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Abstrakt

Hlavaci (Actinopterygii: Gobiiformes) jsou velmi pozoruhodnou skupinou ryb, nejen tim, ze jsou
druhové nejbohat$im fadem kostnatych ryb (Teleostei), ale i tim, Ze dokazali kolonizovat
nejraznéjsi typy prostiedi. Diky tomu se u nich rozvinulo mnoho forem, liSicich se svou
morfologii. Cilem této prace bylo zjistit, zda u evropskych evolucnich linii hlavact diky opakované
kolonizaci stejnych typti mikrohabitati doslo k vytvoteni ekomorf, tj. zda je morfologie (tvar téla)
ovlivnéna nikou, a jakou roli hraje konvergentni evoluce v adaptaci na jednotlivé typy prostiedi.

K tomu jsem pouzila kvantifikaci a porovnani tvaru téla pomoci metod geometrické morfometrie.

Vysledky této prace ukazaly, ze u ¢ty z Sesti ekologickych skupin studovanych hlavacta
doslo ke konvergentni evoluci a jejich tvar je ovlivnén prostredim, které obyvaji a jejich zplisobem
zivota, bez ohledu na pfislusnost k linii a na fylogenetické vztahy. Konvergentni evoluce byla
prokazana u hyperbentickych, nektonickych, motskych epibentickych a sladkovodnich
epibentickych druhti. Nebyla naopak prokdzana u euryhalinnich epibentickych druht, ani
u kryptobentickych druhti hlavaca.

Klic¢ova slova:

geometrickd morfometrie, konvergentni evoluce, adaptace, Gobiiformes
Abstract

Gobies (Actinopterygii: Gobiiformes), are a remarkable group of fishes, not only because they are
the most species-rich order of bony fishes (Teleostei), but also due to their extraordinary ability to
colonize different types of environments. As a consequence, they evolved a variety of
morphological shapes. The aim of this work was to reveal whether the European evolutionary
lineages of gobies evolved ecomorphs through repeated colonisation of the same types of
microhabitats, i.e. whether morphology (body shape) is influenced by niche, and what role
convergent evolution plays in adaptation to different types of environments. For this purpose

1 made quantification and comparison of body shape using the methods of geometric morphometry.

The results of this work showed that convergent evolution has occurred in four out of the
six ecological groups of studied gobies, i.e., that their shape is influenced by the environment they
inhabit and their way of life, regardless of lineage affiliation and phylogenetic relationships.
Convergent evolution has been revealed in hyperbenthic, nektonic, marine epibenthic and
freshwater epibenthic species. In contrast, convergent evolution has not been proven in euryhaline

epibenthic species, nor in cryptobenthic species of gobies.
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1 Uvod

Pti zkoumani riznorodosti a rozmanitosti zivota si ¢astso klademe otazku, jaké vlivy
stoji za vyvojem tolika odlisnych ekologickych a fenotypickych forem. Nékteti autofi
povazuji za jeden z hlavnich takovych procest jev zvany adaptivni radiace (Rainey &
Travisano, 1998; Simpson, 1953; Schutler, 1996; Gavrilets & Vose, 2005; Frédérich
et al., 2013; Stroud & Losos, 2016). K adaptivni radiaci dochézi, pokud se z jednoho
spolecného piedka rychle vyvine fada novych druhl. Nejcastéji se tak stane, jsou-li
kolonizovany pro druh nové typy prostiedi, nebot’ se tak zpfistupni nova skala
ekologickych nik, které mtze druh vyuzivat. Protoze v téchto nikach mohou byt
vyhodné jiné vlastnosti nez v pivodnim prostiedi, vyvijeji se lokalni adaptace (Stroud
& Losos, 2016). Nasledné tak dojde k tomu, Ze vznikne mnoho novych druht, které
jsou pfizptisobeny riznym typum prostiedi (Gavrilets & Vose, 2005), pfiemz se

u nich mohou vyvinout zna¢né rozdilné morfologie t¢la.

Pokud vysSe popsanym zplusobem dojde k rychlé diverzifikaci a vyvoji
morfologickych odlisnosti na zacatku evolu¢ni historie kladl, mluvime o takzvaném
modelu ,,early burst (Arbour et al., 2019). Dikazy podporujici tento model radiace
byly nalezeny pouze u néckterych skupin organismi, jako napiiklad u proslulych
»,Darwinovych pénkav® rodu Geospiza z Galapazského souostrovi, ¢i u cichlid

z vychodoafrickych jezer (Frédérich et al., 2013).

Early burst neni jediny model, kterym se da diverzifikace kladi a jejich
morfologie vysvétlit. Dalsi, pouzivany pro vysvétleni vzniku téchto rozdilt je model
konvergentni radiace (Frédérich et al., 2013). V takovém piipadé¢ nedochazi
k morfologickym zméndm pouze na zacatku evoluce kladu, ale adaptace na podobné
typy prostiedi se vyviji znovu a znovu v dusledku osidlovani opakované dostupnych
podobnych nik. Obdobné adaptivni radiace jsou tak casto replikovany a vznikaji
skupiny druht, jez jsou si podobné v morfometrické a funkéni disparité (Frédérich et

al., 2013).

Diky tomu, Ze pifi opakovaném osidleni stejné niky jsou vystaveny stejnym
selekénim tlakiim, vyviji se u nepfibuznych druhi podobné fenotypické formy,
nezavisle na sobé€. Jedinci jsou si pak podobni ne proto, ze by si byli blizce ptibuzni,

ale protoZe se pfizpisobili stejnému typu habitatu (Lowry, 2012). Pro popis této
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situace zavedl Ernest Edward Williams roku 1972 pojem ekomorfa. Ten oznacuje
skupinu druhi, které obyvavaji stejny habitat a jsou si podobné tvarem téla i chovanim,
avSak nemusi si byt blizce fylogeneticky pfibuzné. Studiem ekomorf se zabyva
disciplina ekomorfologie, ktera zkouma to, jaky ma prostiedi vliv na fenotyp, jaka
morfologie umoZznuje obyvat konkrétni typy prostiedi, a jaka je predikovatelnost tvaru

téla na zaklad¢ obyvané niky.

Takovouto opakovanou konvergentni radiaci mizeme pozorovat u leguant
rodu Anolis na raznych ostrovech v Karibiku (Losos et al., 2001; Mabhler et al., 2013;
Huie et al., 2021), cichlid z jezer vychodni Afriky (Muschick et al., 2012), pavouk
ze souostrovi Hawaii (Blackledge & Gillespie, 2004; Gillespie, 2004), nebo zab
v riiznych ¢astech svéta (Moen et al., 2016). Prvnimi popsanymi piiklady opakované
konvergentni radiace byly druhy, které se vyvinuly na ostrovech, tedy evolu¢né mladé
druhy, kolonizujici nova prostiedi (Losos et al., 2001; Gillespie, 2004). Pozdéji se
ukézalo, ze ke konvergentni adaptaci dochézelo i na pevniné (Poe & Anderson, 2017),

a také u starych evolu¢nich skupin (Moen et al., 2016).

Hlavaci oplyvaji velkym poctem druht, které se navzijem velmi 1isi svoji
distribuci, velikosti obyvaného teritoria, zpiisobem Zivota a ekologickymi pozadavky.
Prave kvuli této velké diverzité jak ekologickych strategii, tak morfologickych forem,
je to skupina velmi vhodna pro studium vyvoje morfologie v zavislosti na obyvaném

prostiedi a stylu zivota, a testovani modeli adaptivni radiace.

Geometrickd morfometrie je statistickou metodou analyzy tvaru a umoziuje
kvantifikaci tvaru téla. Vyuziva soufadnic ndmi vybranych bodl (v anglictiné
»landmark®), které mohou byt biologicky vyznamné — ur€uji naptiklad délku zvitete,
velikost oka, apod. Na zaklad¢ srovnani pozice téchto bodli u riznych jedincti mtizeme

zhodnotit, jak moc jsou si tito jedinci tvarové podobni.

Cilem této diplomové prace bylo kvantifikovat tvary téla hlavact z raznych
vyvojovych linii. Pomoci nich zjistujeme, zda u evropskych druhii hlavach diky
opakované kolonizaci stejnych typti mikrohabitati doSlo k vytvofeni ekomorf
v disledku konvergentni adaptace, tj. zda druhy ze stejné ekologické skupiny maji

podobnou morfologii bez ohledu na fylogenezi.



2 O hlavacich

A¢ jsou hlavaci (Gobiiformes) ve svém pfirozeném prosttedi v mnoha piipadech
piehlédnutelni, ve skutecnosti se jedna o velmi vyznamnou a vyjimecnou skupinu ryb.
Z4dné jiné kostnaté ryby se jim nemohou rovnat v rozmanitosti prostfedi, kam se
schopnosti dostavat se do novych prostiedi a adaptovat se na mikrohabitaty vedly
k adaptivni radiaci a rychlému vzniku novych druht. Diky tomu se s poctem druhii
presahujicim 2 200 v 315 rodech tfadi hlavaci mezi nejvétsi a nejdiverzifikovangjsi
skupiny v ramci kostnatych ryb (Teleostei) (Patzner et al., 2011, Fricke et al., 2022).
Hlavaci tvoti dilezitou slozku ichthyofauny téméf po celém svété. Mizeme je najit
v tropickych, subtropickych i1 temperatnich moftich a brakickych vodach. Obyvaji

ovsem i sladké vody, a v sladkovodnich tocich ¢asto dominuji.

U hlavaci mizeme nalézt i neobyc€ejnou rozmanitost zivotnich stylii. Nékteri
Ziji v otevienych ocednech, jini se vznasi nad pis¢itym a kamenitym dnem, a dalsi
preferuji kryptobenticky styl Zivota, schovavajice se pod kameny. Mizeme je ale
nalézt 1 v pfilivovych jezirkach, podmotiskych ,,loukdch®, na koralovych tutesech,
v podmoiskych i sladkovodnich jeskynnich, a na bahnitém dné. Nekolik druhii se
dokonce specializovalo na zivot uvnitt bezobratlych zivoc¢icht, jakymi jsou napiiklad
zivoCisné houby. U 15 druhd hlavaca se vyvinul symbioticky vztah s krevetkami

-------

napiiklad druh Karsten totyensis byl nalezen v hloubce 1 122 m (Patzner et al., 2011).

Nékteré druhy hlavach jsou tazné. Jeden z velmi impresivnich rybich vykonii
je tah amfidromnich hlavact druhu Sicyopterus stimpsoni proti proudu vodopadi
vysokych az 350 m, které ryby prekonavaji za pomoci pfisavnych diskl

z preménénych biisnich ploutvi, ktery je pro hlavace typicky (Blob et al., 2008).

Hlavaci se adaptovali na Siroké rozmezi teplot, od 7 °C u druhu Leucopsarion

petersi az do 40 °C u druhu Chlamydogobius eremius (Herler et al., 2011).

Naprosto extrémni zivotni strategii maji ncktefi zastupci celedi lezct
(Oxudercidae), kteti se adaptovali k zivotu na sousi, kde travi velkou cast Zivota,

a dokazi dychat jak pod vodou, tak nad ni (Patzner et al., 2011).



S rozmanitosti Zivotnich stylii pfichdzi rozmanitost ve zpisobu rozmnoZzovani.
Oplozeni u hlavaci je vnéjsi, vétsSina z nich jsou gonochoristé, ovsem nékteré druhy
jsou hermafroditické s protogynnimi tendencemi (Cole, 1990). U hlavact byla
pozorovana monogamie, polygamie i promiskuita. Mnoho druhil investuje do svého

cey

potomstva rodicovskou péci, kdy samci hlidaji oplodnéna vajicka. Kratce zijici hlavaci

se rozmnoZzuji pouze jednou za zivot, zatimco déle Zijici druhy se mohou rozmnozovat

v priabéhu mnoha let, nékdy i vickrat béhem jednoho roku (Patzner, 2011).

V tadu hlavaci panuje i velké diverzita co se tvaru a velikosti téla ty¢e. VéEtSina
druhti hlavacu je drobnych, patii mezi n€ jedna z nejmensich kostnatych ryb viibec,
Eviota deminuta. Tato ryba dortista v dospé€losti pouhych 0,8 cm. Stejné tak se sem
fadi nejleh¢i rybovity obratlovec, Schindleria brevipinguis, jejiz nejtéZsi jedinec vazi
kolem 2 mg (Herler, 2011). Oproti tomu nejvétsi exemplare hlavaci, a to z druhu
Oxyeleotris marmorata, dortstaji az 65 cm (Kottelat, 2001). Pravé kviili malé velikosti
a skrytému zpiisobu Zivota vétSiny hlavaci se o nich dosud nevi mnoho, nebot’ jsou
malo studovani. Navic jsou stale popisovany a objevovany nové druhy (Herler, 2011),
ato i v evropskych motich (napt. Kovadié¢ & Sanda, 2016; Kovagi¢ et al. 2016, 2017,
2018, 2021; Engin & Seyhan, 2017). Protoze je vsak tento tad tak rozmanity
v oblastech morfologie, ekologie 1 chovani, jsou hlavaci nyni stale castéji pouzivani
jako modelové organismy pii studiu evolunich mechanismt, které stoji za procesem

diverzifikace (Agorreta et al., 2013).

Hlavaci maji nejen roli jakozto zajimavy subjekt pro vyzkum, ale maji vyznam
1 v komerénim vyuziti. V Italii, Ukrajin€ 1 Rusku jsou loveni jakozto potrava druhy
Zosterisessor ophiocephalus, Mesogobius batrachocephalus, Neogobius fluviatilis,
Neogobius melanostomus, z nichZz nekteré zkoumame i v této praci. Hlavaci jsou
dilezitou soucasti jidelnicku mnoha druhti ryb, véetné téch komercné dilezitych, jako
jsou tresky, motcaci, a platysi (Zander, 2011). Hojné vyuziti zejména pro tropické
druhy hlavact ma i akvaristika. Obzvlasté jsou tak péstovany ty, co jsou vyrazngji
barevné nebo na sobé maji zajimavé vzory. z moiskych jsou to pfedevS§im hlavaci
z rodt Amblyeleotris, Amblygobius, Cryptocentrus, Elacantinus, Eviota, Gobiodon,
Hoplolatilus, Stonogobiops, Trimma, a Valenciennea. Zé&mu akvaristii ovSem
neunikly ani brakické druhy, jako ty z rodu Brachygobius, Chlamydogobius,
Stiphodon ¢ Sicyopus.



V neposledni fadé jsou mohou byt hlavaci 1 vyznamnymi invaznimi druhy,
obzvlaste v pripadé hlavace Cernotlamého (Neogobius melanostomus) (Kornis et al.,

2013).

Dalo by se tak fict, Ze studium hlavaci nam rozhodné mtze poskytnout mnoho
zajimavych poznatkl, nebot jejich mnozstvi druhli, kosmopolitni rozsifeni,
a predevsim neuvéftitelna diverzita zivotnich stylti by nam pfi bliz§im studiu mohla

odpovédet na mnoho otazek tykajicich se vyvoje Zivota ryb.

2.1 Zarazeni v systému a rozSireni

Hlavaci (Gobiiformes) se fadi mezi paprskoploutvé kostnaté ryby (Actinopterygii:
Teleostei). Pfibuzenské vztahy s ostatnimi kostnatymi rybami jesté nejsou jasné
rozieSeny, stejné tak vztahy uvniti tohoto fadu, a na toto téma neustale vznikaji nové
studie (napt. Agorreta et al., 2013; Thacker & Gkenas, 2019; McCraney et al., 2020).
Fylogenetické stromy zalozené na morfologii a vyskytu synapomorfii se ne vzdy
shoduji se stromy molekularnimi (Patzner & al, 2011). Hlavaci jsou fazeni mezi

Percomorphacea (Fricke et al., 2022).

