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Abstrakt

Patici organy samcti ryb a paryb slouzi k pfenosu spermii do urogenitalniho otvoru samice a mnohdy
zarovenl k ucinnéjSimu prichyceni k samici béhem kopulace. Jejich evolucni vyvoj je spjaty s vnitinim
oplozenim a Casto i s zivorodosti. VSichni samci paryb maji par paficich orgadnl zvanych pterygopody,
které vznikaji prodlouzenim vnitfnich ¢asti biiSnich ploutvi a jsou si navzajem homologické. Zaklady
pterygopodd jsou pfitomné jiz od embryonalniho stadia a jejich vyvin se s nastupujicim pohlavnim
dospivanim samce zrychluje. U kostnatych ryb probéhl evolu¢ni vyvoj paricich organti u nékolika skupin
nezavisle a nejéastdji v oblasti fitni ploutve. Ritni ploutev samcti ryb je béhem juvenilniho stadia
nemodifikovand a béhem dospivani z ni vznikaji rizné¢ komplexni struktury. Tyto struktury jsou u
nékolika skupin nazyvané jako gonopodium. Vyskyt paficich organt je u ryb relativné vzacny a nachazi
se predevsim v Celedich zZivorodkoviti (Poeciliidae), hladinovkoviti (Anablepidae) a gudeoviti
(Goodeidae). Vyvoj paticich organi ryb je zavisly na produkci androgennich hormonti varlaty, zatimco u

paryb je tato zavislost zatim nejista.

Abstract

Intromittent organs of fishes and chondrichthyans are essential for transmission of sperms to urogenital
aperture of female and they often serve as holdfast devices during copulation. Their evolution is closely
linked with internal fertilization and in many cases with viviparity as well. All males of chondrichthyans
have pair of intromittent organs so-called claspers, which evolved by elongation of medial parts of pelvic
fins and are mutually homologous. The basic strukture of claspers are already present from embryonic
stage and their development accelerates with start of sexual maturation. In bony fish, evolution of
intromittent organs was independent and multiple in several groups mostly influenced anal fin area. In
contrast to chondrichthyas, anal fin of males of bony fishes is unmodified during juvenile stage and
develops into various komplex structures only during sexual maturation. Such structures of modified anal
fin are in several groups generally called gonopodium. Occurence of intromittent organs of bony fishes is
dependent on production of androgenic hormones from testes, whereas such dependence is not clear in

chondrichthyans.
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1. Uvod

Razné typy paficich organti jsou vytvareny pro ucinngjsi prenos spermii béhem pafeni u mnoha skupin
zivo¢ichli. V této praci se veénuji tém skupinam ryb a paryb, které si béhem své evoluce vytvorily
specialni struktury k vnitinimu oplozeni. VSechny paryby disponuji parovymi paficimi organy, které
vznikaji z bfisnich ploutvi a nazyvaji se pterygopody (Leigh-Sharpe, 1920). U veliké diverzifikované
skupiny kostnatych ryb (okolo 26 tis. druhtl) jsou oproti parybam parici organy spisSe vyjimkou (zhruba
500 druhil) a vznikaji nejcastéji z fitni ploutve (Wourms, 1992). Jejich nazvoslovi je rizné, ale nejvice
rozsifeny je nazev gonopodium, ktery oznacuje modifikovanou fitni ploutev ptizptisobenou k vnitfnimu
oplozeni. Pafici organy velmi Casto slouzi zaroven k pfichyceni k samici a maji proto vytvorené riizné
pridatné struktury ve tvaru trnti a hackd, které jsou obvykle druhové specifické.

Vyvin paficich organt ryb a paryb probiha zcela odliSnym zplsobem. Péfici organy paryb maji
viditelné zakladni ¢asti jiz od embryonalniho stadia (Devadoss, 1979) na rozdil od ryb, kde pafrici organy
obvykle vznikaji az béhem pohlavniho dospivani samce (kupt. Turner, 1941a). Doba vyvinu paficich
organl u ryb je u kazdého druhu variabilni a zavisla na vné&jSich podminkach (kupt. Grobstein, 1940),
proto ji vétsSinou neuvadim, jelikoz se miize vyrazn¢ lisit. Pisobeni androgennich hormoni u ryb funguje
jako zakladni spousté¢ vyvinu téchto organii (kupt. Hopper, 1949b), zatimco u paryb neni vztah hormont
a paricich organd ani zdaleka tak jasny. Evoluce téchto organti prob&hla u paryb pravdépodobné u
spole¢ného predka, jelikoz jsou si tyto organy navzajem velmi podobné (Ahlberg, 2009). Pafici organy
ryb se v evoluci vyvinuly nezavisle v kazdé skuping, pticemz nékdy paralelni vyvoj fitni ploutve v pafici
organ vedl k tvorbé velice podobné struktury. Vznik paficich organd pro vnitini oplozeni zasadné
ovlivituje evoluci reprodukcni strategie, jelikoz umoziuje retenci embryi pfimo v téle matky a tim
umoziuje zZivorodost u ryb (Wourms, 1992). Parici organy nejsou ovSem pritomné u vSech skupin ryb
s vnitinim oplozenim, ponévadz oplozeni mize probihat i jinymi zptisoby (Parenti, 1981).

Hlavnim cilem mé prace je shrnuti soucasnych poznatki tykajicich se morfogeneze vSech typa
paricich organd vyskytujicich se u ryb a paryb, pficemz se zabyvam otazkou, jak jsou si tyto nezavisle a
paraleln€ vznikajici orgdny podobné. V prvni ¢asti se zamétuji na vyvin paficich organt tii celedi z fadu
halan¢ikovcet (Cyprinodontiformes), u kterych je vyvin paricich organd nejlépe prostudovan, a na jejich
obecné ovlivnéni hormony a geny. Déle se zminuji o ostatnich méné znamych skupinach ryb s paficimi
organy, o jejichz vyvinu se vSak téméf nic nevi. Poté se vénuji vyvinu paficich organti u paryb, avsak
poznatkli o morfogenezi téchto organi je podstatné méné oproti rybam, a proto je popsana pouze kratce.

V zavérecné kapitole se zabyvam otazkou evoluce a ptivodu téchto organt.



2. Kostnate ryby (Teleoster)

V této kapitole je popsan vyvin paficich organt ryb, hlavné u tii Zivorodych ¢eledi fadu halan¢ikovcei
(Cyprinodontiformes), zivorodkoviti, hladinovkoviti a gudeoviti. V tomto fadu se nachazi i vejcoroda
Celed’ Rivulidae s nékterymi druhy, u kterych doslo také ke vzniku paficich organti. Dal§im fadem
s vyskytem paricich organd jsou jehlotvarni (Beloniformes), kde mizeme tyto organy najit u nékolika
druht  cCeledi polozobankovitych  (Hemiramphidae) a jednoho druhu celedi medakoviti
(Adrianichthyidae). Vyskyt paficich organi je dale roztrouseny do nékolika celedi odlisnych tadu, jejichz
vyvin je obecné neprobadany. Skupina kostnatych ryb je velmi rozsahla a jeji systematika se stale vyviji a
neni jeSté ustalend. Na nejnovéjsim fylogenetickém stromé zamétenym na ryby (obr.1) jsou znazornéné
skupiny ryb a paryby, u kterych se vyvinuly pafici organy. Skupina Ovalentaria zahrnuje vétSinu ryb

s paricimi organy, v¢etné halan¢ikovcil a polozobankovitych (Betancur et al., 2013).
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Obr.1: Fylogeneticky strom ryb. Cervend jsou vyznatené skupiny s
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2.1 Zivorodkoviti (Poeciliidae)

vvvvvv

dimorfismem (kupt. Turner, 1942a). Zastupci této skupiny se nachazi ve sladkych i brakickych vodach
v mirnych a tropickych oblastech (Wourms, 1981). U&inného vnitiniho oplozeni je u nich dosaZeno
pomoci modifikované samci fitni ploutve v tzv. gonopodium (kupf. Turner, 1941a). Gonopodium této
skupiny je schopné se pred kopulaci otocCit o vice nez 140° dopiedu (Collier, 1936) a zménou polohy
paprskil vytvoftit zlabek, kterym je poté vstiiknuto sperma do urogenitalniho otvoru samice (Kuntz, 1914).
Spermie vytékaji z urogenitalni papily lezici pfed bazi gonopodia (Essenberg, 1923) a impulz k jejich
uvolnéni mize byt dan senzorickymi receptory na vnotené Spi¢ce gonopodia (Rosen and Gordon, 1953).
Na tvorbé gonopodialniho zlabku se n¢kdy podileji i prodlouzené biisni ploutve prikladané na pafici
organ, které zméni zlabek v uzavienou trubici (Regan, 1913). Tohoto spojeni je dosazeno zachycenim
ruznych vybeézkt gonopodia k bfisni ploutvi (Peden, 1971).

Na obr.2 je zobrazena kostra téla samce zivorodky koméii (Gambusia affinis, Baird and Girard,
1853), typického zastupce této Celedi, na které je dobie patrné prodlouzeni modifikované fitni ploutve
spolu s modifikovanou vnitini kon¢etinovou podporou a jejich celkové posunuti dopfedu (anteriorizace).
Toto posunuti spole¢né se silngjsi konéetinovou podporou poméha 1épe manipulovat timto dlouhym

paricim organem (Collier, 1936; Rosen and Tucker, 1961).
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Obr.2: Kostra samce Zivorodky koméii. Ritni ploutev mé vyrazné prodlouzené paprsky - 3, 4 a 5.
Déale jsou patrné 3 modifikované hemalni trny z prvnich 3 ocasnich obratld. Detail lebky je
vynechany (pfevzato z Collier, 1936).

Ritni ploutev Zivorodkovitych se obecné sklada z 10 segmentovanych ploutevnich paprskt (kupf.
Turner, 1941a). Kazdy paprsek je ve skutecnosti tvofen 2 zrcadlovymi paprsky, lezicimi bok po boku a
lateraln€ navzajem nerozeznatelnymi (Grobstein, 1940). U vétSiny druhti prochazi paprsky 4-9 bifurkaci,
zatimco prvni 3 paprsky se terminalné nikdy nedéli (kupt. Cummings, 1943; Turner, 1941b). V raném
juvenilnim stadiu jsou ob& pohlavi navzajem nerozliitelné. Maji zakulacenou fitni ploutev s obvykle

nejdel§imi paprsky 4-6, které zaroven i nejrychleji segmentuji (Turner, 1941a).



Béhem ristu si samici fitni ploutev zachovava juvenilni zakulaceny tvar a rdst byva plynuly,
pomaly a pokracuje az do stari (kupt. Hopper, 1949a). Typicka je primarni, sekundarni a nékdy i terciarni
bifurkace paprskt (obr.3A) (kupt. Turner, 1941a). Prvni patrny rozdil v juvenilni ploutvi mezi pohlavimi
vznika odliSnym stupném ankylézy (solidifikace) ploutevnich paprsku, pfi které dochazi ke kompletnimu
vymizeni prostoru mezi segmenty (kupt. Hopper, 1949a). U samic tento proces trva po cely zZivot na
rozdil od samci, kde je omezeny jen na prvni bazalni segmenty paprskti (obr.3) (kupt. Turner, 1941a).

Samci maji naopak rist fitni ploutve v dospélosti ukonceny stejné jako rast téla (kupt. Turner,
1941a). Tato mensi velikost samcl oproti samicim miize byt dana tim, Ze mens$i samci maji obratné&;jsi
manévrovani pfi oplodiovani samice (Marcus and McCune, 1999). Gonopodium dospélého samce ma
vzdy nejdelsi a nejvyraznéjsi paprsky 3, 4 a 5, které spolu tvoifi tzv. 3-4-5-komplex s druhové
specifickymi strukturami (obr.3B) (kupi. Turner, 1941a). Tyto struktury, nejcastéji tvaru riznych trnti a
hackt se druhové lisi lisi i svou funkci (Peden, 1971), ale nejcastéji slouzi k ti€¢inn€j§imu ptichyceni

k samici béhem kopulace (Rosen and Gordon, 1953).

Obr.3: Ritni ploutev samice a samce Zivorodky komaii. A, dospéla samice. Paprsky 1, 2, 3 a 10 jsou
nevétvené a paprsky 6-8 maji sekundarni bifurkaci. B, dospély samec. Paprsky 3, 4, 5 jsou
prodlouzené a modifikované v 3-4-5-komplex gonopodia (pfevzato z Howell and Denton, 1988).

