys hlavové neuralni ploténky a vall. V druhé etapé je
neurdlni ploténka Siroka a v predni ¢asti embrya se neurdlni valy zvedaji, aby se ve treti
fazi neurulace zacaly navzdjem pfiblizovat. Ve ctvrté fazi, stadiu pozdni neuruly, se
pfiblizuji valy v bfisni ¢asti. A v paté fazi se nejprve v kaudalni oblasti embrya zacina
uzavirat neuralni trubice (Detlaff et al., 1993; Ostaszewska a Dabrowski, 2009). Postupné
se v budouci hlavové ¢asti formuji optické vacky (Colombo et al., 2007). Chorda je
obklopena mezodermem, z néhoz se formuji somity (Ostaszewska a Dabrowski, 2009).

Na konci neurulace je dokoncen rist endodermu ke kauddlni ¢asti embrya, ktery
zacal na predni strané embrya, a z archenteronu se stava dutina stfeva. Diky velkému
mnozstvi Zloutku obsazeného v jesetefim vajicku je stfevni trubice velkd (Ostaszewska a
Dabrowski, 2009).

Postupné se od membrany Zloutkového vaku oddéluje ocas a zvétSujici se hlava,
formuje se srdce a ustavuje se jeho tepdani. Embryo se prodluzuje, az se pred vylihnutim
ocas ve vaji¢ku obtaci kolem Zloutku a dosahuje hlavy. UZ ve vajecném obalu se embryo
pohybuje a ma vytvoreny ploutevni lem (Colombo et al., 2007).

3.4 Lihnuti

Vétsina embryi jeseter(l se lihne v dobé, kdy uz ma vytvorenou vétsinu télnich
segment( a jejich o¢i jesté nejsou pigmentovany (Ballard a Needham, 1964). Cerstvé
vylihnutd larva — presnéji rfeceno eleuterembryo (Balon, 1975b) — je prekocidlni
(relativné vyvinutd a pohyblivd). Misto nevyvinutych Zaber jako dychaci organ slouzi
rozvétvena subintestinalni Zila na Zloutkové kouli (Balon, 1975a). V obdobi, kdy dochazi
k absorpci Zloutkovych zasob, se jesté vyvijeji vnitfni organy a larva se nechdvd undset
vodnim proudem. Po vycéerpani zloutku jsou zformovany ploutve, ale larva je fotofobni a



zdrzuje se u dna. Mali jesetefi jeSté nemaji Supiny a stale je u nich pfitomny bfisni
ploutevni lem (Colombo et al., 2007).

4 Rana ontogeneze kostlinii (Lepisosteiformes)

Kostlini (Lepisosteiformes) a kaprouni (Amiiformes) tvori monofyletickou skupinu
Holostei (Betancur-R. et al.,, 2013), presto se na urovni charakteristik raného vyvoje
navzajem liSi — nejvice v nasledujicich tfech bodech: zaprvé, kostlini prodélavaji
meroblastické ryhovani, zatimco kaprouni holoblastické (viz dale). Zadruhé, u kostlint je
vyvinuta Zloutkova syncytialni vrstva, tzv. periblast. A zatfeti, u kostlind pti gastrulaci
probiha involuce povrchovych bunék dovnitf, kdeito rany vyvoj kaprounl je
charakteristicky epibolii (Long a Ballard, 2001; Ballard, 1986a).

Meroblastické ryhovani se vyvinulo u obratlovcl celkem pétkrat nezavisle na
sobé, vétSinou jako ndsledek zvétSeni obsahu Zloutku, ktery uZz neni promichan
s cytoplazmou a je oproti ancestralnimu stavu nahustény na vegetativnim pdélu bunky
natolik, Ze jim ryhy neprojdou. Stalo se tak v liniich vedoucich ke sliznatkdam (Myxini), k
zralokllm a ke skupindm stfapcoploutvych (Actinistia; jedna ze skupin fadu
lalokoploutvych), ke kostnatym rybam a blanatym obratlovcim (Collazo et al., 1994).

Do radu kostlinli patfi dva rody (Lepisosteus a Atractosteus), které dohromady
obsahuji sedm druh( kostlin(i. Jedna se ryby Zijici vétSinou ve sladkych vodach Severni
Ameriky, Stfedni Ameriky a Kuby (Nelson, 2006).

Jejich vajicko je sférické a po kontaktu svodou lepivé, adheruje na jakykoliv
substrat. Na animalnim pélu je z cytoplazmy utvoren bily blastodisk s jednim mikropylem
(Comabella et al., 2014).

4.1 Ryhovani vajicek

Na rozdil od jeseterovitych ryb podléha vajicko kostlinG meroblastickému
ryhovani a mda dobre definovanou zloutkovou syncytidlni vrstvu, pfestoze dorzalni ret
blastoporu maiji s fidkokostnymi rybami spoleény (Long a Ballard, 2001).

Ryhovéni blastodermu probiha u kostlini obdobné jako u zebfticky, avsak na
rozdil od kostnatych ryb zde prvni dvé ryhy pfekracuji hranice blastodisku a projevuji se
na povrchu Zloutkové koule jako Zlabky (viz Obr. 6), které se nékdy mohou setkat az na
vegetativnim pdlu vajicka, prestoze se Zloutek fyzicky nerozryhuje (Long a Ballard, 2001).

Ve fazi moruly je povrch vegetativni ¢asti hladky (Long a Ballard, 2001). U druhu
Atractosteus tristoechus (Bloch & Schneider, 1801), stejné jako u kostlina Lepisosteus
osseus (Linnaeus, 1758), je rozloZeni blastomer v dobé ryhovani variabilni a nesleduje
pevny motiv. S postupujici dobou se buriky zakulacuji a ryhovani se stava nepravidelnym:;
blastomery jsou velikostné rovnocenné a zlstavaji na animalni hemisfére vajicka
(Comabella et al., 2014). Ve fazi blastuly je mnoho bunék ulozenych hluboko uvnitf masy
spojeno se zloutkovou kouli pres plazmaticky muistek (Long a Ballard, 2001), zatimco
blastomery na okraji blastodisku vytvari periblast (Zloutkovou syncytidlni vrstvu) a ve
stadiu pozdni blastuly je zahajena epibolie (Comabella et al., 2014).