Doposud nejnovéjsi a nejdetailnéjsi studii vzniklou na toto téma nabizi
McCraney et al. (2020). Jejich analyza zatazuje hlavace do blizké ptibuznosti
s Celedémi krouzkozebernatcovitych (Kurtidae) a parmovcovitych (Apogonidae),

které navic dava dohromady do spole¢ného fadu Kurtiformes.

Samotny fad hlavacua se v této studii rozd€luje na devét Celedi: Trichonotidae,
Rhyacichthyidae, Odontobutidae, Milyeringidae, Eleotridae, Butidae,
Thalasseleotrididae, Oxudercidae a Gobiidae. Jejich vzijemné umisténi je
k nahlédnuti na obrazku 1. Mfenkounoviti (Rhyacichthyidae) jsou amfidromni hlavaci
vyskytujici se v Tichém oceanu a slanych 1 sladkych vodach Oceénie, a od ostatnich
hlavaci se morfologicky pomérné liSi. Hlavackovcoviti (Odontobutidae) jsou
sladkovodni ryby z vychodni Asie. Do celedi Milyeringidae patii slepi jeskynni
hlavaci. Hlavackoviti (Eleotridae) je velka kosmopolitni Celed’, jejiz zastupci se
vyskytuji hojné ve sladkych i slanych vodach po celém svété s vyjimkou temperatnich
moii, kde jsou vzacni. Do ¢eledi Butidae se fadi druhy zijici v Indo-Pacifiku a Zapadni

Africe, zatimco zastupce Celedi Thalasseleotrididae nalezneme v motich Australie

a Nového Zélandu (McCraney et al., 2020; popisy celedi z Nelson et al., 2016).

5



Sesterské celedi lezci (Oxudercidae = gobionelline-like klad celedi Gobiidae sensu
Agorreta et al., 2013) a hlavacoviti (Gobiidae = gobiine-like klad celedi Gobiidae
sensu Agorreta et al., 2013) se
diive fadily do jedné Cceledi
(Gobiidae; Agorreta et al., 2013). [ e
Diky velkému mnozstvi kratkych :
vétvi na bazi celedi Gobiidae
a Oxudercidae bychom zde mohli

byt svédky pravé explozivni

radiace typu »early-burst®

(Agorreta et al., 2013).
Obrazek 1: Fylogeneze podle McCraney et al. (2020)
Celed’ Oxudercidae se nyni

sklada z okolo 600 druht, jenz se vyskytuji po celém svété a to jak v tropickych, tak
temperatnich oblastech. VétSina druhti je euryhalinnich a vyskytuje se pfi motském
pobiezi na pisecnych substratech. Mnoho druhtl je ovSem 1 sladkovodnich, a patii sem

i obojzivelné druhy a druhy schopné piezit del§i dobu na sousi (Nelson et al., 2016).

Celed’ hlavacovitych (Gobiidae), je tieti nejvétsi Eeledi ryb. Dnes se do ni fadi
odhadem vice nez 1500 druhti v pfiblizné 250 rodech. Zastupce této ¢eledi 1ze nalézt
v tropickych 1 temperatnich oblastech po celém svété. VéEtSina z nich je motskych
a obyva kordlové utesy po celém svété. Existuje vSak i mnoho druhii Zijicich ve
sladkych vodach Evropy a Asie. V této celedi pfevazuje benticky styl Zivota, Casto na
pisecném dné v pobteznich oblastech. Mnoho z nich nepohrdne ani opusténymi
norami po bezobratlych. Diky tomu, Ze je drtiva vétSina hlavacovitych ryb drobna,
a kvuli kryptickému zbarveni 1 stylu Zivota je mnoho druhl obtizné nalezitelnych,
jejich biologie neni ditkladné prozkouména. Mnoho dal$ich druhli mozn4 teprve ¢eka

na objeveni (Thacker & Patzner, 2011).

V této praci jsem pracovala s druhy hlavaéi z biogeografické oblasti
severovychodniho Atlantiku a Sttedozemniho mote a piilehlych sladkych vod. Tuto
oblast obyvaji celkem tfi evolu¢ni linie hlava¢lh (Agorreta et al., 2013):
Pomatoschistus, patiici do Celedi (Oxudercidae) a Aphia a Gobius linie, patfici do
celedi Gobiidae. Druhové bohaté jsou linie Gobius a Pomatoschistus. Aphia linie, je

naopak zastoupena jen nckolika malo druhy. Tyto tfi evropské linie se vyvijely



nezavisle na sobé, coz poukazuje na moznost, ze Stfredozemni mote bylo hlavaci

opakovan¢ kolonizovano hned n¢kolikrat (Agorreta et al., 2013).

r W O

2.1.1 Ekologické skupiny evropskych linii hlavacia

Z hlediska adaptace na riizna prostredi se evropsti moisti hlavaci déli na ¢tyti zdkladni
ekologické skupiny (Kovaci¢ & Patzner, 2011). Nejvice druhil je adaptovanych na
zivot na dn¢ (epibentické druhy). Velké mnozstvi druhti je tzv. kryptobentickych, ziji
skrytym zplsobem Zivota pod kameny ¢i v raznych dutindch v substratu a toto
prosttedi opoustéji jen velmi ziidka. Nekolik druhii vyvinulo tzv. hyperbenticky
zplisob zivota, tzn. Ze se zdrzuji ve volném vodnim sloupci blizko dna, vétSinou do
jednoho metru nade dnem. Nékolik druhi je pak cisté pelagickych, kdy se zdrzuji ve
volném vodnim sloupci. Druhy pelagické jsou navic pedomorfni (Giovannotti et al.,
2007). Jak hyperbentické, tak pelagické druhy jsou hejnové, kdezto epibentické

a kryptobentické druhy spoleCenstva nevytvareji.

V ramci Aphia linie jsou zastupci rodu Lesuerigobius povazovani za
kryptobentick¢ druhy (tfi druhy), pficemz jeden druh se casto vyskytuje
v blizkosti koryst rodu Nephrops, kdezto Aphia minuta je pelagickym pedomorfnim
druhem. Zastupci linie Pomatoschistus jsou z velké vétsiny epibenticti, nékolik druht
je vsak hyperbentickych a dva druhy pelagické a pedomorfni. Také v Gobius linii
prevazuji druhy epibentické, av§ak mnoho druht je kryptobentickych. Naopak v této

skupin€ nejsou znami Zadni hyperbenticti ani pelagicti zastupci.

Zajimava je adaptace na sladké ¢i brakické vody u zastupcii evropskych skupin
hlavacia. Zatimco zastupci linie Aphia jsou moisti, jak u Gobius-linie, tak
1u Pomatoschistus-linie se vyvinuly druhy obyvajici brakické i sladké vody. V ramci
Pomatoschistus linie je fada druht rodu Pomatoschistus euryhalinnich, vyskytuji se
v pfibfeznich oblastech mofi, ale i v lagunach o rGzné salinité¢ a brakickych vodach
usti fek. Zastupci rodu Ninnigobius (diive fazeni do rodu Pomatoschistus) se vyskytuji
ve sladkych vodach, jen vyjimecné v brakickém prostfedi. Zastupci rodu
Knipowitschia jsou bud’ sladkovodni, nebo se vyskytuji v brakickych vodach lagun
a usti fek, kdezto zastupci rodt Orsinigobius (diive fazeni do rodu Knipowitschia)
a Economidychthys jsou sladkovodni. V rdmci Gobius linie vSichni zastupci hlavact

z ponto-kaspické oblasti (Benthophilinae podle Nielson & Stepien, 2009) ziji



v brakickych ¢i sladkych vodach. Dale jsou sladkovodni zéastupci rodu Padogobius
(dva druhy), obyvajici jaderské a tyrhénské timoii.

Podle soucasn¢ dostupné fylogeneze (data tymu Skolitelky) u evropskych linii
hlavaci doslo k pfechodu na sladkovodni zplisob Zivota nejméné pétkrat, na
hyperbenticky a pelagicky zplisob zivota nejméné tfikrat a na kryptobenticky nejméné
Sestkrat, jak mizeme vidét na obrazku 2 (ZvétSena verze obrazku je k dispozici

v ptiloze 1).
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2.2 Typické morfologické znaky hlavaci

Vétsina hlavact ma protahlé télo s lehce zplostélou hlavou se zakulacenym koncem.
O¢i, umisténé dorzolateraln€, mohou vystupovat nad linii hlavy (Patzner et al., 2011).
Naprosto typickym znakem pro fad hlavaci je vznik ventralniho disku fzi obou biisni
ploutvi. Tento disk miize byt pouzivan jako adhezivni pfisavka, za pomoci které
hlavaci udrzuji svoji pozici na kamenech a jinych povrsich pii proudéni okolni vody,
nebo jako v ptipadé Sicyopterus stimpsoni, k prekonavani kolmych skalnich stén
vodopadut (Blob et al., 2008). Tento disk vSak muze byt u nékterych hlavacovitych
redukovéan, jako je tomu napiiklad u druhu Odondebuenia balearica, u kterého jsou
btisni ploutve témet oddélené a spojuje je pouze tenka blanka (Ahnelt & Dorda, 2003),
anebo muze disk zcela chybét. Tak je tomu naptiklad u celedi Eleotridae a Butidae

(Patzner et al., 2011).

DalSim typickym znakem jsou dvé¢ hibetni ploutve hlavaca, pficemz prvni
hibetni ploutev miize obsahovat 4 az 8 tvrdych paprski, a druhé za¢ina jednim tvrdym

paprskem a pokracuje 9 az 18 mekkymi paprsky (Carpenter & De Angelis, 2002).

Té¢lo hlavaci je pokryto cykloidnimi nebo ktenoidnimi Supinami. Nékteré
druhy, jako je naptiklad Pseudaphya ferreri, mohou mit oba typy Supin najednou
(Kovaci¢ & Golani, 2007). Druh Crystallogobius linearis nema Supiny zadné (La
Mesa, 2001).

Ptislusnici obou pohlavi jsou si u hlavact velmi podobni, distinktni sexualni
dimorfismus je patrny u dospélych jedincii hlavné ve tvaru a velikosti urogenitalnich
papil (Miller, 1961). U nékterych druhi maji samci prodlouZené paprsky na zacatku

prvni hibetni ploutve.

Podoba hlavach se miize lisit podle jejich Zivotniho stylu. Zatimco epibentické
druhy maji fusiformndi tvar téla, u téch zijicich pod kameny, ve Skvirach a v jeskynnich
dochdazi k lateralnimu zplosténi téla (Herler, 2007). Hyperbentické druhy maji protéhlé
télo. Nejodlisnéjsi jsou druhy Zijici nektonicky, jejichZ télo je drobné, prihledné, a oci
jsou umistény spiSe lateraln€, bez vyvysSeni typického pro ostatni hlavacovité (Patzner

etal., 2011).



2.3 Pivod evropskych hlavaci

Jak jiz bylo zminéno dfive, fad hlavacli je soucasti skupiny Percomorphaceae.
Betancur-R et al. (2013) se ve své studii snazili stanovit pfiblizné staii této skupiny
a jejich jednotlivych fada. Jeji vznik je bézné na zaklad¢ fosilnich nalezii odhadovan
na obdobi mezi pozdnimi druhohorami a zacatkem ttetihor, s tim, Ze k vyvoji predkt
modernich skupin patficich do Percomoprhaceae doslo jiz brzy po vymirani na konci
kiidy, které se odehralo pred témét 66 miliony let. Betancur-R et al. (2013) ovSem za
pomoci genetické analyzy stanovuji vznik Percomorphacea o n¢kolik desitek miliona
let diive, do doby pited zhruba 130 miliony let, tedy na zacatek obdobi kiidy. Rozvoj
skupiny Gobiaria odhaduji na dobu pted 100 miliony let (Betancur-R et al., 2017).
Rad hlavaca vsak lze odhadem datovat na obdobi pied 65 miliony let (Betancur-R et

al., 2013).

Misto ptivodu hlavach a vysvétleni jejich pfitomnosti ve Stredozemnim mofi
je stale predmétem vyzkumil. Thacker (2015) ve své studii odhaduje vznik
hlavacovitych (Gobiidae) do obdobi mezi 36,2-48,7 miliony lety, tedy v pozdnim
eocénu, a to do oblasti Zapadniho Indo-Pacifiku. Odtud dochazelo k migracim

a osidlovani vychodniho Pacifického oceanu, Atlantiku, a Stfedomofti.

Nejstarsi nalezend fosilie z rodu Gobius, Gobius jarosi, pochazi z brzkého
miocénu, a shodou okolnosti byla nalezena na tizemi Ceské republiky. Jeji vék je
odhadovan na 19,1-20,4 miliont let. Morfologicka analyza ji klade do blizké

piibuznosti s dnes Zzijicimi druhy G. niger, G. roulei, a G. vittatus. To naznacuje

nejdiivéjsi mozny rozvoj této linie az do tohoto obdobi (Reichenbacher et al., 2018).

2.3.1 Hlavaci ve Stredozemnim mori

Historické osidleni hlavaci ve Sttedozemnim mofi je velmi komplikovanym tématem,
které dosud zastird mnoho nevyfesenych otazek. V dobé rozvoje mnoha fadi ryb bylo
mistem s nejvetsi diverzitou ryb zapadni mote Tethys (Thacker, 2015). To se tou
dobou rozkladalo na misté, kde se dnes nachazi Stfedozemni a Rudé mote (Wood,
2011). Diky pozdéjsim geologickym aktivitdm a posunu tektonickych desek se tato
mofie postupné ¢im dal tim vic izolovala. D4 se tak ocekéavat, ze Stfedozemni moie
mohlo hostit bohatou reliktni faunu z Tethysu, a to az do doby pozdniho miocénu.

Pted 5,59-5,33 miliony let totiz diky kolizi Africké a Euroasijské tektonické desky
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doslo k zvednuti pevniny pod Gibraltarskym pralivem az o 1 kilometr, coz vedlo
k jeho uzavteni (Krijgsman et al., 1999; Warny et al., 2003), a moZné nasledné izolaci.
Tento jev je v literatufe asto popisovan jako Messinska salinitni krize, ktera trvala az
do doby kolem 5,33 milioni let, kdy nejspise vliv tektonickych pohybt nastartoval
protrzeni hraze v Gibraltarském prilivu, jenz se tak znovu oteviel a doslo k takzvané
Zankleanské zaplavé (Abril & Perianez, 2016). Ta pak hladinu Stiedozemniho moie
opét dorovnala na uroven Atlantiku. Diive se predpokladalo, ze proudéni vody
z Atlantského ocednu ustalo Uplné€, Sttedozemni mofe vyschlo, a vétSina mistnich
druhtt vymfela (Bianchi & Morri, 2000; Gargani & Rigollet, 2007). Nov¢jsi studie
vSak tvrdi, Ze kontakt Stfedozemniho mofe a Atlantského oceanu nezanikl zcela,
a mistni druhy byly zachovany (Krijgsman et al., 2018), v€etné druhti hlavaca. Tuto

teorii podporuji i data Agorrety et al. (2013).

Béhem Pleistocéniho stfidani dob ledovych a meziledovych nejspise
dochédzelo k opakované kolonizaci Stfedozemniho mote teplomilnymi druhy
z mirnych a subtropickych pasem zasazenych ledovci, které ho vyuzivaly jako

refugium (Almada et al., 2001; Bianchi & Morri, 2000).

