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Abstrakt

Vyvojové modifikace zakladniho télniho planu ¢tvernozca byly detailné studovany u
celé fady skupin, at’ uz u hadu, ¢i kytovet. Ryby v8ak dosud ztstavaly az na vyjimky pon¢kud
stranou, ackoliv paprskoploutvi ptedstavuji zhruba polovinu vSech obratlovct. Lze u nich
nalézt rizné odchylky od jejich télniho planu vlivem adaptaci na ¢asto rozmanité prostiedi,
jako naptiklad prodlouZzeni t¢la, rizné modifikace parovych i neparovych ploutvi, redukce
osifikace, nebo dokonce modifikace télni osy. Cilem této prace je shrnout dosavadni poznatky
o této problematice z pohledu evolu¢né-vyvojové biologie a vytipovat v ramci ryb vhodné

modelové systémy pro studium vyvojovych zmén télniho planu obratlovct.

Klic¢ova slova: zakladni télni plan, paprskoploutvi, elongace, ploutve, modifikace, vyvojové
mechanismy, Hox geny

Abstract

Developmental modification of the bauplan of quadrupeds were studied in detail in a number
of groups, whether snakes or cetaceans. Fish, however, still remained aside (except of some
species), although they represent about half of all vertebrates. I tis possible to find various
deviations from the bauplan due to the body's adaptation to the often diverse environments
such as extension of the body, various modifications of paired and median fins, reduction of
ossification, or even a modification of the body axis. The aim of this paper is to summarize
the current knowledge about this issue from the perspective of evolutionary and
developmental biology and identify species suitable as model systems for the future study of
developmental changes in body plan in vertebrates.

Key words: bauplan, Actinopterygii, elongation, fins, modifications, developmental
mechanisms, Hox genes
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1. Uvod

Jednou z prvnich véci, které si na rybach mizeme v§imnout je, jak velkou, fascinujici
a diverzifikovanou skupinou obratlovct jsou. Zahrnuji 44 tada, 453 celedi a 26891 druha a
tvoii tak piiblizné polovinu vSech obratlovcu. (Gaisler, Zima, 2007). V dtsledku toho se u
nich dé pozorovat obrovska
variabilita barev, tvara, ale i

chovani.

Zmény téla mohou
probihat na riznych
urovnich, at’ uz se jedna o
celkovou stavbu téla, jeho
délku a tvar, ¢i na Grovni
organd. Presto pies jejich
ohromny vyznam a
dilezitost, zlstavaji

vyvojové mechanismy

modifikaci rybiho télniho

Obrazek 1 Zastupci d’asti (Lophriiformes), vlevo nahote zastupce
Linophrynidae, vlevo dole zastupce Brachionichthyidae, vpravo nahote
zmapovane. zastupce Antennariidae, vpravo dole zastupce Caulophrynidae (Nelson,
2006).

planu relativné malo

Na tvar rybiho téla
ma vliv mnoho aspekti. Zmény v t€lnim planu ¢asto souvisi s adaptaci k pohybu,
pohybovymi schopnostmi, vyuzitim prostiedi k maskovani, lovem potravy nebo slouzi jako
usnadnéni uniku pied ohrozenim (Ward, Mehta 2010). Ryby mohou byt drobné a zakulacené
(¢tverzubec skvrnity, Sphoeroides maculates), dlouhé a tenké (thotovka zobakovita,
Nemichthys scolopaceus), i zvlastnim zptisobem tvarované podobné jako chiestivec
hvézdnaty (Haliutaea stellata) a cela skupina d’ast (Lophiiformes, obrazek 1). Mize dojit
k prodlouZzeni at’ uz celku (tthofoviti), prodlouzeni ocasniho nasadce (krunytfovcoviti) nebo

tieba jen ploutvi.

U Actinopterygii je jako apomorfie uvedena jedna hibetni, jeden par prsnich, jeden par
btisnich, jedna fitni a jedna ocasni ploutev (Gaisler a Zima, 2007). Ploutve ale také mohou
chybét (mésicnik) nebo se z nich vydélit paprsky, které se mohou samostatné pohybovat

(Stitnik). Mize se zménit télni osa (platys), €1 pfesunout panevni pletenec pred/pod hrudni



ploutve (ostnoploutvi). Zda se, Ze je mozné témet vSe, tieba ani nevypadat jako ryba (konic¢ek

moisky).

V této bakalatské praci jsou popsany vybrané zmény a odchylky, které se s t€lnim
planem paprskoploutvych ryb odehravaji. Jednim z cild je identifikovat podobné odchylky u
navzajem nepiibuznych skupin, fadl a rodi a srovnat mechanismy, jimiz k t€émto zménam
dochazi a najit mezi nimi spojitosti. Riznych modifikaci télnich plani je ovSem tolik, Ze neni
mozné je vSechny detailné popsat v rdmci této prace, proto byly vybrany ty, které jiz byly
podrobnéji studovany u ¢tvernozct a Ize je tedy S nimi porovnat. Na konci prace je umisténa
kapitola zabyvajici se pfevracenim télni symetrie, pro kterou srovnani s ¢tvernozci neni k
dispozici. Existuje mnoho verzi systému ryb, ktery se diky sou¢asnym pokrokim
v molekuladrni fylogenetice neustéle rozviji a rozsituje. Pro jeho ptehlednost a komplexitu byl

vybran systém podle Josepha Nelsona z roku 2006.
1.1. Vychozi télni plan ryb

TélIni plan nebo také bauplan, jak je oznatovan v némecké a anglické literatufe, je jako
zakladni organizacni plan typicky pro danou skupinu organismu. Té€lni plan je vysledkem
ranych embryonélnich procesii a zmény v ném se odehravaji na nejranéjSich vyvojovych

urovnich a rané expresi genti (Gaisler a Zima, 2007).

Paprskoploutvi jsou definovani jako skupina patiici mezi primarné vodni obratlovce
s kosténou kostrou, kteti se od svaloploutvych 1i8i stavbou Supin, odlehcenym télem s vyssi
flexibilitou (Moyle and Cech, 1982) a stavbou ploutvi, které maji v podobu ichtyopterygia,
vyjimecné brachiopterygia (bichifi).
Pro pfibliZeni toho, jak vypada ryba
bez vyraznych odchylek od
vychoziho télniho planu, mize

poslouzit dobfe znamy kapr,

pfipadné jemu piibuzny modelovy

druh, ddnio pruhované (obrazek 2).  Obrazek 2 Danio pruhované (Danio rerio)
(commons.wikimedia.org)

T¢élo takovéto modelové ryby se
sklada z hlavy, trupu a ocasu. M4 torpédovity tvar t&la. Usta jsou umisténa ptivodné na
pfednim konci (koncova, terminélni), nicméné u nékterych druhtt mohou byt oto¢ena smérem

vzhtiru (vrchni, superiorni), dolti (spodni, inferiorni), nebo jako u jeseterti umisténa hluboko



na spodni stran¢ hlavy za rostrem. Mohou také byt opatfena hmatovymi a chutovymi vousky
(Holc¢ik a Hensel, 1971). Ryby jsou ptivodné vybaveny jednou hibetni ploutvi umisténou
dorsalng, jednim parem prsnich ploutvi napojenych pletencem k lebce, jednim parem btisnich

s pletencem voln¢ lozenym ve svaloving, jednou fitni a ocasni ploutvi (Gaisler a Zima, 2007).

Ryby jsou pfizptisobené Zivotu v riznych vodach, ptivodné z motskych vod, v pribéhu
evoluce se piizpusobily Zivotu i ve sladkych, brakickych, ale i extrémnich vodach, napf.
podzemni vody, hlubiny mote (Nelson, 1984). V této souvislosti s adaptaci na ohromnou

diverzitu obyvanych prostfedi, se od plivodniho télniho planu mnohdy vyznamné odchylily.
2. Elongace

Jednou z moznych odchylek je vyrazné prodlouzeni, u kterého rozliSujeme tii rizné
varianty. Jednim z extréma tvaru
téla je vysoce elongovana forma,

které se vyskytuje u 15%

paprskoploutvych, ozna¢ovana

jako thotovita, nebo také y
anguilliformni. Ryba ziskava Obrazek 3 Zastupce krunytovitych s prodlouzenym ocasnim
) i nasadcem, navic i pokryty kosténymi platy. (Nelson, 2006)
hadovity tvar, v disledku ¢ehoz se
pohybuje vinénim celého téla. Tato forma je Casto spojena se ztratou, nebo redukci parovych
ploutvi a expanzi neparovych, které mohou splynout a vytvofit tak ploutevni lem. Byla
popsana u riiznych skupin, nejtypi¢téjsi je pro rod holobtichych (Anguilliformes), po kterém
je pojmenovana, ale vyskytuje se 1 mezi sumci, velkoustymi, hrujovci, volnoostnymi,

hrdlozabrymi i dalsimi (Ward and Mehta, 2010).

Druha forma, takzvana tuhotélna byla pozorovana u barakud, jehlic, trubkotlamek a
dalsich (Ward and Mehta, 2010). Vyznacuje se torpédovitym tvarem téla, kdy se hibetni
ploutev posune blizko ocasni (podobné jako na obrazku 4 u §tiky) ale k vétsim redukcim

vétSinou nedochazi (Nelson, 2006).

Ttetim typem elongace je prodlouzeni pouze ocasniho nasadce, naptiklad u
krunytovcovitych (obrazek 3). Pii této forme dojde k prodlouzeni kaudalni ¢asti téla bez

ztraty biiSnich ploutvi, muze dochazet k expanzi hibetni a fitni ploutve podél nasadce.