Obr. 6 - Ryhovani vajicka kostlina Lepisosteus osseus, (A) stadium 8 bunék ve treti fazi
ryhovani, (B) stadium 16 bunék, kde je patrny presah prvni a druhé ryhy za hranici
blastodisku. Upraveno podle Long a Ballard (2001).

4.2 Gastrulace

S epibolii se u embrya kostlini objevuje zarodecny krouzek. Kdyz epibolie
dosahne 50% povrchu vajicka, zacina se projevovat dorzoventralni asymetrie a
v dUsledku obrlistani okraje blastodermu se formuje dorzalni ret blastoporu (viz Obr. 7,
8) (Long a Ballard, 2001; Comabella et al., 2014). Zacdind se vytvaret embryonalni stit,
ktery oznacCuje dorzdlni stranu budouciho embrya, zatimco epibolie pokracuje
k vegetativnimu pélu, kde se formuje zloutkovd zadtka. Ta postupné mizi a dokonéenim
epibolie konci téz gastrulace (Comabella et al., 2014). Embryondlni Stit sestava ze dvou
bunécnych vrstev: epiblastu a hypoblastu. Ve stfedu Stitu se zacina tvofit neurdini ryha,
zatimco pod Stitem se tvofi dutina, jejiz dno je tvofeno periblastem. Subgerminalni
dutina neni rovna blastocoelu, ponévadz je vysledkem bunécnych migraci, nikoli
predchazejiciho ryhovani (Long a Ballard, 2001).

1 mm

Obr. 7 - Gastrulace vajicka kostlina Lepisosteus osseus (A) pfi 50% epibolii, (B) pfi 70% epibolii;
dl = dorzalni ret blastoporu, ysl = periblast. Upraveno podle Long a Ballard (2001).
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Obr. 8 - Pricny fez stadiem pozdni gastruly kostlina Lepisosteus osseus pied uzavienim
blastoporu; s = subgerminalni dutina. Upraveno podle Jaroszewska a Dabrowski (2009).

4.3 Embryogeneze

U kostlinG (a kaproun(, stejné tak jako u kostnatych ryb; viz dale) byla popsana
formace neurdlniho kylu, jenz se posléze zanofuje a narusuje subgerminalni dutinu pod
nim. Na okraji kylu se zvedaji neuralni valy, jez se uzaviraji od posteriorni ¢asti embrya
smérem k anterioru. V posteriorni ¢asti se pritom od neurdlniho kylu oddéluje chorda
(Long a Ballard, 2001). V obdobi, kdy se nyni uzavieny kyl dale zanoruje, dochazi k tvorbé
parovych somitll a rudimentl organovych soustav a prodluZuje se ocasni pupen
(Comabella et al., 2014). Ztlustélé vystupky na stropu subgermindlni dutiny predurcuji
vznik faryngealnich oblouk(. Kaudalni a hlavova ¢ast embrya se postupné oddéluji od
Zloutkové koule (Long a Ballard, 2001). V obdobi, kdy je embryo jiz bilaterdiné
soumérné, ma dobfe vyvinutou chordu a dutd nervova trubice expanduje smérem k jeho
pfedni ¢dasti, se embryo rapidné prodluzuje, ackoliv zlstdva trupem pfirostlé ke
Zloutkovému vaku. Na hlavé ma embryo veliky adhezivni organ, ktery se vSak stane
lepivym az po vylihnuti (Comabella et all., 2014).

Srdce zacind tepat ve stadiu, kdy je trup témér narovnany a objevuje se dorzalni
ploutevni zahyb. Adhezivni organ je sice velky, ale stale jesté nelepi. O stadium pozdéji je
rozeznatelné stfevo mezi masou zloutku a kloakou embrya (Long a Ballard, 2001).

4.4 Lihnuti

Larvy se vétSinou uvolnuji zvajicka ocasem napred. Vdobé vykuleni se
z vaje¢nych oball uZ je utvoreny ploutevni lem a zacina pigmentace oka (Comabella et
al., 2014). Larvy jesté zlstavaji prichycené na vegetaci a spotiebovavaji Zloutkové
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zasoby, ponévadZ Ustni dutina jeSté neni zformovana a stomodeum se neprotrhlo
(Comabella et al., 2010).

5 Rana ontogeneze kaprounti (Amiiformes)

Z Celedi kaprounovitych (Amiidae) dnes na vychodé Severni Ameriky Zije jediny
sladkovodni zdstupce, Amia calva Linnaeus, 1766 (Nelson, 2006), jejiz vyvoj v dobé
gastrulace je podobnéjsi kostnatym rybam (Long a Ballard, 2001).

Vajicka kaprount jsou telolecitdlni — distribuce Zloutku ve vajicku je
nerovnomeérna a ten je akumulovan na vegetativni hemisfére (Jaroszewska a Dabrowski,
2009). Jsou lehce protahla a na svém povrchu maji villi, kterymi se zachytdvaji na
vegetaci (Dean, 1896).

5.1 Ryhovani vajicek

Ryhovéani vaji¢ek je na rozdil od toho u kostlinG redukované holoblastické
(Jaroszewska a Dabrowski, 2009). Prvni ryha urcujici bilaterdIni symetrii déli pouze
blastodisk, teprve treti ryhovani zasahuje i do vegetativni poloviny vaji¢ka (viz Obr. 9A-C)
a ryhy zacinaji tuto ¢ast rozdélovat (nezlistanou jen povrchovymi, jako je tomu u
kostlina; Long a Ballard, 2001) na makroblastomery bohaté na Zloutek (viz Obr. 9D-F)
(Ballard, 1986a; Jaroszewska a Dabrowski, 2009). Z malych blastodermalnich bunék se
tvori na periferii prstenec, ktery je v kontaktu s makroblastomerami (Ballard, 1986a).