Velmi vyznamnou udalosti pro faunu Stfedozemniho mote bylo otevieni
Suezského kanalu v roce 1869, ktery ho tak propojil s Rudym motem. To umoZnilo
migraci organismii do nového prostiedi, diky ¢emuz se do Stfedozemniho mote
dostalo mnoho novych druhti ryb. Tyto druhy jsou oznaovany jako lessepsti migranti,
a mezi jejich fadami je i nékolik druhii hlavact. Dosud bylo dokumentovéano nejméné
11 druhl: Coryogalops ochetica (Kovaci¢ & Golani, 2007), Cryptocentrus
caeruleopunctatus (Rothman & Goren, 2015), Cryptocentrus steinhardti (Goren &
Stern, 2021), Hazeus ingressus (Engin et al., 2018), Oxyurichthys petersii (Akyol et
al., 20006), Papillogobius melanobranchus [(Kovac¢i¢ and Golani, 2007), syn.
Silhouettea chaimi (Kovaci¢ & Bogorodsky, 2013)], Silhouetta aegyptia (Golani et
al., 2022), Tridentiger trigonocephalus (Goren et al., 2009), Trypauchen vagina
(Salameh et al., 2010), a Vanderhorstia mertensi (Bilecenoglu et al., 2008). D4 se
pfedpokladat, ze migrace novych druhi stale pokracuje 1 v soucasnosti, a tudiz bude
zdznamu o druzich z Rudého mote, nové nalezenych 1 v mofti Stfedozemnim, stale

pfibyvat.
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2.4 Morfometricka adaptace hlava¢i na riuzné typy

prostredi

Diky tomu, Ze jsou si hlavaci pfibuzni, miizeme zde sledovat vyvoj druhti z jednoho
spole¢ného ptedka do velmi odlisSnych ekomorf, které jsou vysledkem vlivu
kolonizace rozdiln¢ho prostiedi a zmény zptsobu zivota. Ke studiu tvaru téla a jeho
srovnavani napti¢ raznymi druhy i fady je hojn¢ pouzivana geometrickd morfometrie.
Ta ndm umoznuje kvantifikovat tvar t€la pomoci matematickych soutadnic a nasledné
provést s témito informacemi statistické analyzy. Diky tomu miizeme srovnavat velké
mnozstvi stejn¢ definovanych bodli na téle mezi stovkami jedincti. Miizeme tak
napiiklad vidét, jaké vlastnosti maji tendenci se vyvijet u druhti, které¢ obyvaji urcity
typ prostiedi. U druhti, které se od sebe odd¢lily davno, ale obyvaji stejny typ

prostiedi, bychom méli pozorovat podobné vlastnosti ziskané vlivem konvergence.

2.4.1 Morfometrie na rybach

Vliv adaptace na mikroprosttedi a rozdéleni nik na morfologii téla ryb bylo studovano
napf. u kordlovych spolecenstev (Claverie & Wainwright, 2014). DileZitd byla u nich
hlavné mira protazeni téla. Morfometrie byla udélana na fotografiich Zivych jedinct
potizenych pfi pristrojovém potapéni, na rozdil od vétSiny ostatnich studii, kde byly
pouzity fotografie muzejnich exponati fixovanych ve formaldehydu. Koralové ryby
jsou dobrym vzorkem pro morfoanalyzu, nebot’ piedstavuji nejvice morfologicky
rozmanitou skupinu ryb na svété. Tato studie zjistila, Ze zvlastnosti u koralovych ryb
je kromé individudlnich modifikaci hlavné elongace téla, pfiCemZ tato muze byt
1 disproporcionalni. Naptiklad u pyskounovitych (Labridae) se v porovnani s druhy,
nezijicimi na kordlovych tutesech, zvétSuje hlavné hlava, u jinych (naptiklad
u Pempheridae a Pinguipedidae) je to naopak télo a ocas. Podélné prodlouzeni téla
umoziuje rybam podavat lepsi vykon v plavani. Nékteré ryby se prodluzuji naopak
vertikaln€. To se ukazuje jako dobra obrana proti predatorim, nebot’ pokud nemaji
dostatecné velkd usta, nemohou rybu spolknout. Postaveni ploutvi diky tomuto tvaru
arychle vysttelit dopiedu. Takové schopnosti jsou v komplexnim a ¢lenitém prostiedi,
jakym koralovy utes je, velmi vyhodné. Elongace mtize také souviset se zpisobem

ziskavani potravy. Vyskytuje se napiiklad u ryb, které se Zivi sanim, nebot je zde
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prostor pro vétsi svalovinu hlavy, kterd tak umoziuje vyvijet pfi sani vétsi silu

(Claverie & Wainwright, 2014).

2.4.2 Morfometrie na hlavacich

cey

Co se tyce hlavaca zijicich na koralovych tutesech, i mezi nimi byla zjisténa velka
diverzita tvaru t€la. Hlavaci okupuji mnoho mikrohabitati, které toto prostiedi nabizi.
Mohou zit jak v mékkych, tak v tvrdych substratech, obyvaji riizné jeskyné a pukliny,
a samoziejm¢ také zivé koraly. Druhy, které ziji u dna (naptiklad Istigobius,
Bathygobius, Valenciennea, ¢i Amblygobius), maji fusiformni tvar téla, zatimco druhy
vznasejici se nade dnem (naptiklad Ptereloetris, Nemateleotris) maji t€lo podlouhlé
(Herler, 2007). Oproti tomu hlavaci zijici v uzkych prostorech mezi vétvemi korald
jsou lateralné zplosteli. Druhou moznosti je celkové zmenSendi téla, jak je tomu u druhu
Gobiodon rivulatus, ktery obyva podobné prostiedi. Ti, zijici ve vice otevieném
prostfedi, naptiklad na povrchu plochych korald, jsou zplostéli dorso-ventralné
(naptiklad Bryaninops, Pleurosicya). Hlavaci obyvajici skaly mivaji oproti tomu télo
ovalné (Herler, 2007; Herler, 2011). Diky této rozmanitosti jak v obyvanych
habitatech, tak tvarovych formach, byvaji koralovi hlavaci pouzivani jako modelové
skupiny pro studium ekologie a evolu¢ni biologie (Herler, 2011). Studium
opakovaného vyvinu podobnych znakii totiz mize odhalit skryté evolucni procesy,

vy

pusobici na druhu Zijicimu v urcitém typu prostfedi (Claverie & Wainwright, 2014).

Také adaptace na sladkovodni prostfedi mize zplsobit zménu tvaru téla.
Rozdilnost morfologickych forem jiz byla studovana na sladkovodnich hlavacich
(Thacker & Gkenas, 2019). Autofi kvantifikovali pomoci morfometrickych metod tvar
14 druhti sladkovodnich hlavach. Interpretace vysledk v kontextu fylogeneze jim
umoznila zjistit, zda existuji néjaké spole¢né tendence ke zméné tvaru téla u téchto
druhtll, a zda a do jaké miry jsou tyto tendence vysledkem blizké piibuznosti ¢i
konvergentni evoluce. Zjistili, Ze spolenym rysem hlavact z linie Pomatoschistus
hlavu ku télu oproti motskym druhlim této linie (Thacker & Gkenas, 2019). Také
u nich dochazi k pocetnym télnim redukcim. NejspiSe ma na tomto jevu podil
heterochronie. Podminky v fekach se mohou ¢asto ménit a nejsou piili§ stabilni, proto

zde ziskavaji vyhodu ty druhy, které Ziji kratce a brzy se rozmnozuji. Je zde tudiz tlak

na brzké dosaZeni dospélosti, ¢ehoz lze docilit pfed¢asnym dospénim, kdy ma
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dospélec jesté charakteristiku juvenila, ale jiz ma funkéni pohlavni orgéany.
Sladkovodni hlavaci se dozivaji pouze 1-2 let zivota. Jejich velka hlava se podoba

morfologii, jakou maji jejich larvy a juvenilové (Thacker & Gkenas, 2019).
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3 Material & Metody

3.1 Material

Na morfometrickou analyzu bylo pouzito 769 jedincti z 58 raznych druhti ulozenych
ve sbirkdch Narodniho muzea v Praze a Pfirodovédného muzea v Rijece,
v Chorvatsku. Kompletni pfehled vSech vyfocenych druhli a mapa vSech lokalit

odbéru je k dispozici v podkapitole 3.2 Zkoumané druhy.

Ryby byly konzervovany standardni muzejni metodou, tedy nejdiive fixovany
ve formaldehydu a poté naloZzeny v roztoku etanolu ve sklenénych nadobach,
oznacenych S§titky s informacemi mimo jinych o mistu sbéru, datu odchyceni,

a identifika¢nim ¢islem jedince.

Pro tuto praci byly pouzity pouze ryby fixované standartdnim zptisobem, nikdy
ne ryby Cerstvé chycené. Jak ukazuje ve své praci Thacker & Gkenas (2019), pti délani
morfometrickych studii se totiz mohou vysledky zna¢né liSit podle toho, zda jsou
k morfometrii pouzity fotografie potizené hned po odchytu ryby pted jeji fixaci ¢i ty
ryb jiz delsi dobu fixovanych (Thacker & Gkenas, 2019). Kvili tomu nelze tyto dva
typy materidlu kombinovat dohromady. Vzhledem k rozsahlosti muzejnich sbirek
fixovanych ryb bylo zna¢né vyhodngjsi pouZzit k analyze tyto vzorky neZ chytat
cerstvé. Pouze diky tomu bylo do prace také mozné zahrnout takové mnozstvi druhti
a jedinct. Diky zpasobu fixace nebylo mozno zahrnout do analyzy ptivodni barvu
a vzorovani ryb, nebot’ tyto informace nebyly zachovany. Pracovalo se tak tedy pouze
s tvarem ryb, pfi¢emz byly vyfazeny ti jedinci, jejichZ tvar téla byl fixaci ¢i usmrcenim

deformovan (vizte dale).

Pro morfometrickou analyzu byly pouZity ryby neporusené a nezkroucené.
Urcitd mald mira zkrouceni mohla byt tolerovana, pokud méla ryba ohnuty ocas do
strany, nebot rozméry pouZivané¢ pro morfometrii, které byly diky prohnuti na
fotografii zkreslené, mohly byt naméfeny rucné a poté pouzity pii digitdlnim
umist'ovani landmarkt. V programu Morphol bylo ovéfeno, Ze takovato kompenzace
nema na morfometrické analyzy vliv. Kvili prezervaci materidlu nebylo mozné
fixovat polohu téla ryb pomoci Spendlik. Ryby ohnuté ve vertikéalni ose se ukazaly

byt zcela nepouzitelné, predevsim kvili deformaci ploutvi hibetnich a fitni. Navic na
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fotografiich pak toto prohnuti zptisobovalo pfili§ velké zkresleni délky a polohy Casti
téla ryb, které nebylo mozné jednoduse kompenzovat ru¢nim naméienim hodnot.
Takovi jedinci byli z analyz vylouceni. Stejné tak bylo dulezité, aby ryby nemély
nafoukly abdomen a rozeviena usta. Ryby, které mély pfilis oteviené zébry, rovnéz

nebyly pouzity, nebot’ i tato vlastnost znemozilovala spravné umisténi landmark.

3.2 Zkoumané druhy

V této praci bylo analyzovano celkem 58 evropskych druhi hlavach, mezi nez patiily
jak druhy sladkovodni, tak moiské a brakické. Moji snahou bylo zkoumat vliv riiznych
stylll zivota na tvar téla ryb, a proto bylo zadouci, abych pracovala s co nejvice druhy
s odlisnou zivotni strategii. Nakonec se nam povedlo ziskat data od druhi zijicich
epibentickym, hyperbentickych, kryptobentickym, a dokonoce i nektonickym stylem

Zivota, pfestoze je tato strategie zastoupena mezi evropskymi hlavaci pomérné€ vzacné.

Podafilo se mi zajistit zastoupeni vSech tfi evropskych linii. z linie
Pomatoschistus- byla ziskédna data o 26 druzich, z nichz polovinu tvofily motské
druhy, a druhou polovinu skladaly druhy euryhalinni a sladkovodni. Euryhalinnich
druhti bylo nejméné, byly zastoupeny tiremi druhy rodu Knipowitschia, z nichz jeden
je v soucasnosti nové popisovan, a tudiz je dale uvadén jako Knipowitschia sp.
Sladkovodni druhy patfily do rodG Economidichthys, Knipowitschia, Ninnigobius
a Orsinigobius. Vsechny sladkovodni a brakické druhy maji epibentickou strategii.
U moftskych druhi (zastoupenych rody Buenia, Deltentosteus, Gobiusculus,
Pomatoschistus, Pseudaphya, a Speleogobius), byl kromé epibentického stylu Zivota
zastoupen 1 nektonicky, a to u druhu Pseudaphya ferreri. Pouze v této linii se také diky
druhim Gobiusculus flavescens, Pomatoschistus knerii a P. quagga vyskytuje

hyperbenticka Zivotni strategie.

Aphia- linie byla v této praci zastoupena dvéma motskymi druhy, Aphia minuta
a Lesueurigobius friesii, z nichZ kazdy ma jinou Zivotni strategii. Druh 4. minuta je

totiz nektonicky, zatimco L.friessi Zije epibentickym stylem zivota.

Kone¢né z linie Gobius- pochazelo 29 zastoupenych druhii, u nichz drtivé
pfevazoval pocet moiskych druhtl, kterych bylo 25 a patfili mezi né zastupci rodi
Corcyrogobius, Didogobius, Gammogobius, Gobius, Chromogobius, Odondebuenia,

Thorogobius, Vanneaugobius, Zebrus a Zosterisessor. VétSina téchto druhi ma
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epibenticky styl zivota a ¢ast z nich kryptobenticky. Euryhalinni druhy zde byly dva,
vysoce invazivni Neogobius melanostomus, a Ponticola kessleri, pivodem z Ponto-
Kaspické oblasti, pticemz oba tyto druhy jsou epibentické. Sladkovodni druhy byly
také dva a sice Padogobius bonelli a Proterorhinus semilunaris, jenz se vyskytuje

1 u nas. Tyto druhy jsou taktéz epibentické.

Pro Uplny ptehled vyfocenych druhti spolu s informacemi o mistu jejich
odbéru, zivotni strategii a charakteristikou jejich pfirozeného prostredi vizte tabulku
1, kde jsou tato data shrnuta. Mista odbéru hlavaci jsou také k nahlédnuti na mapé na

obrazku 3.
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Obrazek 3: Mapa s vyznacenymi lokalitami sbéru hlavacui pouzitych v této praci
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Zpusob Zivota s

Pocet Zpusob Zivota  Prostiedi . g . , .
Druh PO p . Linie (Lineage) ohledem na prostiedi Misto odchytu Zdroj

jedinch  (Lifestyle) (Environment) . .