2.1.1 Procesy a mechanismy ve vyvinu gonopodia

Vyvin gonopodia se d€li do 2 zékladnich fazi, ristové a diferencia¢ni (Grobstein, 1940). Pocatecni
rustova faze se u vSech zastupct zivorodkovitych projevuje ztlusténim paprsku 3 a naslednym vyraznym
prodluzovanim 3-4-5-komplexu (kupt. Turner, 1941a). Ostatni paprsky maji siln¢ potlaceny rtist. Béhem
nasledné diferenciacni faze vznikaji specializované struktury v oblastech diferenciaci nachazejici se
predevs§im na 3-4-5-komplexu. Tyto 2 faze jsou navzdjem antagonistické (Grobstein, 1940) a spousti se
pri odlisnych koncentracich androgennich hormont z vyvijejicich se varlat (kupf. Hopper, 1949a). Vyvin
gonopodia a varlat spolu navzajem jasn¢ koreluji (Dulzetto 1932; 1933 podle Grobstein, 1940), kdy rtst

paprskii probiha pii slabych koncentracich nedovyvinutych varlat a vznik specialnich struktur pfi



vysokych koncentracich hormont z témét dospélych varlat (Turner, 1941b). Toto tvrzeni podporuji napf.
vysledky nepublikované studie St. Amanta (1941 podle Turner, 1941b) ukazujici, Ze kastraci samct
v juvenilnim stadiu je mozné zabranit budouci gonopodialni morfogenezi a vysledna ploutev ma samici
tvar. Pfi nekompletni kastraci ovSem dochazi k regeneraci orgdnu a i jen mald ¢ast varlat poskytne
dostatecné mnozstvi hormonti k metamorféze (Hopper, 1949).

U samic je mozné navodit metamorfozu fitni ploutve v gonopodium puisobenim androgennich
hormont, coz naznacuje, Ze samice disponuji geny pro vytvoieni gonopodia, ale chybi jim potfebna
hormonalni stimulace z varlat (kupi. Turner, 1942a). Bylo provedeno mnoho studii zabyvajicich se
vlivem androgent na fitni ploutev samic a vysledky téchto studii budou probrany v kapitole 2.4.

Ristové procesy ploutve, bifurkace a segmentace paprskl, ankyléza mezi segmenty a lateralni
fuze vétvi paprskl jsou zasadni procesy pro kone¢ny vzor samciho gonopodia zivorodkovitych ryb. Tyto
procesy jsou piitomné u obou pohlavi, ale li§i se v mife a v rozsahu, ve kterych se projevuji v riznych
¢astech ploutve (Turner, 1941a). U samct napt. nikdy nedochazi k sekundarni bifurkaci paprsku, jelikoz
bifurkace je podminéna urcitou minimalni délkou, které paprsky 6-10 nikdy nedosdhnou, jelikoz maji
potlaceny rust. Naopak paprsky 4 a 5 dosahuji pozadované délky k sekundarni dichotomii, ale k
terminalnimu déleni u nich nedojde kvili pfili§ rychlému tempu ristu (Turner, 1941a). Tempo rdstu
v kazdém paprsku zavisi na pozici v ploutvi, na koncentraci hormonti, dominanci a subordinaci mezi
paprsky a na stupni diferenciace ploutve (Turner, 1941Db).

Od raného vyvinu gonopodia dochazi u samct k pridavani kosti na nékteré segmenty paprskl a
pozdé&ji u nich vznikaji oblasti diferenciaci, ve kterych se formuji nové struktury jako jsou trny, zoubky a
hacky (kupf. Cummings, 1943). Tyto oblasti se objevuji v riznych stadiich vyvinu gonopodia v piesném
pofadi a v daném misté (Turner, 1941a). Po vzniku se stavaji nezavislymi a jejich poloha je konstantni a
druhoveé specificka (Turner, 1941b). Mezidruhové rozdily gonopodii obecné spocivaji v odlisnych tvarech
struktur, které na gonopodiich vznikaji.

Védecky nejvice zkoumanym druhem této Celedi je Zivorodka komati (Gambusia affinis), ktera je
vyznamna nejen védecky, ale i v boji proti malarii (kupt. Sigmund, 1994). U tohoto typického zastupce
bude detailn€¢ popsan vyvin gonopodia a jeho vnitini kosterni podpory, zatimco u dalSich druhti budou

zminény nékteré rozdily oproti tomuto vychozimu vzoru vyvinu.

2.1.2 Vyvin gonopodia a jeho koncetinové podpory u zivorodky komaii

Pfeménu juvenilni fitni ploutve v gonopodium Ize obecné rozdelit do stadii podle mnozstvi segmenti
v paprsku 3. Pro vétsi jednoduchost jsem zvolila rozd€leni do 6 stadii podle Turnera (1942b), avsak stejny
autor (Turner, 1960) pozdéji vyvin gonopodia rozdélil do vice stadii a rozsitil mnozstvi diferenciacnich
oblasti, ¢imz se stal vyvin mnohem komplikovangj$i pro popis. Pro jednoduchost se drzim starSiho

schématu vyvinu oblasti.



Pfi nastupu prvniho stadia Cast fitni ploutve oteCe a stava se neprihlednou. Tato zména je
zpusobena roz§itenim cév (Turner, 1942b) a hypertrofii tkané hlavné v distalni c¢asti 3-4-5-komplexu
(Howell and Denton, 1988). Cirkulace se v této Casti postupné zastavuje a endotel kapilar se protrhava,
pricemz krev lezi volné v oteklé pojivové tkani (Turner, 1960). Tyto reakce se podobaji zanétlivé reakci a
jsou z ¢asti povazované za dediferenciacni ptipravny proces k naslednému procesu ristu a rediferenciace
(Turner, 1960). Druhé stadium charakterizuje rychly rist a segmentace 3-4-5-komplexu, ktery se stava
dominantnim a potlacuje rist ostatnich paprskti (Turner, 1942b). Zaroveit béhem prodluzovani 3-4-5-
komplexu vznikaji prvni oblasti diferenciaci I a VI. Oblast I ptidava kostni tkan na dorzalni a ventralni
hrany segmentli paprsku 3, ktery se tak ztluStuje a v oblasti VI dochazi ke ztlusténi a fuzi ¢asti vétvi
paprskilt 4, 5, 6, 7 a 8 (Turner, 1942b). Ztlustuje se ale i n€¢kolik bazalnich segmentii paprsku 4 a 5
(Turner, 1960). Ve 3. stadiu se v poslednich 15 segmentech paprsku 3 objevuje diferenciacni oblast II,
ktera vytvari na ventralni stran¢ segmentl trny (Turner, 1942b). Zaroven se prodluzuje distalni Cast
ventralni vétve paprsku 5 a dotyka se konce dorzalni vétve paprsku 4 (Howell and Denton, 1988). Po
dokonceni prodluzovani 3-4-5-komplexu se objevuji zbylé diferenciacni oblasti charakterizujici
jednotliva vyvinova stadia, ve kterych se tvofi specifické struktury (obr.4) (Turner, 1941a). Oblast V se
zoubky ("serrae"), oblast IV s 2 terminalnimi hac¢ky (Turner, 1942b) a poslednim stadiem je tvorba oblasti

I1I, ve které vznika ¢epelova struktura (obr.4) (Howell and Denton, 1988).

S T P

Obr.4: Dospélé samci GP se znazornénymi diferenciacnimi oblastmi I-VI. Paprsky 1, 2, 9 a 10
nejsou zakreslené (pievzato z Turner, 1941c).

Ve srovnani se samici ploutvi, jsou
paprsky 6 a 7 u samcu potlaceny nejvice.
Presto i tyto paprsky jsou vyznamné
modifikovany, i kdyz mén¢ napadné. Siln¢

se naklani a formuji Sirokou, hlubokou

vydut  (obr.5), pomoci které je

transformovano sperma dale k distalni | Obr.5: Vytvofeni kapsy paprsky 5-7 u gonopodia. A,
ventralni pohled; B, lateralni (pfevzato z Collier, 1936).

¢asti gonopodia (Collier, 1936).




Koncetinova podpora fitni ploutve prochazi také
strukturalni pfeménou, aby byla schopna ¢inn¢ manipulovat j
gonopodiem pii kopulaci (Collier, 1936). Zakladni
nemodifikovana struktura koncetinové podpory se sklada ze 4 =\ 7 1
hemalnich trnd na obratlech 13-16 a ventraln¢ z 10
pterygioforti, podpirajicich paprsky fitni ploutve (obr.6)
(Turner, 1942a). Mezi nimi a paprsky fitni ploutve se jeSté
mohou v rizné mife nachazet malé kustky (prostiedni a

distalni pterygiofory), pomoci nichz se muize gonopodium

tocCit v riznych smérech (Gordon and Benzer, 1945).

Prvni rozdily mezi pohlavimi jsou patmé jiZ | Obr.6: Konéetinova podpora Fitni

v pozdnim embryonalnim stadiu, béhem kterého se u samic ploutve juvenilniho samce. 13-16,
. . . bratle; I, 11, III, fyzy; lig.,
redukuji vazy koncetinové podpory a u samcd jsou naopak © ra’ ¢ o gonap (,) yzy. 1’g
prvni  hemalni trn  z juvenilniho

dobfe vyvinuté (Rosa-Molinar, 1998). Od embryonalni faze | g4dia, ktery se pozd&ji méni v

az do pocatku pohlavniho dospivani dochazi k transformaci | ligastyl; 1-10, pterygiofory.

prvnich ocasnich obratli 11 a 12, nesoucich

hemalni oblouky, v obratle trupu, nesouci
pleuralni zebra (Rosa-Molinar, 1994). Tato
prvni faze vyvinu je fizend expresi
homeotickych genl a k jejimu konci se u
prvniho ocasniho obratle resorbuje hemalni
oblouk a jeho trn se osamostatiiuje (Rosa-
Molinar, 1994). Tento proces znaci zacatek
pohlavni pifemény (Turner, 1942a) a
zaroven nabizi vyvojové okno pro samci
gonadalni hormony k naslednému
anteriornimu  posunuti hemalnich trnd

(Rosa-Molinar, 1994). Osamostatnény

hemalni trn tzv. ligastyl (obr.7) (Gordon

and Benzer, 1945) se u samic posouvd | Obr.7: Konéetinova podpora gonopodia. TecCkované

posteriorné, zatimeo u samcii anteriorné na vyznacena oblast 13. obratle-zbytek prvniho hemalniho
b

oblouku. Vpravo, detailni obrazek limcového konce
vzdalenost 2 obratli (Turner, 1942a).

slozeného pterygioforu, posteriorni pohled, pterygiofor
Nasledna druha faze probihd jen u samcit a | 5 byl odstranén. I, II, III, gonapofyzy; lig., ligastyl; 1-
je indukovana sam&imi gonadalnimi | 10, pterygiofory; L, limcova struktura; h.t., hemalni

trny; u.p., uncinatoid processes; par., parapofyz
hormony. Béhem této faze se hemalni trny Y P P P parapotyzy

(ptepracovano dle Turner, 1942a).

obratli 14-16 anteriorné¢ prodluzuji a

vytvati se na nich specialni bo¢ni vybézky (uncinatoid processes, parapofyzy) (obr.7) (Turner, 1942a),
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které slouzi k pripojeni vazii gonopodia a vétsi sile struktury (Parenti, 1981). Takto pfeménéné hemalni
trny se obecné nazyvaji gonaktinézy (Gordon and Benzer, 1945).

Z modifikovanych pterygioford, tzv. gonaktinostl ("gonactinosts"), podpirajicich fitni ploutev se
obecné nejvyraznéji preménuji anteriorni pterygiofory 2-5, které podporuji nejsilnéjsi ¢ast fitni ploutve
(Gordon and Benzer, 1945). Tyto pterygiofory se prodluzuji a sristaji v tzv. slozeny pterygiofor, na jehoz
distalnim konci se u zivorodky komati formuje specialni limcova struktura (obr.7) (Turner, 1942a).

Béhem dospivani samce dochdzi ke vzniku svalstva a vazil upinajicich se na pterygiofory a
limcovou strukturu, aby bylo mozné gonopodiem manipulovat (Collier, 1936). Ridici sval fitni ploutve,
obalujici pterygiofory, je natolik mohutny, Zze zpisobuje viditelnou vybouleninu na télni stén¢ (Kuntz,
1914). Koncetinova podpora zivorodkovitych je obecné vice modifikovand nez u zbylych celedi

halancikovct (Parenti, 1981).

2.1.3 Vyvin gonopodii u dalSich druhti Zivorodkovitych ryb

Vyvin gonopodii dalSich druhti této ¢eledi sleduje podobné schéma jako u zivorodky komarfi. Z pocatku
neprithlednou. Poté se rozsifuje paprsek 3 pfidavanim kosténych platkd na segmenty a zacina rychly rast
a termindlni segmentace 3-4-5-komplexu (kuptf. Cummings, 1943). V tomto intenzivnim obdobi rdstu
vznika i jeden segment za den (Hopper, 1949). U platy skvrnité je prvni vétveni fitni ploutve znamenim
zacinajici metamorfozy samci fitni ploutve, které obvykle zadind mezi 4.-7. mésicem zivota (Grobstein,
1940). Doba vyvinu gonopodia zavisi na mnoha environmentalnich faktorech a mtize se proto vzdy riznit
(Grobstein, 1940).