, B;\ X\ %..
@c

Obr. 9 - Ryhovani kaprouna Amia calva: (A) 3. ryhovani, (B) 4. ryhovani, (C) 5. ryhovani,
(D-F) ryhovani Zloutku a tvorba makroblastomer. Upraveno podle Ballard (1986a).
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Uvniti vajicka se pozdéji tvori vétsi mnozstvi mensich bunék vznikajicich
proliferaci mikroblastomer a méné na Zloutek bohatych bunék plvodem
z makroblastomer; z menSich bunék se tvofi epiblast a z vétsich hypoblast. Uvnitf vajicka
se neobjevuje blastocoel ani archenteron, ovsem na apikalnim povrchu makroblastomer
je pritomna subgermindlni dutina. Strop dutiny je tvofen primarnim hypoblastem
(Ballard, 1986a).

Hypoblast u kaprount vznika stejnym zplsobem jako u kostnatych ryb (Ballard,
1986b). Buriky hypoblastu na konci faze ryhovani migruji z oblasti pod animalnim pdlem
vajicka na povrch a koncentruji se v misté budouciho zarodecného krouzku (Ballard,
1986a).

Na rozdil od kostnatych ryb a kostlin( ve vaji¢ku kaprouna chybi prava Zloutkova
syncytidlni vrstva (Jaroszewska a Dabrowski, 2009).

5.2 Gastrulace

Za pocatek gastrulace se u kaprounll povaZzuje okamzik, kdy se pod animalnim
poélem shluknou Zloutkem obohacené bunky proliferujici z plvodné povrchovych
blastomer a utvofi zde nékolikavrstevny epiblast (Jaroszewska a Dabrowski, 2009).

Po zformovéani zdrodec¢ného krouzku migraci bunék hypoblastu se na jeho
dorzalni strané tvofi ztlusténina — ret blastoporu (stejné jako u kostlina, viz vySe; Long a
Ballard, 2001). KdyzZ epibolie dosahne rovniku vajicka, ret blastoporu neni previsly nebo
néjak oddéleny zespoda. Navic uUplné chybi lahvovité burky a nedochdzi kinvoluci
povrchové bunécné vrstvy (Ballard, 1986a). Misto lahvovitych bunék je na povrchu
blastoporu 10-15 kuboiddlnich , polstarkovitych” bunék, které nepodléhaji involuci a
pravdépodobné slouzi jako organizér, obdobné jako tomu je u epiblastickych okrajovych
bunék v pripadé zebfticky (Cooper a Virta, 2007; Jaroszewska a Dabrowski, 2009).

Jak nepfitomnost lahvovitych bunék, tak i existence organizéru pfi gastrulaci
vajicek kaprouna jsou znaky sdilené s kostnatymi rybami (Cooper a Virta, 2007).

Ve stadiu pfiblizné 50% epibolie taktéz zacind formace embryonalniho Stitu, ktery
se prodluzuje a tahne se od vegetalniho k animdlnimu pdlu vajicka. Jesté pred uplnou
epibolii Zloutkové zatky je v embryonalnim stitu jiz pfitomna neuralni ploténka s kylem,
z néhoz se segreguji buriky chordy (Ballard, 1986a).

5.3 Embryogeneze

Na rozdil od ostatnich bazalnich linii ryb se u kaprount a kostnatych ryb netvofri
neuralni valy, které by se zvedaly a uzaviraly tak neuralni trubici. Misto toho se zveda
levy a pravy okraj neuralni ztlusténiny; ty se pohybuji k sobé, aby se spojily v neurdlni
sloupec, v némz sekundarné vznika dutina neurdlni trubice. Nasleduje tvorba hlavovych
¢asti budouciho nervového systému. Posteriorni ¢ast embrya se postupné ztlustuje, jak
se v ni hromadi mezoderm a tvofi pupen zakladajici ocas embrya a pfilehlou ¢ast trupu.
Z neuradlniho kylu se oddéluje chorda a tvofi se jednotlivé télni somity. V pozdéjsim
stadiu se zvétSuje hlavova ¢ast embrya a zaklada se srdce (Ballard, 1986a).
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Poté, co se na hlavé objevuji parové adhezivni organy, se posteriorni ¢ast embrya
protahuje a vznika prodluZujici se ocas, na kterém se pozdéji vytvori ploutevni lem. Jesté
pred vykulenim pladku se zakladaji prsni ploutve (Ballard, 1986a).

5.4 Lihnuti

Drive, nez obvykle dojde k vylihnuti, Zloutkovy vacek nabyva ovoidniho tvaru
s malym vybézkem na posteriorni strané. Po vykuleni se zvajicka je masa Zloutku
zatlacena na pravou stranu stale se vyvijejicim gastrointestinalnim traktem. Pfijem
potravy mlzZe u potéru muizZe zacit jeSté pred uplnym vycerpanim Zloutkovych zdsob
uloZzenych v makroblastomerach (Ballard, 1986a).

6 Rana ontogeneze kostnatych ryb (Teleostei)

Monofyletickd skupina kostnatych ryb, Teleostei, je nejdiverzifikované;si
skupinou ryb ¢itajici kolem 27 tisic druht ve 40 celedich (Nelson, 2006), které Uspésné
osidlily sladkovodni i slanovodni prostfedi na celé zemékouli. V prlibéhu evoluce doslo
v kmenové linii kostnatych ryb k celogenomové duplikaci charakteristické jen pro tyto
ryby (u bazdlnich skupin paprskoploutvych ryb, u svaloploutvych ryb a ani v linii vedouci
k tetrapodim nebyly jeji stopy zaznamenany; Meyer a Van de Peer, 2005).

A perivitelinni prostor

mikropylus
T l\lll\lllllllll!lllll[lll HlHlllllllmuullluu mumllllllltl' |lllllltlllll\\lllllllllIllllllllllllllllllll
; (9’ : ’ q, Y e hlib RS

néjsi usti kanalu

vnitrni Usti kanalu

Obr. 10 - Mikropylus kostnatych ryb: (A) mikropylus na animalnim pélu nefertilizovaného
vajicka lososotvarnych. Perivitelinni prostor se tvori pod vrstvou vajecnych oball po
aktivaci vaji¢ka pfi styku s vodnim prostfedim. (B) pohled shora na mikropylus Danio rerio.
Kanal se smérem dovnitf zuZuje. Upraveno podle Kunz (2004).
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Rybi vajicka jsou telolecitalni, obsahuji velké mnozstvi Zloutku. Na animalnim
polu je pod mikropylem (viz Obr. 10) nakumulovana cytoplazma s bunécnym jadrem,
které bylo pdvodné umisténo v centru buriky, neZz se vajicko po prvnim meiotickém
déleni uvolnilo z ovaridlniho folikulu (Kunz, 2004).