(Lifestyle_Environment)

Aphia minuta 10 nektonicky morské Aphia Nectonic esp, hrv Kovaci¢ & Patzner, 2011
Buenia affinis 10 epibenticky morské Pomatoschistus Epibenthic esp, hrv Kovaci¢ & La Mesa, 2010
C.orcyrogob'lu's 13 kryptobenticky morské Gobius Cryptobenthic ita, hrv Kovaci¢ et al., 2011
liechtensteini
Deltentosteus collonianus 6 epibenticky motrské Pomatoschistus Epibenthic esp, hrv Miller, 1986
Delten.tosteus 8 epibenticky morské Pomatoschistus Epibenthic fra Miller, 1986
quadrimaculatus
Didogobius kochi 3 kryptobenticky morské Gobius Cryptobenthic esp Van Tassell, 1988
Economidichthys 10 epibenticky sladkovodni Pomatoschistus Epib_Fresh grc Rampin et al., 2011
pbygmaeus
Gammogobius steinitzi 12 kryptobenticky morské Gobius Cryptobenthic cyp, hrv Kovaci¢ et al., 2011
Gobius auratus 23 epibenticky morské Gobius Epibenthic gry?,egrc, hrv, Kovaci¢ et al., 2011
Gobius bucchichi 13 epibenticky morské Gobius Epibenthic alb, hrv Kovaci¢, 2003
Gobius cobitis 7 epibenticky morské Gobius Epibenthic alb, mne, prt Miller, 1986
Gobius cruentatus 4 epibenticky morské Gobius Epibenthic hrv Kovaci¢, 2003
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Gobius fallax

Gobius gasteveni

Gobius geniporus

Gobius incognitus

Gobius kolombatovici

Gobius niger

Gobius paganellus

Gobius roulei

Gobius vittatus

Gobius xanthocephalus

Gobiusculus flavescens

Chromogobius
quadrivittatus

Chromogobius zebratus

Knipowitschia caucasica

18

37

44

13

38

59

11

22

13

21

15

18

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

hyperbenticky

kryptobenticky

kryptobenticky

epibenticky

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

brakické

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Gobius

Pomatoschistus

Gobius

Gobius

Pomatoschistus

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Hyperbenthic

Cryptobenthic

Cryptobenthic

Epib_Euryh

19

cyp, fra, grc, hrv

esp, prt

cyp, fra, hry, ita,
mne

cyp, fra, grc

hrv

esp, fra, grc, hry,
mne

esp, fra, grc, hry,
ita, mne, prt

hrv

hrv, mne

esp, fra

esp, gbr

hrv, ita, mne

hrv

bgr, grc

Herler & Patzner, 2005

Miller, 1986

Kovacié, 2003

Kovaci¢ & Sanda, 2016

Tiralongo et al., 2020

Hajji et al., 2013

Miller, 1961

Kovaci¢, 2003

Kovaci¢ et al., 2011

Villegas-Rios & Bafion,
2010

Patzner et al., 2011

Kovacié et al., 2011

Tiralongo et al., 2020

Didenko et al., 2020



Knipowitschia goerneri

Knipowitschia milleri

Knipowitschia
montenegrina

Knipowitschia mrakovcici

Knipowitschia radovici

Knipowitschia sp

Knipowitschia thessala

Lesueurigobius friesii

Neogobius
melanostomus

Ninnigobius canestrinii

Ninnigobius
montenegrensis

Odondebuenia balearica

Orsinigobius croaticus

Orsinigobius
punctatissimus

10

10

10

10

19

14

12

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

kryptobenticky

epibenticky

epibenticky

brakické

sladkovodni

sladkovodni

sladkovodni

sladkovodni

brakické

sladkovodni

morské

brakické

sladkovodni

sladkovodni

morské

sladkovodni

sladkovodni

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Aphia

Gobius

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Gobius

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Epib_Euryh

Epib_Fresh

Epib_Fresh

Epib_Fresh

Epib_Fresh

Epib_Euryh

Epib_Fresh

Epibenthic

Epib_Euryh

Epib_Fresh

Epib_Fresh

Cryptobenthic

Epib_Fresh

Epib_Fresh
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alb

grc

mne

hrv

bih, hrv

alb

grc

fra, hrv, nor

hrv

hrv

alb, mne

mne, hrv

bih, hrv

ita

Crivelli, 1995

Crivelli, 1995

Kovaci¢ & Sanda, 2007

Miller, 2009

Kovaci¢, 2005

nepublikovand data,
Vukié et al.

Miller, 1990

Miller, 1986

Hempel & Thiel, 2013

Franco et al., 2012

Miller & Sanda, 2008

Miller, 1986

Kottelat, 1997

Miller, 1990



Padogobius bonelli

Pomatoschistus bathi

Pomatoschistus knerii

Pomatoschistus
marmoratus

Pomatoschistus microps

Pomatoschistus minutus

Pomatoschistus pictus

Pomatoschistus quagga

Ponticola kessleri

Proterorhinus semilunaris

Pseudaphya ferreri

Speleogobius trigloides

Thorogobius ephippiatus

Thorogobius macrolepis

11

11

25

10

10

10

19

18

11

10

12

epibenticky

epibenticky

hyperbenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

hyperbenticky

epibenticky

epibenticky

nektonicky

epibenticky

epibenticky

epibenticky

sladkovodni

morské

morské

morské

morské

morské

morské

morské

brakické

sladkovodni

morské

morské

morské

morské

Gobius

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Gobius

Gobius

Pomatoschistus

Pomatoschistus

Gobius

Gobius

Epib_Fresh

Epibenthic

Hyperbenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

Hyperbenthic

Epib_Euryh

Epib_Fresh

Nectonic

Epibenthic

Epibenthic

Epibenthic

21

hrv, ita

fra

hrv

mne, fra, hrv,
grc, esp

fra

bel, deu, fra

deu, esp, nor, prt

hrv

hrv, svk

deu, hrv, svk

hrv

hrv

hrv, nor

hrv

Bo et al. 2010

Kovaci¢ & La Mesa, 2010

Kovacié, 2003

Mazzoldi & Rasotto,
2001

Leitdo et al., 2006

Leitdo et al., 2006

Bouchereau et al., 2003

Kramer et al., 2012

Jakovli¢ et al., 2015

Valova et al., 2015

Kovaci¢ & Patzner, 2011

McKay & Miller, 1997

Miller, 1986

Herler et al., 1999



Van Tassell et al. 1988

Vanne_faug.ob/us 10 epibenticky morské Gobius Epibenthic esp
canariensis

Zebrus zebrus 10 kryptobenticky morské Gobius Cryptobenthic hrv Patzner, 1999
Zosterisessor 11 epibenticky morské Gobius Epibenthic hrv Miller, 1986

ophiocephalus

Tabulka 1 Prehled focenych druhit spolu s poctem nafocenych jedincii, zpiisobem Zivota, obyvanym prostiedim, prislusnosti k linii hlavacu, proménnou
Lifestyle habitat, mistem odchytu, a zdrojem informace o charakteristikach

Vysvétlivky pro zkratky: alb = Albanie; bel = Belgie; bih = Bosna & Hercegovina; bgr = Bulharsko; cyp = Kypr; deu =

Némecko; esp = §panélsk0; fra = Francie; gbr = Velka Britanie; grc = Recko; hrv = Chorvatsko; ita = Italie; mne = Cerna Hora;

nor = Norsko; prt = Portugalsko; svk = Slovensko
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3.3 Metody

3.3.1 Porizovani fotografii

Aby bylo mozno provést morfometricka métfeni pomoci metody landmarkovani, bylo
potieba pofidit snimek kazdého méfen¢ho jedince. Bylo dulezité, aby poloha vzorki
vuci fotoaparatu byla standardizovéna, ¢ili aby byli jedinci natoceni pokud mozno
stejné a nedochdzelo tak ke zkresleni méfeni. Toho bylo mozno docilit kontrolou
vzajemné polohy dvou bodi na jedinci, napiiklad tak, aby byly pfesné v zakrytu.
V tomto ptipad¢ byly k tomuto zaméru pouzity o¢i, nebot’ u hlavact bézné vystupuji
nad linii hlavy a lze tedy snadno kontrolovat polohou obou, i kdyz je ryba na boku.
Stejné tak vzdalenost jedincti od fotografického zatizeni by méla byt konstantni. Zde
ovSem C¢inil problém velikostni rozptyl vzorkid, a pokud by byla zachovana stejna
vzdalenost fotoaparatu, nebylo by mozno spravné zaosttit. Byly tudiz stanoveny tfi
ruzné vzdalenosti podle velikostni kategorie. Ryby tak byly rozdéleny na zakladé
standartdni délky na malé (do délky 5 cm), stfedni (délky 6-9 cm) a velké (o délce od
10 cm).

Kvili dobré manipulaci a hlavné z divodu docileni stejné polohy byly jedinci
podloZeni stojanky z tvarovatelné modeliny. Velikost téchto stojankd byla také
konstantni, aby byla zachovéna stejnd vzdalenost od podkladu. Na kazdém snimku
bylo také vyfotografovano métitko v podob& milimetrového papiru. Byla stanovena
odchylka méfitka, zplsobend vzdalenosti jedinece od podkladu diky stojanku,
a ovétena jeji presnost porovnanim hodnot namétenych na jedinci ve skutecnosti a na

fotografii.

Kazdy jedinec byl pred fotografovanim jest¢ zméfen rucné. Byla zméfena
standartni délka, a vySka mezi bazi bfiSniho terce a zacatkem prvni hibetni ploutve.

Byla taky zaznamenéna identita jedince, misto sbéru a urcené pohlavi.

U kazdého jedince bylo celkem poftizeno 5 fotografii. Nejprve fotografie
urogenitalni papily, jenz byla pofizena fotografickym aparadtem spojenym
s binokularni lupou. Tato fotografie poslouzila k dokumentaci pohlavi jedince. Dalsi

fotografie byly provedeny vySe popsanym zpusobem. Kazdy jedinec byl nafocen
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z levého boku a zeshora. Tyto fotografie slouzily ptimo pro morfometrickou analyzu.
Déle byla pofizena jesté fotografie z levého boku, ta slouzila pro upfesnéni polohy
landmarkt pfi nejasnostech, které nejéastéji vznikaly pti zakryti pozadovanych bodi
prsni ploutvi. Tato ploutev byla na pravé strané Casto ustfizena po sbéru materidlu na
genetické analyzy. Posledni fotografie byla pofizena na molitanové podlozce
a Spendliky zde byly oznaceny konec prvni hibetni ploutve a zacatek a konec druhé
hibetni ploutve a fitni ploutve, nebot' tyto body nemuselo byt snadné spravné
identifikovat na potfizenych fotografiich. Byl vsSak kladen diraz na neposkozeni

materidlu Spendliky.

Aby nedoSlo k poskozeni materidlu vysuSenim, byl mezi méfenim
a fotografovanim ponofen ve vod€, a pifi presunech mezi binokuldrni lupou
a fotoaparatem prendsen na zvlhéenych papirovych utérkach. Doba, kdy byl material
na suchu, byla zkracena na nezbytné minimum, a po ukonceni fotografovani byl
material ihned pfemistén zpét do origindlnich nadob s roztokem lihu, odkud byl prve

vyjmut.

Celkem bylo pro tcely této prace potizeno kolem 3500 fotografii.

3.3.2 Vybaveni

K poftizovani fotografii byl pouZit fotoaparat Canon EOS 1100D s objektivem EFS
18-55 mm. Jeho stabilni pozice vucéi fotografovanému objeku byla zajiSténa
specialnim stojanem, uréeném piimo k pofizovani idedlnich snimkli na morfometrii.
Fotoaparat na ném bylo moZno uchytit tak, aby objektiv smétoval kolmo na podlozku,
a zaroven bylo moZné vzdalenost fotoapardtu vici podloZce ménit. Stupnice
v metrické soustave podavala informaci, jak daleko od podlozky se fotoaparat nachazi.
Stojan také obsahoval ram, na kterém byla z riznych stran uchycena Ctyii svétla,

zajistyjici, aby se na fotografovaném objektu nevyskytovali neZadouci stiny.

Pii fotografovani materialu mimo Narodni muzeum byl pouZit fotoaparat
Nikon D7500 s objektivem Nikon, AF-S Micro Nikkor 40mm, 1:2.8 G. Stojan, ktery
nebylo mozno pievazet, byl nahrazen stativem. Specidlni vyvazovaci rameno znacky
Sirui, model HA-77, které bylo moZno pfipevnit na stativ, umoznilo, aby mohl byt
fotoaparat kolmo k snimanému objektu. Dva blesky Nikon Speedlight SB-500

s pfidatnym osvétlenim zajist'ovaly eliminaci stinti.
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3.3.3 Landmarkovani

Tvar téla ryb byl kvantifikovan za pomoci metod geometrické morfometrie. Pfimo
k analyze byly pouzity pouze fotografie ryb z levého boku a shora. Pro umisténi
landmarkt byla vybrana charakteristicka mista na télech ryb tak, aby bylo mozno je
identifikovat u v§ech focenych druhi. Také byly vybrany tak, aby odrazely obrysy téla
a zachytily jeho c¢asti, které hraji dilezitou roli pfi krmeni a pohybu ryby, napiiklad
usta a jejich pozici a velikost viici zbytku téla, délku a postaveni fitni a hibetnich
ploutvi, délku ocasniho nasadce, polohu a Sitku prsnich a bfisnich ploutvi, respektive

ptisavného disku z fuzovanych btisnich ploutvi, velikost a polohu o¢i.

Pro analyzu charakteristik ryb z laterdlniho pohledu bylo zavedeno 25
landmarkd, pro analyzu z pohledu dorzélniho 29. Poloha téchto landmark je uvedena
na obrdzku 4 pro pohled z boku a na obrazku 5 pro pohled shora. K digitalizaci
landmarkt byl pouzit voln¢ dostupny program tpsDdig 232 (Rohlf, 2019a). K tomuto
zpracovani bylo potteba fotografie, jenz byly potizeny ve formatech .tif a .jpg, prevést
na soubory .TPS. K tomuto Gcelu byl pouZzit program tpsU'til 32, taktéZ volné dostupny
(Rohlf, 2019b).

Umisténi landmarki pri pohledu z boku

Obrazek 4: pozice landmarki na fotografiich ryb z boku

1. spodni rostralni okraj horniho rtu; 2. vrchni rostralni okraj horniho rtu; 3.
predni a 4. zadni nejvzdalené;jsi body na oku; 5. horni okraj hlavy nad 4. landmarkem:;
6. bod na okraji téla, na kolmici na ptimku mezi 5. a 7. landmarkem, ktera je v jejich
polovi¢ni vzdalenosti; 7. zacatek baze prvni hibetni ploutve; 8. konec baze prvni

hibetni ploutve; 9. zacatek baze druhé hibetni ploutve; 10. konec baze druhé hibetni

25



ploutve; 11. baze prvniho horniho paprsku ocasni ploutve; 12. nejvzdalengjsi bod
v horni poloviné ocasniho nésadce; 13. bod v polovin€ ocasniho nasadce v bazi ocasni
ploutve; 14. nejvzdélenéjsi bod v dolni polovin€ ocasniho nasadce v bazi ocasni
ploutve; 15. baze prvniho dolniho paprsku ocasni ploutve; 16. konec baze fitni
ploutve; 17. zacatek baze titni ploutve; 18. baze nejkaudalnéjsiho napojeni spojenych
biisnich ploutvi; 19. baze nejrostralnéjsiho napojeni spojenych biisnich ploutvi; 20.
bod styku branchiostegilni membrany se spodnim koncem t¢la; 21. bod styku
operkularni ryhy s ryhou na oblicejové ¢asti; 22. nejkaudalnéjsi horni konec operkula;
23. baze prvniho horniho paprsku prsni ploutve; 24. baze prvniho dolniho paprsku

prsni ploutve; 25. nejkaudalné;si konec ust.

Umisténi landmarkii pri pohledu shora

Obrdzek 5: Pozice landmarkii na fotografiich ryb shora

1. nejrostralngjsi bod hlavy; 2. a 28. nejrostralnéjsi ¢ast oka; 3. a 24.
okraj téla pod 4. bodem, na kolmici pfimky mezi 2. a 5. landmarkem; 4. a 25.
nejlateralnéjSi ¢ast oka; 5. a 26. nejkaudalngjsi cast oka; 6. a 27. Cast oka
nejblize k medianu téla ryby; 7. a 23. horni ¢ast hrbolku, kde se napojuje
operkulum na obli¢ejovou cast; 8. a 22. dolni ¢ast hrbolku, kde se napojuje
operkulum na obliCejovou ¢ast; 9. a 21. nejlateralnéjsi okraj operkula; 10. a 20.
misto, kde se napojuje operkulum k hlave; 11. a 19. zacatek baze prsni ploutve;

12. a 18. konec baze prsni ploutve; 13. a 17. bod na okraji téla, na kolmici na
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pfimku mezi landmarky 12 a 14, respektive 18 a 16, ktera je v poloving jejich
vzdalenosti; 14. a 16. pravy, respektive levy okraj ocasu nad 15. landmarkem,
na kolmici ptfimky vedené medidnem téla rostrokaudalné; 15. baze paprska

ocasni ploutve; 29. zacatek baze prvni hibetni ploutve.