Na distalnich koncich paprski byly u nékterych druhl popsany vyrustajici osifikované fibrily
béhem segmentace, pies které se vytvari budouci hranice nového segmentu (Cummings, 1943; Grobstein,
1940). V této oblasti budouciho segmentu fibrily srlstaji a formuji pevny osifikovany segment
(Cummings, 1943). Po dosazeni urcité délky paprskd vznikaji prvni specialni struktury 3-4-5-komplexu.
Mezi né patii rizné zoubky, trny a hacky, ale mohou to byt i komplikovangjs$i a vétsi struktury. U
zivorodky Sirokoploutvé (Poecilia latipinna, Lesueur 1821) a Zivorodky duhové (Poecilia reticulata, W.
K. H. Peters, 1859) se objevuje vyristek mékké tkané podél ventralni strany paprsku 3 (obr.8)
(Cummings, 1943; Hopper, 1949). V ucebnici Zoologie od Gaislera a Zimy (2007) se tento utvar nazyva
"Izicovity poklop gonopodia". Tato neprihledna tkan postupné roste ventralné a posteriorné az do konce
metamorfozy ploutve (Hopper, 1949) a je mnohem vyrazn&j§i u zivorodky duhové. Po dokonceni
morfogeneze gonopodia klesa zasobovani ploutve krvi (Cummings, 1943) a kize okolo paprski se

smrst'uje a prestava byt zdufena (Grobstein, 1940).



Obr.8: Dospélé gonopodium zivorodky Sirokoploutvé s druhové specifickymi strukturami na 3-4-5-
komplexu. LP, 1zicovity poklop GP; T, trny; MH, membrandézni hacek; OS, obraceny segment; Z,
zoubky; L, lemy. Membranovy hacek a obraceny segment se objevuji az k uplnému konci
morfogeneze, kdy jiz neprobiha segmentace ani osifikace (piepracovano dle Cummings, 1943).

Nekteré premény se déji pozvolné po celou dobu vyvinu gonopodia. Jednou z nich je postupné

sdruzovani vétvi v riiznych paprscich a postupna zména polohy fitni ploutve vici télu vedouci na konci

vyvinu k tomu, Ze gonopodium lezi k télu paralelné
(Cummings, 1943). Na pricném fezu gonopodia na obr.9
u samce mecovky zelené (Xiphophorus helleri, Heckel
1848) je dobie patrny zldbek vytvoreny mezi 3-4-5-
komplexem a paprsky 6-8, ktery se vytvari béhem
kopulace.
Koncetinova podpora dalsich druhta
zivorodkovitych ryb se vuritych detailech lisi od
koncetinové podpory popsané u zivorodky komaii, ale

zékladni struktura je stejnd. Rozdil oproti zivorodce

komaii je napi. v puvodu ligastylu (oddéleného trnu

z obratle), ktery u mecovky (Xiphophorus sp.) nevznika

ze 13., ale z12. obratle. Tento 12. obratel je u Obr.9: Priéné fezy go?opodlem mecovky
Vlevo, fez

zelené. vedeny v

mecikovcl povazovan za prvni ocasni obratel (Gordon
and Benzer, 1945) a nachazi se uvniti vazu spojujiciho
povrch 10. obratle s distalni ¢asti slozeného pterygioforu
(Gordon and Benzer, 1945). Mnozstvi pterygioforti a
jejich fuze se muze druhové lisit.

Pfevazna ¢ast druhd u rodu mecovky se odlisuje

prostiedni ¢asti gonopodia, je zde dobie
patrny zlabek vytvoteny paprsky. Vpravo,
tez distalni casti. 1-8, ploutevni paprsky;
LZ, struktura ve tvaru "lZice"; Z, zoubky
paprskil 3 a 4; dv4, dorzalni vétev paprsku
4; vv4,
(prepracovano dle Essenberg, 1923).

ventralni vétev paprsku 4

od ostatnich zivorodkovitych ryb dal§im vyraznym sekundarné pohlavnim saméim znakem. Tato




struktura se vytvaii z ventralni Casti ocasni ploutve a postupné se vyrazné prodluzuje v tzv. mecik
(Essenberg, 1923). Je myslim zajimavé, ze vyvin této struktury je v mnoha ohledech paralelni vyvinu
gonopodia. Je totiz také zavisly na koncentraci androgennich hormont z varlat a je také charakterizovan
vyraznym prodlouZzenim nékterych paprski ploutve. Svilij vyvin zacina pozd€ji nez fitni ploutev
(Essenberg, 1923), jelikoz vyzaduje vétsi koncentrace androgent (Sangster, 1948). Pii dodatecné
stimulaci androgeny u gonopodia dochazi kviili brzkému navozeni diferenciacni fadze k pred¢asnému
ukonceni rustu (Turner, 1942b). Tato inhibice rustu se vSak u meciku ned¢je, jelikoz u jeho paprski
neprobihd faze diferenciace a rlst proto nema antagonisticky proces, ktery by ho utlumil. Vysledkem
dodate¢né stimulace androgeny je tedy abnormaln¢ dlouhy mecik (Sangster, 1948).

Mecovka zelena a zivorodka duhova jsou schopné premény pohlavi ze samice na samce. Parové
gonady téchto ryb jsou pfi narozeni nerozliSené a diferencuji se az po porodu (Essenberg, 1923). Tuto
zmeénu pohlavi mize vyvolat jakykoliv vnéjsi i vnitini nepfiznivy stav redukujici produkci hormont za
urcity limit (Essenberg, 1926). Béhem promény pohlavi je metabolismus ryby neaktivni a ryba zpocatku
neni schopna reagovat ani na malé zmény prostiedi (Essenberg, 1926). Pfeména fitni ploutve

v gonopodium probihd u normalnich samct po diferenciaci varlat, ale zajimavé je, Zze u preménénych

samcu uz pted ni (Essenberg, 1923).

2.1.4 Geny ovliviiujici vyvin gonopodia

Obecné se uvadi, Ze vyvin gonopodia je u

duspl
kostnatych ryb podminény zvySenim exprese genu : el 4

kif2
Shh  (sonic hedgehog, dilezity v regulaci @ rackl
organogeneze obratlovcl), kterd je zavisla na © tmsp-like

androgenech. Vystaveni rybiho potéru
androgennim hormonim zptsobuje privodni rdst
gonopodia s indukci Shh v distadlnim epitelu

paprskii. Tento androgenn¢ indukovany proces

formovani gonopodia mize poskytnout vhled do

mechanismu  exprese regulujici  specifikaci

pohlavnich znakt u obratlovct (Ogino, 2004). Obr.10: Exprese geni rackl, duspl, kif2, tmsf-
. , . . like v 3-4-5 komplexu gonopodia mecovky
Geny spojené s vyvinem gonopodia jsou , R

zelené. Exprese genll rackl a duspl se
studované pfedevsim u mecCovky zelené. Béhem | y distalnim mesenchymu z &asti  prekryva.

vyvinu a regenerace ploutevnich paprskii (ristové | Exprese klf2 se prekryva sexpresi rackl

A . Y lateralni hymu. -li
zavislych na produkci testosteronu) se zvySuje v laterdlnim -mezenchymu.  Gen - smsf-like se

. exprimuje v bazalni vrstvé pokozky. BL: bazalni
exprese genu msxC. Normdlné je exprese genu | (.o pokozky; M: mesenchym; DM a LM:
msxC omezena jen na distalni vrcholy paprskii | distdlni a lateralni mezenchym; E: pokoZzka; L:

ploutevni paprsky (pfepracovano dle Offen,

larvalnich ploutvi a rostoucich mecikd, ale
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v gonopodiu probihd exprese msxC i v hlub§ich mezenchymatickych vrstvach na distdlnim konci
gonopodia (Zauner 2003). Je mozné, Ze kooptaci signalnich drah evolu¢né star§iho gonopodia doslo
k vytvoieni novinky jako je mecik a nebo, Ze zvySena exprese msxC muze byt obecné spjata s ristem
dlouhych paprskt (Zauner 2003). Zatim jsou molekularni cesty androgennich hormonti béhem formovani
meciku a gonopodia nezndmé (Zauner 2003). V 3-4-5-komplexu také dochazi kup regulaci gent
podobnych gentim pro transkripcni faktory (Offen, 2009). Tyto geny jsou konkrétné rackl, duspl, kIf2 a
tmsp-like a byly zjisttné v 5. dni gonopodialniho rlstu pii experimentdlnim puasobeni testosteronu
(obr.10) (Offen, 2009). V té dobé¢ byl jiz rist gonopodia a meciku morfologicky zjevny. Jediné gen rackl
byl v gonopodiu aktivovan uz pifed zacatkem ridstu, po 2 dnech pusobeni testosteronu. Zvysena
transkripce rackl v fitni ploutvi pfed rustem 3-4-5-komplexu mize hrat roli v indukci ploutevniho rastu

(Offen, 2009).

2.2 Hladinovkoviti (4nablepidae)

Tato mala celed’ sladkovodnich a brakickych ryb s paficimi organy pochéazi ze Stfedni a Jizni Ameriky.
Obsahuje pouze tii rody (Parenti, 1980), pficemz dva z nich maji tzv. pravou zivorodost (Turner, 1960),
avSak za bazalniho zastupce hladinovek je povazovan vejcorody c¢len skupiny tomeurus kiehky
(Tomeurus gracilis) (Wourms, 1981). Prvni morfologicka studie gonopodia této skupiny vysla roku 1950
a tykala se typického zastupce hladinovky ¢tyfoké (Anableps anableps, Linné 1758) (Turner, 1950). Dalsi
spiSe kratké informace o vyvinu gonopodia hladinovek jsou roztrousené v par dalsich studiich. Zobecnéni
vyvinu gonopodia je proto v této skuping obtizné.

Gonopodium hladinovek se odliSuje od zivorodkovitych pfedevSim tim, Ze nevytvaii béhem
kopulace zlabek. Misto zlabku tvofi ploutevni paprsky permanentni gonopodidlni trubici, kterd je tedy
pritomna i v klidové poloze ploutve. Tato trubice je spojena s urogenitalni papilou a tim ji prodluzuje az
k distalnimu konci gonopodia. Jednou ze zvlastnosti této skupiny je asymetrie gonopodia, které je béhem
zivota samce ohnuté bud’ doleva a nebo doprava (Turner, 1950). Samci se tedy rozd€luji na pravostranné
a levostranné (Parenti, 1981), pfi¢emz i samice maji tuto genitalni asymetrii a jejich urogenitalni otvor je

obvykle z jedné strany ptekryt Supinami (Parenti, 1981).

2.2.1 Vyvin gonopodia
Vyvin gonopodia se od Zivorodek znacné lisi, ale spoleénym znakem je prodluzovani nékterych paprski a
modifikace anteriorni ¢asti koncetinové podpory. Rod jenynsie (Jenynsia sp.) a rod hladinovka (Anableps
sp.) se ovSem ve vyvinu gonopodia také navzajem lisi. Nejdiive je popsan vyvin gonopodia hladinovky a
poté vyvin jenynsie.

Pfi porodu ma fitni ploutev hladinovky 11 kosténych paprski, pficemz prvnich 5 anteriornich

paprskil a posledni 11. paprsek jsou nevétvené. Na bazi ploutve probiha v rizném tempu ankyloza a
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terminalni segmentace paprskt (Turner, 1950). UZ v juvenilnim stadiu lze jednoduse rozlisit samici od
samce, jelikoz samici fitni ploutev je vice zakulacena (Burns, 1991).

Ritni ploutev dospélé samice hladinovky &tyfoké je na rozdil od fitni ploutve samic &eledi
zivorodkovitych vice modifikovana. Jeji anteriorni okraje na paprscich 2 a 3 jsou zoubkované. Zaroven je
na ploutvi patrné ztluSténi distalni Casti paprsku 3 a fuze bazalnich polovin vSech primarnich vétvi
paprskil 4-10. Tyto paprsky maji i sekundarni bifurkaci (Turner, 1950).

V juvenilnim staddiu hladinovky dochazi ke zplosténi, ztlusténi a prodlouZeni ploutve. Vyrazné
ztlusténi ktize se nachazi podél proximalniho ventralniho okraje ploutve a postupuje k distalnimu konci a
vytvari tzv. ventralni kapsu (Burns, 1991). Ploutev se béhem vyvinu zac¢ina ohybat doleva nebo doprava a
distalni cast ploutve (paprsky 8 a 9) se sta¢i dorzalnim smérem (Burns, 1991). Trubice je formovana
postupnym piekryvanim a vzajemnou rotaci paprskid 1-10. Béhem diferenciace gonopodia vznikd u
samcu hladinovky ¢tyfoké piidatny paprsek 0, ktery se u samic ani embryi nevyskytuje. Je tenky,
zplostély, nesegmentovany a velmi kratky (obr.11) (Turner, 1950). Ke konci morfogeneze se na tupém
konci ploutve pod paprsky 8 a 9 vytvari zdufenina mékké tkan€ (obr.10) (Burns, 1991).

Nejdelsi a nejvice specializovany paprsek gonopodia hladinovky je paprsek 2, ktery je v uritych
¢astech ztlustély, zkrouceny a u jeho 2 zrcadlovych paprskl probihé nestejnomérna ankyloza a vzajemna
rotace (Turner, 1950). Paprsky 2-8 vytvaii klenuty kostény kryt, z nichz jsou nejdelsi paprsky 2-5, které
formuji hlavni komplex. Paprsky 6-8 jsou jen o trochu krats$i oproti sami¢im paprskim (Turner, 1950),

takze potlaceni riistu paprskli gonopodia neni tak silné jako u zivorodkovitych.