Vajicka ryb jsou obalena Zelatinézni vrstvou, kterd ma kromé ulohy v pfilnavosti
vajicka i dalsi funkce: brani polyspermii, plisobi jako obrana proti bakterialnim infekcim a
chrani vyvijejici se embryo proti mechanickému poskozeni (Zelazowska, 2010).

Samotnd Zloutkovad koule kostnatych ryb nejspiSe vznikla fuzi vegetativnich
endodermalnich blastomer u spole¢ného predka (Bolker, 1994; Collazo et al., 1994).

6.1 Rany vyvoj kostnatych ryb

Obecné se uvadi jednotné schéma ontogeneze, jez bylo detailné popsano na
modelu zebricky pruhované, Danio rerio (Hamilton, 1822), a které je hojné pouzivano
spolu s popisem raného vyvoje medaky Oryzias latipes (Temminck & Schlegel, 1846)
(Kimmel et al., 1995; Iwamatsu, 2004; Kunz, 2004).

Zebticka pruhovana patfi mezi sladkovodni maloostné ryby (fad Cypriniformes)
Celedi Cyprinidae. Ryby z této podceledi se vyskytuji v Africe a na jihu Eurasie spolu
s Indonésii. Medaka na rozdil od zebticky patfi k jehlotvarym rybam (fad Beloniformes)
¢eledi Adrianichthyidae a Zije ve sladkych az brakickych voddach od Indie az po Japonsko a
v indo-australské oblasti (Nelson, 2006). Zebficka spolu s medakou patfi mezi ryby
pfirozené se vyskytujici na ryZzovych polich v jihovychodni Asii (FishBase.org).

V dnesni dobé se zebficka Siroce vyuziva v laboratofich po celém svété jako
modelovy organismus vyvojové biologie a toxikologie (Lele a Krone, 1996). V mnohych
akvaristickych priruckach a atlasech (napf. Hofmann a Novak, 1998) jsou shrnuty
charakteristiky, kvuli kterym se obé rybky staly Siroce zkoumanymi organismy: jejich
chov v akvariu je nenarocny, pomérné jednoduse a rychle se rozmnozuji a plidky
zebricky se lihnou jiz po 24 hodinach (zatimco embryondini vyvoj medaky je vyrazné
pomalejsi a trva nékolik dni; lwamatsu, 2004).

Kimmel et al. (1995) rozdéluji ranou ontogenezi zebti¢ky do Sesti obdobi, jez jsou
zakonéena lihnutim. Vajicka se vyvijeji bez poskozeni v rozmezi teplot cca 25-33 °C
(Kimmel et al., 1995). Nejen Ze inkubace v neoptimadlni teploté vede k vy$si mife
asynchronie vyvoje a variabilité v déleni blastomer (Ninhaus-Silveira et al., 2006), navic
pfi dlouhodobém vystaveni vyvijejicich se vajicek teplotam nad ¢i pod optimem by vyvoj
mohl byt az letalni (Kimmel et al., 1995).

6.1.1 Ryhovani vajicek

Po fertilizaci vajicka dochazi k segregaci blastodisku od Zloutkové koule, jak
cytoplazma kontrahuje na animalnim pdlu vajicka, ackoliv slaba vrstva cytoplazmy i
nadale obaluje Zloutek (Kunz, 2004). Ryhovani probihd pouze vramci blastodisku a
nezasahuje do Zloutkové ¢asti vajicka. Zprvu blastomery tvofi pravidelné fady na
povrchu Zloutku (viz Obr. 7A) a z(stavaji spojeny cytoplazmatickymi mustky, teprve od
stadia 16 bunék dochazi k jejich uplnému oddéleni (Kimmel et al., 1995).
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Ze zacatku se buriky jesté déli synchronné. Pozdéji vSak dochazi k prodluzovani
bunécného cyklu a dochazi ktranzici stfedni blastuly, kdy zacind genova exprese (u
zebficky ve stadiu 512 bunék). Zaroven se ve fazi blastuly ustavuje Zloutkova syncytidlni
vrstva (viz Obr. 11C), jez se neucastni ryhovani a jeji tésné spojeni
s epitelidlnimi burikami obalujicimi blastodisk brani zformovani blastoporu (Long, 1983;
Kimmel et al., 1995). V oblasti periblastu je vysokd metabolicka aktivita — fragmentuji se
zde kapénky Zloutku, jeZ jsou pak pohlcovany blastomerami. Ke stépeni kapének dochazi
pravdépodobné kvuli usnadnéni jejich absorpce (Ninhaus-Silveira et al., 2006).

Blastoderm v pozdni fazi ryhovani obsahuje kromé povrchovych bunék jesté
bunky uloZzené uvnitt, z nichZ pozdéji vznikd samotné embryo (Long, 1983). Mezi témito
blastomerami se tvofi mezibunécné prostory, které se postupné sluCuji v jednu
subgerminalni dutinu (Meijide a Guerrero, 2000). Z hluboko uloZenych blastomer se na
okraji blastodisku formuje zarodecny krouzek, jehoz vnéjsi vrstvu tvori epiblast a vnitini
hypoblast (Long, 1983).

Jak se blastoderm zplostuje, buriky zevnitf se vmezetuji do vrstev blize k povchu
masy (Warga a Kimmel, 1990). Ve stadiu pozdni blastuly za¢ina epibolie, kterd bude
pokracovat aZz do konce gastrulace (Kimmel et al., 1995).

e P o ‘/‘,:.‘-'?;"".‘.v i f )
f{( .' 1‘” '#‘k?l';’»"-. U L4 ,.} ’.‘f‘ ?

3 iRy
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e i

8 bunék 64 bunék 1000 b:nék

Obr. 11 - Ryhovani blastodermu zebficky Danio rerio: (A, B) ryhy nepiekracuji hranici
blastodisku, blastomery zlstavaji oddéleny od Zloutkové koule; (C) ve stadiu tisice bunék se
mezi blastodermem a Zloutkem tvofi periblast (vyznaceno Sipkou). Upaveno podle Kimmel et
al. (1995).