3.3.4 Analyza dat

Aby mohla z digitalizovanych landmark® byt extrahovana informace o morfometrii,
musely byt podrobeny superimpozici. Superimpozice slouzi k tomu, aby byla
z analyzy eliminovana variace vznikla na zaklad¢ rozdilnych velikosti ryb a rtizné
pozici a orientaci na fotografii. Pfi tomto procesu pak vznika tak zvany morfoprostor
(anglicky ,,morphospace*). Ten ptfedstavuje multivariatni prostor definovany tvary
studovanych druhii a poctem umisténych landmarkt. Rozdily ve tvaru jedincii jsou tak
kvantifikovany (Thacker & Gkenas, 2019). Superimpozice byla vytvotena za pouziti
metody Procrustes ve volné dostupném programu Morphol (Klingenberg, 2011). Tato
metoda umoziuje, aby byla pozice, velikost a orientace porovnavanych objektl co
nepodobnéjsi. Tim dochazi k eliminaci chybné zaznamenanych rozdili mezi objekty,

zpuisobenych pouze jinou polohou na fotografii, anebo jinou velikosti objektu.

Nésledné byla vytvofena kovariancni matice, umoziujici porovnani vsech
objektll mezi s sebou. Byla také pridana tabulka s proménnymi, ktera poskytovala ke
kazdému jedinci informace (naptiklad o typu obyvaného habitatu, zivotni strategii,
pfislusnosti do linie hlavaci, standardni délce a Sifce) jenz by mohly hrat pii analyze
dat a interpretaci vysledkii néjakou roli. Ty mohly byt pfirazeny ke konkrétnim

jedinctim diky jedinecnému identifika¢nimu kodu, ktery byl kazdému jedinci ptifazen.

Ptfed provedenim samotnych analyz bylo jest¢ nutno odstranit jedince, ktefi
mohli vypocCty zkreslit, tak zvané ,,outliery*. Pokud vnéseli do vypoct chybu tim, Ze
u nich byly prohozeny landmarky, byla tato chyba napravena, pokud se vSak jednalo

napiiklad o juvenilni ¢i pfili§ zkroucené jedince, byly z vypocti vytazeni definitivng.

Dale byl nahran fylogeneticky strom ve formatu Nexus. Ke konstrukci
fylogenetického stromu byly pouZity sekvence pro mitochondrialni gen cytochrom b,
poskytnuté Terezou Soukupovou (Slamova, 2017). Fylogeneze byla rekonstruovana
pomoci programu Randomized Maximum Likelihood (RAXML, Stamatakis, 2014),
pouzitém v platformée Cipres (Miller et al., 2010), za pouziti 1 000 replikaci.
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Po téchto piipravach bylo jiz mozné provést test fylogenetického signalu ve
tvaru téla a analyzu hlavnich komponent (PCA), abychom mohli urcit, jaké tvarové
zmény od sebe odliSovaly jedince nejvice. Pro kazdy dataset byl proveden test na
fylogeneticky signal aplikovany na PC skory a Centroid Size. PCA (zkratka
z anglického Principal Component Analysis), neboli analyza hlavnich komponent, se
pouziva k vizualizaci variace mezi jedinci v morfoprostoru. Lze pomoci ni zahrnout
do analyzy mnoho riznych dat s co nejmensi ztratou informace, a umoziuje odhalit
pfipadné skryté proménné, stojici na pozadi této variability. Diky ni mizeme objevit
morfologickou diverzitu mezi urcitymi druhy, ktera nebyla na prvni pohled ziejma.
Pro odhaleni diverzity na zadklad¢ tvaru se pro PCA pouzivaji data z analyzy

geometrické morfometrie.

PC skory pro jednotlivé PC osy a centroid size byly exportovany z Morphol.
Dale byla provedena statistickd analyza dat v programu Statistica 14. Testovala jsem,
zda ma prostredi, ptisluSnost do evolu¢ni linie, a zivotni styl druht statisticky
signifikantni podil na jejich tvaru, a tudiz na jejich rozmisténi podle PCA. ZjiStovala
jsem vyznamnost rozdili PC skért na jednotlivych PCA osach a vyznamnost rozdili
velikosti mezi jednotlivymi ekologickymi skupinami, obyvanymi typy prostiedi
a evolucnimi liniemi. Nejprve bylo nutno vyhodnotit, zda maji data normalni
rozd¢leni. Byl pouzit Shapiro-Wilklv test a vizualizace pomoci histogrami. Shapiro-
Wilktv test ukazal, Ze normalni rozdéleni nemé vétSina dat. Navic, porovnavané
skupiny nebyly stejné veliké, tak bylo potieba provést neparametrickou obdobu
analyzy variance jednoduchého tfidéni. Za timto ti¢elem byl pouzit Kruskal-Wallistiv
test a nasledné ,,post hoc* mnohondsobny parovy test, abych zjistila, které dvojice se

mezi sebou lisi.

Vyznamnost rozdilt PC skort na jednotlivych PC oséch a vyznamnost rozdilt
velikosti centroidu jsem zjiStovala stejnym zplsobem navic i pro jednotlivé druhy
rozdelené do skupin podle zplisobu zZivota, typu prostiedi a evolu¢ni linie. Nektonicky
zpiisob Zivota mély pouze dva druhy. Pro jejich porovnéni jsem pouZila t-test pro dva
vybéry a jeho neparametrickou obdobu, Mann-Whitney u test. Kdyz bylo rozdéleni
dat normalni, a porovndvané skupiny byly podobné velké, byl proveden Leventv test
shody rozptyli. Pokud nebyla hypotéza o shod¢ rozptyli zamitnuta, byl na dalsi

analyzu pouzit t-test. Pokud hypotéza o shodé rozptylii byla zamitnuta, pouzila se
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neparametricka obdoba t-testu, Mann-Whitney u test, ktery se pouzil i v pfipadech,

kdy data neméla normalni rozdéleni.

Pro morfometrickou analyzu byly pouzity dva sety dat. Jeden sestaval z fotek
jedinct z boku, a druhy z fotek jedincii shora. V jednotlivych setech byly porovnavany
jednak fotky vSech jedinct dohromady, poté pouze jednotlivé druhy mezi sebou (které
byly slozeny z priméru vsech jejich ptislusnych jedincit), a nakonec v posledni fazi

jedinci oddé€len¢ podle piislusnosti k linii Pomatoschistus a Gobius+Aphia.

Nulova hypotéza o ndhodném rozd¢€leni pro kazdy test byla zavrzena, pokud

bylo p <0,05. V texu bylo p zaokrouhlovéano na tfi desetinnd mista.

Po kazdé PCA byl v programu MorphoJ proveden test na fylogeneticky signal
z PC skort.

Zavislost tvaru téla, ktery ur¢oval rozdé€leni jedincti v PCA, byla zkoumana na
zaklad¢ tii charakteristik. Za prvé pfislusnosti k linii hlavaca (Lineage), kde byly
jedincim pfifazeny kategorie Aphia, Gobius nebo Pomatoschistus. Dalsi pouzitou
charakteristikou bylo Zivotni prostfedi ryb (Environment), které bylo rozdéleno na
moiské (Marine), sladkovodni (Freshwater), a brakické (Euryhaline). Posledni
a nejrozsahlejsi charakteristika popisovala zivotni styl jedinct (Lifestyle). Byla v ni
rozeznavana Zzivotni strategie kryptobentickd (Cryptobenthic), hyperbenticka
(Hyperbenthic), nektonickd (Nectonic), a konecné epibentickd (Epibenthic).
Vzhledem k tomu, ze u nemotskych druhil je zastoupena pouze posledni kategorie,
byla rozdélena jest¢ do tfi podkategorii podle Zzivotniho prosttedi, tedy pro
sladkovodni (Epib_Fresh), brakické (Epib_Euryhali), a pro ostatni, tedy motské
(Epibenthic).

Pro kazdou PCA analyzu byl zhotoven graf, jehoZ horizontalni osa odpovida
PC1, a vertikalni osa bud’ PC2, PC3, nebo PC4. Pocet pouZzitych os byl vybran podle
vysledkt vlastni hodnoty (eigenvalue), pficemz ke kone¢nému zhodnoceni byly
pouzity pouze ty, jez vysvétlovaly vice nez 10 % variability (tedy hodnota jejich
eigenvalue presahovala 10). Grafy s hodnotami eigenvalue ke kazdé PCA jsou
k dispozici v ptilohach 2 a 3. Pro snadny pichled byla ke kazdému PCA ptfidana
vizualizace zmény tvaru téla podle dané osy, pficemz tyrkysovy obrys ukazuje

pramérny tvar téla na dané ose (0,00), a tmaveé modry ukazuje maximalni zménu tvaru.
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Nejnazornéjsi zobrazeni rozmisténi jednotlivcli na osdch PCA je vidét u graft, kde
jsou zobrazeni vSichni jedinci ze vSech linii dohromady. Diky velkému mnozstvi bodi
vSak nebylo mozné ke kazdému bodu napsat, o jaky druh se jedna. Proto je vzdy ke
kazdé sad¢ vysledkl v ptilohdch vytvoren graf s ndzvy druhii, kde vidime jejich
piiblizné umisténi na osach (piilohy 6 — 21). Body na grafu vznikly zprimérovanim
polohy vSech ptislusnikl jednoho druhu do jednoho bodu. Pro dislednost byl ke kazdé
PCA pro data ze zprimérovanych druht vytvofen i graf s hodnotami eigenvalue

(ptilohy 4 a 5).

PCA udélané pro kazdou linii zvlast’ obsahovaly informace velmi podobné
analyze se vSemi jedinci a neposkytovaly zadnou novou informaci, proto nakonec

nebyly do préce zatazeny.

Pro odhaleni ptitomnosti konvergence byla data z os, vysvétlujicich nad 10 %
variability, zpracovéna v softwarovém prostiedi R za pouziti balicku convevol. Ten
nam umoznuje zjistit vliv konvergence mezi taxony v ramci jimi zabraného
morfoprostoru, a to sice pomoci rekonstrukce ancestralniho stavu pro rizné sledované
fenotypické znaky, simulace evoluce Brownovymi pohyby, vypocitani euklidovské
vzdalenosti mezi porovnavanymi druhy a jejich zrekonstruovanym ptedkem, a také
mezi riznymi témito predky mezi sebou. Pokud je objeveno podezieni na konvergenci
u n¢jake linie, potvrzuje se toto podezieni zjiStovanim, kolikrat lenové této obsadili
stejny morfoprostor. Vysledky téchto testl jsou shrnuty do hodnoty ¢isla p, a pokud
je tato hodnota niz8i nez 0,05, je vliv konvergence signifikantni. Dale ndm slouZzi
vystup v podob¢ hodnoty C1, ktera popisuje rozdily v morfoprostoru, jez lze vysvétlit
pomoci konvergence. C1 = 1 — (aktualni vzdalenost / maximalni vzdalenost od predka)

(Stayton, 2015). V nasem piipadé bylo pro vypocet p a C1 pouzito 100 simulaci.

Nakonec byla pro lepsi zndzornéni podobnosti druhti na zakladé tvaru téla pouZita
shlukova analyza, kdy byl vytvofen strom, v némz se vytvately shluky druhti podle
vzdalenosti PC skorti pomoci eukleidovské metriky, metodou single linkage, pfi které

se shlukuji k sobé¢ ,,nejblizsi sousedé*.
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4 Vysledky
4.1 PCA setu z boku

Test fylogenetického signalu prokazal, ze ve variabilité dat v PC skorech datasetu
z boku je fylogeneticky signdl (permutacni test tetujici hypotézu o zadném

fylogenetickém testu byl zamitnut, p < 0,0001).

Pro vyhodnoceni analyzy PCA na datasetu z boku byly na zakladé vyse
eigenvalue (vizte prilohu 2) vybrany osy PC1, PC2, a PC3, které vysvétlovaly 35 %,

15 % a 13 % variability (procenta zaokrouhlena na celé ¢islo).

Osa PC1 (obrazek 6 — 8) zobrazovala zmény tvaru piedevSim v délce baze
a umisténi druhé hibetni ploutve a fitni ploutve, pfiCemz ¢im byla hodnota na PC1
vys$si, tim krat$i byly baze téchto ploutvi. Mensi zmény se tykaly také tvaru konce
ocasniho nésadce, ktery se na ose PCA smérem k vys$S§im hodnotdm protahuje. Dale

se zuzoval celkovy tvar téla ryby.

Osa PC2 (obrazek 6 — 8) naopak charakterizovala ve svych maximalnich
hodnotadch vysoky tvar téla, s vyraznym vyboulenim hibetu. Dochazi také ke
zkracovani baze fitni ploutve, ktera je tak oproti té u primérného jedince krats$i nez

baze druhé hibetni ploutve.

Na maximu osy PC3 (obrazek 9 — 11) se umistovaly ryby se spodnéjSimi Usty,

vyklenutym hibetem a rovnym bfichem.
4.1.1 Kategorizace dle linie (Lineage)

Kruskal-Wallistiv test prokazal signifikantni rozdil v hodnotach PC skort mezi liniemi
podle PC1 (H = 501,3519; p < 0,001), PC2 (H = 14,38022; p = 0,0008), ovSem
nikoliv na PC3 (H = 3,475330; p = 0,1759).

Parovy post hoc test od sebe na PC1 odlisil vSechny linie (p < 0,01) (tabulka
s hodnotami v pftiloze 22), na PC2 prokézal rozdilnost Aphia linie od ostatnich
(p < 0,01), Pomatoschistus a Gobius se vSak podle né signifikantné neliSily
(p = 0,129), vizte ptilohu 23. Na ose PC3 se neukazala jakékoliv odliSnost jako
signifikantni (p > 0,2, ptiloha 24).
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Principal component 1
Obrazek 6 Graf pro osy PC1 a 2, s barevné odlisenymi liniemi
Pti pohledu na PCA grafy na obrazku 6 pro PC1 a PC2 (a na obrazku 7 pro osy
PC1 a PC3) na PC1 ose vidime, ze zde dochdzi k vyraznému odliSeni linie Gobius
a Pomatoschistus, pti¢emz linie Gobius se umist’uje na ose vice vlevo, Pomatoschistus
naopak smérem vpravo. Linie Aphia se situuje vice doprostied, pficemz jedinci druhu
Aphia minuta se umist'uji blize k linii Pomatoschistus, zatimco Lesueurigobius friesii

vice zapadd mezi linii Gobius.

Na ose PC2 (obrazek 6) maji linie Gobius a Pomatoschistus podobny rozptyl,
pokryvajici Siroké rozmezi celé osy. Pouze linie Aphia je na této ose vice kompaktni,
umistuje se kolem priméru a dale smérem k niz§im hodnotam, pficemz nektonicky
druh Aphia minuta se umistuje niZe, zato epibenticky Lesueurigobius friesii se

umist’uje blize primérnym hodnotdm této osy, mezi ptislusniky linie Gobius.

V piipadé PC3 (obrazek 7) k zddnému vyraznému shlukovani skupin podle

pfislusnosti k linii nedoslo, vétSina jedincl se umistila kolem prostiednich hodnot.
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Obrazek 7 Graf pro osy PCI1 a 3, s barevné odlisenymi liniemi
Extrémni hodnoty smérem k vyS$S§im hodnotdm zastdvali pfisluSnici linie Aphia,

konkrétn¢ druh Aphia minuta.
4.1.2 Kategorizace dle prostiedi (Environment)

V piipadé rozdéleni podle obyvaného prostfedi prokazal Kruskal-Wallisiv test
signifikantni rozdil mezi sladkovodnimi, euryhalinnimi a motskymi druhy na ose PC1
(H=36,13073; p=0,0000), na ose PC2 (H=113,6125, p =0,000), a na ose PC3 také
(H=16,32813; p =0,0003).