Ukazuje se, Ze prodlouzeni téla souvisi s posunem ¢i pfemeénou ploutvi, kdy u posunu

se nejcastéji vycClenily dva typy — torpédovity tvar, kdy se hibetni ploutev posune blizko



ocasni (podobn¢ jako na obrazku 4 u stiky). Druhda castd modifikace ploutvi je ziskani
,uhotfovitého* tvaru téla, kdy se hibetni ploutev roztdhne smérem k ocasni, to samé udéla
bfisni s fitni, miize vymizet bfisni ploutev, hibetni s fitni mohou ziistat oddélené od ocasni,
nebo se s ni spojit a vytvofit ploutevni lem. Tomu se budu vénovat v kapitole zabyvajici se

posuny a modifikace ploutvi (Ward and Mehta, 2010).

Jako u vsSech télnich modifikaci i elongovanost souvisi se specifickym stylem pohybu
a zpusobem zivota. Naptiklad ryby thofovitého typu plavou podobné¢ jako thofi hadovitym
pohybem, kdy télo pii pohybu vytvaii alespoii jednu vinu, tuhotélné naproti tomu plavou
oscilaci ploutvi (Breder, 1926). Hadovitym pohybem téla, pfipadn¢ i se zapojenim ocasni
ploutve, 1ze dosahnout vétsiho tahu a zrychleni. Pohyb oscilaci parovych ploutvi je naopak
vyuzivan spise pii niz§ich rychlostech, umoziuje lepsi manévrovatelnost a jemnéjsi pohyby

ve vodé¢ (Sfakiotakis et al., 1999).
2.1. Ekologické souvislosti

Ryby s prodlouzenym télem obyvaji rizna prostiedi od otevienych vod, koralovych
utesti po pisené plan¢ a porosty motské travy a jejich elongace jim tak mize ¢asto slouzit i
jako adaptace k maskovani (Ward and Mehta, 2010). Hadovité prodlouzené télo umoziuje
rychleji se zahrabat do sedimentu, vyuzit k ukrytu mensi rozeklané $térbiny, ¢i kofenové
systémy. Naptiklad elongovany Stihlous Edwardstv se specializuje na zahrabavani se do

sedimentu.

Na rozdil od jinych predatorti o stejné hmotnosti, se diky svému ohebnému télu
dostanou prodlouzené ryby za kofisti pravé i do téchto hiife ptistupnych prostor, kde kofist
Casto hleda ukryt (Gaisler a Zima, 2007). Na vyhody této adaptace ukazuje nedavno popsany
ptiklad kooperace mezi kanicem a murénou. Bylo prokazéano, Ze interakce mezi nimi neni
nahodn4, kanic trhanim hlavou signalizuje murén¢ zacatek lovu, mira této signalizace je
zavisla na tom, jak moc je kanic hladovy. Kanici patii mezi semibentické predatory lovici
Vv oteviené vodé, aby jim kofist unikla, hleda tedy ukryt v koralech a sté€rbinach, které jsou
teritoriem murén. A naopak, aby ryby unikly muréndm, maji tendenci vyplavat do otevienych
vod, kde na n¢€ ¢iha kanic. Tim se lovecké strategie kanice a murény dopliuji a zvySuje se

efektivita jejich lovu, vydaji-li se na néj spole¢né (Bshary et al., 2006).



U tuhotélnych ryb jim jejich stavba té€la umoznuje rychlou akceleraci a Casto se
vyskytuje u velkych, rychlych predatori (Stika, barakuda, makrela). Tato forma elongace ale
zaroven umoziuje u jinych druht maskovani se za jiné objekty, nejcastéji fasy a podlouhlé
tyckovité predméty, jako tieba jehla motska skryvajici se mezi plouvoucimi motskymi fasami
rodu Sargassum, trubkotlamky plouvouci vertikalné mezi koraly maskujici se za moiské fasy
(De Schepper et al., 2005). Tento zptsob kryptického chovani se ostatné vyskytuje i u jinych
zivocicht, naptiklad u strasilek a pakobylek napodobujicich vétvicky a listi, z obratlovca
naptiklad u bukacka malého, ktery

Vv ohrozeni vytahne krk, zvedne hlavu a
——— -..__..{’_f\\ -
i qn"‘"-“—:.u. ,.--"f.. d

maskuje se za rakos. dﬁ&ﬁ&bun::uncan:nntfﬁ;ﬂ‘mc\

- = O\
Prodlouzeni ocasniho nasadce ;-.:,-‘-_ o Scomber scombrus
muze byt spojené s expanzi fitni a hibetni A A e
ploutve, ¢imz dojde ke zvétSeni opérné : :},;ﬁ_;;_n:ﬁ:,nn;l_;,_g_;;j
plochy a tim k usnadnéni vinivého pohybu I Ny T &

Sphyraena barracuda

(Kardong, 2009). | v piipad¢, ze nedojde

k prodlouzeni ploutvi, zvétsi se tak objem T —— e

svaloviny, ktery umozni rychlejsi pohyb.

Lepidopus caudalus

2.2. Vyvojové mechanismy elongace

ZvétSeni primarni osy miize Obrazek 4 Prodlouzeni vlivem zmén v osové kostie.
o o ; o Prodlouzené ryby maji tendenci mit vice obratli,
zpusobit prodlouzeni bud’ kranialni, nebo zvétit jejich velikost. U soltyna (S. barracuda)

je patrné prodlouzeni jednotlivych center, u
tkani¢nice (L. caudatus) 1ze pozorovat vyrazné
zmény v kostie ovliviuji i svalovou navySeni po¢tu obratli. (Ward and Mehta, 2010).

postkranialni kostry, nebo obou. Tyto

soustavu a postaveni hibetni a parovych

ploutvi. Nejrozsahlejsi zmény se odehravaji v osové kostte, kdy se patet znacné 1isi mezi
ptibuznymi elongovanymi a neelongovanymi zastupci (obrazek 4) (Danos et al., 2008; Gans,
1975). Prodlouzeni osové kostry mize mit dvé piiiny: zvySeni poctu obratli (tkani¢nice
stiibrita, Lepidopus caudatus na obrazku 4), nebo zvétSeni jejich délky/centra (soltyn
barakuda, Sphyraena barracuda na obrazku 4). Rozlisuji se dv¢ oblasti bfisni (abdominalni) a
ocasni (kaudalni) (Grande and Bemis, 1998). Z uvedenych mechanismu se Castéji vyskytuje
zvétSeni jejich poctu a to zejména v kaudalni ¢asti téla, ackoliv nekteré skupiny pfidavaji i
abdominalni obratle, tak se vzdy mirné zvysi i po€et ocasnich. Ov§em pouze bichifi

(Polypteriformes) navysSuji pocet té€lnich obratld v bfi$ni ¢asti téla bez jakéhokoliv navyseni



Vv ocasni ¢asti (Ward and Brainerd, 2007). Samotné zvétSeni velikosti/délky obratle vede

k poklesu pruznosti a ohebnosti téla kvili mensimu poctu meziobratlovych spojt. Proto také
tento zpusob prodlouzeni téla neni tolik rozsifeny (Brainerd and Patek, 1998; Long et al.,
2004).

Pocet obratlti podléha regionalni kontrole — k navySeni mtize dojit jen v ur€ité oblasti,
napiiklad pouze biisni asti téla. Cast&ji dochazi k navyseni poétu obratll v ocasni asti,
protoze neni spojeno se zasadni prestavbou télni dutiny. Proto nékteré ryby maji obrovsky
pocet ocasnich obratlt (15 az 230 a vice) a zaroven maly pocet bfisnich (Miiller et al., 2010;
Narita and Kuratani, 2005; Polly et al., 2001; Ward and Brainerd, 2007). Lze najit i opa¢ny
ptipad, sesterské rody bichirek (Erpetoichthys) a bichir (Polypterus) — pocet ocasnich obratlt
zustava mezi téméf stejny (lisi se o 1-2), zatimco pocet biiSnich obratll je u Erpetoichthys
dvojnasobny (Ward and Brainerd, 2007). Podobné zakonitosti plati i u ¢tvernozct. Zatimco u
napiiklad u scinki a slepySti dominuje prodlouzeni ocasni ¢asti, u salamandrit dochézi
k prodlouzeni naopak obvykle v bfi$ni ¢asti téla a jen u jednoho rodu nartsta pocet ocasnich
obratlti (Wake, 1996). Podobné dochazi k prodlouzeni i u ¢ervorti a hada, ktefi maji protazené

hadovité télo, dokonce jim ocas témét Gplné chybi (Gaisler a Zima, 2007; Polly et al., 2001).

Oproti tomu elongace osové kostry pomoci zmény v délce center obratli je
kontrolovana na celkové tirovni jiz béhem somitogeneze. Projevuje se tak stejné v ramci

celého osového skeletu (Ward and Mehta, 2010).