6.1.2 Gastrulace

Bunky pfi epibolii, ktera postupuje k vegetativnimu pdlu vaji¢ka, migruji ze svého
plvodniho umisténi v blizkosti animalniho pdlu pfes povrch periblastu (Long, 1983).

Zacatek gastrulace je dan spusténim involuce, coz se konkrétné u zebficky déje
pfi 50% epibolii (Kimmel et al., 1995). Involuci se bunky blastodermu skladaji do dvou
vrstev: epiblastu a hypoblastu v oblasti zarode¢ného krouzku (Warga a Kimmel, 1990),
ktery se vytvofil na okraji blastodermu a ze kterého konvergentnimi pohyby migruji
buriky hypoblastu na jedno misto, kde zformuji embryonalni stit. Ten oznacduje budouci
dorzdlni stranu embrya, pficemz bunky na animalnim pdélu embrya pozdéji vytvofi hlavu.
Netvofi se ani blastoporus, ani archenteron (Long, 1983; Kimmel et al., 1995).
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V kaudalni ¢asti embryonadlniho Stitu zadind ztlustovani hypoblastu, které
pokracuje smérem dopredu. Zaroven ve stejné oblasti, v blizkosti okraje zarode¢ného
krouzku, se tvoti chorda a jeji rast pokracuje taktéz k hlavové c¢asti embrya (Shardo,
1995).

PFi 90% epibolii je v blizkosti vegetativniho pdlu vajicka patrnd Zloutkova zatka
(viz Obr. 12A). Dorzalni strana blastodermu je tlustSi nez ventralni strana. Poté, co se
blastoderm kolem Zloutku zcela uzavira, se na kaudalnim konci embryonalni osy tvofi
ocasni tercik, od néhoZz anteriornim smérem lezi ztlustéld (nejvice v hlavové ¢asti)
neurdlni ploténka po celé délce osy embrya (Kimmel et al., 1995) — proces neurulace je
zahdjen uz v dobé, kdy blastoderm stéle jesté obrlista zZloutkovou kouli (Shardo, 1995).

Zbunék, které na konci gastrulace zbydou v epiblastu (vnéjSim sektoru
zarodecného krouzku), vznikne pozdéji ektoderm — zdklad pro epidermis, centralni
nervovy systém, neurdlni liStu a plakody senzorickych organu. Z hypoblastu (vnitini
vrstvy zdrodecného krouzku dotykajici se periblastu) vznikaji derivdty mezodermu a
endodermu (Kimmel et al., 1995).

Obr. 12 - Gastrulace a embryogeneze zebficky Danio rerio. (A) 90% epibolie se Zloutkovou
zatkou vyznacenou Sipkou, (B) prodluZzovéni ocasni casti embrya ve stadiu 6 somitl
s vyznacenou pozici Kupfferova vezikulu (KV). Upraveno podle Kimmel et al. (1995).

6.1.3 Embryogeneze

V obdobi tvorby jednotlivych télnich Usekl jsou jednoznac¢né dany osy
anterioposteriorni a dorzoventralni. Na zadatku uZ je morfologicky rozpoznatelny
endoderm. Embryo se prodluzuje, vyvijeji se somity, zakladaji se vnitini organy. Vétsina
vhitfné uloZzenych bunék somitl se vyvine jako segment svaloviny (myomery se zacnou
spontanné kontrahovat az v poslednim stadiu segmentacniho obdobi). DalSim derivatem
somitu je sklerotom, z néhoz vzniknou vertebralni chrupavky (Kimmel et al., 1995).

Neurdlni ploténka se ztlustuje v neurdlni kyl a v nasledujicich nékolika stadiich se
kyl objevuje i na trupu. Neurdlni trubice vznika kavitaci uvnitt masivniho neuralniho
korene s cylindrickym prirezem, ktery se tvofi z neuralniho kylu (Kimmel et al., 1995).
Bunécénd masa v oblasti budouciho predniho a stfedniho mozku tvofi dva nepravidelné
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sloupce, ve kterych jsou vSechny bunky v kontaktu s jejich lateralnim povrchem.
Medidlné se oba sloupce oddéluji a mezi nimi se rozpind Stérbina, nervovy kanal
(Shardo, 1995). Brzy po vzniku neuralni trubice zacind diferenciace neuronl. Kolem
zakladu budouciho mozku, ktery se objevil jesté pred zacatkem segmentace, se v jeji
prvni poloviné tvofi zdufeniny, neuromery, z nichZ vzniknou casti centrdlni nervové
soustavy ryby. Ventrolaterdlné od zakladd mozku se objevuji budouci faryngealni
oblouky, avSsak morfogeneze a diferenciace stén faryngu bude nejvice probihat az
v obdobi kolem lihnuti (Kimmel et al., 1995).

Zaroven s uzavienim Zloutkové zatky pfi epibolii se ne zadni casti embrya
objevuje zdufenina, kde se hromadi bunky okraje blastodermu a tvofi ocasni pupen.
Mezi nim a Zloutkem se objevuje Kupfferlv vezikul (viz Obr. 12B, 13A), ktery migruje, jak
se ocasni pupen se postupné prodluZuje podél ventrdlni strany Zloutkové koule.
Kupfferdv vezikul pfitom migruje do tkané prodluzujiciho se ocasu a gradualné se
smrstuje a zanika (Kanki a Ho, 1997).

V pokrocilé fazi embryonalniho vyvoje se vak obsahujici Zloutkové zasoby sklada
ze dvou vrstev. Vnéjsi vrstva je spojena s epidermis embrya a neni pfitomna na povrchu
Zloutkové koule pod ventralni ¢asti zarodku. Vnitini vrstva neobsahuje endodermalni
zarode¢nou vrstvu, kompletné pokryva Zloutkovou kouli a sembryem je pfimo
propojena pouze ve své posterodorzalni oblasti, kde se zarodku vyviji jatra. Vyvijejici se
srdce ryby je umisténo mezi obéma vrstvami Zloutkového vaku na anterodorzalni ¢asti
Zloutku (Shardo, 1995).