Post hoc parovy test v piipadé PC1 ukazal signifikantni rozdil mezi
sladkovodnimi a ostatnimi druhy (p <0,001), oproti tomu euryhalinni a motské druhy
se vzajemné prukazné neliSily (p = 1) (pfiloha 25). U PC2 byl naopak signifikantni
rozdil mezi motskymi a ostatnimi (p < 0,001), mezi sladkovodnimi a euryhalinnimi
uz nikoliv (p = 0,145) (ptiloha 26). Podle PC3 se sladkovodni druhy odliSovaly od
motskych (p <0,0001), od euryhalinnich ovSem ne (p = 0,737). Moftské a euryhalinni
se navzdjem prukazné nelisily (p = 0,423) (ptiloha 27).

Pokud se podivame na graf PCA na obrazku 8, vidime, Ze se nam tu podle PC1

oddéluji dvé skupiny sladkovodnich a euryhalinnich druhii. Hraje zde ziejmé velkou
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Principal component 1
Obrazek 8 Graf's osami PCI a 2, s barevné odlisenym obyvanym prostiedim
roli piislusnost k linii, protoze sladkovodni a euryhalinni pfisluSnici Gobius linie se
umistili jinde nez ti, patfici do linie Pomatoschistus. Sladkovodni jedinci (tvofeni
druhem Proterorhinus semilunaris) z Gobius linie se umistili nejvice smérem
k nizkym hodnotam. Vpravo od nich (nizké hodnoty PCI1, ale vys§i nez pro P.
semilunaris) se oproti nim vyc¢lenily euryhalinni druhy z této linie (blizko k sob¢ mély
druhy Ponticola kessleri a Neogobius melanostomus), ovsem piekryvaly se ¢astecné
s motskymi druhy. Oproti tomu vSichni jedinci z Pomatoschistus linie se na této ose
umistili do vysSich hodnot nez ti z Gobius. Podle této osy se vsSak podle typu
obyvaného prostiedi pfili§ nelisili, pouze nekteti sladkovodni jedinci se umistovali
blize primérnym hodnotdm nez ostatni. Moisti ¢lenové Gobius linie zabirali ¢ast
grafu, kde PCl dosahovala primérnych az zapornych hodnot, zatimco ti

z Pomatoschistus linii se usazovali spiSe k vy$§im hodnotam.

Na ose PC2 (obrazek 8) dochazelo ptredev§im k oddéleni motskych druhii
z linie Pomatoschistus od téch sladkovodnich a euryhalinnich z této linie. U Gobius
linie k tak velkym rozdilim nedochazelo, oproti euryhalinnim druhiim

z Pomatoschistus linie se v§ak druhy z Gobius linie umistily do niz8ich hodnot.
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Principal component 1
Obrazek 9 Graf's osami PC1 a 3, s barevné odlisenym obyvanym prostiedim
U PC3 osy (na obrazku 9) doslo k vétSimu shluku sladkovodnich druhii

ptedevsim z linie Gobius, oproti tomu moiské a euryhalinni mély na této ose Siroky

rozptyl.

4.1.3 Kategorizace dle Zivotniho stylu s ohledem na prostiedi

(Lifestyle_environment)

Pti zahrnuti jak informace o obyvaném prostfedi, tak Zivotnim stylu, prokazal
Kruskal-Wallistv test vyznamné rodily podle PC1 (H = 112,8085; p = 0,000), PC2
(H=153,6763; p=0,000), 1 PC3 (H =45,65874; p = 0,0000).

Post hoc parové testy ukazaly signifikatni rozdily ve tvaru na PC1 mezi rybami
s hyperbentickym stylem zZivota a ostatnimi (u vSech testd p < 0,007), s jedinou
vyjimkou u porovnani s nektonickymi (p = 1) (konkrétni data pro tuto kategorii jsou
k nalezeni v piiloze 28). Stejn¢ tak tomu bylo u epibentickych sladkovodnich druhd,
kde také vysly signifikantni rozdily pfi porovnavani s ostatnimi druhy (p < 0,008),
s jedinou vyjimkou u porovnani s nektonickymi (p = 0,25). Nektonické se vSak krome
téchto dvou vyjimek (u hyperbentickych a epibentickych sladkovodnich) signifikantné
lisily od ostatnich (p < 0,001). Kryptobentické druhy se vyznamné neliSily od
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motskych a euryhalinnich epibentickych (p > 0,9), od vSech ostatnich vcetné
sladkovodnich epibentickych ano (p < 0,007). Epibentické euryhalinni druhy se
signifikantn¢ odliSovaly od vsech (p < 0,001) kromé epibentickych motskych
a kryptobentickych (v obou piipadech p = 1). Moiské epibentické druhy nebyly
prukazné odlisitelné od kryptobentickych a epibentickych euryhalinnich (p > 0,9), od

vSech ostatnich se vSak lisily signifikantné (p < 0,001).

Podle PC2 (piiloha 29) se naopak nektonické druhy signifikantné liSily ode
vSech (p < 0,001) krom¢ hyperbentickych (p = 1). I epibenitcké sladkovodni druhy se
vyznamn¢ odliSovaly témét ode vSech ostatnich (p <0,001) s vyjimkou epibentickych
euryhalinnich (p = 0,172. Moftské epibentické druhy podle této osy neslo vyznamné
odlisit od kryptobentickych (p =1) a od hyperbentickych (p = 0,0508). Od ostatnich
signifikantné odliSovaly ode vSech (p < 0,001) kromé moiskych (p = 1)
a euryhalinnich epibentickych (p = 0,12) druhd. Hyperbentické druhy se prikazné
neodliSovaly od nektonickych (p = 1) a jak jiz bylo feceno, jejich odliseni od moiskych
epibentickych bylo na hranici signifikance (p = 0,0508), od vSech ostatnich Zivotnich
Slo vyznamné odlisit ode vSech (p < 0,001) s vyjimkou u kryptobentickych (p = 0,12)
a sladkovodnich epibentickych (p = 0,72).

Osa PC3 od sebe oddélovala podle parovych post hoc testii pouze velmi malo
zivotnich styli (pfiloha 30). Nejvice signifikantnich rozdila se ukézalo u nektonického
zivotniho stylu, ktery neslo odlisit pouze od hyperbentického (p = 0,38), od ostatnich
ovSem ano (p < 0,001). Naopak nejméné odliSitelné byly hyperbentické druhy, kde
zadné srovnani nevyslo signifikantné (p > 0,1). Kryptobentické druhy se vyznamné
li$ily od nektonickych (p <0,001), od ostatnich ale ne (p > 0,08). Stejné tak tomu bylo
u epibentickych euryhalinnich druhli (porovnani s nektonickymi p < 0,001, se
vSemi ostatnimi p = 1). Epibentické motské druhy se vyznamné liSily pouze od
nektonickych (p < 0,001) a epibentickych sladkovodnich (p < 0,002), od ostatnich
nikoliv (p > 0,08). Epibentické sladkovodni se, jak jiZ bylo zminéno, odliSovaly od
epibentickych motskych (p <0,002) a od nektonickych (p <0,001), od vSech ostatnich
ne (p>0,1).
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Na grafech PCA (obrazek 10 a 11) mizeme sledovat, jak se po ose PCI
odd€luji opét epibentické sladkovodni a euryhalinni druhy z linie Gobius jednak
navzajem, piredevsim vSak od téch z linie Pomatoschistus. Hyperbentické druhy se
umistuji blizko téch nektonickych, pfedevsim z linie Pomatoschistus (pozitivni
hodnoty PC1). Kryptobenticti jedinci se shlukuji na této ose dohromady u pramérnych
hodnot PC1. Mofsti epibenticti z linie Gobius se taktéz vice shlukuji, a odd€luji se od
téch z linie Pomatoschistus. Druhy Pomatoschistus linie se na zéklad¢ zivotnich
strategii na této ose nijak vyraznéji neodd¢luji, pouze epibentické sladkovodni druhy
zahrnuji 1 jedince umisténé na nizSich hodnotach osy oproti ostatnim skupinam

z Pomatoschistus linie, a piiblizuji se hodnotam pro kryptobentické druhy z Gobius

linie.
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Obrazek 10 Graf's osami PCI a 2, s barevné odlisenym Zivotnim stylem

Na ose PC2 (obrazek 10) se euryhalinni epibentické druhy z linie
Pomatoschistus umist'uji spolu s t€émi sladkovodnimi u vyssich hodnot nez zastupci
s ostatnimi zivotnimi styly. Hyperbentické a nektonické druhy padaji k niz§im
hodnotdm osy, nektonické druhy z linii Aphia a Pomatoschistus se shlukuji

dohromady. U Gobius linie k tak velkym rozriiznénim na této ose nedochézi. Nejnize
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na této ose se umistili jedinci z druhu Didogobius kochi, kteti jsou kryptobenticti (jak

vidno v ptiloze 12).

U osy PC3 (obrazek 11) zaujimaji epibentické euryhalinni druhy z linie Gobius
jiné postaveni nez ty z Pomatoschistus. Nektonické druhy se umistuji u nejvyssich

hodnot. U Gobius linie se epibenticti sladkovodni odd¢€luji od téch euryhalinnich.

il ——— Cryptobenthic
A L i il Epib_Euryhali
Epib_Fresh

0,09

Hyperbenthic

[32]
4+
2003 g
2

e
S .
a Jfane ¥y
£ ; B S
8 0,00 Y - o e -
— " .~ 4 L ..
@ . . X ey B o'
o £ . . .
G . o ReLE .
= e
E 0,03 .

e
-
0,06
0,08 </( / T e——
1

:0.09 -0,06 -0,03 0,00 0,03 0,08 0,09 012
Principal component 1

Obrazek 11 Graf's osami PCI a 3, s barevné odlisenym Zivotnim stylem

4.2 PCA setu shora

Test fylogenetického signalu prokazal, Ze ve variabilité¢ dat v PC skorech datasetu
shora je fylogeneticky signal (permutacni test tetujici hypotézu o Zadném

fylogenetickém testu byl zamitnit, p <0,0001).

Pro vyhodnoceni analyzy PCA na datasetu z boku byly na zikladé vyse
eigenvalue vybrany taktéz osy PC1, PC2, a PC3, které vysvétlovaly 44 %, 18 % a 12

% variability dat (zaokrouhleno na cela ¢isla, graf je k dispozici v ptiloze 2).

Osa PC1 (na obrazku 12 — 17) zde ve svém maximu zobrazovala ryby vyrazné

zuzené, a to jak v oblasti hlavy (pfedevsim v oblasti skieli), tak bficha. Naopak ocasni
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nasadec se oproti priméru ptili§ nezuzoval, byl ale o néco delsi. Tyto ryby také nemély

tak vypouklé¢ o¢i jako primérny jedinec.

PC2 (obrazek 12, 14 a 16) a na své ose smérem k maximu umistovala ryby
s delsi hlavou v poméru k télu, krat§Sim ocasem a prodlouzen€j$im rostrem. Tyto ryby

m¢ély také vétsi o€i a prvni hibetni ploutev vyrazn€ posazenou vice kaudalnim smérem.

Konecné osa PC3 (obrazky 13, 15 a 17) zde smérem k vys$Sim hodnotam
predstavovala jedince s protazené¢jsi hlavou, ovSem narozdil od PC2 se protahovala
kaudalnim smérem, a tito jedinci méli kratké rostrum, s dlouhou ¢asti hlavy od oka ke
skielim. M¢li také blize posazené a vétsi ocCi. Jejich prvni hibetni ploutev byla

posunuta rostralne.
4.2.1 Kategorizace dle linie (Lineage)

Kruskal-Wallistv test prokazoval odliseni linii podle osy PCl1 (H = 249,6293;
p =0,000), osy PC2 (H =91,55824; p = 0,000), a PC3 (H = 69,52452; p = 0,0000).

Péarové post hoc testy v setu shora neprokazovaly tak Casto signifikantni
odliseni, jako u setu z boku (konkrétni hodnoty testti jsou v ptilohach 31 — 33) . Na
ose PC1 prokazuje pouze odlisnost linie Gobius od ostatnich dvou (p < 0,001), rozdil
mezi Pomatoschistus a Aphia jiz nabyva neprikazné hodnoty (p = 0,21) (ptiloha 31).
I na ose PC2 (pfiloha 32) se linie Gobius signifikantné li§i od linie Pomatoschistus
(p < 0,001), od linie Aphia jiz ne (p = 0,167). Ostatni dvé linie (Pomatoschistus
a Aphia) mezi sebou nemaji dostatecné prikazné rozdily (p = 0,f4). Na ose PC3 se
naopak tyto linie signifikantné li$i (p < 0,001), coz neplati pro linie Gobius a Aphia (p
=0,96) (ptiloha 33).

V grafu se na obrazku 12 1 13 podle osy PC1 neodliSovaly linie tak jasné jako
u setu z boku. Linie Pomatoschistus ptesahovala vice k vy$§im hodnotdm na této ose,
zatimco Gobius linie zaujimala misto spiSe u niZzSich hodnot. Ob¢ linie se vSak
u pramérnych hodnot ptekryvaly. Aphia linie se zde umistovala spise
k Pomatoschistus, a tadily se k ni body s nejvys$§imi hodnotami (pro druh Aphia
minuta), jak je vidét i v prilohdch 14 a 15, kde jsou oznaceny zpriimérované pozice

jednotlivych druhd.

Na ose PC2 (obrazek 12) se jak linie Aphia tak Gobius vyskytuji spolu s linif

Pomatoschistus kolem primérnych hodnot, ov§em prvni dvé zaujimaji i vyraznéjsi
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pozici mezi niz§Simi hodnotami osy. Zastupci linie Pomatoschistus maji vétSinou

pozitivni hodnoty osy.

Aphia

Principal component 2
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-010 -0,05 000 0,05 010 015
Principal component 1

Obrazek 12 Graf's osami PC1 a 2, s barevné odlisenymi liniemi
Naopak u PC3 (obrazek 13) se Pomatoschistus linie shlukuji spiSe u priméru
a niz8ich hodnot, oproti tomu vétSina jedinch z Gobius linie se objevuje u priméru

a nad nim. Linie Aphia ma na této ose Siroky rozptyl.

: Aphia

Principal component 3
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Obrazek 13 Graf's osami PC1 a 3, s barevné odlisenymi liniemi
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4.2.2 Kategorizace dle prostiedi (Environment)

Kruskal-Wallistiv test zde ukazuje signifikantni rozdil podle PC1 (H = 8§,404046;
p=0,0150), podle PC 2 (H=32,56812; p=0,0000), a podle PC3 také (H = 175,6473;
p = 0,000).

Post hoc parovy test prikazné odliSuje v ptipadé¢ PC1 euryhalinni druhy od
motskych (p = 0,011), u ostatnich porovnani ovSem nevysel signifikantni rozdil
(p > 0,05) (konkrétni data v ptiloze 34). U PC2 se zase prukazné¢ od motskych odlisuji
sladkovodni (p < 0,001), u ostatnich porovnani prikazné rozdily nejsou (p > 0,09)
(ptiloha 35). Na PC3 se moiské druhy signifikantné¢ odliSuji od ostatnich dvou
(p <0,001), sladkovodni a euryhalinni v§ak nejsou podle této osy prukazné odliSitelné

(p = 1) (ptiloha 36).

Pti pohledu na grafy (na obrazku 14 a 15) se u PC1 jedinci euryhalinnich druhti
opét rozdeluji do dvou skupin. V ¢asti osy s niz§imi hodnotami se shlukovali jedinci
druhu Ponticola kessleri (Gobius linie), zatimco v druhé skupin€ s vyssimi hodnotami
na ose se shromazd’ovaly ostatni euryhalinni druhy, fadici se do linie Pomatoschistus.

Moftské druhy mély na této ose nejvétsi rozptyl, do nejvyssich hodnot se dostavali

cvwr
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Principal component 2
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Obrazek 14 Graf's osami PC1 a 2, s barevné odlisenym obyvanym prostredim
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Na ose PC2 (obrazek 14) doSlo k podobnému odd¢leni jedinct euryhalinnich
druhti a rozdéleni do dvou skupin jako u PC1, ovSem ne tak vyraznému. Sladkovodni
druhy zaujimaji misto kolem priméru a smérem k vys$§im hodnotdm, oproti tomu

moi'ské dominuji v nizSich hodnotéch.