~§

5“(({{:%“:“
Obr.11: Gonopodium a jeho koncetinova podpora u levostranného samce hladinovky ¢tyroké. 1, II, II1,
modifikované hemalni trny; pt., pterygiofory; 0-11, paprsky samci fitni ploutve; 24, 25, Cislovani
obratlil; V, vyvySenina mékké tkan¢ (prepracovano dle Turner, 1950).
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Zpusob vytvofeni gonopodialni trubice rodu jenynsie probiha odli$n¢€. V juvenilnim stadiu se fitni
ploutev sklada z 10 nemodifikovanych paprski (Turner, 1960). Turner (1950, 1960) se domnival, Ze
béhem morfogeneze gonopodia jenynsie dochazi k absorpci nékterych anteriornich paprskd. V ploutvi
vSak zadné anteriorni paprsky nikdy nechybi a pouze se béhem vyvinu nékteré vyrazné redukuji
(Thormahlen de Gil, 1949 podle Parenti, 1981). Prvnich 5 paprski fitni ploutve, krom¢ paprsku 3, je
nejvice redukovanych (Parenti, 1981). Prodlouzenymi a ztlustélymi se stavaji paprsky 6-8, které spolecné
s paprsky 3 a 9 tvofi vysledné gonopodium. Na distalnim konci nejdelSiho paprsku 6 se nachazi hacek
(Parenti, 1981).

Koncetinova podpora samct celedi hladinovkoviti se od celedi zivorodkoviti odliSuje blizkym
setkavanim pterygioforti s hemalnimi trny, které mezi né ¢aste¢né vstupuji (obr.11) (Parenti, 1981).
Nekteré z trnlt maji specifické vybézky tzv. ostruhy nebo vytvaii Cepelovité rozSifeni a dalsi riizné
modifikace (Turner, 1950). Ligastyl je v této skupin¢ také pritomen (Parenti, 1981). Oblast pterygiofort
je v anteriorni ¢asti rozsifend podobné jako u zivorodkovitych a sristaji tu pterygiofory 1-4. Vysledna
zvétSena struktura je ve tvaru kiidla a casteéné€ uzavira ostatni pterygiofory prodlouzeného komplexu
(obr.11). Modifikovanych hemalnich trnti ocasnich obratll je u této skupiny celkem 7, coz je vice nez u

celedi zivorodkovitych (Turner, 1950).

2.3 Gudeoviti (Goodeidae)

Tato mala sladkovodni ¢eled’ ryb pochézi z Mexika a jihozapadni ¢asti USA (Wourms, 1981). Gudeoviti

se ve vzhledu metamorfované samci fitni ploutve tak vyrazné odliSuji od ostatnich zivorodych

halancikovceu, Ze jejich patici organ neni
nazyvan gonopodium, ale andropodium,

ackoliv toto oznaceni je jiz pouzivané u

éastecné zivorodé asijské celedi — hemalni trny
polozobankoviti (Hemiramphidae). Ritni
ploutev se sklada z 15 paprsku, pricemz
prvni a posledni paprsek jsou mnohem | Ppterygiofory—
krat$i nez ostatni (Turner, 1962). V samci

fitni ploutvi se modifikuje pouze prvnich

5-7 anteriornich paprsku, které jsou kratsi fitni otvor urogenitalni

papila |
andropodium

nez ostatni paprsky a tim vytvari
charakteristicky zatez na ploutvi (Nelson,

1975). Tyto zkracené paprsky jsou méné | Obr.12: Andropodium a koncetinovd podpora samce
gudeje duhové (Characodon lateralis) (prepracovano dle
Parenti, 1981).

vétvené, redukované v tloustce a té€sné

k sobé pfiléhaji (obr.12). Po jejich
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stranach dochézi k dermalnimu ztlu$téni, které formuje tzv. andropodidlni kapsu (Hubbs and Turner,
1939).

Z tohoto zakladniho popisu je zfejmé, Zze samotné andropodium nemize adekvatné slouzit
k pfenosu spermii. Pfenos se na rozdil od ostatnich skupin déje pomoci vnitiniho svalového organu
obklopujicitho chdmovod a mocovod (Mohsen, 1961 podle Nelson, 1975). Urogenitalni otvor je také
svalnaty a jeho okoli je bez Supin (Hubbs and Turner, 1939). Z histologickych pozorovani sam Mohsen
(1961a,b podle Nelson, 1975) postuloval, ze tento svalovy organ produkuje silny proud spermatu a ze
pfenos spermii probiha skrz vodni prostfedi. Andropodium tedy slouzi jen k nasmérovani spermii do
sami¢iho urogenitalniho otvoru (Turner, 1962). Déle je popsan vyvin u xenotoky cCervenoocasé

(Characodon eiseni, Rutter 1896).

2.3.1 Vyvin andropodia

Mezi pohlavimi xenotoky cervenoocasé neni zhruba do véku 60. dne po porodu vyrazny rozdil. Po 60
dnech se zacinaji u samice vétvit paprsky 3-14, ale u samce zlstavaji vSechny paprsky nevétvené.
Nasledny rdst samici fitni ploutve je kontinualni, s terminalni segmentaci a objevuje se sekundarni i
terciarni bifurkace paprskd. Dospéla samice ma zaoblenou ploutev s nejdel$imi paprsky 4-7 (Turner,

1962).

55[ ~
Dtlvodem  zabranéni  bifurkace 60} \\ "
. ) ) 55 Dospély samec o
vétSiny paprsklt u samdéi fitni ploutve je o
& 50
endogenni Cinitel predstavovany | & L4 98 dni
3 /
androgennimi hormony. Pozd&ji (78 dni po | 40 //
porodu) se bifurkace objevuje u paprsku 8- | Z i
o 30 . \
L . < s < e\
13, které dale rostou podobn¢ jako E 28l . b\
ekvivalentni sami¢i paprsky, a nevétvené 20f S s
ST . ; 5 S, \ '
zustavaji jen anteriorni paprsky 2-7. Tyto :o // RN
. . . . / - NE
paprsky jsou postupné potlacovany v ristu sl 60 dni
(graf 1). Nejvice potladované jsou z po&atku TE 33 5 67 & ST TS
Paprsky fitni ploutve

paprsky 2, 3 a 4, jelikoz jsou nejvice citlivé

na pritomnost androgend. S postupujicim Graf 1: Vyvin délky paprski samci fitni ploutve

vyvinem varlat se koncentrace androgent
zvysuje a ma postupné vliv i na méné citlivé

paprsky 5-7. Tyto paprsky v 2-7-komplexu

béhem morfogeneze.

anteriornich  paprskii v dospélosti

dle Turner, 1962).

Z grafu je patrné zkraceni
(pfepracovano

zustavaji tenké s pouze malou fizi segmentl, takze tato ¢ast ploutve je dobie pohybliva a flexibilni.
Zaroven se tyto paprsky shlukuji a zaktivuji (Turner, 1962). Béhem vyvinu andropodia tedy dochazi
nejdrive k zabranéni bifurkace paprskt 2-7 a poté je k potlaceni rtstu. Tyto dva odd€lené déje odpovidaji

rizné na urcitou hladinu androgenid. Ke konci vyvinu se obvykle tento komplex paprskit posteriorné
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zaktivuje a distalni ¢ast se kiivi lehce anteriorné (obr.12). Mira projevt jednotlivych déji se druhove 1isi
a lze podle ni poznat stupen specializace. Za primitivni znak fitni ploutve se povazuje podobnost se
samici ploutvi, kterou ma napft. gudea velka (Ataeniobius toweri) (Turner, 1962).

Je velmi pravdépodobné, Ze androgeny pusobi v metamorfoze fitni ploutve podobné jako u
ostatnich zivorodych celedi, ale zddné studie zkoumajici vliv androgenti u této skupiny nebyly provedeny.
Morfologicka odliSnost v ploutvich je dana genetickymi rozdily a reakcemi cilovych oblasti na riizné

koncentrace endogennich androgenti (Turner, 1962).

2.4 Hormonaln¢ indukovany vyvin gonopodia u Zivorodkovitych samic

Androgenni hormony vylucované varlaty hraji zasadni roli ve vyvinu gonopodialni struktury (Grobstein,
1940). Bez této hormonalni stimulace nemuze dojit k tvorbé sekundarnich samcich pohlavni znakl v¢etné
gonopodia (Turner, 1941b). Samice vystavené androgennim hormondm prochazi podobnym vnéjSim
vyvinem jako u samcii a vznikaji u nich nékteré sekundarni samci pohlavni znaky (Eversole, 1939). Rist
samiciho té¢la se dokonce potlacuje podobné, jako k tomu dochazi u samcti po dokonceni vyvinu varlat
(Eversole, 1939). Je pravdépodobné, Ze androgeny inhibuji somaticky rast skrze hypofyzu (Mohsen,
1959). Zadnym androgenem vsak u samic nikdy nebylo dosaZeno tplné typického saméiho gonopodia
(Grobstein, 1942; Hopper, 1949b). Nejcastéji béhem gonopodidlniho vyvinu dochazi k selhani
prodlouzeni hlavniho 3-4-5-komplexu a k nekompletni diferenciaci riznych struktur (kupf. Ishii, 1957).
Vysledna struktura indukovaného samiciho gonopodia zavisi na tfech hlavnich faktorech. Na
vyvinovém véku reaguji tkadné fitni ploutve (Grobstein, 1942), na koncentraci androgent (Turner, 1942b)
a na pritomnosti ¢i absenci vajecniku (Hopper, 1949b). Pokud se juvenilni samiéi fitni ploutev ufizne a
béhem nasledné regenerace na ni plisobi androgeny vznikne vice typické gonopodium (Grobstein, 1940).
Vznikajici tkan totiz neni fixovand v sami¢im vzoru ploutve, ktery limituje rozsah diferenciace, a navic
ma rychlé metabolické tempo, ¢imz je citlivéjsi pro hormonalni stimulaci (Turner, 1941c). Vysledna
struktura indukovaného samiciho gonopodia nekoreluje s celkovym pfijatym mnozstvim androgenti
(Cummings, 1943). Zasadngjsi vliv maji koncentrace hormontl, intervaly mezi injikacemi a davky nebo
mnozstvi roztoku ve vodé (Cummings, 1943). Riist a diferenciace ploutve jsou navzajem antagonistické
procesy (Turner, 1942b), které potiebuji odlisné koncentrace androgennich hormonid. Rustova faze
probihd normaln¢ jako prvni pii nizkych koncentracich a postupné je tlumena vznikem diferenciacnich
oblasti pfi vysSich koncentracich. Pokud jsou androgeny dodavany nadmérné, dochazi k
rychlému navozeni diferenciacni faze a ristova faze se ukoncuje, takze vysledné gonopodium je zkracené
(Turner, 1942b; Cummings, 1943). Ptitomnost vajecniku z ¢asti inhibuje maskulinizaci, jelikoz hormony
jim produkované plsobi jako antagonisté (Berkowitz, 1941). Dosazeni témeéf typického samciho
gonopodia je tedy mozné u kastrovanych samic s regenerujici ploutvi. Naopak nejméné typické

gonopodium je u starych samic s neporusenou fitni ploutvi a vaje¢nikem (Hopper, 1949b).
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Koncetinova podpora fitni ploutve se u samic pod vlivem androgent také modifikuje, ale
nedochdzi k anteriorniho posunuti paprskd (Turner, 1942a). Pokud jsou androgeny dodavany jiz béhem
embryonalniho vyvinu, u obou pohlavi dojde k predcasné kalcifikaci hemalniho trnu 13. obratle, ktery
poté blokuje anteriorni transpozici fitni ploutve a suspensoria (Rosa-Molinar, 1998). Ke spravnému
vyvinu je podobné jako u gonopodia potieba postupné navySovani hormonti ve spravném mnozstvi
(Turner, 1942a).

Konstantni davka jednoho androgenu nemtize duplikovat normélni proces vzniku gonopodia,
jelikoz méni Casovy vzor vyvinu a tim vznikaji rozdily v detailech morfologie (Grobstein, 1948).
Cummings (1943) stanovil prah koncentrace hormont pro dokonceni vyvinu gonopodia u samice
zivorodky Sirokoploutvé, ktery je vzriistajici a oblasti diferenciace se objevuji v riznych trovnich podél
ktivky prahu (graf 2) (Cummings, 1943). Kdyz je prah piekrocen, gonopodium bude vice atypické a
pokud se ho nedosdhne, vyvin se nedokonéi. Kiivka prahu znaci nejlepsi rovnovahu mezi rdstem a
diferenciaci (Cummings, 1943), ale u platy skvrnité postupné zvySovani davek nevedlo k vétsi typicnosti

gonopodia (Grobstein, 1948).

prah dokonteni

zkracovani doby pro dokonéend,
rychla terminace ristu a

segmentace, atypicka

diferenciace

geneticky limit pro
zvysovani rychlosti
reakce

roziifeni
paprskil
prah pocatku
Zadna reakce

L pod prahem dokonfeni —>i1é—  nad prahem dokon&eni —_
!
: >
zvysujici se koncentrace, davka a zkracujici se interval,
jednotlivé nebo v kombinaci

Graf 2: Hypoteticka kiivka prahu, zaloZena na experimentalnich vysledcich a na normalni
morfogenezi. LP, Izicovity poklop gonopodia; OS, obraceny segment paprsku 5 (Cummings, 1943).