Ze Zloutkové koule se posteriorné tahne prodlouzZeni (viz Obr. 13) a konstrikce
spojend s jeho tvorbou postupné narovnava trup embrya (Kimmel et al., 1995). Toto
kaudalni prodlouzeni Zloutku nastava jen u nékterych skupin kostnatych ryb. Kromé
toho, Ze je to spole¢ny znak pro fad maloostnych (Cypriniformes), vyskytuje se téz u
nékterych druhl ryb rfadu holobfichych (Anguilliformes) a trnobfichych (Characiformes)
a nejspis se tento znak v evoluci vyvinul nékolikrat nezavisle na sobé (Virta a Cooper,
2009).

Obr. 13 - Tvorba kaudalniho prodlouzeni Zloutku u maloostnych, které je naznaceno jiz v (A)
stadiu 14 somitl a zietelné v (B) stadiu 18 somitli. KV = KupfferlQv vezikul. Upraveno podle
Kimmel et al. (1995).
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PFi separaci ocasni ¢asti od Zloutkového vaku se tvofi ploutevni lem nejprve na
bfisni strané embrya, poté kolem ocasu a pokracuje na hrbeté (Shardo, 1995). Embryo s
vyvinutou chordou a somity dosahujicimi konce ocasu uz ma budouci mozek roz¢lenény
do péti lalok(. Zac¢ind mu bit srdce, v némz se tvofi sift a komora. Ustanovuje se obéhovy
systém a objevuje se par aortalnich obloukd. Dozniva narovndvani ocasu, zacinaji se
formovat ploutve a diferencuji pigmentové buriky. JeSté pred vylihnutim dochazi ke
kompletaci arteridlni sité mezi faryngem a ocasem embrya (Kimmel et al., 1995).

6.1.4 Lihnuti

V obdobi lihnuti zpomaluje morfogeneze vétSiny organovych rudimentd
(vyjimkou je gastrointestindlni soustava). Naopak se zrychluje vyvin prsnich ploutvi,
Celisti a Zaber. Hlavni Zila na povrchu Zloutkového vaku je véjifovité vétvena. Mezi
vyvijejicima se oc€ima zacind byt patrna mala tlamka, zatimco vyvoj Ccelisti bude
pokracovat v larvalni fazi vyvoje (Kimmel et al., 1995).

Tésné po vylihnuti larva dokoncuje vétsinu morfogenetickych pochodl a stale
rychle roste. Na rozdil od obdobi lihnuti, kdy bylo embryo obvykle v klidu,
eleuterembryo aktivné plave a pohybuje celistmi, operkularnimi klapkami, prsnimi
ploutvemi i o¢ima (Kimmel et al., 1995). Vyviji se nepdrové (nejprve ocasni, poté analni a
nakonec hrbetni ploutev) a bfisni ploutve, dochazi k resorpci embryonalniho ploutevniho
lemu od anterioru smérem k posterioru a pokracuje osifikace kosternich element
(Parichy et al., 2009).

6.2 Variabilita vyvoje kostnatych ryb

Velikost vajicek ryb je velice proménlivd a mliZze se pohybovat mezi primérem
mensim neZ jeden milimetr aZz po vice jak deset milimetr(. Napfiklad vajicka zebficky
Danio rerio jsou velkad cca 0,7 mm (Kimmel et al., 1995), zatimco arowana Osteoglossum
bicirrhosum (Cuvier, 1829) produkuje 12 mm velka vajicka, kterd inkubuje v tlamce
(Yanwirsal, 2013). Zloutkova koule ¢asto obsahuje jednu nebo vice olejovych kapének,
které v pribéhu postupujici embryogeneze splyvaji (naptiklad ve vajickdch medaky
Oryzias latipes; lwamatsu, 2004). Existuji vSak i vajicka, u kterych kapénky chybi, jako
jsou ta placky Alosa sapidissima (Wilson, 1811) (Shardo, 1995).

Co se tyce vétsiny morskych druh( ryb, jejich vajicka jsou pelagicka, plavou pod
vodni hladinou a jejich primér se pohybuje kolem 2 mm. Potér, ktery se z nich vykuli, je
v nizkém stupni vyvoje a se zZloutkovym vackem (Kendall et al., 1984).

Ryby s nékterymi rozmnoZovacimi strategiemi maji tendence produkovat vajic¢ka
v urCitém rozsahu velikosti. Napfiklad pravé ryby zadrzujici vyvijejici se zarodky
v tlamkach do vycéerpani Zloutkovych zasob — jednd se napfriklad o arowany celedi
ostnojazykovitych (Osteoglossidae) a morské sumce celedi kfizovcovitych (Ariidae) —
produkuji vajicka s praimérem kolem deseti milimetr( (Yanwirsal, 2013; Alex, 2010; Lima
et al., 2013). Pro porovnani, tfeba kapr Cyprinus carpio Linnaeus, 1758, karas Carassius
auratus (Linnaeus, 1758) Ci piskof Misgurnus fossilis (Linnaeus, 1758) se vytiraji na
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rostlinném porostu a maji vajicka velka pramérné 1,2 mm (Balon, 1975a; Haniffa et al.,
2007; Teletchea et al., 2009; Kostomarova, 1991).

U jinych strategii maze byt velikost propaguli vysoce variabilni, jako je tomu
kupfikladu u hnizdnich vytéraca. Jejich vajicka mohou byt mensi nez 2 mm, jako je tomu
u trahiry Hoplerythrinus unitaeniatus (Spix & Agassiz, 1829) s vajicky o priméru kolem
1,7 mm (Vasconcellos, 2003); také vSak mohou presdhnout 4 mm — krunyfnik
Megalancistrus parananus (Peters, 1881) do svych hnizd uklada vajicka velka pramérné
4,3 mm (Suzuki et al., 2000).

Ryhovaci cykly u vétsiny druhd ryb maji konstantni dobu trvani, avsak existuji
vyjimky. Napfiklad u hlavace Leucopsarion petersii Hilgendorf, 1880 se délka kazdého
cyklu se vzrustajicim poctem blastomer zvySuje (Kimmel et al., 1995; Arakawa et al.,
1999).