U ¢tvernozcet je patet rozdélena do morfologicky rozdilnych tseki, do oblasti kréni,
hrudni, bederni, kiizové a ocasni (Goodrich, 1931). Toto rozdéleni je spojeno s expresi Hox
genl béhem vyvoje a predpoklada se, ze tato regionalizace patefe je spojena s piechodem na
sous, coz podpotila absence tohoto rozdéleni patete u ryb (Ahlberg et al., 2005). Byl ovsem
popsan jeden zastupce paprskoploutvych, Tarrasius problematicus (Traquair, 1881), ryba
z raného karbonu, ktera téchto pét odliSnych oblasti patefe ma (obrazek 5). PIn¢ akvaticky
zijicimu Tarrasiu mohla regionalizovana patet usnadnit pohyb v mélkych vodach s vegetaci,
coz je podobné prostiedi, které obyvali prvni ¢tvernozci. Zména Vv obratlech u Tarrasia by

navic mohla byt vyvolana podobnou expresi Hox genti jako u prvnich ¢tvernozeu (Sallan,

Tetrapodomorpha Actinopterygii
(a) TEusthenopteron E £ (d) FPhanerosteon e

Ul e

7
QU X

hs
[ haemals |

no ribs

(e) TTarrasius

\ \ ha
Hoxl11 Hox12 X Hox12

no haemals

Obrazek 5 Porovnani patete u riznych obratlovci a) TEusthenopteron, prvni ryba podobna
¢tvernozciim s dosud nerozliSenou pateti; b) TIchthyostega, prvni z ¢tvernoZzcii, za¢ind mit patet
rozliSenou na pét oddilti; ¢) mys domaci, Mus musculus, Zijici obratlovec s rozliSenou patefi,

k jednotlivym oddilim jsou piifazené paralogy Hox genti; d) TPhanerosteon, rana paprskoploutva ryba
S nespojenymi obratli; ¢) fTarrasius problematicus se spojenymi obratli rozdélenymi do péti oddild; f)
déanio pruhované s vyraznym zkracenim trupu a posunutim signalizace Hox anteriorné. Zkratky: C,
cervical; ¢, centrum; ha, haemal arch; hs, haemal spine; ic, intercentrum; na, neural arch; no,
notochord exposure; ns, neural spine; pc, pleurocentrum; plv; pelvis; rb, rib; ro, rostral; sc, scapula; va,

ventral arch. (Sallan, 2012)

2012). Mozné podobnosti mezi Tarrasiem a prvnimi ¢tvernoZei pokud jde o podobnou expresi
Hox genti, nasvédCuje i podobna regionalni specifikace obratlii na Grovni genové exprese U
zraloku rodu Scyorhinus (Oulion et al., 2011). U odvozengjsich ryb doslo v pribéhu evoluce
ke zkréceni trupu a tim k posunuti signalizace Hox genti smérem k hlavé a tedy zredukovani

oddilii patete na télni a ocasni Gisek. U elongovanych ryb se toto plisobeni dale pozménilo, jak
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je znazornéno na obrazku 6, kde je vyznacena role Hox gent pfi utvareni jejich patete (Ward

and Brainerd, 2007).

A Hoxd ]2

Hoxd12 Hoxd12
maore anterior more posterior

T @

fgf8. her13.2

B
o UTITTLITTTTRRNINTNRnaniniiy >
Slow down Speed up
oscillator oscillator, Increase
ecrease fgf8 Increase fgf\, developmental time

Q o 000000000000000> G o

c cdxla. cdx4

Decrease Increase
taillbud elongation / Increase cyp26 Decrease cyp26 '\ railbud elongation
Decrease cdx Increase cdx

O O ™

Obrazek 6 Vyvojové mechanismy ovlivilujici elongaci ryb a rtizné piisobeni Hox genli A)
Zmény vedouci k zmnozeni bfi$niho regionu. B) Zachovani délky téla, zvyseni poc¢tu C)
Prodlouzeni ocasni ¢asti spolu s navySenim poctu obratli. (Ward and Mehta, 2010)

U Dania exprese Hox12a vytvaii pfechod mezi abdominalni a kaudélni oblasti patete a
koreluje s expresi Hox10, Hox11 a Hox12, podobné je tomu u jestéru a uzovek (Di-Poi et al.,
2010). U hadt se Hoxal0 exprimuje u somitd, které pozdé&ji nesou Zebra, jako u
koljuskovitych a danii (Prince et al., 1998). Je tedy mozné, ze manipulace s Hox12 by mohla

vést ke zmeéne poctu biisSnich obratlli u ryb, kdy by vice anteriorni exprese vedla k vytvoreni



mensiho poctu abdominalnich a vétsiho poctu ocasnich obratlii (obrazek 6 A) (Ward and

Mehta, 2010).

Obratle vznikaji ze somitl (segmentované struktury mesodermu vytvarejici se v rané
ontogenezi), proto by druhy s vétsim poctem obratlti mély mit i vétsi pocet somitt. Prvni
hypotéza tika, ze ¢as pro zformovani jednotlivych somitl se zkracuje, zatimco trvani
somitogeneze zustava stejné, coz by vedlo k vétsimu poctu somitu, ale byly by kratsi. Podle
druhé hypotézy posteriorni rist embrya pokracuje a vede k vytvoreni vétsiho po¢tupodobné
velkych somitii (Gomez and Pourquié, 2009; Ward and Brainerd, 2007). Podle Gomez a
Pourqui¢ 2009 na studii o uzovkach jde v tomto ptipadé o kombinaci obou hypotéz (obrazek
6).

2.3. Prodlouzeni hlavy

Elongace téla byva spojovana i s prodlouzenim hlavy. Dlouhé ryby maji tendence mit
delsi hlavu a to riznymi zpusoby, nejcastéji prodlouzenim délky spodni nebo horni Celisti
(obrazek 7) (Ward and Mehta, 2010). Jako u vSeho existuji vyjimky (bichifi - Polypteridae,
hrdlozabtikoviti - Synbranchidae, ostnohibetnikoviti - Stichaeidae, vlkousoviti .-

Anarhichadidae), které maji t€lo prodlouzené, ale lebku ne (Nelson, 2006).

A 35 B

*
*

*

Standardized Head Length

°
.’

0 10 20 30 40 50 60
Elongation Ratio

Obrazek 7 Délka hlavy v porovnani s prodlouzenim téla. (B) znazornuje postorbitalni prodlouzeni (C)

preorbitalni. (Ward a Mehta, 2010).

Pro¢ nékteré linie pouze prodlouzi ¢elisti, zatimco u jinych se zd4, Ze prochazi radikalni
pfestavbou lebky, se prozatim nevi (Ward a Mehta 2010). Tyto odli$né strategie ptizptsobeni

by mohly souviset s adaptaci Kk pfijmu potravy.
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2.3.1. Prodlouzeni Celisti

Vétsina ryb ma Celisti proporcné odpovidajici lebce, potom jsou tu ty, které maji
Celisti prodlouzené (jehly a jiné), ¢asto ale ne nutné v souvislosti s prodlouzenim téla a

specializaci v pfijmu potravy.

Podle Gavina de Beera vzniklo prodlouzeni ¢elisti coby novinka heterochronnim
posunem (De Beer et al., 1951), ktery dovoluje vytvofit zménu v morfologii téla dospélého
jedince diky riznému nacasovani stavajicich molekularnich a vyvojovych mechanismi,
namisto vytvaieni zcela novych typt morfogeneze (Raff and Raff, 2000). Timto zpiisobem
byly popsany zmény utvareni Celisti u cichlid i pénkav z Galapag (Smith, 2001), které sdileji
s rybami calmodulin a bmp4 jako kli¢ové faktory ovliviujici rist zobaku a Celisti (Parsons
and Albertson, 2009). Zatim v8ak neni jisté, zda se v ptipadé kalmodulinu jedna o jediny
ortolog (Gunter et al., 2014).

Mezi ryby s prodlouzenymi Celistmi patii fad jehlotvati (Beloniformes), ktery zahrnuje
riznorodé zastupce jako jehlice (Belonidae), polozobankovité (Hemiramphidae), 1étajici ryby
(Exocoetidae) a rohoretky (Scomberosocidae). Mezi dalsi zastupce paprskoploutvych ryb

S protazenymi Celistmi patii holob#isi (zejména rod Nemichthys) a volnoostni.

Jeden z podiadu jehlotvarych jsou medakoviti (Adrianichthyoidei), kam patii medaka,
vyvojovy modelovy organismus. Zastupci podiadu jehlic (Belonoidei) se zna¢né lisi v délkach
jejich horni a dolni elisti. Juvenile Adult

Polozobankoviti, jak nazev Needlefish N2 | —
napovida, maji protadhlou dolni a
By =
-~ e
Celisti do stejné délky. V pribéhu (& (>

vyvoje ale jehlice prochazi

pomérné kratkou horni Celist,

i

zatimco jehlice maji protahlé obé  —

\ o Obrazek 8 Zjednodusena fylogeneze jehlotvarych
takzvanou "halfbeak" fazi. Toto (Beloniformes), porovnani délky celisti u jednotlivych

vedlo k hypotéze, ze zastupcu (Lovejoy et al., 2004)

polozobankovité mohly vzniknout paedomorfézou (redukce ristu nebo poctu ontogenetickych
kroku) z jehlic (Nichols a Breder, 1928;Lovejoy et al., 2004). Tato hypotéza byla nicméné
zpochybnéna molekularni fylogenezi jehlotvarych (obrazek 8), na jejimz zakladu se usuzuje,
ze sekundarni rist horni Celisti jehlic je s nejvyssi pravdépodobnosti peramorfoza (zvyseny

rast nebo ptidani krokl v ontogenezi) nikoliv paedomorfoza (Lovejoy et al., 2004).
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Polozobankoviti, jehlice i medaka maji pii narozeni/vylihnuti podobnou morfologii
celisti (Clemen et al., 1997). Kratce poté u polozobanek a jehlic vyristaji z Celisti dva

rostralni vybézky,

¢, Dorsal Fin

nazyvané ,,bezzubé
Caudal Fin
Supraneurals

prodlouzeniny*. Ty
jsou morfologickou

: —
e
P e e

nOVinkOU meZi Hypural ('L\m;Ie.\ Bl
jehlicemi, zadna
podobna struktura

nebyla pozorovanau  Obrazek 9 Axialni kostra dania pruhovaného, Danio rerio. Rozdéleni a
stavba ploutvi u paprskoploutvych na lepidotrichia podpirana radialii, ocasni

medaky. Tyto ploutev je podpirana hypurdlnim komplexem (Mabee et al.,2002).

vybézky prodluzuji

dolni ¢elist pied horni, tyto zmény by mohly byt regulovany kalmodulinem (hlavné calm1)
(Gunter et al., 2014). Rozsituji kraniofacialni variabilitu uvnitf jehlotvarych a zvétsuji jejich
evoluéni potencial a evolvabilitu. Umoznuji osidlit nové ekologické niky v rychlej$im case,
na coZ poukazuje i to, zZe jehlotvaii maji mnohem vice zastupct nez medakoviti, kteti tyto

vystupky nemaji (Kirschner and Gerhart, 1998).
3. Ploutve a jejich modifikace

VétSina ryb ma dvé sady ploutvi,
osové (také zvané neparové nebo
medianni) ploutve, ale i parové,
homologni parovym koncetindm
obratlovcu (Mabee et al., 2002). U