Stejné davky riznych androgenti maji odliSny vliv na vyvin gonopodialnich struktur (Mohsen,
1959). Také genetické moznosti tkani gonopodia se v kazdém druhu zivorodkovitych li§i (Sangster,
1948). Napriiklad vyvin gonopodia u samice zivorodky komati trval mnohem krat§i dobu oproti mecovce
zelené pfi stejné koncentraci ethyltestosteronu ve vod¢ (Sangster, 1948).

Dodate¢nd hormonalni stimulace androgenti béhem gonopodialni morfogeneze u samci zvysuje
uz ptitomnou hladinu androgent v téle dospivajiciho samce (Turner, 1941c) a u velmi mladych samct

nizka davka hormoni zrychluje vyvin varlat (Turner, 1942b). Vysoké davky androgend vedou ke
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zrychlenému rustu, ale nez se paprsky dostate¢né prodlouzi, vznikaji diferenciacni oblasti a rist se tak
omezuje (Turner, 1941c¢). Spravna délka paprski je ale zasadni pro vznik normalniho gonopodia, a proto

dochazi v diferenciacnich oblastech k abnormalitam (Turner, 1942b).

2.5 Pokles regenera¢ni kapacity gonopodia

Regeneracni kapacita fitni ploutve je pfed morfogenezi gonopodia kompletni, ale béhem gonopodialniho
vyvinu se obvykle postupné snizuje a po dokonc¢eni morfogeneze je v nékterych paprscich dokonce uplné
odstranéna (Turner, 1941b; Grobstein, 1947a). Tato postupn¢ zhorSujici se schopnost regenerace paprski
béhem metamorfoézy je dana zvySujici se koncentraci androgennich hormont v téle (Turner, 1947)
souvisejici s nastupujici diferencia¢ni fazi vyvinu (Grobstein, 1947b). U zivorodky komaéii je po
dokonceni vyvinu gonopodia odstranéni regeneracni kapacity v paprscich 3-4-5-komplexu, coz by mohlo
vést k myslence, ze vysoky stupenl diferenciace vede k omezeni nasledné schopnosti regenerace (Turner,
1941b). U platy skvrnité je vSak situace opacna a k nejvétsi redukci regeneracni schopnosti dochazi u
nejméné diferencovanych okrajovych paprskid a u paprsku 3 az jako posledniho (Grobstein, 1947a).
Zaroven Turner (1941b) zjistil, Ze pokud jsou po hotové diferenciaci gonopodia zkraceny vSechny
paprsky najednou, kazdy paprsek je schopny plné regenerovat (Turner, 1941b). Paprsky 1, 2, 6, 7,8 a 9
dokonce rostou témert stejnym tempem jako dominantni 3-4-5-komplex. Nakonec se komplex prodlouzi
nad ostatni, ale vysledna ploutev je delSi nez normaln¢ a atypicka (Turner, 1941Db).

Dospéli samci zZivorodky duhové dokonce schopnost regenerace fitni ploutve viibec neztraceji a
po ufiznuti ploutve paprsky regeneruji a tvoii se opét typické gonopodium, nerozeznatelné od ptivodniho
(Hopper, 1949a). Jedina lehka ztrata byla u kastrovanych samct, u kterych v 50 % selhala regenerace
jednoho nebo vice paprskli gonopodia (Hopper, 1949a). N¢kdy byla segmentace u regenerujicich ploutvi
kastrovanych samcil opozdéna do 15.-20. dne po excisi ploutve. To odkryva uréitou ,,neochotu® paprski
regenerovat pii absenci androgenni stimulace. Tudiz u Zivorodky duhové se vysokd koncentrace
androgennich hormond nejevi jako inhibitor gonopodialni regenerace. SpiSe vysokd koncentrace
testikularnich hormonti stimuluje regeneraci. Predesla diferenciace gonopodia tedy musi néjakym
zplusobem ovlivnit kapacitu pro budouci regeneraci (Hopper, 1949a).

Pokles je podle Turnera (1941b) spojeny s vysokou koncentraci hormonid vypusténych varlaty
v dobé dokonceni gonopodialniho vyvinu. To je podlozeno studiemi (Turner 1942; Grobstein 1942)
ukazujicimi, ze vysoké koncentrace androgenti u dospélych samic limituji rtst paprskii a indukuji
predéasnou diferenciaci. Ale regenerace fitni ploutve u kastrovanych samct také selhava a je nekompletni
oproti samicim nebo juvenilim (Grobstein, 1947b). Ztrata regeneracni kapacity zivorodky komafi tedy
nemuze byt u kastrovanych samct pfipsana jen vysoké koncentraci androgenti (Turner, 1947). Omezeni
regenerace u kastrovanych samcti maze byt naopak kvili nedostatku androgenti (Turner, 1947). Lehka
ztrata regeneracni kapacity fitni ploutve je i u kastrovanych samcii zivorodky duhové, ale ve srovnani

s zivorodkou komaii a platou skvrnitou je minimalni (Hopper, 1949a). N¢kdy u kastrovanych samct
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dochazi ke zpozdéni nastupu regenerace, coz mize byt zplisobené absenci androgenni stimulace. U
zivorodky duhové vysoka koncentrace androgend nezptisobuje inhibici regenerace gonopodia, naopak ji
stimuluje (Hopper, 1949a).

Stejn€ jako u samct i samici fitni ploutev pod vlivem androgent vykazuje klesani v kapacité
regenerace béhem rozdilnym fazi gonopodidlni morfogeneze (Grobstein, 1947b). Regenerace fitni
ploutve u samic muze byt inhibovana podanim androgent, ale jedin¢ pokud podavani zacalo pied
amputaci ploutve. Cim delsi je doba pisobeni pied amputaci, tim vét§i bude retardace a inhibice
regenerace (Grobstein, 1947b). Androgen, kvuli svému morfogenetickému ucinku na fitni ploutev, je
urychlyjici Cinidlo v klesani regenerac¢ni kapacity. Tento ucinek, jednou projeveny, trva i po odnéti
androgenu, ale je zesilen kontinualni pfitomnosti hormonu béhem regenera¢niho chodu (Grobstein,
19470).

Reakce 3-4-5-komplexu na androgeny neni vnitin€ spjata s paprsky 3, 4 a 5, ale je to spiSe
regionalni odpoveéd’ v ploutevnim poli. To lze poznat tim, Ze pfi extrakci (kompletni odstranéni paprsku,
netvofi se poté blastém) paprsku 3 z komplexu se paprsek 2 vyrazné prodlouzi a pii extrakci paprsku 5
dojde k jeho nahrazeni paprskem 6, ktery se stava modifikovan podobné jako paprsek 5 (obr.13) (Turner,
1941b).

Obr.13: Paprsek 5 byl extraktovan ve stadiu 15. segmentu (koncici juvenilni stddium). Paprsek 5
neregeneroval a paprsek 6 nahradil chybéjici paprsek v 3-4-5-komplexu (pfevzato z Turner, 1941Db).

Androgeny nejsou jedinym Ccinidlem ovliviiujicim regeneraci a vyvin gonopodia. Inhibici
gonopodialni diferenciace zpusobuje i thiouracil, ktery snizuje sekretorickou funkci §titné zlazy a tim
zpusobuje hormonalni nerovnovahu v téle (Hopper, 1965). Inhibice regenerace thiouracilem je kvuli jeho

negativnimu ucinku na formovani nebo vypousténi testikularnich hormonti (Hopper and Wallace, 1970).
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2.6 Vliv endokrinné disruptivnich chemikalii na gonopodium

Chemikalie vypousténé do vodnich tokd, které maji negativni vliv na endokrinni systém zivocichii véetné
¢loveéka se nazyvaji endokrinné disruptivni chemikalie (EDC) (Stahlschmidt-Allner, 1997). Vétsina z nich
jsou predevsim riizné estrogenni slouceniny, ale mohou byt i androgenni (Angus, 2005). Napiiklad byl
zjistény androgenni vliv papirenského odpadu v riiznych tocich u ryb celedi Zivorodkoviti, u kterych byly
objevené intersexuadlni samice se samc¢imi vnéjSimi pohlavnimi znaky (Drysdale and Bortone, 1989;
Bortone and Cody, 1999) a sam¢im reprodukénim chovanim (Howell, 1980). Juvenilni samci v populaci
m¢eli pfedcasné vytvorené gonopodium a agresivngj$i reprodukcni chovani (Howell, 1980). Talovy olej,
hojné obsazeny v papirenském odpadu buniciny z borovic, obsahuje 3 % rostlinnych steroli (Howell,
1980), které jsou ve vod¢ mikrobialn¢ degradovany nékterymi druhy mykobakterii (Mycobacterium) na
ruzné i androgenni steroidy (Marsheck, 1972; Conner, 1976) a maji proto maskulinni u¢inek (Denton,
1985). U samic Zivorodek vystavenych degradovanym slozkam talového oleje doslo béhem nékolika dni
k zacatku tvorby gonopodia (Denton, 1985), ktery obvykle trval pouhé 2 tydny. Gonopodialni 3-4-5-
komplex byl ale minimalné prodlouzeny a u nekterych samic doslo ke specifickym abnormalitdam (Howell
a Denton, 1989).

Endokrinné disruptivni chemikalie obsahujici estrogenni latky inhibuji vyvin gonopodia béhem
dospivani samct zivorodek (Angus, 2005). Tyto latky mohou byt obsazené v nejriznéjSich odpadnich
vodach, pfedevsim ve splaskovych, a zkracenim gonopodia mit negativni vliv na kopulac¢ni ispé$nost
samci (Batty and Lim, 1999). Dochazi kvili nim k redukci mnozstvi spermii (Angus, 2005), inhibici
testikularniho rastu (Dreze, 2000), redukci produkce steroidnich hormonti (Govoroun, 2001) a tim
nepfimo i k redukci reprodukcni fitness (Angus, 2005). Gonopodium muze slouzit jako citlivy
morfologicky biomarker pro estrogenni chemikalie v prostiedi, jelikoz je dobfe viditelnou vnéjsi
strukturou (Angus, 2005). Jednou z téchto chemikalii naruSujicich endokrinni systém je vysoce toxicky
organofosfatovy pesticid monocrotophos, ktery zplsobuje vyrazné zvySeni mnozstvi estrogennich
hormont, coz u samct vede k feminizaci (Tian, 2012). Tento pesticid také zaroven zpusobuje vyrazny
pokles v hlading testosteronu, coz vede k vyrazné demaskulinizaci samcich pohlavnich znakt. Navic, tyto
zmény v pohlavnich znacich se pfenasi na reprodukéni tspéch, méfeny poklesem produkce potomstva a
miry preziti (Tian, 2012).

Kromé androgend indukuji maskulinizaci samic i jiné podminky nebo cCinidla (Howell, 1980).
Napiiklad fykomycétni parazit- Ichthyophonus hoferi- bézné infikuje ryby a nepochybné zpisobuje
maskulinizaci u riznych Zivorodych akvarijnich ryb (Atz, 1964 podle Howell, 1980).
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2.7 Vliv hormont na pohlavi mecovky zelené a zivorodky duhové

Neékolik druhti zivorodkovitych, zejména mecCovka zelena a Zivorodka duhova, jsou znamé svou
schopnosti zvratu pohlavi ze samice na samce (Essenberg, 1926; Regnier, 1938 podle Cummings, 1943).
Regnier (1937, 1938 podle Grobstein, 1940) zkoumala vliv androgeni na samice mecovky zelené a
dospéla k zavéru, ze androgeny zpisobuji regresi vajecniku a tim uvoliuji cestu ke vzniku gonopodia,
které je jinak inhibovano estrogeny. U sexualné reverznich samic je gonopodium vyvinuté pred tim, nez
je testikularni tkan definitivné prikazna a formovani gonopodia muze byt inhibovano nebo dokonce
obréceno vstiiknutim estrogent (Regnier, 1937, 1938 podle Grobstein, 1940).

Testosteron u mecovky zelené zpiisobuje nejen vznik gonopodia, ale i formovani mec¢iku na
ocasni ploutvi (Baldwin and Goldin, 1939). OvSem vyskyt sekundarnich pohlavnich znakli neznamena
dikaz kompletniho zvratu pohlavi (Baldwin and Goldin, 1939). Testosteron ovlivnil gonady u zhruba 50
% samic, u kterych zptsobil resorpci gonad nebo spermatogenezi a skrz resorpci doSlo az ke vzniku
samci gonady (Baldwin and Goldin, 1939). Pii ptisobeni estrogeny na samce mecovky zelené dochazi ke

vzniku oboupohlavnich gonad (Baldwin and Min-Hsin Li, 1945).