Nékteré ryby se lihnou v méné pokrocilém stadiu vyvoje nez napfriklad zebficka, a
tak jejich embryonaini vyvoj mizZe pokracovat i po vykuleni. Déje se tak kupfikladu u
piskofe Misgurnus anguillicaudatus (Cantor, 1842) (Fujimoto et al., 2006). Také larvy
Uhorl maji po vykuleni malo vyvinutou hlavu, na které jsou rudimentalni zéklady oci a
chybi ustni otvor (Lokman a Young, 2000). U mofskych konik(, ktefi inkubuji sva vajicka
ve specializovanych vaccich na bfisni strané téla (Balon, 1975a) zase dochazi k lihnuti
embrya uz v dobé, kdy se teprve oddéluje jeho kaudalni ¢ast od Zloutkové koule. Jejich
ontogeneze vsak pokracuje uvnitf uzavieného vaku az do doby, neZ je Zloutek zcela
vstifeban (Wetzel a Wourms, 2004; Silva et al., 2006).

Zdaleka ne vSechny ryby kladou sva vajicka ve vodnim prostfedi. Existuji druhy,
jez sva vajicka cilené umistuji mimo vodu — at uz do estuarii v Usti fek podléhajicich
slapovym jevim, jako to délaji napriklad ryby rodu Fundulus, nebo do pftilivovych zén,
coz délaji tfeba gavunovci (Martin a Carter, 2013).

6.3 Rany vyvoj ryb ve vajickach mimo vodni prostredi

Gavunovci kladou terestrickd vajicka zanofend do vlhkého pisku (Martin et al.,
2009). Tato embrya musi prodélat rychly vyvoj, aby se mohla pfi dalsim pfilivu vykulit
z vajeCnych oball. Zaroven vsak musi hospodafit s energetickymi zasobami, kdyby
nedoslo k zaliti jejich ulozisté (Darken et al., 1998). Dostatecné zvednuti vodni hladiny
spousti pohyb ve vajickach, ktery vede klihnuti, ovSem za nepfiznivych podminek
mohou embrya zUstat uzaviend v obalech aZ nékolik tydnl poté, co je jejich
embryogeneze dokonéena (Martin et al., 2009). Uspés$nost lihnuti pfi jeho odkladu klesa
(Darken et al., 1998).

U gavunovce Leuresthes tenuis nedochazi k Zzadnému zastaveni embryogeneze a
plidek se vykuli, jakmile je vajicko ponofeno do vody (Darken et al., 1998). Ale u
halancéikovct celedi rivulovitych (Rivulidae) se rand ontogeneze muzZe reverzibilné
zastavit az trikrat (Berois et al., 2012).

Halancikovci se vyskytuji v oblastech Jizni Ameriky i Afriky, kde obyvaiji izolované
vodni rezervoary podléhajici periodickému vysychani, jehoZ ndsledkem je uUhyn
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dospélych ryb. Ty se tedy doZivaji necelého roku (Berois et al., 2012). Preziti takovych
podminek populacim zajistuji predevsim dva faktory. Zaprvé, jejich vajecné obaly jsou
tlustsi nez u vétsSiny ostatnich kostnatych ryb, a muze tak zamezit ztrdtam vody
v nehostinném prostiredi vyschlé tiné (Berois et al., 2012). Zadruhé, v obdobi raného
vyvoje halancikovcl nastdva az tfikrat diapauza (Wourms, 1972b). Tyto zastavy vyvoje
jsou rizné dlouhé, fakultativni nebo obligatni (podle jednotlivych druh( halancikovci),
pficemz treti diapauza, kniz dochazi pred samotnym lihnutim, byva u vétsSiny
rivulovitych obligatni (Berois et al., 2012).

Epibolie probihajici pfi gastrulaci rivulovitych je ¢asové i prostorové oddélena od
samotné embryogeneze — na rozdil od jinych kostnatych ryb tvorba embryonalniho Stitu
ani neurulace nejsou zapocaty pred dokoncenim obristani Zloutkové koule (Berois et al.,
2012). Navic pred embryogenezi prochazeji blastomery fazi disperze (viz Obr. 14B) a
reagregace (viz Obr. 14C) (Arezo et al., 2005), pficemz zdklad samotného embrya se
objevuje na stfedu reagregované masy bunék (Berois et al., 2012).

Obr. 14 - Faze disperze a reagregace bunék pfi epibolii halan¢ikovce Austrofundulus myersi: (A) faze
blastuly, (B) faze disperze, (C) faze reagregace; AC = améboidni buriky, DA = definitivni agregat, ELC =
obalova vrstva bunék, P = periblast, PAB = preaméboidni blastomery, PN = jaddra bunék periblastu, Y =
Zloutek. Upraveno podle Wourms (1972a).
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Kromé jednoletych halancikovc z celedi rivulovitych bylo i u dalSich
jihoamerickych ryb ztéto skupiny pozorovano zpomaleni embryonalniho vyvoje
v odpovédi na vysychani vajicka. Zpomaleni ¢i zastava rané ontogeneze mohla byt
pfitomna uz u spole¢ného predka halancikl (Varela-Lasheras a Van Dooren, 2014).

6.4 Rany vyvoj vajicek inkubovanych v tlamce

Mezi ryby, které inkubuji vajicka po celou dobu embryogeneze v tlamce, patfi i
arowany a morsti sumci kfizovci. Jejich vajicka maji velky pramér — napfiklad arowana
Scleropages formosus (Miller & Schlegel, 1844) produkuje vajicka velkd kolem 10 mm,
arowana Osteoglossum bicirrhosum (Cuvier, 1829) 12 mm a kfiZovec Cathorops agassizii
(Eigenmann & Eigenmann, 1888) inkubuje vajicka o velikosti prmérné 8,9 mm (Alex,
2010; Yanwirsal, 2013; Lima et al., 2013).

Embryonalni vyvoj téchto ryb probihd obdobné jako u jinych kostnatych ryb
(Yanwirsal, 2013). Embryo vyvijejici se ve velkém vaji¢ku je vSak v poméru ke Zloutkové
kouli malé, jeho se ocasni ¢ast Zloutek ani tésné pred lihnutim neobtdadi (viz Obr. 15)
(Lima et al., 2013, Yanwirsal, 2013).