Actinopterygii je jako apomorfie

uvedena jedna hibetni, jeden par

prsnich, jeden par bfiSnich, jednafitnia o, 4,01 10 Climatius reticulatus, na A) pohled z

jedna ocasni ploutev (Gaisler a Zima, lateralni a na B) z ventralni strany. Jsou vyznaceny
- . ploutve d1,d2 dorsalni, pc hrudni, pv bfi$ni, af fitni
2007). Jejich stavba je zndzornéna na ploutev, as parové piidané ploutve (Watson and Day,

ptikladu dania (obrazek 9), diive se 1916).

vyskytovaly 1 druhy, které mély vice hibetnich ploutvi, nebo dokonce vEétsi mnoZzstvi
parovych ploutvi na bfisni strané téla (jako priklad viz Climatius reticulatus na obrazku 10) a
I V soucasnosti lze Casto najit rizné odchylky. Mezi Castéjsi patii napiiklad dvé hibetni

ploutve (typicky Ostnoploutvi, Perciformes), ptipadné vice, jako u bichira. Dale pfeména
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ploutvi v ostny, at’ uz ¢aste¢na, nebo tplna (Volnoostni, Gasterosteiformes). Ploutve se ale

nemusi pouze pfeménovat, mize dojit i k jejich vymizeni, jako naptiklad absence ocasni

ploutve u mési¢nika (Mola mola).

3.1 Moduly tvorby ploutvi

Neparové ploutve se vytvotily diive nez parové, piiblizné pred 400 miliony lety

(Coates, 1994). Z toho plyne, ze mechanismy tvorby neparovych ploutvi jsou pavodni oproti

tém pouzitym u parovych ploutvi. U tvorby
parovych ploutvi dochézi k vyuziti modulu
zékladni stavby ploutvi, uspotadani paprskd.
Nesdileji ovsem mechanismy pozi¢niho
usporadani. Koncetiny suchozemskych
obratlovcu se pak mohou tvofit pravé v mistech
parovych ploutvi a jsou jim tedy homologické
(Mabee et al., 2002).

Ve vyvoji neparovych ploutvi nachazime
konzervované vzory, takzvané ¢tyfi moduly
zahrnujici jejich vyvoj a stavbu. Moduly mohou
byt definované jako sit¢ interagujicich elementi
chovajicich se jako relativné€ nezavislé vyvojové
a funkéni jednotky (Schlosser and Thieffry,
2000). Tykaji se jak genotypu, tak i fenotypu.
Naptiklad z hlediska fenotypu urcuji
morfologickou identitu, pfesné umisténi na télni
ose a jejich promény V €ase. V ramci genotypu
vytvaii kaskadu kontrolujici vyvoj koncetin
(Tabin et al., 1999). Existuje malo ptikladi toho,
jak se moduly vyviji, z konzervovanych vzori ve
vyvoji mediannich ploutvi byly identifikovany

¢tyfi moduly zapojené do rozmisténi a vzorovani

B e O
e —— e B2
&% N \»\3\
, =
< — e i //
A ot DI
Phase 1
/_\\,\
L N
O Sy \
) > Y.
e
K- —
R R
Phase 2
S

Pnase 3a

&

o ST RS . ey

Phase 3b

Obrazek 11 Tti faze vyvoje ploutvi. Faze 1)
ploutevni lem je pfitomen po celé délce. Faze
2) Budouci neparové ploutve se umist'uji

v misté ploutevniho lemu, ten zacina
degenerovat. Faze 3a) radialia, vyznaCena
modre, diferencuji v misté budoucich ploutvi.
Faze 3b) exoskeletarni paprsky, vyznacené
cerveng, se objevuji ve shodé

s endoskeletarnimi radialii (Mabee et al.,
2002).

ploutvi, zmény v téchto modulech se odehravaji pomoci disociace, duplikace, odchyleni a

koopce (Raff, 1997). Tedy zdvojenim (naptiklad hibetni ploutve) a riznymi posuny.
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Neparové ploutve jsou strukturdlnim prodlouzenim osové kostry (tfi faze jejich vyvoje
jsou znazornény na obrazku 11). Je tedy mozné, ze jako u obratld, nejdfive byly zpracovany
signaly pro lokalni specializaci genetickych siti, které kontroluji regionalizaci od anteriorni
K posteriorni osy. Hox geny plni tuto funkci u ostatnich amniot a je pravdépodobné, Ze i u ryb.
Ackoliv jsou vztahy mezi identifikovanymi moduly a mechanismy pod nimi nejasné,
predpoklada se, ze Hox mohou korelovat s nékterymi aspekty polohovani a vzorovani. Tyto
predpovédi lze ovéfit az porovnanim homologni genové exprese a funkénich disledkl u

jednotlivych taxont (Mabee et al., 2002).
3.1.1 Umisténi ploutvi

Prvni paprskoploutvi méli nejspi$ hibetni a fitni ploutve symetricky uspoiradané
V pozi¢nim modulu. Tato symetrie mtize byt dana ptivodné (Polyodon, obrazek 13a) nebo
sekundarné odvozené (nékteti uzlatkoviti, Stikoviti, galaxioviti, dra¢koviti, obrazek
12)(Nelson, 1984). Casté evoluéni zmény v jejich umisténi na téle ukazuji na vysokou miru
oddélenosti pozi¢niho (positioning) od vzorového (patterning) modulu, to znamena, Ze meni
svou vzdjemnou pozici, umisténi na téle, ale jejich vnitini uspofadani zastava identické
(Coates and Cohn, 1998). Napiiklad hibetni a fitni ploutve sdileji spojeny vzor, jsou téméf
vzdy naproti sobé. U vSech ryb exoskeletarni paprsky diferencuji ve stejném smeéru jako
endoskeletarni, u paprskoploutvych se nova hibetni ploutev vyviji duplikaci a odchylenim,

tedy ,,zkopirovanim* té pivodni a jejim posunem.

Jak bylo zminéno
vyse, rozliSujeme Ctyii
moduly, které se proménuyji
¢tyfmi mechanismy. Tyto
moduly jsou pozi¢ni umisténi

hibetni a fitni ploutve

(symetrie hibetni a fitni
ploutve podél anteriorné g4,k 12 Ctyii moduly, Serveny — poziéni umisténi hibetni a Fitni
posteriorni 0sy), vzorovy ploutve; Z’ele’ny — VZOrovy m(?durl; rnodr)'l° —vsdile’ni smé{u Slifere’nciace

exoskeletarnich a endoskeletarnich prvki; ¢erny — nova hibetni ploutev
modul (kodiferenciace (Mabee et al., 2002).

téchto ploutvi), sdileni sméru diferenciace exo- a endoskeletarnich prvki v ploutvich a nova

druha hibetni ploutev (obrazek 12) (Mabee et al., 2002).
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Obrazek 13 Souhrn riznych vzori uspofadani ploutvi u paprskoploutvych ryb. Vlevo je zakladni fylogeneze
(Lauder and Liem, 1983), ktera je rozepsana v tabulce uprostfed. Nejbazalnéjsi skupiny jsou umistény nahote,
smérem doll jsou skupiny odvozenéjsi. Prvni tfi sloupce tabulky se tykaji taxonomické identifikace (v potadi
zleva doprava vyssi taxon, niz§i, druh). Ctvrty sloupec se tyka vyvoje hrudnich a biignich ploutvi, vyviji se
zptedu dozadu (anterior posteriorn€) u vSech ryb. Paty sloupec, ocasni ploutev se vyviji obéma sméry u vSech
paprskoploutvych. Sesty sloupec se zabyva druhou hiebetni ploutvi, ktera se vyviji jako samostatny modul, miize
se vyvijet stejn€ jako ptivodni hibetni a fitni ploutev (vyznaceno v poslednim modrém sloupci). Prazdna pole
znaci chybéjici data a Seda nepfitomnost znaku. Zbarveni sloupcii odpovida zbarveni piislusnych oblasti na
rybach vpravo (z Nelsona, 1984). Hibetni a fitni ploutve jsou obé znacené modre, protoze se vyviji stejnym
zpusobem u vsech ryb s vyjimkou sardelovitych. Smér jejich vyvoje je vyznacen pomoci barevného gradientu,
nejtmavs§im mistem je misto iniciace rustu. (1. Bartsch and Gemballa, 1992; 2. Bemis and Grande, 1999; Mabee,
laboratorni pozorovani; 3. L. Grande, osobni komunikace; 4. Leiby, 1979; 5. Lebour, 1921; 6. Balart, 1995; 7.
Taki et al., 1986; 8. Mabee, laboratorni pozorovani; 9. Dunn, 1983a; 10. Ahlstrom and Counts, 1958; 11.
Kawaguchi and Moser, 1984; 12. Moser and Ahlstrom, 1970; Moser et al., 1984; 13. Gordon et al., 1984; 14.
Ahlstrom and Counts, 1955; 15. Weisel, 1967; 16. Moser, 1972; 17. Balart, 1985; 18. Mabee, 1993; 19. Lau and
Shafland, 1982; Potthoff and Tellock, 1993; 20. Potthoff, 1980; 21. Potthoff et al., 1984; 22. Fritzsche and
Johnson, 1980; Potthoff et al., 1986; 23. Potthoff et al., 1987; 24. Houde and Potthoff, 1976; 25. Matsuoka,
1982, 1985; 26. Faustino and Power, 1998, 1999; 27. Aprieto, 1974; 28. Ahlstrom and Ball, 1954; 29. Potthoff et
al., 1986; 30. Potthoff and Kelley, 1982; Potthoff et al., 1986; 31. Kramer, 1960; Potthoff et al., 1986; 32.
Potthoff et al., 1980; Potthoff et al., 1986.)