U osy PC3 (obréazek 15) dochazi k velmi vyraznému odliseni motskych druhti

od sladkovodnich a euryhalinnich. Jedinci moiskych druht se umistuji od kolem

—R— . Euryhaline
010 g ‘v*_f_ _7_F———*—*_7_j Freshwater

Principal component 3

Pr?ﬁcipal componeﬁ 1
Obrazek 15 Graf's osami PC1 a 3, s barevné odlisenym obyvanym prostredim
priméru a vySe, vétSina z nich je situovana u vysSich hodnot osy. Oproti tomu
euryhalinni a sladkovodni druhy pokryvaji kromé& priméru pfedev§im spodni ¢asti

0sy.

4.2.3 Kategorizace dle Zivotniho stylu s ohledem na prostredi

(Lifestyle_environment)

U této kategorie Kruskal-Wallistiv test ukazal pritkazné odliSeni druhi podle zivotnich
styli na PC1 (H = 115,1220; p = 0,000), stejn¢ tak na PC2 (H = 171,8604; p = 0,000)
1 PC3 (H=196,0171; p =0,000).

Na ose PC1 se podle parovych post hoc testii vyznamné ode vSech liSily pouze
nektonické (p < 0,001) a hyperbentické druhy (p < 0,001). Skupiny druhti s t€mito

zivotnimi styly se vSak prikazné neliSily mezi sebou (pii srovnani nektonickych
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a hyperbentickych p = 1). Mezi vSemi ostatnimi zivotnimi styly nebyl prokazan

signifikantni rozdil (p > 0,2).

Osa PC2 méla presné€ opacny trend. Skupina nektonickych druhytise vyznamné
neliSila od zadnych jinych skupin (p > 0,4) s jedinou vyjimkou u kryptobentickych (p
= 0,005). Skupina hyperbentickych druhti se také vyznamné liSila od skupiny
kryptobentickych druhti (p < 0,001) a navic od skupiny epibentickych sladkovodnich
( p = 0,006), ale jiz ne od zadnych dalSich (p > 0,7). Nejvice odlisna byla skupina
druhtt s kryptobentickym stylem Zzivota, jenz se vyznamné odliSovala ode vSech
(p <0,005), a to bez vyjimky. Epibentické motské druhy §lo priikkazné odlisit ode vSech
(p < 0,03) vyjma nektonickych (p = 0,457) a hyperbentickych (p = 1). Skupina
sladkovodnich epibentickych druhi se vyznamné neliSila od euryhalinnich (p =
0,499), a od nektonickych (p = 1), od ostatnich jiz ano (p u vSech ostatnich
srovnani < 0,006). Skupina euryhalinnich epibentickych druhii se signifikantné
odlisovala od epibenticky (p = 0,027), a také od kryptobentické skupiny druhti
(p <0,001), od vsech ostatnich ovSem nikoliv (p > 0,4).

U porovnavani druhti podle PC3 osy vyslo nejvice signifikantnich rozdili
u skupiny moiskych druhti hlavaci s epibentickym stylem Zivota. Ta se na této ose
vyznamné liSila ode vSech (p = 0,02) vyjma nektonické skupiny druhi (p = 1). Naopak
skupina hyperbentickych druht nebyla vyznamné odliSitelnd od Zadnych (p > 0,5)
kromé vyse zminéné skupiny moiskych epibentickych druht (p = 0,02). Skupina
kryptobentickych druht se signifikantné liSila ode vSech (p < 0,01) s vyjimkou
u srovnani se skupinami nektonickych a hyperbentickych druhti (p = 1). Skupinu
s nektonickym stylem Zivota §lo priikazné odliSit od skupin s epibentickym stylem
zivota u sladkovodnich a euryhalinnich ryb (p < 0,001), ne vSak jiZ u motskych ani
uryb s ostatnimi zivotnimi styly (p > 0,8). Sladkovodni i euryhalinni epibentické ryby
se vyznamn¢ liSily od nektonickych (p < 0,001), kryptobentickych (p < 0,001)
a mofiskych epibentickych druhti (p < 0,001), ale ne od hyperbentickych, ani od sebe
navzajem (pfi porovnani euryhalinnich a sladkovodnich epibentickych nabyvala p

value hodnoty 1).

Pfi pohledu na graf (obrazek 16 a 17) se na PCl dle ocekavani jedinci
epibentickych euryhalinnich druht opét rozdé€lili do dvou skupin, jak je popséno

u shrnuti jejich pozice u PC1 pfi zohlediiovani prostiedi. Odd¢€luji se zde nektonicke
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druhy, které se umistuji ve vysSich hodnotach osy. Stejné¢ tak se shlukuji druhy
hyperbentické, taktéZz zaujimajici misto kolem wvysSich hodnot, ne vSak téch

nejvyssich.
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Obrazek 16 Graf's osami PC1 a 2, s barevné odlisenym zivotnim stylem

oy

Na PC2 (obrazek 16) se shlukuji k sobé druhy zijici kryptobentickym
zpusobem zivota, a to spiSe nad primérnymi hodnotami grafu. Oproti tomu
hyperbentické druhy se sdruzuji kolem primeéru a pod nim. Do dolni ¢asti pod
pramérem se také oddé€luji epibentické euryhalinni druhy Neogobius melanostomus
a Ponticola kessleri (Gobius linie) od ostatnich patficich do stejné kategorie ovSem
jiné linie (konkrétn€ Pomatoschistus), nebot’ ty zaujaly misto u vySsich hodnot osy.
Epibentické motské a sladkovodni druhy mély velmi podobny rozptyl, ktery pokryl

Siroké rozmezi od vysSich po nizsi hodnoty.

U PC3 (na obrazku 17) mizeme odlisit pfedevsim odlisit moiské epibentické

druhy, které se shlukovaly u primérnych hodnot osy a smérem k vyssim hodnotdm.
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Oproti tomu epibentické sladkovodni a euryhalinni druhy zaujimaly misto u nizsich

hodnot.
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Obrazek 17 Graf's osami PCI a 3, s barevné odlisenym Zivotnim stylem

4.3 Test konvergence

Test konvergence odhalil konvergentni evoluci n¢kterych skupin hlavaci rozdélenych
podle Zivotniho stylu a typu habitatu. Vice signifikantnich vysledkt bylo v datasetu
na zékladé¢ dat shora neZ v datasetu na zéklad€ dat z boku, kde celkem c¢tyti skupiny
z Sesti byly konvergentni, jak je vidno v tabulce 2. V datasetu shora se ukdzala byt
statisticky vyznamnou konvergence ve tvaru u druht hyperbentickych (p < 0,001),
mofiskych a sladkovodnich epibentickych (moiské: p < 0,001, ; sladkovodni
p <0,001), a také u té&ch s nektonickym stylem Zivota (p = 0,003). U euryhalinnich
epibentickych druhii nebyl vysledek testu signifikantni (p = 0,182), stejn¢ tak tomu
bylo u kryptobentickych druhti (p = 0,182), vizte tabulku 2. Métitko konvergence C1,
které ukazuje, jak moc se taxony fenotypicky pfibliZily k sob¢ oproti jejich maximalni
fenotypické ancestralni vzdalenosti (C1 = 1 — (soucasné fenotypicka vzdalenost /
maximalni maximalni fenotypickd vzdalenost), nabylo velmi vysoké hodnoty

u nektonickych a hyperbentickych druhti (tabulka 2).
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U testu evolu¢ni konvergence na datasetu z boku byla objevena pouze jedna
dostatecné prokazatelnd konvergence, a to u sladkovodnich druht s epibentickym
stylem zivota (p = 0,048), vizte tabulku 2. U vSech ostatnich skupin hlavacu test
evoluéni konvergence neprokazal signifikantni vysledek (p > 0,05; tabulka 2).
Hodnota méfitka konvergence C1 byla u sladkovodnich epibentickych druhti vysoka
(tabulka 2). Sladkovodni epibentické druhy byly jedinou skupinou, u které evolu¢ni

konvergence byla prikazna na zdklad€ obou dataseti, shora i z boku.

Shora Z boku
C1 p C1 P
Hyperbentické 0.500 <0.001 0.174 0.429
Nektonické 0.817 0.003 0.275 0.239
Epibentické 0.179 < 0.001 0.159 0.833
Epib_Fresh 0.240 <0.001 0.332 0.048
Epib_Euryh 0.149 0.182 0.104 0.762
Kryptobentické 0.130 0.182 0.140 0.455

Tabulka 2 Vysledky testu konvergence

4.4 Shlukova analyza

Pro lepsi znazornéni podobnosti druhii na zékladé tvaru téla byl vytvoren strom, ve
kterém se vytvarely shluky druht podle vzdéalenosti PC skort pomoci eukleidovské
metriky (na obrazku 18). Nutno podotkout, Ze se zde srovnava pouze 58 druhti, protoze

pro druh Didogobius splechtnai nebyla k dispozici fylogeneticka data.

Ve stromé se druhy linie Pomatoschistus ve vétsing piipada shlukuji spolu,
stejné tak je tomu u linie Gobius, linie Aphia vSak netvofila shluk (klastr):
Lesueurigobius friesii se zaclenil mezi zastupce linie Gobius, zatimco druhAphia
minuta je vyrazné odliSny od vSech ostatnich druhli a neshlukuje se s ni¢im dal$im,
a rozd€luje tak strom jiZ na bdzi mezi néj a ostatni druhy. Neékteré druhy se
neshlukovaly s pfislusnou linii a byly vyclenény mimo hlavni shluky ptedstavujici
linie. Vlastni skupinu tvotily druhy Didogobius kochi, Chromogobius quadrivittatus
a Chromogobius zebratus (Gobius linie) které jsou si blizce piibuzné a jsou
charakteristické dorzoventralnim zplosténim téla a kryptobentickym zplisobem Zivota.

V ramci zbylych druhli se nejsamostatnéji odd¢lil stranou od hlavniho shluku
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Obrazek 18 Zobrazeni shlukové analyzy v podobé stromu

euryhalinni druh Ponticola kessleri (Gobius linie), ktery je téZ do jisté miry
dorzoventralné zplostély. Déle vytvorily maly shluk druhy Pomatoschistus bathi
(epibenticky motsky) a Pomatoschistus quagga (hyperbenticky), a dale se k nim
pripojoval nektonicky druh Pseudaphya ferreri (vSechny Pomatoschistus linie). Druh
Padogobius bonelli se také osamostatnil stranou; patii do Gobius linie, je sladkovodni
a je zavalitéj$i v porovnani s ostatnimi druhy. Strom se poté rozdé&lil na dva velké
klustry, z nichZ jeden obsahuje pifevaznou vétsinu ptislusnikti k linii Pomatoschistus,

a druhy k linii Gobius.

Mezi shluk s Pomatoschistus linii se nezafadil zddny druh linie Gobius.
V ramci tohoto shluku se vétSina moiskych druhll s epibentickym stylem Zivota
shlukovala k sob¢, a ty s hyperbentickym zase spolu. Euryhalinni epibentické druhy
se shlukovaly se sladkovodnimi epibentickymi druhy (s vyjimkou druhu
Economidichthys pygmaeus).

Co se druhého vyrazného shluku tyc¢e, obsahoval pouze zastupce linie Gobius,
s jedinou vyjimkou, jiz je jiz zminény druh Lesueurigobius friesii z Aphia linie, ktery
se sem zafadil také. Kryptobentické druhy se neshlukly k sobé az na Gammogobius

steinitzi a Corcyrogobius liechtensteini. Epibentické moiské druhy se vétSinou
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umistily do stejného shluku, stejné¢ tak sladkovodni Proterorhinus semilunaris
a euryhalinni Neogobius melanostomus, se shlukli k sobé. Ackoli se shlukovou
analyzou vytvofily dva shluky, zahrnujici v jednom pfipad¢ vétSinu druht linie
Pomatoshistus a v druhém ptipad¢ vétSinu druhii linie Gobius, ¢lenéni uvnitt shluk

neodpovidalo fylogenetickym vztahlim uvnitt linii (vizte obrazek 2 a 18).
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5 Diskuze

Vysledky potvrdily, ze v ramci evropskych linii hlavact je vysoka morfologicka
diverzita a existuje v rdmci nich mnoho forem liSicich se tvarem téla. Ackoli
morfologicka variabilita studovanych hlavact byla ovlivnéna fylogenetickymi vztahy
mezi druhy, jak ukézal test fylogenetického signalu, vysledky ukéazaly, Ze u n€¢kterych
ekologickych skupin studovanych hlavaci doslo ke konvergentni evoluci, tj. Ze je
jejich tvar ovlivnén prostiedim, které obyvaji a jejich zplisobem zivota. V ramci
evropskych hlavaci je Sest zakladnich ekologickych skupin, z nich Ctyii predstavuji
ruzné zivotni styly motskych hlavacu (epibenticky, kryptobenticky, hyperbenticky
a nektonicky; Kovaci¢ & Patzner, 2011), a dalsi dvé skupiny jsou euryhalinni
a sladkovodni druhy, ob¢ s epibentickym zplisobem Zivota. U ¢tyt z t€chto Sesti skupin
hlavach doslo ke konvergentni evoluci, jmenovité u hyperbentickych, nektonickych,
moftskych epibentickych a sladkovodnich epibentickych druhd. Moje vysledky
neprokazaly konvergentni evoluci u euryhalinnich epibentickych druhi

a u kryptobentickych druht hlavaci.

Vysledky dale ukéazaly, Ze vhodngj$i pro studovani konvergentni evoluce
u hlavact a ryb obecné je morfometrickd analyza ryb shora nez z boku pii pouziti
dvojrozmérné morfometrické analyzy. Tvar, ktery udava pohled shora vice vystihuje
v jakém prostiedi ryba zije, a je vice dulezity pro pohyb ryby v rizném prostiedi (napf.

Stihly protahly tvar téla a hlavy u ryb, které se pohybuji ve vodnim sloupci oproti

......

Hlavac¢i jsou primarné moiské ryby a jejich ancestralni zpiisob Zivota je
epibenticky. Ostatni ekologické skupiny se u evropskych linii hlava¢h vyvinuly
nékolikrat, pti¢emz prechody na kryptobenticky, nektonicky a hyperbenticky zptsob
zivota by se daly povazovat za rychlou adaptivni radiaci na zac¢atku evolu¢ni vyvoje
skupiny v disledku zapliiovani volnych nik v motském prostiedi, pii které doSlo
k takzvané ,.early burst” rychlé druhové morfologické diverzifikaci (Arbour et al.,
2019). Pfechody na euryhalinni zpisob zivota a do sladkych vod zfejmé nastaly
postupné opakované (vizte také Thacker & Gkenas, 2019), coz se stava v piipad¢, ze
je evoluce skupiny fizena opakovanymi adaptacemi na podobné typy prostiedi, kdy
jsou opakovan¢ dostupné podobné niky (Frédérich et al., 2013), v tomto piipadé jde

o dostupnost sladkovodniho prostfedi. Pfechod na sladkovodni zpiisob zivota
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odpovidd modelu, podle n&jz jsou adaptivni radiace replikovany a vznikaji tak
mnohonasobné skupiny druhit podobné v morfometrické a funkcni disparité

(Frédérich et al., 2013).