Obr. 15 - Embryonalni vyvoj arowany Osteoglossum bicirrhosum: (A) hlavova ¢ast embrya (vyznaceno
Sipkou) v poméru ke Zloutkové kouli; (B) zvétsujici se oblast hlavy pfi vyvoji mozku, pozice vyvijejiciho
se srdce oznacena Sipkou; (C) arowana tésné pred vylihnutim, na povrchu Zloutkové koule je vyrazna
vitelinni céva s cirkulujici krvi. Upraveno podle Yanwirsal (2013).
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6.5 Zivorodost u kostnatych ryb

Zivorodost se jen u kostnatych ryb vyvinula z kladeni vaji¢ek dvanactkrat, ale ryby
kladouci vajicka nikdy nemély Zivorodého predka. Je pomérné vzacna, ale v ramci
vodnich obratlovcld se Casto vyskytuje u Zralok( a rejnokd (Goodwin et al., 2002).
Podminkou pro Zivorodost je vnitfni oplozeni — k tomuto ucelu se u samcl vytvofrily
kopulaéni organy (Kunz, 2004).

Mezi Zivorodé kostnaté ryby patfi nékteré druhy hrdloploutvych (fad
Gadiformes), hrujovct (fad Ophidiiformes), gavun( (fad Atheriniformes), halancikovcl
(rdd Cyprinodontiformes), ropusnicotvarnych (fad Scorpaeniformes) a ostnoploutvych
(rdd Perciformes) (Wourms, 1981). Je zajimavé, Ze zivorodky mohou obyvat rlizna
prostifedi od studenych hlubin ocedn( po teplé mélké vody a Ze mezi evoluci Zivorodosti
a Zivotnim prostfedim nejspiSe neexistuje Zadny vztah (Turner, 1947).

Zivorodé druhy ryb jsou bud'lecitotrofni, kdy je zarodek vyZivovan ze #loutkovych
zasob, nebo matrotrofni — tehdy embryo pfijima potravu z téla matky, coz se mlze dit
nékolika zpUsoby. Bud' gravidni matka i naddle produkuje oocyty, které pak slouzi jako
vyziva, nebo se zarodek zZivi embryofagné na dalSich zadrodcich; anebo se tvofi napfiklad
Utvary analogické placenté (Wourms, 1981). Vajicka Zivorodek maji tenci obal. Samotny
vyvoj zarodku probihd bud ve folikulu, v IGmen vajecniku nebo v télni dutiné matky
(Kunz, 2004).

Lecitotrofni druhy Zivorodek patticich do skupiny halancikovct produkuji vajicka
s vétSim obsahem Zloutku a blastodisk u nich zabira mensi ¢ast animalni hemisféry nez
blastodisk u matrotrofnich druh(, které maji vajicka s mensim obsahem Zloutku (Haynes,
1995).

Zivorodka stfibroskvrnna Poecilia vivipara Bloch & Schneider, 1801 patfi mezi
lecitotrofni Zivorodé ryby. Jeji vajicka obsahuji velké mnozstvi Zloutku a olejové kapénky,
jez se po fertilizaci vajicka nerovhomérné rozprostiou pod blastodiskem (Arcanjo et al.,
2014).

Ackoliv je Zivorodost extrémni pfipad reprodukéni strategie, samotnd
embryogeneze lecitotrofnich Zivorodek probiha obdobné jako u jinych kostnatych ryb —
pfi epibolii se tvofi embryonalni stit, na némz postupné vznikd samotné embryo (viz Obr.
16) (Arcanjo et al., 2014; Martyn et al., 2006). Zloutkovy vacek je s vyvijejicim se
embryem propojen pres periblast (Arcanjo et al., 2014).
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Obr. 16 - Rany vyvoj Zivorodky Poecilia reticulata: (A) blastodisk, (B) zformovany
embryonalni stit, (C) embryo se zakladajicimi se optickymi vacky. Upraveno
podle Martyn et al. (2006).
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7 Zaveér

Jak vidno z prezentované prdce, béhem raného vyvoje paprskoploutvych ryb se
postupné napfi¢ liniemi projevuji rlizné znaky. Je zajimavé, Ze bichifi, jesetefi, kostlini,
kaprouni a kostnaté ryby tvofi jakousi posloupnost, co se tyce jejich rané ontogeneze —
nékteré znaky spolu tyto skupiny sdileji a jiné je odliSuji. Napfiklad rany vyvoj vajic¢ek
bichirdi a jeseterd je charakterizovan holoblastickym ryhovdnim podobnym
obojzivelnikiim, zatimco kostlini, kaprouni a kostnaté ryby jiz maji ryhovani jen ¢astecné,
nebot v jejich vajickdch je naakumulovano tolik Zloutku, Ze nemuze dojit k jeho
kompletnimu rozryhovani. U kostlinG se na rozdil od jeseterl vajicko ryhuje
meroblasticky a nevznikd u nich ani blastocoel. Novym znakem kostlinG je také vznik
periblastu na povrchu Zloutkové koule, ktery se vyskytuje dale jen u kostnatych ryb.
Kaprouni na rozdil od kostlin(i prodélavaji holoblastické ryhovani, které ovsem neni
stejné jako u bichirl a jeseter(. Holoblastické ryhovani kaprount je redukované a
k rozryhovani zZloutku dochdzi az v pozdéjsich stadiich ryhovani. Ackoliv se tedy kostlini a
kaprouni radi do stejné skupiny, jejich rany vyvoj nese odlisné znaky. Pokud bychom
tedy chtéli rozdélit paprskoploutvé ryby na zakladé jejich ryhovani, bichifi a jesetefi by
mohli tvofit jednu skupinu, druhou skupinou by byli kaprouni se svym redukovanym
holoblastickym ryhovanim a treti skupinu by tvofili kostlini a kostnaté ryby, které spojuji
dva unikatni znaky — meroblastické ryhovani a tvorbu periblastu mezi blastodermem a
Zloutkovou kouli. Je zajimavé Ze meroblastické ryhovani zlstalo zachovano
v embryogenezi u vSech kostnatych ryb, ackoliv se u nich vyskytuji reprodukéni strategie
tak extrémni, jako je kladeni vajicek mimo vodni prostiedi, inkubace zarodk( v tlamce, Ci
vyvoj zarodk( v téle samice.
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