3.2 Odchylky od zakladniho rozvrzeni ploutvi

Existuji rizné piiklady

zmény v usporadani hibetni a

fitni ploutve. Hibetni ploutev

mize byt mirné posunuta
anteriorné (danio, obrazek 9), Obrazek 14 Hladinovka ¢tyfoka, Anableps anableps. Hibetni
vyrazné dopfedu (obrazek 13¢), ploutev posunuta smérem k ocasni (Nelson, 2006).

k titni ploutvi posazena vic posteriorné (hladinovka ¢tyfoka, obrazek 14). Hibetni ploutev
muize byt také prodlouzena a rozsitena smérem doptedu (obrazek 13b,e). K prodlouzeni mize
dochazet i u fitni ploutve (vréivka pruhovana, Trichopss vittatus). Dale je mozna ztrata
hibetni (hoti, nahohibeti) ¢i fitni
ploutve (gymnarchoviti) bez soucasné
ztraty ostatnich ploutvi. Stejné tak

mohou tyto ploutve splynout v jednu

s ocasni (obrazek 13b).

U paprskoploutvych takeé
vznikd nova hibetni ploutev, ktera
tvofi novy modul, jelikoz je Casto
umisténa nezavisle na ostatnich
ploutvich. Vytvafi se duplikaci
(Mabee et al., 2002). Typicky se

Obrazek 15 Zastupce fadu ostnoploutvych (Perciformes),

vyskytuje napfiklad u 7 Seledi trnohiebetovitych (Enoplosidae) (Nelson, 2006).

ostnoploutvych (Perciformes,
obrazek 15), ale i mnoha
dalsich (viz seznam na konci

v ptiloze (Nelson, 2006).

Mezi dal$i mozné

promény ploutvi patfi treba Obréazek 16 Mnikovec &ervenavy (Urophycis chuss) (Nelson,
zména v ostny, nebo v 2006).

uzpusobeni jako naptiklad u mnikovce ¢ervenavého (obrazek 16), u kterého se jeho hrudni
ploutve pfeménily do vlaskovitého Gtvaru pomoci, kterého ,,ochutnava“ prostredi pted sebou

(Pearson et al., 1980).
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3.2.1. PFreména ploutvi v parici organy

Zm¢éna ftitni ploutve V parici organy probiha obdobnymi zptisoby, ale 1i§i se u riznych
skupin. Jako modelovy se pouziva systém zivorodek, kdy nejvyraznéjsi paprsky v gonopodiu
dospélého samce tvoii 3-4-5-komplex s riznymi trny a hacky s riznou funkei, (Turner,
1941a) nejcasté&ji slouzi k pridrzeni samice. Gonopodium se vyviji ve dvou fazich, rustové a
diferencia¢ni (Grobstein, 1942). Béhem rustové faze dojde k zesileni paprsku 3 a dale k
prodlouzeni 3-4-5-komplexu, (Turner, 1941a) ostatni ploutevni paprsky maji potlaceny rast.
spousti kazda pii jiné koncentraci androgennich hormont (Hopper, 1949a). Pokud dojde ke
kastraci a tim nedostatku androgennich hormoni, bude mit vysledna ploutev tvar jako u samic
(Turner, 1941b). Pro zahajeni morfogeneze ale staci i jen mala ¢ast varlat, proto po

nekompletni kastraci mize dojit k pfeméné fitni ploutve (Hopper, 1949b).

U hladinovkovitych ma nejprve jejich fitni ploutev 11 paprski, v prubéhu vyvoje
vznika pouze u samct nulty paprsek (Turner, 1950). U gudeovitych se fitni ploutev proménila
natolik, Ze se jiZ nejmenuje gonopodium, ale andropodium. Jejich fitni ploutev je slozena z 15
paprsku, kdy prvni a posledni jsou vyrazné zkracené (Turner et al., 1962). U samcti pak
dochazi ke zkraceni prvnich péti az sedmi paprskd, ¢imz se vytvoii pro gudeovité typicky

zatez na ploutvi (Nelson, 1975).

Zajimava proména fitni ploutve se odehrava u pfibojkovitych (Embiotocidae).
Dochazi u nich k pafeni jen v 1été a k pfeméné ploutve dochazi kazdy rok znovu na jafe
(Wiebe, 1968). Béhem zimy nejsou patrné zadné modifikace. K tomuto jevu dochazi nejspise

diky korelaci s cyklickym vyvinem varlat a kviili rozdilné produkci androgennich hormond.

Této problematice se komplexné vénovala ve své bakalatské praci Lucie Kubicka

v roce 2013 (Kubicka, 2013) .
4. Redukce poctu ploutvi

U obratlovct, ¢tvernozcti, redukce ¢i ztrata koncetin nejcastéji koreluje
s prodlouzenim téla. Ve spojitosti s pozadavky prostiedi dochazi k redukci koncetin také
Vv ptipadech, kdy dani zastupci Ziji ve §térbindch, kofenovych systémech ¢i nordch, protoze
Vv ten okamzik se také pfili§ velké koncetiny stavaji spiSe piekazkou. Dale muze dojit
k redukci koncetin skrze navrat do vodniho prostiedi (Gaisler a Zima, 2007). Doslo k ni u

obojzivelniki (Cervofi, zijici ve vlhké pade), plazi (dvouplazi, hadi, slepysi, scinkové), u
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savcu napiiklad u sirén, velryb ve spojitosti s navratem do vodniho prostiedi (Gans, 1975;

Greer, 1991; Lande, 1978). Prodlouzeni Supinati plazi maji mensi koncéetiny bez ohledu na to,

jestli maji kratsi, nebo delsi ocas (Wiens et al., 2006). U ryb pak velké parové ploutve zvétsuji

odpor vody, coz u hadovitého stylu pohybu snizuje jeho efektivitu, proto dochazi k jejich

redukci a zmenseni (Standen, 2008).

Ke ztraté parovych ploutvi
dochazi v evoluci n¢kolikrat nezavisle
na sobé a to u rtiznych ryb, s riznym
tvarem téla, u elongovanych ovsem
nejcasteji. Neékterym zastupclim
skupiny Elopomorpha chybi biisni
ploutve a jako skupina vykazuji
nejvetsi rozsah v tvarech téla, patii
mezi né jak vysoce elongovani
holobfisi, tak i zastupci
S nepozménénym télnim planem
(obrazek 17). K redukci ploutvi
dochazi ¢asto 1 u zastupcu
Tetraodontiformes, u nich ale redukce
ploutvi nesouvisi s elongaci téla, ale
s jeho kompresi/zmensenim (Nelson,
2006; Belouze, 2001; Tyler, 1980;
Winterbottom, 1974). Bfis$ni ploutve
chybi ne¢kterym z Heterenchelyidae a
Ophichthidae, vyznacujici se

Q-E_:j:fi Elops saurus

T % Megalops aflanticus

u___f_\._ Albula vulpes
S _g:__Q_ P

—_ {_ER Notacanthus sexspinnis

— Diastobranchus capensis
—=—m=== Anguilla australis
[ = ‘é Anguilla rostrata
. " S _
9 Gymnothorax saxicola
@ Ophichthus gomesii

o Ime—==  (Conger oceanicus

ﬁﬁf\ Gnathophis habenatus

Obrazek 17 Zastupci skupiny Elopomorha (Belouze,
2002).

uhotovitou elongaci téla. Jedina celed’, z které vSichni zastupci kompletné ztratili parové

ploutve, jsou Muraenidae (Bohlke et al., 1989). Je to celed’ extrémné adaptovana praveé na

zivot ve Stérbinach a skalnich dutinéch na koralovych ttesech a hadovity zptisob pohybu

(Koftinek, 1999).

Mimo zmény na vysSich taxonomickych urovnich, jako je naptiklad prave celed’

murénovitych, se modifikace proutvi mohou odehravat i u niz8ich taxond. Je znamy alespon

jeden druh, ktery intraspecificky méni pfitomnost/ nepfitomnost bfisnich ploutvi — keti¢kovec

ambrizensky (Channallabes apus), sumci (Adriaens et al., 2002).
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Ztrata btiSnich ploutvi, jak se
zda, ptedchazi ztrat¢ prsnich ploutvi.
Absence biisnich ploutvi je spojena
se ztratou panevniho pletence, ztrata
prsnich ploutvi se ztratou pletence
spojena neni (Adriaens et al., 2002).
U hadt naopak nejdiive dochazi
k vymizeni pfednich koncetin a az
poté k redukci zadnich koncetin (viz
kapitola 4.2.). Hadi jsou zde zminéni
jako modelovy ptiklad jinych
prodlouzenych obratlovct.
Mechanismy jejich vyvoje se daji

tedy s rybami porovnat.