2.8 Polozobankoviti (Hemiramphidae)

Celed” polozobankoviti zahrnuje sladkovodni i
moiské kostnaté ryby stfedni velikosti (Wourms,
1981) patrici do fadu jehlotvarnych (Beloniformes),
ktery je sesterskou skupinou fadu halanc¢ikovct
(Cyprinodontiformes) (Hertwig, 2008). Dohromady
je zde pét rodl s paficimi organy, pfiCemz dva
z nich jsou vejcorodé. Systematika
polozobankovitych ryb je v soucasnosti velmi
nestala. Momentaln¢ se dva zivorodé rody
Dermogenys, Nomorhamphus a vejcorody rod
Zenarchopterus oddéluji do Celedi

Zenarchopteridae a zbylé dva rody jsou zafeny

dale do polozobankovitych (viz obr.14). Uvedené

rody s vnitinim  oplozenim  jsou geograficky | Obr.14: Odligné tvary fitni ploutve samci 4

omezené hlavné na oblast sladkych a brakickych | druhi rodu Zenarchopterus z Nové Guinei. A)

vod jihovychodni Asie (Meisner, 2001). Pouzivany robertsi;  B) alleni;  C)  kampeni; D)
novaeguineae (prevzato z Collette, 1982).

termin pro modifikovanou c¢ast fitni ploutve u

samcu je, stejné jako u gudeovitych, andropodium. A podobné jako u gudeovitych, ani u této skupiny
andropodium nevnika pii pafeni pfimo do samici urogenitalni papily. Funkce andropodia neni dodnes

jista, ale predpoklada se, ze slouzi k usnadnéni reprodukce (Kottelat and Kelvin, 1999). Je mozné, ze
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andropodium slouzi k nasmérovani spermii béhem tfeni (Meisner and Burns, 1997a). Kottelat a Kelvin
(1999) zkoumali funkci andropodia u druhu Zenarchopterus gilli a zjistili, ze pomoci prodlouzenych
fitnich paprski 6, 7 a paprsku 5 hibetni ploutve se pfichycuji k samici a tim se oplozeni stava ucinngjsi. U
samcu rodi Dermogenys a Nomorhamphus se prodluzuje urogenitalni papila k prvnimu anteriornimu
paprsku fitni ploutve a andropodium ji béhem inseminace nasmérovava k samic¢i papile (Meisner and
Burns, 1997a). Rod Hemirhamphodon ma jen lehce modifikovanou fitni ploutev se ztluStélymi a
prodlouzenymi paprsky 5 a 8. Andropodia rodu Zenarchopterus se druhové navzajem vyrazné lisi, ale
obecng jsou nejvice modifikované paprsky 5 a 6 (obr.14). Ztlusténi byva typické i s ¢astym prodlouzenim
a tvorbou padlovitych paprskii (Meisner and Burns, 1997a). Rod Tondanichthys byl zkouman jen
Collettem (1995 podle Meisner and Burns, 1997a), ktery nemél k dispozici dospélého jedince, pfesto byly
viditeln¢ zvétsené paprsky 6 a 7. Rody Dermogenys a Nomorhamphus maji velmi podobna andropodia,
ktera jsou nejspiSe navzajem homologickd (Anderson and Collette, 1991 podle Meisner and Burns,
1997a). Bude popsana morfogeneze andropodia u Dermogenys sp. U ostatnich zastupcti chybi detailngjsi

popis vyvinu andropodia.

2.8.1 Vyvin andropodia u polozobanky (Dermogenys sp.)

Ob¢ pohlavi maji pfi narozeni velikost 6-7 mm a jiz diferencované gonady, ale vnéj§im pohledem jsou
ryby nerozlisitelné. Koncetinova podpora a paprsky fitni ploutve jsou z po¢atku chrupavcité a ploutev je
nesegmentovana. Distalni zakonceni paprskid je na pocatku morfogeneze roztfepené (obr.15A) (Meisner
and Burns, 1997a), podobné¢ jako u nékterych druhti celedi Zivorodkoviti (Grobstein, 1940). Prvni
viditelny znak vznikajiciho andropodia je lehké zakiiveni fitni ploutve, které se béhem metamorfozy
zvyraziuje (obr.15) (Meisner and Burns, 1997a).

Z pocatku morfogeneze se paprsky 2-5 prodluzuji a stale vice posteriorné zakiivuji. Nasledné se
ztlust'uji a objevuji se na nich a i na paprsku 1 vystupujici hiebeny. Na paprsku 2 se v misté pocatku
zaktiveni vytvari kolénko, tzv. genikulus. V pokrocilejsim stadiu morfogeneze obvykle od stadia 20 mm
délky ryby (velikost se mize riiznit) se objevuji specialni struktury, pfedevsim na paprsku 2, ktery se
stava nejvice modifikovany. Na anteriorni hrané jeho 4. segmentu vznikaji zoubky a na jeho distalnim
konci se postupné formuje srpovity terminalni hacek, tzv. spikulus (obr.15C) a pied se vytvari dva parové
trny po strandch. Zoubky vznikaji i na posteriorni hran¢ paprsku 4. B€hem vyvinu andropodia se objevuje
tzv. kryptoliptika, coz je masity kozni kryt proximalni ¢asti ploutve z obou jejich stran. Kryptoliptika
postupné roste smérem dold a ptesahuje paprsky ventralné. Ke konci morfogeneze andropodia se dotvari
specializované struktury. Urogenitalni papila se prodluzuje a zaroven se posteriorné ohyba podél paprsku
1, takze lezi pod zahyby kryptoliptik (Meisner and Burns, 1997a).

Vyvin samciho andropodialniho suspensoria se od samic¢iho 1isi hlavné v prvnich 4
pterygioforech, které se béhem metamorfozy ztlustuji a modifikuji k napojeni proximalnich hiebent 5

paprskii andropodia. Na prvni nejdelsi pterygiofor, slouzici k podpofe svalstva andropodia, se u obou
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pohlavi napojuji ploutevni paprsky 1 a 2. Prvni hemdlni trn se béhem metamorfézy silné posteriorné

ohyba a ztlustuje (Meisner and Burns, 1997a).

Obr.15: Znazornény vyvoj prvnich 5 anteriornich paprskd andropodia a suspensoria rodu Dermogenys
sp. VSechna méfitka znaci 0,5 mm. A) samdi fitni ploutev u 9 mm dlouhé ryby, Sipka znaci distalni
radialia (dal se jiz neznazoriuji), chrupavka znacena teckovang; B) vel. ryby 18 mm; C) vel. ryby 26
mm, Sipka znaci vytvoteny spikulus (piepracovano dle Meisner and Burns, 1997a).

K transformaci ploutve dochazi za stimulace androgennich hormont vylucovanych vyvijejicimi
se varlaty podobn¢ jako u ptfedchozich skupin. Pohlavné dospély samec rodu Dermogenys ma vzdy
dotvotené andropodium na rozdil od Zzivorodkovitych ryb, kde se gonopodium miize dotvaret i po

dokonceni vyvinu varlat (Meisner and Burns, 1997a).

2.9 Ostatni skupiny ryb s paficimi organy

Tato kapitola nastifiuje diverzitu paficich organi u dalSich skupin a druhii ryb. Bohuzel témét u vSech
téchto druhi ryb chybi studie zabyvajici se vyvinem mnohdy i velmi slozitych struktur pro vnitini
oplozeni a proto zde nemohou byt popsany. Vétsina ryb s paricimi organy se podle nejnovéjsiho ¢lenéni
fadi do rozsahlé skupiny Ovalentaria (obr.16). Na zobrazeném fylogenetickém strom¢ vSak nejsou
znazornéné Celedi hladinovkoviti (Anablepidae), gudeoviti (Goodeidae), a hrdlovkoviti (Phallostethidae),

ve kterych se také pafici organy vyvinuly, ale v této studii nebyly zkoumany (Betancur et al., 2013).
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strom skupiny Ovalentaria. Cervené¢ jsou vyznacené skupiny s vyskytem
paricich organl. Piimo ve strom¢ jsou Cerven¢ oznacené ty skupiny, ve kerych se nachazi jesté dalsi
nezobrazené ryby s paficimi organy (pfepracovano dle Betancur et al., 2013).

2.9.1 Jeskynovcoviti (Bythitidae) a hlubinatoviti (Aphyonidae)

Tyto 2 Celedi patiici do moiského fadu hrujovci (Ophidiiformes), ktery neni soucéasti skupiny Ovalentaria,

disponuji paficim organem zcela odliSnym od ptfedchozich struktur. Samci maji vyvinuty slozity

kopulac¢ni aparat pred fitni ploutvi, ktery zahrnuje medianni penis obklopeny dvéma pary rizné

osifikovanych lalokl tzv.

"minor claspers"

(Turner,

1946). Vsechny tyto

struktury jsou ve

specialnim urogenitalnim pouzdru a ziejmé odvozené z prvniho fitnitho ploutevniho paprsku, z jeho

pterygioforu a svalstva (Suarez, 1975). Samice maji modifikovany distalni konec vejcovodu a

urogenitalni papilu. Tyto kopulaéni struktury se slozit¢ proplétaji béhem kopulace a pfenos spermii je

uskutec¢iiovan rytmickym pumpovanim spermii (Suarez, 1975).
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2.9.2 Ptibojkoviti (Embiotocidae)

Tato skupina malych az stfedn¢ velky motskych ryb mé unikatni cyklickou reprodukéni biologii (Tarp,
1951). Pafeni probiha jen v 1ét¢ a béhem této reprodukcni sezony se vyviji anteriorni ¢ast fitni ploutve
samcl v komplexni systém piivéskil a tubularnich struktur, které slouzi k pfenosu spermii (Wiebe, 1968).
Zajimavé je, ze fitni ploutev nevykazuje jakékoliv modifikace béhem zimy a vyvin paficiho organu je
tedy kazdorocné opakovany. Vyvin zacina na jate, kdy se objevuji zdufeniny na kazdé strané anteriornich
fitnich paprskd. Béhem 1éta se tyto zdufeniny diferencuji do nékolika masitych lalokii odd€lenych
zietelnymi ryhami. Jeden lalok kon¢i v retraktilni tubularni strukturu, ktera vycniva anteriorné. Spermie
se prenasi z urogenitalni papily podél ryh do retraktilni tubuldrni struktury. Béhem kopulace se samec
oto¢i na svou stranu a vklada lateralnim pohybem fitni ploutve kopulaéni pfivésky do urogenitalni oblasti
samice (Wiebe, 1968). Vyrazna cyklicnost ve vyvinu se objevuje i u varlat, ktera jsou béhem zimy
neaktivni a zmenSena (Wiebe, 1968). Je pravdépodobné, ze vyvin paficiho organu koreluje s cyklickym

vyvinem varlat kvili rozdilné produkci androgennich hormont.

2.9.3 Paslizounoviti (Clinidae) a stétkovkoviti (Labrisomidae)

Tyto dvé Celedi patiici do podiadu slizouni (Blennioide) jsou malé motiské ryby mélkych vod a jsou
relativné hojné a rozsifené. Vétsina zastupci je zivoroda, ale malo probadana a o jejich paricich orgdnech
jsou jen stru¢né informace. Pfenos spermii probiha u paslizounovitych modifikovanou genitalni papilou
v komplexni masity parici organ (Penrith, 1969 podle Wourms, 1981). V nékterych rodech
stétkovkovitych (Starksia a Xenomedea) disponuji samci slozenym paficim organem, ve kterém je prvni
trn fitni ploutve volny od druhého trnu a je spojeny s prodlouzenou genitalni papilou (Al-Uthmann, 1960

podle Wourms, 1981).

2.9.4 Motylkovec africky (Pantodon buchholzi)

Tento druh z ¢eledi motylkovcoviti (Pantodontidae) ma parici organ na fitni ploutvi vytvofeny opét
odli¥nym zptisobem od ostatnich ryb. Ritni ploutev samcii se sklada z 15 paprski a je rozdélena do dvou
lalokti, anteriorniho a posteriorniho, skladajicich se vzdy z 5 paprskti. Mezi laloky je mezera, nad kterou
lezi modifikované kosténé ploutevni paprsky a pterygiofory, které jsou kryté kosténou deskou spojujici
béhem kopulace chamovod s paficim organem. Tyto dva laloky tvofi vacky, které se oteviraji
anteroventraln¢ do ovalné stérbiny (Lastein and van Deurs, 1973).

Kazdy vacek obsahuje slozeny organ z pojivové tkané s mnoha cévami, pokryty epitelem a
alespoti z 30 kosténych paprskii bézicich ve sto¢ené spirdle ke $picce organu. Cast povrchu tohoto organu
je pokryt papilami podobajicim se smyslovym organim. Béhem pocatecnich stadii pareni se cévy
pariciho organu napliuji krvi a zpisobuji tak erekci organu. Tato erekce vede k rozlozeni slozeného
pariciho organu do ryhy mezi laloky. Sperma je poté pfemisténo z genitalni papily do organu a do samice.

Stupenn modifikace paticiho organu se mezi druhy lisi (Lastein and van Deurs, 1973).
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2.9.5 Hrdlovkoviti (Phallostethidae)

Tato vejcoroda ¢eled’ malych utlych ryb z oblasti jihovychodni Asie ma unikatni komplexni parici organ,
tzv. priapum (Shibukawa, 2012). Tento organ se narozdil od ostatnich skupin ryb nenachazi v oblasti fitni
ploutve ale pod krkem samct (obr.17). Je bilateralné asymetricky a slouzi k chyceni samice a vnitfnimu
oplozeni (Shibukawa, 2012). U obou pohlavi je urogenitalni papila posunuta vyrazn¢ dopiedu a u samct
je prodluzovana priapem. Na paficim organu se nachazi specialni struktura tzv. ctenactinium (obr.17),
ktera je pohybliva a vybavena trny pro ptichyceni k samici. VétSina kosti paficiho organu je odvozena ze

struktur bfiSnich ploutvi a panevniho pletence (Parenti, 1986).