Mezi evropskymi hlavaci v riznych ekologickych skupinach, u kterych doslo
k evolu¢ni konvergenci tvaru téla v disledku adaptace na stejny typ prostiedi, se pocty
piechodl na dany typ prostiedi ¢i zplisob zivota lisi. U sladkovodnich hlavaci jsou to
(podle vSech dosud dostupnych fylogenezi, nejen podle této, kde nejsou zahrnuty
vSechny druhy studovanych linii) ¢tyii ptrechody, z nichz ke dvéma doslo v linii
Gobius a ke dvéma v linii Pomatoschistus. Ze studovanych hlavaci jsou dva nezavislé
piechody na nektonicky zplsob zivota, a to jeden u linie Aphia a druhy u linie
Pomatoschistus. Celkem jsou v evropskych liniich tfi nezavislé pfechody na tento
zpusob zivota, ovSem druh Crystalogobius linearis (linie Pomatoschistus; Agorreta el
al., 2013) nebyl morfometricky studovan v ramci této diplomové prace. Nezavislé
ptechody na hyperbenticky zplsob zivota v rdmci evropskych linii hlavach byly tii,
vSechny v linii Pomatoschistus. Epibenticky zpisob Zivota motskych hlavaci je

ancestralni, nejen pro evropské linie, ale pro cely tad, jak uz jsem zminila.

Evropsti hlavaci se tak mohou zafadit ke skupindm, u kterych doslo
k opakované konvergentni radiaci, spolu s leguany rodu Anolis z ostrova v Karibiku
(Losos et al., 2001; Mabhler et al., 2013), cichlidami z jezer vychodni Afriky (Muschick
et al., 2012), zdbami v riznych castech svéta (Moen et al., 2016). ¢i pavouky
z Havajského souostrovi (Gillespie, 2004). Vzhledem k jejich obrovské druhové
diverzité¢ (Agorreta et al., 2013), velkému rozsifeni a rlznorodosti obyvanych nik
a forem, lze u hlavact jako tfadu ocekavat mnoho dalSich ptikladi opakované

konvergentni radiace, které stale ¢ekaji na objeveni.

5.1 Tvar a jeho zmény pri pohledu z boku

Pti pohledu z boku zaujimaly nejvetsi roli v diverzité tvaru téla studovanych ryb délka
baze fitni a druh¢ hibetni ploutve. Zda se, ze tyto morfologické tvary souviseji vice
nez s habitatem s tim, do jaké linie druh patfi. Druhy z linie Gobius mé&ly baze téchto
ploutvi delsi, zatimco ty z linie Pomatoschistus je mély podstatné krat§i. PC skory
druhi s nejdelSimi bazemi ploutvi z linie Pomatoschistus se okrajovée prolinaly s témi

druhil s nejkrat§imi bazemi ploutvi linie Gobius. Pouze linie Aphia nebyla v tomto
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ohledu tak konzistentni, zde se ovSem nektonicky druh Aphia minuta sousttedil spiSe
v prostiednich hodnotach délky bazi téchto ploutvi, zatimco epibenticky

Lesueurigobius friessi mél baze ploutvi delsi.

V ramci jednotlivych linii hlavach byla vSak variabilita v délce bazi téchto
ploutvi podle typu obyvaného habitatu a zivotniho stylu. U linie Gobius se zda, ze na
délku bazi ploutvi mohl mit vliv 1 Zivotni styl ¢i habitat, nebot’ epibentické
sladkovodni a euryhalinni druhy meély delsi ploutve nez moiské epibentické
a kryptobentické druhy. Jedinou vyjimku byl sladkovodni epibenticky druh
Padogobius bonelli, ktery mél kratké ploutve, takze se opét dostavame k otazce vlivu
piibuznosti, nebot’ tento druh neni ostatnim druhtim ze stejné kategorie tolik ptibuzny.
Moftské epibentické druhy byly v délce bazi ploutvi velmi rozmanité, vyskytovaly se
zde druhy jak s velmi dlouhymi ¢i naopak kratkymi bazemi ploutvi. Zastupct této
kategorie bylo ale ze vSech nejvice, coz mohlo mit vliv. Kryptobentické druhy mély

spise kratsi ploutve.

V ramci linie Pomatoschistus se neukazal vliv délky bazi ploutvi na habitat
nebo Zivotni styl, nebot’ druhy se stejnymi parametry v téchto kategoriich se spolu
neshlukovaly. Dalo by se pouze fict, Ze epibentické sladkovodni druhy mély vétsi
tendenci mit delsi baze ploutvi nez druhy z ostatnich kategoriii z této linie. Mnohem
vetsi vliv zde méla robustnost téla. Sladkovodni a euryhalinni epibentické druhy
byvaly mnohem robustnéjsi nez ty motské. Mira robustnosti téla byla vyznamna i pro
nektonické druhy z linie Pomatoschistus,, ale 1 Aphia, oba druhy byly podprimérné

robustni.

V linii Gobius nejspise robustnost téla tolik nesouvisela obyvanym prostiedim,
zato ale souvisela se zplsobem zivota, epibentické druhy byly robustnéjsi, coz bylo
popséno 1 u hlavaci z kordlovych utesti (Herler, 2007). Nejméné robustni druhy se
ovSem fadily ke kryptobentickému Zivotnimu stylu, coz by mohlo souviset s lepsi
schopnosti ukryvani mezi kameny a uvnitt Skvir (Kovaci¢ & Patzner, 2011), kde by
robustni stavba téla mohla byt naopak na piekdzku. Jeden klad kryptobentickych
druhii mé& vyrazné dorzoventrdlné¢ zplostély tvar (druhy rodh Didogobius

a Chromogobius), coz nepochybné souvisi s jejich zplisobem zZivota.

Ani test konvergence neukdzal v tomto setu dat signifikantni vliv habitatu na

tvar téla, s jedinou vyjimkou, a to u epibentickych sladkovodnich druht, které mély
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konvergentni tvar. Vétsina epibentickych sladkovodnich druhti linie Gobius méla delsi
bazi druhé hibetni a andlni ploutve. Také z linie Pomatoschistus patiili jedinci
s nejdelSimi ploutvemi pravé mezi epibentické sladkovodni druhy. V praci Thacker &
Gkenas (2019), mély sladkovodni druhy z linie Pomatoschistus vétsi pomér délky

hlavy ku télu oproti motskym druhtim, stejny trend se ukazal 1 v mé praci.

Posledni zjisténou dilezitou morfometrickou charakteristikou na datasetu
z boku byla vyklenutost zad ryby, kde se pritkazn¢ odliSovaly pouze nektonické druhy,
které mély zada vice vyklenutd nez zastupci ostatnich skupin. Zde je ovSem otazkou,
zda se nejedna o odchylku zpisobenou vlivem fixace exemplaie, jak bude diskutovano
dale (kapitola 5.3 Mozné externi vlivy). Jedinci nektonickych druhti totiz byli velmi
drobni, a pravé na jejich tvar mize mit fixace zdsadni vliv. Pfi pohledu na fotografie
zivych jedinct totiz takto vyrazné prohnuti, jako méli mnou analyzovani konzervovani

jedinci, neni bézné ptitomno.
5.2 Tvar a jeho zména pri pohledu shora

U setu shora jiz byl odfiltrovan vliv délky bazi ploutvi, ktery u setu z boku vysvétloval
nejvetsi podil variance, nebot” délka bazi téchto ploutvi nebyla soucasti méteni -

z tohoto pohledu ji totiz neslo spolehlivé zaznamenat.

Zde namisto toho hréla nejvétsi roli Sitka hlavy v poméru ke zbytku téla, dale
délka hlavy a velikost o¢i. Co se prvniho zminéného jevu tyce, je otdzkou, jak moc
velky vliv zde méla pfibuznost. Rozhodné& tu nedochazelo k tak vyrazné distinkci jako
u dat setu z boku. Gobius linie obsahovala hodn¢ jedinct s Sirokou a kratkou hlavou
a Sirokym télem vcetné téch, dosahujicich extrémnich hodnot, zatimco
Pomatoschistus linie oplyvala zastupci s hodné tizkou hlavou i télem, hlava byla navic
Casto protahlejsi s del$im rostrem, o¢i ovSem byly v pomé&ru k télu ¢asto mensi nez byl

pramér. Nejstihlejsi jedinci byli druhu Aphia minuta z linie Aphia.

Jedinci motskych druhti ze vSech linii méli vétSinou veétsi oci a kratké rostrum.
Euryhalinni epibentické druhy mély krat$i rostrum a Sir§$i hlavu neZ motské
epibentické druhy bez ohledu na linii, u téch z linie Gobius byl tento tvar vyraznéjsi
nez pro ty z linie Pomatoschistus. Oba nektonické druhy obsazené v datasetu (linie
Aphia a Pomatoschistus) mély dlouhy a uzky tvar téla, cozZ mize souviset s neotenii

druhti Zijicim timto zpiisobem Zivota (Agorreta et al., 2013). Hyperbentické druhy
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byly také spisSe StihlejSiho tvaru téla. Jak nektonické, tak hyperbentické druhy se
pohybuji ve vodnim sloupci, tzky a dlouhy tvar téla je pro takovy pohyb ve volné
vod¢ vyhodny. Tento tvar téla je zndmy i1 u hlavaci z koralovych utest se stejnym
zpusobem zivota (Herler, 2007) a obecné jsou pelagické ryby (ryby obyvajici volnou
vodu) Stihlej$i nez ryby vazané na dno (Friedman et al., 2020). Kryptobentické druhy
mély spiSe krat$i rostrum, Sirokou hlavu a velké, dopfedu posunuté oc¢i. U této
ekologické skupiny se predpoklada, Ze maji druhy patiici do ni no¢ni aktivitu (Kovaci¢

& Patzner, 2011), coz by vysvétlovalo potfebu mit velké oci.

5.3 Mozné externi vlivy

Vliv na vysledky urcit€¢ mohl mit zptsob fixace ryb. Jak ve své praci zjistili Thacker
a Gkenas (2019), pfi porovnavani morfometrie délané na Cerstvych exponatech a na
téch fixovanych v ethanolu se vysledky zna¢né 1i8i. Fixace v ethanolu mize zménit
tvar téla ryb, zptsobit krabaceni klize, odpadévani Supin, zkracovani téla, scvrkavani,
apod., zmény navic mizou byt u riznych druhi ryb rizné (Berbel-Filho et al., 2013;
Thacker & Gkenas, 2019). Obzvlasté velky vliv ma fixace na malé podlouhlé ryby
jako je vétsina hlavacl. Navic zélezi, jak koncentrovany ethanol se na konzervaci ryb
pouziva. Na konzervaci hlavach pro morfometrické studie je vhodny 70-80% ethanol,
na rozdil od vice koncentrovaného, ktery zptisobuje dehydrataci tkani a tim scvrkavani
jedincti (Marcelo Kovaci¢, Pfirodovédné muzeum, Rijeka, Chorvatsko, osobni
sdéleni; Radek Sanda, Narodni muzeum, Praha, osobni sdéleni). Nejvhodn&jsi je pro
morfometrické analyzy pouziti Cerstvého materidlu (Thacker & Gkenas, 2019).
Vzhledem k poc¢tu a rozmanitosti zkoumanych exemplaii ovSem nebylo mozZné zajistit
pro morfometrii Cerstvé jedince. Jako vhodny konzervacni prostiedek pro ryby se
v muzejnich sbirkach a pro morfometrickd méteni pouziva 4% formaldehyd, ackoliv
zakonzervovani jedinci ryb v nepfirozené poloze nelze vzdy zabrénit. Pro
morfometrickd méfeni na konzervovaném materidlu je navic dilezité, aby
porovnavany materiadl byl konzervovany stejnym zpusobem, a vysledky tak byly
srovnatelné. Pfevaznad vétSina materidlu  pouzitd v této diplomové praci
k morfometrickym méfenim pochdzi z jedné muzejni sbirky (Narodni muzeum,
Praha), kde se pouziva standardni muzejni konzervace ryb v 4% formaldehydu. Stejny
zpusob konzervace se pouZziva 1 v Pfirodovédném muzeu v Rijece, odkud pochézi

mensi ¢ast pouzitého materialu.
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AC byli jedinci, majici znamky velkého poSkozeni anebo zkrouceni, vytazeni
jiZz na zacatku analyz, piesto mohlo staii a stav meéfenych exponatlh mit na méfeni jisté
také vliv. U konzervovanych ryb jsou ploutve ¢asto olamané, a jejich tvar tak nemiize
byt pouzit pro morfometrické analyzy. Proto byly ploutve vyfazeny z méfeni v této
praci. Pritom prave tvar ploutvi vétSinou vyrazné odrazi zivotni styl jedince (napf.
Bower et al., 2021), a mohl by tak poskytnout velice cennou informaci pii zkoumani

konvergence mezi druhy obyvajicimi stejné prostiedi.

Dal§im vlivem potencidln¢ ovlivitujicim vysledky mohla byt nechténa
pfitomnost juvenilli mezi méfenymi exemplafi u velmi malych druhti hlavaca, kde
bylo tézké urcit stafi jedince, a ne vzdy bylo mozné dikladné prohlédnout pohlavni

znaky, nebot’ deformace po fixaci méla vliv na viditelnost pohlavnich znakii.
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6 Zavér

V této praci jsem zkoumala tvar téla 58 druhti hlavaci ze tii evropskych evolu¢nich
linii, za ucelem zjistit, zda mezi nimi existuji ekomorfy, tj. zda je morfologie (tvar
téla) ovlivnéna nikou a jakou roli hraje konvergentni evoluce v adaptaci na jednotlivé
typy prostfedi. Pouzivala jsem k tomuto G¢elu metody geometrické morfometrie. Tvat
téla byl zkouman z dvou druhd pohledi: z boku a shora. K zobrazeni vysledkt byla
pouzita analyza hlavnich komponent (PCA), ke zjiSténi, zda Ize u skupin hlavacu najit
signifikantni rozdily ve tvaru téla v zavislosti na ptislusnosti k evoluc¢ni linii, zpisobu
zivota, ¢i obyvaném habitatu, jsem pouzila statistické analyzy. Zda mezi hlavaci
dochazi ke konvergenci ve tvaru téla pfi stejném zivotnim stylu a obyvaném prostiedi

jsem zjistila za pomoci testu konvergentni evoluce.

Vysledky mé prace potvrdily, Ze v ramci studovanych hlavach existuje vysoka
morfologickd diverzita. Ackoli byla ovlivnéna fylogenetickymi vztahy mezi druhy,
jak ukazal test fylogenetického signalu, vysledky prace ukézaly, ze u Ctyf z Sesti
ekologickych skupin studovanych hlavaci doslo ke konvergentni evoluci, tj. Ze je
jejich tvar ovlivnén prostiedim, které obyvaji a jejich zpisobem Zivota, bez ohledu na
ptislusnost k linii a na fylogenetické vztahy. Konvergentni evoluce byla prokazéna
u hyperbentickych, nektonickych, motskych epibentickych a sladkovodnich
epibentickych  druhi. Moje vysledky neprokéazaly konvergentni evoluci

u euryhalinnich epibentickych druht, ani u kryptobentickych druhti hlavaca.

Nektonické druhy hlavact mély velmi $tihly a protahly tvar téla, izkou hlavu
a relativné malé oc¢i. Hyperbentické druhy mély podobné charakteristiky, ale byly
méng¢ $tihlé a mély o néco vétsi o¢i. Motské epibentické druhy mély vétsi pomér délky
hlavy ku télu oproti ostatnim skupinam, také kratSi rostrum a vétsi o¢i v poméru ke
zbytku téla. Sladkovodni druhy mély robustnéjsi tvar téla a delsi bazi druhé hibetni
a analni ploutve oproti ostatnim skupindm, navic mély mensi o¢i v poméru ku zbytku

téla, a delsi hlavu v poméru k télu.

Druhy linii Pomatoschistus a Gobius se od sebe daly odlisit podle tvaru

pomérné dobfte. Zastupci linie Pomatoschistus byli celkové Stihlejsi a protahlejsi, méli

vwr
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Vysledky ukazaly, ze tvar, ktery udava pohled shora vice vystihuje v jakém
prostiedi hlavac zije, a Ze analyza tvaru shora je vhodnéjsi pro studium konvergentni

evoluce u hlavacu.
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