4.1. Redukce ploutvi u
elongovanych paprskoploutvych

Mnoho vysoce elongovanych
ryb ma tendence mit mensi prsni
ploutve nez neprodlouzené druhy
(obrazek 18 A, B) v souvislosti
S jejich stylem pohybu, zejména
pokud spadaji do thotovité formy
elongace téla, poté velké prsni
ploutve k manévrovani nejsou nutné,
naopak zvétsuji odpor vody. Vyjimku
tvori bichir Erpetoichthys, ktery své
velké prsni ploutve pouziva
k manévrovani ve vegetaci (Ward
and Mehta, 2010). Normalni az vétsi
prsni ploutve se naopak vyskytuji u
tuhotélné elongovanych, které se
pohybuji oscilaci ploutvi (Breder,

1926; Ward osobni pozorovani).
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Obrazek 18 Porovnani velikosti ploutvi, redukce parovych a
zvétSovani neparovych ploutvi. Délka hrudnich ploutvi byla pro
mefeni definovana jako délka okrajového paprsku a Sitka jako
maximalni rozsah paprski. Délky hibetni a fitni ploutve byly
mefeny od baze ploutve podél t€la. Kazdé méfeni bylo
provedeno pro tii zastupce a zpraimérovano. Prodlouzené ryby
mivaji mensi hrudni a del§i medidnni ploutve. A) Délka paprskii
hrudnich ploutvi B) Sitka hrudnich ploutvi C) Délka hibetni
ploutve D) Délka fitni ploutve (Ward and Mehta, 2010).
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Na obrazku 18 jsou zanesen¢ hodnoty 53 zmétenych riznych skupin ryb, o kterych
Nelson (2006) ur¢il, ze maji alespon néjaké prodlouzené zastupce. Tato studie méla za cil
zmapovat diverzitu tvart ploutvi naptic rybami. Délka hrudni a bfi$ni ploutve byla definovana
jako délka okrajového paprsku. Sitka jako maximalni rozsah paprski. Byla zjisténa negativni
korelace mezi délkou té€la a jak délkou, tak i Sifkou hrudnich ploutvi (obrazek 18A,B), ale
zadné spojeni mezi délkou a Sitkou bfisnich ploutvi. Del$i ryby maji tedy mensi hrudni
ploutve, ale vztah mezi velikosti bfi$nich ploutvi a tvarem téla je nejasny (Ward and Mehta,
2010). To je pravdépodobné dano rozmanitou funkci bfi$nich ploutvi u riznych ryb,
pohybujici se od hmatovych organti u $titnika, Kk stabilizaci téla pfi pohybu u pstruha

duhového (Barton, 2007; Standen, 2008).

Zdokumentovani vztahu mezi prodlouzenim téla a velikosti hrudnich ploutvi
napomaha pochopeni spojeni tvaru téla a velikosti parovych ploutvi z anatomického,
funkéniho 1 vyvojového hlediska. Mdlo se vi o tom jak je modifikovana svalova a kosterni
anatomie u druht s relativné mensimi, zmensenymi ploutvemi. Jedna ze zmén v hrudnim
pletenci zahrnuje kost posttemporalni, ktera piipojuje pletenec k lebce. Toto spojeni chybi u
tii riznych linii, u holobfichych (Anguilliformes), hrotocelcovitych (Mastacembelidae) a
Ptilichthys goodei z ¢eledi stimulovitych (Zoarcoidei) (Belouze, 2001).

Neparove ploutve jsou znamé jako hnaci sila pohybu u jithoamerickych nahohibetych
(Gymnotiformes, obrazek 19), ti se pohybuji pomoci undulace fitni ploutve, dochazi u nich i
k redukci ploutve ocasni (Kasapi et al., 1993). Podle studie Ward a Mehta z roku 2010 pravé
neparove ploutve
vykazuji silnou korelaci (

s elongaci téla (obrazek 3 ‘)O ~ D

16 C,D). Delsi ryby

Obrazek 19 Electrophorus z fadu nahohibetych (Gymnotiformes). Je
krasné pozorovatelné prodlouzeni téla, ztrata biiSnich ploutvi, ocasni
analni ploutve, né¢které ploutve, zmenSeni hrudnich ploutvi (Nelson, 2006).

maji delsi dorsalni a
jsou dlouhé dokonce od

hlavy az k ocasni ploutvi. Jejich expanze u prodlouzenych ryb naznacuje, Ze jsou tyto dva

mechanismy geneticky propojené (Ward and Mehta, 2010).
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4.1.1. Redukce ploutvi u ¢tverzubcet (Tetraodontiformes)

Ctverzubci maji vétsinou spise drobné, zakulacené t&lo a s touto kompresi souvisi s
uzpusobenim ploutvi, kdy jimi osciluji pfi pomalém plavani nad koralovymi utesy (Nelson,
2006). Nejdrasti¢téjsi zmeénou z nich ale prochazi mésicnik, pattici do skupiny
mési¢nikovitych (Molidae), ktera je soucasti ¢tverzubeu (Tetraodontiformes), ale nékdy byva
zafazovana i samostatné, je to také nejmohutnéjsi zastupce zijicich kostnatych ryb
(Teleostei)(Bass et al., 2005). Do skupiny mési¢nikovitych patti pét druhti fazenych do tii
rodd — Ramzania, Masturus a Mola (obrazek 20) (Santini and Tyler, 2003). Mé&si¢nici se od
ostatnich ¢tverzubci lisi v nékolika znacich, hlavné vyrazné redukovanou ocasni ploutvi,
ptitomnosti klavu (Gtvar skladajici se z ploutevnich paprskill a svaloviny odvozené z fitni a
hibetni ploutve) a vymizenim plynového méchyie. Obyvaji tropické vody Atlantského,
Tichého a Indického oceanu (Fraser — Brunner, 1951).

Doslo u nich ke zkraceni patefe, ktera nenese zebra a absenci biiSnich ploutvi
(Cleland, 1862). Bo¢ni svalovina jiz neplni svou funkci zajisténi flexe téla, lateralni svaly se

tedy vlozily pod svaly hibetni a fitni ploutve (Fraser — Brunner, 1951). Tim vznika zplos§téné

Mola mola

Mola sp. A

Mola sp. B?

Masturus
lanceolatus

MOLIDAE

Ranzania
laevis

Obrazek 20 Zjednodusena fylogeneze mési¢nikovitych (Molidae) (pfevzato ze Santini and Tyler,
2002).
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télo se siln¢jSimi neparovymi ploutvemi, které tak slouzi jako hlavni zdroj pohybu (obrazek

20)(Pope et al., 2010).

Mgsicnik svitivy (Mola mola) je navzdory vyrazné zméné pohybu vybornym plavcem
schopnym horizontalnich smérovanych pohybti, ponorti do hloubek, je dokonce schopen
aktivné uplavat az 26,8 km™ za den, ale miiZe se pohybovat i pasivnim plachténim (Cartamil
and Lowe, 2004). Mé&siénikoviti pouzivaji k pohybu hibetni a fitni ploutev synchronizované,
Vv podstat¢ jako ktidla. Je to jediné zvite, o kterém je zndmo, Ze se pohybuje timto zptisobem
(Watanabe and Sato, 2008) a vyvine za jedno machnuti ploutvemi vice rychlosti, nez na tahu
zalozeny pohyb ostatnich ¢tverzubca (Pope et al., 2010). Podobné, nikoliv stejné, se pohybuji
zastupci Celedi ostencoviti (Balistidae). Ti k pohybu pouzivaji oscilaci hibetni a fitni ploutve,

podobné jako mési¢nik, ale nedochazi u nich k redukci ocasni ploutve (Davison, 1987).
4.2. Modelovy priklad - ztrata koncetin u hadi

Mechanismy redukce koncetin byly v minulosti podrobné¢ studovany na ptikladu
riznych skupin ¢tvernozct, zejména hadd. Hadi se vyvinuli z ptibuznych mosasaurt, jestéra,
ktefi méli kompletni pfedni i zadni koncetiny a regionalizovanou patei do péti usekt (Carroll,
1988). Hadi, extrémné elongovani plazi, ale konéetiny vV prub¢hu evoluce ztratili (obrazek
22), pouze hroznysi si zachovavaji rudimentalni zadni koncetiny ve formé panevniho pletence
a zbytku stehenni kosti (obrazek 21c, d). Hroznysi maji piiblizné 300 obratlii, z toho v§echny
kromé nosice, prvniho kréniho obratle, nesou zebra az k zadnimu pletenci koncetin (obrazek
21a, b, e) To, ze nesou Zebra, je typicky prvek pro hrudni oblast patete, zaroven ale nesou

ventralni vybézek (obrazek 21b), ktery se obvykle vyskytuje v kréni oblasti.

Tento jev mize byt zplisoben tim, Ze informace urcujici takzvanou hrudni identitu,
byla rozsifena do kréni oblasti a tim ji mohla ovlivnit. Proto cely trup pfipominé prodlouzeny

hrudnik (obrazek 21a). Na obrazku neni patrny dukaz o vyvoji ptednich koncetin, zadni jsou
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d ischium

Obrazek 21 a) lateralni pohled na celou kostru hroznyse; b) ventralni pohled na bazi lebky, kréni
obratel a obratle hrudni; c) embryo hroznyse s patrnymi vybézky zadnich koncetin; d) pdnevni
pletenec (tvofeny kosti panevni - ilium, sedaci - ischium a stydkou - pubis)s napojenym zbytkem
stehenni kosti (femur); e) patet z oblasti, kde je umisténa kloaka, Sipkou je ozna¢eno umisténi zadnich
koncetin, které byly odebrany; f) sken z elektronového mikroskopu ¢tyfdenniho embrya, kde hlb
predstavuje zakladajici se zadni koncetinu a gt genitalni hrbolky, oboji se vyviji v blizkosti kloaky; g)
sken oblasti kloaky u dvaceti¢tyfdenniho embrya hroznySe znazornujici ¢rvené vyznacenou levou
zadni koncetinu na rozhrani dorsalnich a ventralnich Supin (vyznaceno c¢arou). Obrazky a, b, c, e byly
obarveny alcianskou modii a alizarinovou cerveni (Cohn and Tickle, 1999).

pouze fragmentalni. K vyvoji zadnich koncetin dochazi na irovni kloaky, za hranici Zeber

nesoucich obratli. (obrazek 21e, f) (Cohn and Tickle, 1999).
4.2.1. Exprese Hox spojena se ztratou koncetin u hroznyse

Hox geny urcuji svou expresi mimo jin€ i vyvoj patefe v pritbé¢hu embryondlniho
vyvoje. U zvifat s rozliSenou pateti se exprimuji v paraxidlnim mezodermu (mezoderm
v okoli patefe)(Burke et al., 1995), z kterého se nasledné obratle tvoii a maji vliv i na tvorbu
pirednich, zadnich koncetin a bokd (Cohn et al., 1997; Rancourt et al., 1995). Aby bylo mozné
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urcit, zda zmény exprese Hox genii

v mezodermu vedou k morfologickym
zménam, které byly pozorovany u
hroznyse, bylo zkouméno rozlozeni

proteint HOXC6, HOXCS, kter¢ jsou (a)

spojovany s vyvojem hrudnich obratlii u Loss of forelimbs  Hox

/>

ostatnich ¢tvernozct (Gaunt, 2002; Oliver
et al., 1988) a HOXBS, ktery se exprimuje
Vv prvnim krénim obratli, nosi¢i (Rancourt
etal., 1995). U ryb se tyto proteiny podili )
na uréeni pozice prsnich ploutvi, u Elongation

ostatnich obratlovci uréuji pozici

prednich koncetin (Oliver et al., 1990).