Obr.17: Lateralni pohled na pafici organ samce celedi hrdlovkovitych, druh Phallostethus cuulong
(pfepracovano dle Shibukawa, 2012).
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3. Parici organy paryb (Chondrichthyes)

Paryby (Chondrichthyes) jsou nejstarsi zijici Celistnatci (Gnathostomata), kteii se odd¢lili od hlavni
vyvojové vétve pred vice nez 400 miliony lety, v obdobi ordoviku (Cole and Currie, 2007). Paryby
zahrnuji pticnousté (Elasmobranchii), obsahujici zraloky (Selachimorpha) a rejnoky (Batoidea), a
recentni chiméry (Holocephali) (kupt. Gaisler a Zima, 2007). NejstarSi druhy byly sladkovodni, ale dnes
vétSina obyva motské prostiedi (kupf. Sigmund, 1994). Paryby jsou unikatni tim, Ze jsou prvni Zzijici
skupinou obratlovcl s vyvinutym vnitinim oplozenim a mnoho z nich je Zivorodych (Dodd and Dodd,
1985). Pro t¢inngjsi vnitini oplozeni se u nich vyvinuly parové pafici orgadny na vnitini ¢asti kazdé biisni
ploutve (Leigh-Sharpe, 1920). Tyto organy byly poprvé popsany Aristotelem a v priab&hu 18. a 19. stoleti
se vedly spory o jejich funkci (Wourms, 1997). Nakonec se dospélo k zavéru, Ze slouzi k pfenosu spermiti
do samice a zaroven k lepSimu pfichyceni k télu samice (Davy, 1839). V ceském jazyce se nazyvaji
pterygopody, pterygopodia nebo vzacnéji mixopterygia a v odborné anglické literatuie se oznacuji jako
"claspers" nebo vzacné myxopterygia. V této praci bude pouzivan ¢esky nazev pterygopod.

Leigh-Sharpe (1920-1926) se detailn¢ zabyval komparativni morfologii pterygopodii mnoha
druhli paryb véetné vyskytu pterygopodd u fosilii. Literatury zabyvajici se vyvinem pterygopodil je
v soucasnosti nedostatek a hormonalni vlivy jsou probadané vice u samiciho reprodukéniho systému nez

u samciho (Hamlett, 1999).

3.1 Pterygopody piicnoustych (Elasmobranchii)

Samci pterygopody vystupujici z bfisnich ploutvi vznikaji zesilenim a prodlouzenim vnitfniho bazalia
obou bfisnich ploutvi (obr.18) (kupf. Sigmund, 1994). Bazalium tedy tvofi hlavni chrupavku
pterygopodu, na kterou se ze stran napojuje dorzalni a ventralni chrupavka, které spole¢né vytvari
zlabek (Matthews, 1950). Pterygopod lze pfirovnat ke srolovanému svitku, jelikoz jeho ploutevni okraje
kompletn¢ nesrastaji, ale prekryvaji se (Leigh-Sharpe, 1920). Timto srolovanim vznikd uvnitf
pterygopodu trubice nebo zlabek slouzici k pienosu spermii do vejcovodu samice. Anteriorni otvor do
pterygopodialniho zlabku je nazyvan apopyl a posteriorni vyvod se nazyva hypopyl (Leigh-Sharpe,
1920). Pterygopodialni Zzlabek je spojeny s velkou dutinou, zvanou sifon, coZz je vak s extrémné
svalnatymi sténami, umistény pod Skarou na bfise. Kon¢i slepé a nekomunikuje s coelomem. Sifony se
objevuji ve vyvoji samce ihned po vylihnuti spole¢né¢ s pterygopody a vznikaji invaginaci ektodermu
(Leigh-Sharpe, 1920).

Struktury pterygopodu se druhové vyrazné lisi, ale zékladni struktura pterygopodd je u paryb
stejnd. U jednoho znejvice béznych druhti evropskych moii vcetné¢ Stfedozemniho, macky skvrnité
(Scyliorhinus canicula) (kupt. Sigmund, 1994), jsou napf. pfitomné piidatné zakrn€lé vacky tzv.
parasifony a malé kapsovité kloakalni vacky (obr.18) (Leigh-Sharpe, 1920).

Nejcastéjsi pridatna struktura pterygopodli u pfi¢noustych je tzv. rhipidion (obr.18). Toto
v¢jirovité distalni rozSiteni dokaze spermie radialné vypoustét do vSech smérd. Na vnéjSim okraji ma
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navic plakoidni Supiny zahnuté dozadu, které slouzi k pevnéjSimu pfichyceni pterygopodu ve vejcovodu
samice. Rhipidion dosahuje nejvétsiho vyvoje u rejnoki (Leigh-Sharpe, 1920).

Béhem pareni samec pouziva levy nebo pravy pterygopod podle toho, z jaké strany se ptiblizuje
k samici (Hamlett, 1999). U malych Zralokl samci kopuluji ovijenim okolo samice (Gilbert and Gordon,
1972), zatimco u vétSich druhti pareni probiha béhem paralelni pozice (Wourms, 1977). Pfed kopulaci je

moftska voda pumpovana do vakli bud’ opakovanou flexi pterygopodd nebo drzenim pterygopodu ve fixni

pozici pfi plavani (Gilbert and Gordon,
1972). Sperma vytéka zkloaky umisténé
mezi bfisnimi ploutvemi do apopylu a dale
do zlabku. Apopyl u nékterych druhti chybi
a sperma teCe rovnou do zlabku (Leigh-

Sharpe, 1920). Nasleduje kopulace, pfi které

t —p

se pterygopody ohnou dopiedu o 85°
pomoci svalové kontrakce (LaMarca, 1964).
Sifon plny moiské vody slouzi jako pohon
spermii, jeho kontrakci se vypudi voda do
pterygopodu a spermie s vodou vtecou do
vejcovodu samice. Posteriorni konec kostry
pterygopodu mize byt opatien riznymi

strukturami k lepSimu pfichyceni béhem

kopulace (Leigh-Sharpe, 1920). Pafeni u

zralokli obvykle trvd 15 az 20 minut a je ' o ]
o o ) . _ | Obr.18: Macka skvrnitd (Scyliorhinus canicula). A,,
krats$i nez u rejnokt, u kterych mtize trvat az apopyl; H,, hypopyl; S, sifon; P, parasifon; S.T.
4 hodiny (Hamlett, 1999). sifonova trubice; CLP., kloakalni vacek; Rh., rhipidion

Rejnoci (Batoidea) se ve struktufe | (Pfevzato z Leigh-Sharpe, 1920).

pterygopodi vice odlisuji od zbytku skupiny pfi¢noustych. Pfedevsim tim, ze sifonovy vak je vyplnény
sekretujici zlazou (Davy, 1839). Jeho funkce je tedy odlisna a jevi se jako analogicka k funkci prostaty u
savcu (Leigh-Sharpe, 1921). Tato zlaza kontroluje erekci (Leigh-Sharpe, 1921) a zaroven jeji sekrece
slouzi jako lubrikant (Davy, 1839) a dulezity prostfedek pro spermie, kterym jsou vyzivované a
aktivované (Leigh-Sharpe, 1921). Pii styku s vodou sekretovana tekutina ze sifonové zlazy koaguluje a
tim utéstiuje zlabek do uzaviené trubice (LaMarca, 1964). OvSem homologie sifonové zlazy s lidskou
prostatou se zda byt malo pravdépodobna, jelikoz sifonova zlaza je ektodermalniho ptivodu a vznika
invaginaci proktodea, zatimco prava prostata vznika evaginaci z endodermu (Leigh-Sharpe, 1921, 1926b).
Sifonova zlaza se béhem vyvoje objevuje nejdiive jako epidermalni skvrna v blizkosti mista, kde
pterygopod pfiléhd k bfisni ploutvi. Vice anteriorné obklopuje zlazovita tkan nedokonale uzavienou
trubici pterygopodu a nakonec se invaginaci kompletné uzavira. Tyto postupné prechody jsou zndzornény

na obr.19.
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Obr.19: Pri¢né fezy sifonovou zZlazou béhem embryonalniho vyvoje u polorejnoka obecného (Squatina
aculeata). Cerné vyznadena podptirna chrupavka, te¢kované krvinky znaéici erektilni tkaf, pruhované
Zlazovita tkan. Zlazovita tkai se objevuje nejdiive okolo zlabku pterygopodu. Postupné se od IV dale
také objevuji dalsi chrupavcité kosti vyznacené Cerné. Pti¢né tezy VI, VII, VIII a IX ukazuji postupné

zuzovani z1azy anteriornim smérem (Leigh-Sharpe, 1921).

Kdyz se sifonova zlaza béhem vyvinu uzavie, obklopi ji erektilni tkan (Leigh-Sharpe, 1921).
Vlastni erekce je privozena katabolickou sekreci svalu obklopujiciho sifonovou zlazu (Leigh-Sharpe,
1926b). Pterygopody rejnokti obsahuji piebytek erektilni tkané, ktera jim umoziuje se az Ctyindsobné

zvétSit. Oproti zraloklim maji minimalni kosterni podporu (Leigh-Sharpe, 1920).
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3.2 Pterygopody chimér (Holocephali)

Tyto starobylé motské vejcorodé paryby, s ndpadnou hlavou
a oCima (kupf. Sigmund, 1994), jsou unikatni vytvofenim
dalsich paficich organt na téle. Kromé posteriorniho paru
navic anteriorni

par pterygopodi

z ptednich ¢asti biisnich ploutvi, kterym se anglicky fika tzv.

pterygopodd  maji

"graspplers" (,,uchopovadla®). Tyto anteriorni pterygopody
mohou byt retraktované zpét do zlazového vaku, ve kterém
jsou obvykle skryté (Leigh-Sharpe, 1922b). Dalsi casto se
vyskytujici strukturou je frontalni pterygopod na hlave
samce. Sklada se jen z chrupavky ve tvaru lZice a je pokryty
plakoidnimi Supinami na spodni ¢asti (obr.20). Samec ho
poklada blizko bfisnich ploutvi samice, pficemz jeho funkci
je uchopeni a sevieni samice. V klidu je uloZeny v depresi na
hlavé (Leigh-Sharpe, 1922b).

které nachazi

S€ u

pterygopody,

pricnoustych, byvaji u nékterych druhti chimér bifurkované

Posteriorni

Obr.20: Frontalni
A,
(Chimaera monstrosa); B, chimérka

pterygopod na
hlavé samce. chiméra hlavata
obecna (Callorhinchus callorynchus)
(ptevzato z Leigh-Sharpe, 1922b).

na vnitini a vné&j$i radialium (obr.21). Jsou
ostie Supinaté, a kdyz se ksobé obé¢ radia
prilozi, vytvoii trubici pro pienos spermii.
Vngj$i vétev slouzi k upevnéni pozice ve

vejcovodu samice. Sifon pfi¢noustych se u nich

nevyskytuje, nckteré druhy vSak maji
podobnou dutinovou strukturu, lezici na P 44
proximéalnim konci pterygopodd  (obr.21) y

(Leigh-Sharpe, 1922b).

Anteriorni

anteriorni
({ptelygopod
\ &
\ S
/ A 12 —
[ \
|
AT ~ . dutina
s | / P 8 —
Vi W :
/ & /
— K(, ‘\J‘i _’1‘41
[
i
|
| 45
vngjsi £ | vnitini
radialium | radialium
X/ .
cm

Obr.21: Posteriorni a anteriorni levy pterygopod (z
pohledu pozorovatele) samce chiméry hlavaté.

pterygopod je nakresleny bez vacku

(ptepracovano dle Leigh-Sharpe, 1922b).
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3.3 Vyvin pterygopodt a vliv hormoni

Pterygopody jsou na rozdil od péaficich organti ryb pfitomné jiz v embryondlnim stadiu (Devadoss, 1979)

a od narozeni do puberty rostou rovnomérnym tempem s télem (Steven, 1934). Juvenilni samec ma

pterygopody relativné¢ malé, nekalcifikované a 6

tudiz flexibilni (Carrier et al., 2004 podle

o

Tyminski, 2007). Pfi nastupu puberty dochazi

)

k nadhlému zrychleni ristu pterygopodu (graf 3),

které zacCinaji presahovat okraje bfisnich ploutvi

-

(Steven, 1934).  Pterygopody  postupné
kalcifikuji (Carrier et al., 2004 podle Tyminski,

Délka pterygopodi v cm

2007), stavaji se neohebnymi a robustnymi

. T—

15 25 % ) 45 55

Devad 1979 ¢ il tvari jeni 1
(Devadoss, ) a zéaroven vytvaii spojeni Totalni délka v cm

s bfisni ploutevni bazi (Carrier et al., 2004 podle

Tyminski, 2007). Kdyz samec pohlavné | Graf 3: Rist PT na ose y a totdlni délka t¢la

dospdje, tempo ristu pterygopodd klesa zraloka Zzlutého (Scoliodon laticaudus) na ose x.