U hroznysi se oviem exprimuji od ~ (©)

prvniho obratle az ke kloace a HOXCS, Loss of hindlimbs

ktery se normaln¢ objevuje kolem

posledniho hrudniho obratle, se zde

vyskytuje na urovni zadnich koncetin.

Celé patet az ke kloace tedy vykazuje

znaky genové exprese Hox, jindy typicky @
spojené s hrudni oblasti. To vedlo pfimo Obrazek 22 Ztrata koncetin u hadt (Kardong, 2009).

v

ke ztraté€ vyvoje prednich koncetin, a to véetné faze jejich nejranéjsi indukce (Cohn and
Tickle, 1999).

Tvorba zadnich koncetin je sice zahdjena, ale signaliza¢ni drahy nutné pro jejich dalsi
vyvoj nejsou jiz aktivovany. Tim dojde pouze k vytvorfeni panevniho pletence a tyckovité
stehenni kosti. Rust koncetin u hroznyse ale mize byt experimentalné ¢asteéné obnoven
dodanim fibroblastového ristového faktoru (FGF). Ztrata schopnosti aktivovat drahy pro
pokracovani vyvoje zadnich koncetin mize vyplyvat ze zmény genové exprese, ke které doslo

na pocatku hadi evoluce (Cohn and Tickle, 1999).

Hadi tak predstavuji idealni modelovy ptiklad elongace t€la spojené se ztratou

koncetin, se kterym lze dale srovnavat. U ryb jsou podrobnosti ztraty ploutvi mén¢ znamé,
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zajimaveé je, Ze je ztraci opacné, tedy nejdiiv bfisni a az poté dochazi k redukci prsnich

ploutvi.
5. Redukce panevniho pletence u koljusky tiiostné (Gasterosteus aculeatus)

Ackoliv jsou nezbytné pro rtizné formy pohybu, parové ploutve i koncetiny byly
opakovang ztraceny nejen u ryb, pravdépodobné selekci pro ziskani vice hydrodynamického
tvaru téla (viz kapitola 4)(Shapiro et al., 2006). Koljuska tfiostna (Gasterosteus aculeatus)
slouzi jako modelovy organismus pro studium genovych evolu¢nich regula¢nich zmén,
sledovani zmén v kosternim vyvoji a vyvoji bfi$nich ploutvi (Ostlund-Nilsson et al., 2006).
Vétsina koljusek zijicich v moftich totiz panevni pletenec redukovany nema, zatimco
sladkovodni koljusky ano, a to bud’ jen ¢aste¢né, nebo jim uplné chybi (Bell, 1987). Moznymi
divody pro vymizeni pdnevniho pletence mlize byt nedostatek zdroje vapniku, absence jejich

predatorti, nebo ziskavani potravy lovem larev vodniho hmyzu (mohou se k nému

nepozorovang priblizit) (Giles, 1983; Reimchen, 1980; Reist, 1980).

Pomoci genového mapovani byla objevena oblast na chromozomu, ktera je odpovédna
za varianty velikosti panevniho pletence u koljusek s alespon ¢aste¢nou redukei pletence
(Coyle et al., 2007; Cresko et al., 2004; Shapiro et al., 2004). Tato oblast obsahuje Pitx1
(Pituitary homeobox transcription factor 1, transkrip¢ni faktor hypofyzy), tedy gen
exprimovany v zadnich koncetinach riznych obratlovctl, nezbytny pro normalni vyvoj téchto
koncetin (Shapiro et al., 2004). Gen Pitx1 u moiskych koljusek nejevi zmény v kodovani
proteintl, naproti tomu u sladkovodnich je jeho exprese témét ztracena (Cole et al., 2003;
Shapiro et al., 2004). Po porovnani mysi bez tohoto genu (je pro né letalni) a koljusky bez
panevniho pletence, byla navrzena regulacni CIS mutace na lokusu Pitx1 jako pivodce ztraty
panevnich struktur u koljusek (Shapiro et al., 2004).

Pro zGizeni velikosti oblasti kontrolujici polymorfismus panevniho pletence u koljusek
bylo pouzito k¥izeni dvou rtiznych populaci koljusek (Colosimo et al., 2005) a bylo
pozorovano, zda jsou markery v oblasti Pitx1 spojené s pfitomnosti, ¢i absenci panevniho
pletence (Cresko et al., 2004; Shapiro et al., 2004). Vysledkem rekombinace téchto skupin
bylo odhaleni mikrosatelitniho markeru umisténého v mezigenové oblasti pfiblizné 30kb pied
Pitx1. Tento marker se pak v rozdilné frekvenci vyskytuje u koljusek s riznym fenotypem
panevniho pletence a naopak markery u oblasti Pitxlvykazovaly jen malou diferenciaci. To
znamena, ze vyvoj panevniho pletence u koljusek kontroluje pravé tato mala oblast nad Pitx1,

oznacovana jako Pel. Pel obsahuje mnoho riznych vazebnych mist pro transkripéni faktory,
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které by mohly pfispivat k omezené expresi ve vyvijejicim se panevnim pletenci (Chan et al.,

2010)

V genomu populace koljusek z jezera Paxton, které byly pouzity v kiizeni (viz vyse)
byly v oblasti Pel identifikovany delece. U Aljasskych koljusek byly nasledné pozorovany tii
ruzné delece, z nich kazda ¢asteéné nebo tplné odstrani sekvence z Pel oblasti. Postupné bylo
identifikovano devét riznych haplotypt S riznou Cetnosti deleci, u vSech typt se projevily
redukce v oblasti panevniho pletence a vS§echny omezuji, nebo odstranuji tisek Pel (Chan et
al., 2010). Opakujici se delece mohou vysvétlit, pro¢ k absenci panevniho pletence dochaziiu
izolovanych populaci koljusek. Aby bylo mozné otestovat, zda alely vedouci k redukci
pletence podléhaji pozitivni selekei, byly pozorovany molekularni znaky s ni spojené, jako

naptiklad snizeni heterozygozity a vyssi zastoupeni odvozenych alel (Nielsen, 2005).

Pravé odvozené alely se hodné vyskytuji v oblasti Pel (Fay and Wu, 2000). Stejné tak
V populacich s redukovanym panevnim pletencem bylo ¢astéji pozorovano snizeni
heterozygozity v porovnani s oploutvenymi populacemi koljusek. Redukce panevniho
pletence nemtiZe byt spojena s efektem hrdla lahve béhem kolonizace sladkovodnich vod,
protoze hezerozygotni redukce v Pel oblasti je specificka pravé pro ryby s absenci pletence,
ale neni specificka pro sladkovodni koljusky s kompletnim pletencem. U oblasti Pitx1 nebyl
pozorovan rozdil v heterozygozité. Minimalni heterozygozita v tiseku Pel je tak dukazem

pozitivni selekce u koljusek s redukovanym panevnim pletencem (Chan et al., 2010).

vvvvvv

evoluce podobného fenotypu v podobném prostiedi. Molekularni studie se naopak zaméfily
na tento tkanové specificky enhancer, oblast Pel, ktery kontroluje vyvoj panevniho pletence u
koljusek, ale diky jeho umisténi na flexibilni ¢asti genomu, snadno podléhd strukturalnim
mutacim, zejména pak delecim. Ty néasledn¢€ vedou k omezeni ¢i odstranéni jeho ucinku a tim

k redukci az absenci panevniho pletence (Chan et al., 2010).
6. Platysi — poruSeni pravolevé symetrie

Platysi tvofi skupinu extrémné zplostélych, bentickych predatord. Jsou rozsifeni
celosvétove, ale ziji zejména v Selfovych nebo stfedné hlubokych motskych vodach. Nekteti
zastupci ale ziji i v brakickych a sladkych vodach (Ahlstorm et al., 1984). Jsou znami svou
pievracenou symetrii téla, ktera je spojena i s pfesunem druhého oka na jednu, pozdéji svrchni

stranu téla. Pfitom v larvalnim stadiu jsou obé o¢i umisténé symetricky a k migraci dochazi az

26



V pozd¢ji béhem metamorfozy. Migruje bud’ pravé oko (ob¢€ oc€i jsou na sinistralni, levé strané
hlavy dospélé ryby) nebo levé (obé oci jsou nasledné na dextralni, na pravé stran¢), u
nékterych skupin dochazi k ndhodnému stiidani v tom, které oko se presouva (Hubbs and

Hubbs, 1945). Tato zména t€lniho planu je zasadni, unikatni a mezi obratlovci nema obdoby.

vvvvvv

vvvvv

Obe¢ oc¢i zUstavaji umisténé na svrchni strané téla. Ne vsichni zastupci rejnokt jsou ale zcela
zplostéli — pilohibetoviti (Rhinobatidae) maji zplost€lou jen piedni ¢ast téla (Gaisler a Zima,
2007).

U vétsiny skupin platyst
migruje i nosni organ na pozici
blizko stfedové linie. Kostra i

dentice je asymetrickd. Spodni stran

téla je mélo pigmentovana, ¢asto na
ni dochdzi k absenci postranni ¢ary.

Prsni 1 bfisni ploutve byvaji na

spodni strané redukovany,
Zmenseny a s méné paprsky a Obrazek 23 Zastupce platysovitych (Pleuronectidae)
vychylené od osy stranou (Nelson, 2006).

V porovnani s ploutvemi na svrchni strané téla. Naopak hibetni a fitni ploutve jsou
prodlouzené, hibetni dosahuje u v§ech platyst az k o¢im (vyjimku tvoti Psettodes). Ocasni
ploutev je zkracena a zakulacena, nékdy jen s nékolika sekundarnimi paprsky (obrazek 23).

(Ahlstorm et al., 1984).
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6.1. Metamorfoza

K metamorfoze, ¢ili proméné z larvalniho

do juvenilniho a dospé€lého stadia, dochazi

v riznych velikostech larev, od 5 do 120 mm
(Amaoka, 1971). Vétsina platysu ji prochazi ale
ve velikosti 10-25 mm. Dochazi pii ni k migraci
jednoho oka skrz nebo kolem hlavy a to bud’ na
pravou, nebo levou stranu hlavy.

Zachytit ptfimo proménujiciho se jedince
Vv planktonu lze jen vzacné a to z nékolika
diivodli. Celkové je to totiZ pozvolny proces a
casto béhem n¢j méni svlij habitat, navic se
zveétSujici se velikosti se snadnéji mohou stat
kofisti, a proto plankton opousti. Celkovou
proménu lze pozorovat u zastupce platysovitych
(Pleuronectidae), Rhombosolea tapirina
na obrazku 24 a 25 (Crawford, 1986; Schreiber,
2006).

Existujici zdznamy, ale ukazuji na
rozdilné zpusoby, kterymi k migraci oka
dochazi. U skupin, u kterych se hibetni ploutev
zaklada na posteriorni strané oka ¢i jeSte vice
vzadu se pozdé&ji mezi ofima vytvoii deprese

(prohluben), oko nasledné migruje ptes hibetni

sttedovou ¢aru smérem k mistu zaloZeni ploutve.

Obrazek 24 PietoCeni osové symetrie u
zastupne platysovitych (Pleuronectidae),
Rhombosolea tapirina (Schreiber, 2006).

Hibetni ploutev se pak roztdhne podél téla do pozice, kterou zaujima u dospélého jedince.

Tento zpusob migrace se uplatiiuje u kambalavcovitych (Psettodidae), platusicovitych

(Cithradidae), pakambalovitych (Scophthalmidae), platysovitych (Pleuronectidae) a vétsiny

platysovcovitych (Paralichthyidae) (Ahlstorm et al., 1984).

Druhy zptisob migrace se vyskytuje u skupin, u kterych je hibetni ploutev ptipojena

k lebce a oko migruje prostorem mezi lebkou a takzvanym masitym hrbolkem a bazi hibetni

ploutve. Hibetni ploutev po dokonceni migrace oka ptirtsta k lebce (Minami, 1981). Tento

28



proces byl v padesatych letech celkové pozorovan u Cynoglossus macrostomus. Tésné pied
zahdjenim migrace se vytvoii masovy hrbolek hakovitého tvaru anteriorné od hlavy, nésledné
pravé oko migruje mezi lebkou a hrbolkem. Poté hrbolek a hibetni ploutev splynou s lebkou.

Cely proces metamorfozy trva 5 hodin a odehrava se v noci (Seshappa and Bhimachar, 1955).

Obrazek 25 Vyvojova stadia Rhombosoela tapirina (Crawford, 1986).

Béhem promény v juvenilniho jedince dochazi v téle platyst i k dal§im zménam.
Zmizi larvalni trny, dojde k pfeskupeni vnitinich organt a ztraté plynového méchyie.
V prsnich ploutvich se vyvinou paprsky, kromé nékterych skupin, kde dochazi k redukci
téchto paprski a rodu Mancopsetta, kterému tyto ploutve tplné chybi. Dochazi zarovein ke
ztraté larvalni pigmentace a jejimu nahrazeni juvenilnimi vzory, osifikaci patefe a kostry

celkové a vytvoteni Supin (Ahlstorm et al., 1984).

U platysti byla pozorovana citlivost na thyroidni hormony. Podavani trijodthyroninu
(T3) larvam pted metamorfézou vedlo k soumérné osifikaci lebe¢nich kosti, ¢imz byla
prerusena migrace oka, jelikoZ kosti jiz nebyly pruzné a neumoznily priichod oka na druhou
stranu téla (Okada et al., 2003; Schreiber, 2006). Byly zaznamenany ptipady bilateralné
symetrickych platyst, podobn¢ jako symetrické varianty halibuta (Verasper variegatus), kde
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byli juvenilni jedinci ovlivnéni thyroxinem (Tagawa and Aritaki, 2005). Pfeto¢eni télni
symetrie je tak pravdépodobné disledkem asymetrického utvoreni zadniho mozku a vnitiniho
ucha v reakci na thyroidni hormony. Z genového thlu pohledu se proces pietoceni symetrie
odehrava pomoci drahy nodal-lefty-pitx2 (NLP), kde pitx2 slouzi jako hlavni determinant této
drahy a je re-exprimovan tésné pred metamorfoézou v levé habenule. Habenula (nebo také
uzdicka) je utvar v zadnim mozku v blizkosti stfedni ¢ary. Po zah4jeni levostranné exprese
pitx2 dojde k zahajeni migrace oka a zmén¢ pozice habenuly. Ta zméni svou pozici na spodni
stran¢ zadniho mozku smérem vpravo u sinistralnich a smérem vlevo u dextralnich platysu.
Prava habenula nasledné zvétsi svou velikost u obou typu. Ztratou re-exprese genu pitx2

dochazi k nahodnosti pietaceni tél platysa (Suzuki et al., 2009)
1. Zavér

Zmény v t€lnim planu Casto souvisi s adaptaci na prostiedi, jeho vyuzitim, k pohybu,
nebo lovu potravy (Ward and Mehta, 2010). Pravé diky ohromné rozmanitosti prostiedi, ve
kterém ryby ziji, maji tolik rozmanitych tvart téla. Tato prace je zamétena na odchylky dé&jici
se s t€lnim planem paprskoploutvych ryb. Jednim z cilli bylo je nasledn€ identifikovat a
srovnat mechanismy, kterymi k t¢émto zméndm dochézi. U ¢tvernoZci bylo mnoho zmén
detailné popsano, naptiklad ztrata koncetin u hadl — jeji vyvojové mechanismy a genové
pozadi je dikladné popsané, zatimco u nékterych modifikaci t€lniho planu ryb je
mechanismu, kterymi k nim dochézi, popsano relativné malo. Jednim z dtivodt naptiklad u
elongace téla je malo vhodnych modelovych organisml, naptiklad thot neni vhodny, protoze
se jeho larvy vyviji v Sargasovém mofi a ziskani dat by bylo problematické. Naopak o ztraté
panevniho pletence koljusek se vi témeft vSe, ale neni jisté, zda mechanismus, kterym ke ztraté
dochazi, je obecné platny 1 pro ostatni paprskoploutvé s absentujicimi bfiSnimi ploutvemi a

bylo by zajimavé ziskat data pro toto porovnani.
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Priloha
Celkovy soubor skupin s elongovanym télem
Prodlouzeni bfisni ¢asti:

Polypteriformes , Acipenseriformes,Lepidosteiformes, Amiidae, z Gonorhynchiformes pouze u Gonorhynchidae
a u Phtractolaemidae, z Osmeriformes pouze Osmeridae — Salangini; Esociformes — Esocidae; Stomiidae —
Stomiinae; Aulipiformes —Alepisauridae, Paralepididae; Lampriformes. Lophotidae, Radiicephalidae,
Regalicidae; Beloniformes - Hemiranphidae, Belonidae, Scomberesocidae; Stephanoberyciformes —
Cetommimidae, Mirapinnidae, Megalomycteridae; Gastrosteiformes — Hypoptychidae,Gasterosteidae,
Syngnathidae, Aulostomidae, Fistulariidae, Centriscidae; Synbranchiformes, Perciformes — Alabes,

Sphyraenidae, Gempylidae, Trichiuridae, Tetraodontiformes.
ProdlouZeni ocasni ¢asti:

Osteoglossiformes, Albuliformes — Halosauridae, Notacanthidae; Anguilliformes, Saccopharyngiformes,
Siluriformes, Gymnotiformes, Ateleopodimorfes — Ateleopodidae; Gadiformes - kromé Moridae ktera ocasni
cast prodlouzenou nema a subfamilyGadinae; Ophidiiformes, Batrachoidiformes, Gastrosteiformes —
Indostomidae; Scopaneiformes —Hoplichtyidae, Cottidae, Comephoridae, Abyssocottidae, Agonidae, Liparidae;
Perciformes (tendence u vSech, u uvedenych vyrazna) — subfamilyCongrogadinae, familyNotograptidae,
Opisthognathidae, Cepolidae, Zoarcidae, Stichaeidae, Scytalinidae, Creedidae, Leptoscopidae, Trachinidae,
Tripterygiidae, Dactyloscopidae, Clinidae, Isosteidae, Callionymidae, Microdesmidae, Kurtidae, Acanthuridae

(nekdy uvadeéno jako Acanthuriformes), Stromateidae, Osphronemidae, Channidae; Pleuronectiformes.
Dv¢ hibetni ploutve:

Atheriniformes, Aulopiformes,Batrachoidiformes, Beryciformes, Gadiformes, Gasterosteiformes,
Characiformes, Lophiiformes, Mugiliformes, Myctophiformes, Perciformes, (Salmoniformes), Scopaeniformes,

Siluriformes, Zeiformes
Ostny:

Albuliformes, Atheriniformes, Beryciformes, Gadiformes, Gasterosteiformes, Lophiiformes, Perciformes,

Scopaeniformes, Synbranchiformes, Zeiformes
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