V juvenilnim stadiu je vidét linearni vztah mezi
(Devadoss, 1979).

ristem PT a ristem téla, v nasledném obdobi
S nastupem vyvinu varlat se tempo ristu | puberty se rGst PT ale vyrazn& zrychluje a

pterygopodi  strm& zvySuje (Collenot, 1969 | Vdospélosti se opét zpomaluje (piepracovano dle
Devadoss, 1979).

podle Tyminski, 2007) a v nedavné dobé byla
prokazana citlivost pterygopodid na androgeny u kladivouna tiburo (Tyminski, 2007), u kterého ovSem
nebyly tyto vysledky dosazené, kdyz byl drzeny v zajeti (Gelsleichter, 2002). Zajimavé ovSem je, Ze
Dodd a Dodd (1985) nasli samce chiméry (Hydrolagus), ktery meél nadorem zniCenou oblast
gonadotropniho laloku hypofyzy. Samec nemél diferencované gonady, jelikoz jejich vyvoj je pod
hormonalni kontrolou (Wourms, 1977), ale oba pterygopody byly normalné vyvinuté. Toto zjiSténi
zpochybniuje vliv hormoni na vyvoj pterygopodt (Dodd and Dodd, 1985).

Vime, Ze pafici organy ryb, kromé celedi piibojkoviti (Embiotocidae), se po svém vytvoreni jiz
dale nevyviji a jejich velikost je stala. To ovSem u pterygopodl paryb neplati a je myslim zajimavé, Ze u
nich mize dochazet k roénimu kolisani velikosti (Garnier, 1999). Konkrétné u macky skvrnité se zjistilo,
ze pterygopody byly maximalné zvétSené v dobé, kdy Grovné androgent rostly nebo hned po vrcholu
jejich hodnoty (Garnier, 1999). Zaroven se zjistila i korelace velikosti pterygopodu s rezervami spermii,
ale pii snizeni velikosti pterygopodu zistaly rezervy neménné (Garnier, 1999). Domnivam se, Ze to mtize
byt zplisobeno tim, Ze rezervy jiz vytvoienych spermii nejsou dale zavislé na vysoké koncentraci
androgent v téle a klesani koncentrace hormont se u nich neodrazi, zatimco u pterygopodu se projevi

zmenSenim velikosti.
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4. Pterygopody u pancitnatct (Placodermi)

Panciinatci jsou vymielou a zfejmé parafyletickou skupinou celistnatcli Zijici od siluru do devonu, ktera
vytvarela pfechod mezi bezcelistnatymi a Celistnatci, ale nezanechala po sobé zadné potomky (kupf.
Gaisler a Zima, 2007). Jsou sesterskou skupinou korunové skupiny celistnatych obratlovca
(Gnathostomata), takze model jejich reprodukce miize poskytovat informace o primitivnich celistnatcich
(Ahlberg, 2009). Rady Ptyctodontida a Arthrodira byly Zivorodé s vnitinim oplozenim, které u nich
probihalo pomoci modifikovanych bfiSnich ploutvich jako u soucasnych paryb (Long, 2008, 2009).
Pterygopod tadu Arthrodira se skladal z perichondrialni kosti a byl spojeny pfimo s panevnim pletencem,
¢imz se odliSoval od dnesnich zralokl, ktefi maji pterygopody spojené s vice proximalnim bazaliem
(Ahlberg, 2009). Distalni konec pterygopodu byl uzky, tyCovity a na své Spicce pokryty dermalni kosti s
malymi hacky a Supinami. Pterygopody obou tadu sdileji spole¢nou stavbu, coz mezi nimi naznacuje
vzajemnou homologii (Ahlberg, 2009).

Jadro anatomie pterygopodu koresponduje s pterygopody dnesnich Zralokd (Ahlberg, 2009). Tato
podobnost pterygopodlii mezi panciinatci a parybami naznacuje, ze exprese vyvojovych gent bfiSnich
ploutvi paryb se mohla vyskytovat i u pancifnatcti (Trinajstic, 2012). Exprese genti HoxdI2 a Hoxdl3,
kterd je spojena s vyvinem prsnich ploutvi/hrudnich koncetin u mnoha celistnatych obratlovcl véetné
paryb (Freitas, 2007), byla nalezena na distalnich koncich bfi$nich ploutvi paryb, kde se nasledné vyvijeji
pterygopody (Freitas, 2007). Tyto Hoxd geny byly kooptovany z mediannich ploutvi bezcelistnatcli na
parové privésky Celistnatct (Freitas, 2007). V distalni oblasti samcich btisnich ploutvi se také exprimuje
gen Shh i poté, co se jeho exprese vytratila z bfisSnich ploutvi samic (Dahn, 2006). Je tedy mozné, Ze tyto
geny u paryb mohly mit srovnatelnou expresivitu u pancifnatcti. Pokud by tomu tak opravdu bylo, parové
ploutve pancifnatcti by byly nejstar§imi strukturami s kombinujici 44 a distalni sadu Hoxd genli mezi

obratlovci (Trinajstic, 2012).

5. Evoluce vzniku paficich organii ryb a paryb

V ptedeslych kapitolach byly shrnuty poznatky o morfogenezi paficich organti ryb a paryb. Bylo
ukazdno, ze vSechny tyto organy vznikaji jako modifikace ploutvi, ale rozdilnych ploutvi a casto
odlisSnym zplisobem. ZUstava tedy zasadni otazka, do jakého stupné jsou si tyto organy vzajemné podobné
a zda maji u kazdé skupiny vzdy zcela nezavisly vznik, a nebo nékteré skupiny sdili spole¢ného predka,

ktery tuto strukturu jiz mél.

5.1 Evoluce pafticich organti ryb
Kostnaté ryby jsou nejvice rozsahlou a diverzifikovanou skupinou obratlovcil, pfesto je u nich fenomén

vnitiniho oplozeni a s nim Casto spojené zivorodosti malo roz§ifeny. Zivorodost se nachdzi pouze u
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paprskoploutvych ryb a v mnohem mensSim zastoupeni neZ vejcorodost (kupt. Biirgin, 1990). Ze
soucasnych kostnatych ryb (cca 26 tis. druhd) je jen zhruba 500 druhd Zivorodych (Wourms, 1992). To
muze byt dano specifickym vodnim prostiedim, které vyzaduje komplikované evolu¢ni modifikace
struktur vtéle (Rosen, 1962 podle Wourms, 1981). U popsanych c¢eledi se zivorodost vyvinula
opakované a nezavisle a spolecné s ni ziejmé i pafici organy (Wourms, 1992). Diivod vzniku téchto
organu mize byt dan specifickym prostfedim, ve kterém se dana skupina nachazi nebo urcitymi
preadaptacemi samctl. Preadaptacemi mohly byt z pocatku organy slouzici k pfichyceni k samici, ¢imz se
otevielo vyvojové okno pro dal$i funkce organu.

V téchto nezavislé evoluci paticich organt jsou vSak patrné urcité stejné mechanismy a struktury.
S vyjimkou hrdlovkovitych (Phallostethidae) se u ryb pafici organy vytvaii vzdy z oblasti fitni ploutve
(kupt. Rosen and Gordon, 1953), ktera nejspis diky své pozici a ne pfili§ dilezité funkce nabizi idedlni
strukturu k moznym modifikacich. U tadu halanéikovcii, kde jsou si parici organy podobné predevsim u
zivorodek a hladinovek, se ur¢itou dobu predpokladal spolecny evolu¢ni pivod (Parenti, 1981), ktery byl
nakonec vyvraceny (Parenti, 1981), ale piesto je nanejvys pozoruhodné, jak jsou si tyto nezavisle vzniklé

struktury fenotypicky podobné.

5.2 Evoluce pafticich organt paryb
Paryby, jejichz evoluce zabira ptes 400 mil. let, patii mezi nejstarsi pfezivsi obratlovce (Cole and Currie,
2007). Paryby jsou svou Siroce rozsifenou zivorodosti a vzdy pfitomnymi paficimi organy zcela unikatni
starobylou skupinou. Na rozdil od ryb se u paryb predpoklada, ze pafici organy jsou navzajem
homologické, ze vznikly pouze jednou. Chiméry evoluci paficich organti dovedly do enormnich rozmeéri
vytvofenim né€kolika dalSich organti po celém téle slouzicich k pafeni (Leigh-Sharpe, 1922b). Moznym
vzdalenym paleozoickym ptfedkem, od kterého jsou odvozené ostatni formy pterygopodd dnesnich paryb,
je rod Xenacanthus, ktery mél rovny nesrolovany pterygopod s velmi Sirokym Zlabkem (Leigh-Sharpe,
1926a). Tento stav je povazovan za primitivni a vyskytuje se naptiklad u primitivniho druhu Zraloka Sotka
(Mitsukurina owstoni), kterému chybi také veskeré pfidatné struktury pterygopodi (Leigh-Sharpe, 1924).
Siroce otevieny pterygopodidlni Zlibek se sekunddrné vyvinul u rejnokd (Leigh-Sharpe, 1922a).
Zajimavou strukturu pterygopodu mizeme najit u primitivniho druhu zraloka Sedého (Hexanchus
griseus), u kterého jsou pterygopody skryté ve specialnim pouzdru tvofenym bfisnimi ploutvemi (Leigh-
Sharpe, 1922c¢).

Pterygopody paryb disponuji, podobné jako vétSina paricich organt ryb, riznymi strukturami
k pfichyceni pfimo ve vejcovodu samice a nékdy mohou vejcovod az poskozovat (kupt. Gilbert and
ovlivitujicich vyvoj specializovanych vnéjsich reprodukénich organd u samce, jelikoz vede k vytvaieni
silngjSich a flexibilnéjsich ploutvi a tim pfedurenych k moznému dal§imu vzniku funkce vnitiniho

oplozeni (Rosen a Gordon, 1953).
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6. Zaver

Jak bylo ukazano v predeslych kapitolach, vyvin paricich organti obecn¢ probiha u kazdé skupiny ryb a u
paryb odliSnym zptisobem. U ryb je vyvin paficich organt spjaty s pohlavnim dospivanim a zvysujici se
hodnotou androgenti v téle samce (kupi. Grobstein, 1942). Nejcasteji modifikovanou strukturou k paieni
je titni ploutev, kterd je svou polohou a relativni nepotiebnosti vhodna pro projeveni sekundarnich
pohlavnich znakt. Pafici organ z fitni ploutve formuje obecné bud’ rtizné trubicovité struktury pro co
nejvice uzavieny prenos spermii do samice (napi. Zivorodkoviti, hladinovkoviti) nebo naopak flexibilni a
pohyblivé paprsky pro co nejpiesnéj§i nasmérovani spermii do otvoru samice (napf. gudeoviti,
polozobankoviti). Mén¢ cCastéji dochazi k modifikaci urogenitalnich vyvodu, které se prodluzuji a tvori
"penis" (napf. jeskynovcoviti a hlubinafoviti). Zcela netypicky parici organ se vytvari u celedi
hrdlovkoviti, ktery z vétsi ¢asti vznika z bfisnich ploutvi a panevniho pletence, ale jeho vyvin neni zcela
objasnény.

Vyvin paricich organti u ryb je podminény androgennimi hormony vylu¢ovanymi z varlat a pafrici
organy mohou vznikat i u samic po podani spravného mnozstvi androgent. Ne&které odpadni latky
pritomné ve vodnich tocich mohou navozovat vyvin gonopodii u samic zivorodkovitych ryb a meénit
jejich reprodukéni chovani. Nékteré vytvorené parici organy ztraci schopnost regenerace a po ufiznuti
ploutve se jiz nejsou schopné zregenerovat do ptivodniho tvaru. Divod ztraty této schopnosti regenerovat
neni u paficich organd ryb jesté zcela pochopen.

Samci paryb maji vzdy vytvofené parové pafici orgadny zvané pterygopody, které vyristaji
z vnitinich casti bfiSnich ploutvi (Leigh-Sharpe, 1920). Tyto organy jsou patrné uz v embryonalnim
vyvinu a béhem juvenilniho stadia rostou rovnomérné s t€lem. Béhem pohlavniho dospivani se jejich rtst
zrychluje, coz mize byt spojené se zvySujici se koncentraci androgend v téle, podobn¢ jako u ryb, ale
krom¢ jedné studie nebyl vliv hormonti na pterygopody jisté potvrzen. Vliv androgeni na vyvin
pterygopod tedy stale ziistava neobjasnény.

Evoluce pafticich organti probéhla u ryb v kazdé skupiné nezavisle, ale nejcastéji v oblasti fitni
ploutve. U ryb i paryb je evoluéni vyvoj téchto organti Casto spojeny s vytvarenim pfichytnych struktur
pro stabilngjsi kopulaci se samici. Paryby se lisi od ryb tim, Ze jejich pterygopody jsou homologickymi
strukturami vzniklymi u spolecného predka. Nejvyraznéji se vyvinuly pafici orgdny u chimér, kde se
pterygopody navic vétvi a zaroven je pfitomny jest¢ dalsi par anteriornich pterygopoda z pfednich casti
bri$nich ploutvi a frontalni pterygopod na hlave, ktery miize chybét.

Béhem studia této problematiky jsem se u mnoha skupin ryb potykala s nedostatkem literatury,
nebo je tato velmi stard. U paryb je tento nedostatek jesté horsi, jelikoz studie zabyvajici se detailnéji
vyvinem pterygopoda témef nejsou k dispozici. Toto shrnuti tedy nemtiZze obsahnout vyvin vSech paricich
organt a rtznych vlivll na néj pisobicich. Téma vyvinu téchto mnohdy komplexnim struktur je ovSem

zajimavé a v této oblasti je stale mnoho moznosti badani.
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