Zuzana Musilova K vyuce

Skryta rozmanitost pod vodni
hladinou: evoluce druhové
nejbohatsi skupiny obratlovci

Paprskoploutvé ryby (Actinopterygii) predstavuji nejpocetnéjsi skupinu obrat-
lovcu a v soucasné dobé jich zname pres 32 500 druht. To je priblizné stejny
pocet jako vsech ostatnich obratlovci dohromady, a kazdym rokem je dalsich
300-400 novych druhi ryb popsano. Ackoli predci této skupiny se datuji jiz
na pocatek devonu (priblizné pred 416 miliony let), k jejich nejvétsimu evolu¢ni-
mu rozmachu doslo az béhem kiidy (145-66 miloni let) a téetihor (66-2,5 milio-
nu let), kdy probéhla mohutna diverzifikace v nékolika hlavnich liniich (Osta-
riophysi, Percomorpha). Vodni prostiedi, ve kterém ryby ziji, také zpiisobilo, Ze
se u mnoha skupin ryb vyvinul nezavisle podobny télni plan (koneckonct i del-
fini nebo ichtyosaufi se trochu podobaji rybam). Pravé vzhledem k obrovské
evolucni diverzité ryb a ¢astému konvergentnimu vyvoji v morfologii byla jejich
taxonomie vZdy komplikovana a doposud nejsou vztahy mnoha linii uspokoji-
vé vyleSeny. Zatimco pozice nejstarsich linii paprskoploutvych ryb, jako jsou
bichiri, jeseteri, kostlini a kaprouni, se zda byt celkem piesvédciva, naopak ve
skupiné kostnatych paprskoploutvych ryb (Teleostei), a zejména v linii Percomor-
pha, nas velké zmény jesté cekaji a k lepSimu pochopeni si budeme nejspis muset
pockat na precteni kompletnich genomu dostatecného poctu druhi.

hlavu nelamou: slovo fish oznacuje viech-
ny obratlovce s vyjimkou ¢tvernozct, ¢ili
zahrnuje i mihule a paryby, a tak pojme-
novavé parafyletickou skupinu (tj. skupi-
nu nezahrnujici véechny potomky spolec¢-

V evolu¢nim slova smyslu jsme i my lidé
svym zpusobem ryby, jelikoz bahnik ¢i
ba kaprovi (pfipadné nemusime ¥ikat bah-
nikiim a latimériim ryby). Angli¢ané si tim
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ného predka) obratlovcid bez obojzivelni-
ki, plazi (véetns ptaki) a savcii. Cesky
nézev ryba oproti tomu obvykle mihule
ani paryby (spravné) nezahrnuje; nékdy se
proto pouziva souhrnny nézev ryboviti
obratlovci. V tomto ¢lanku se nebudeme
bliZe zabyvat fylogenetickou pozici kruho-
astych (mihuli a sliznatek), ani paryb.
O fylogenetické pozici paryb snad nikdy
nepanovaly pochyby, zatimco sesterska
pribuzenska pozice mihuli a sliznatek (a tim
samotnd existence kruhoustych) byla dlou-
ho zpochybiiovana — dostatecné ji podpo-
fila aZ nedavno zjisténa molekularni data
(Heimberg a kol. 2010, Shimeld a Donoghue
2012, viz také recenze Petra Rdba na knihu
o mihulich v Zivé 2016, 3: LXXVII).

Taxonomie rybovitych obratlovcit byva-
la v minulosti zaloZena na rtiznych sadach
morfologickych znakt. V 19. stol. byly
ryby ¢lenény podle typu Supin do ganoid-
niho, cykloidniho a ktenoidniho taxonu.
Zejména ganoidni skupina zahrnovala pest-
rou smés od jesetert, pfes bahniky (jejich
Supiny se oznacuji jako kosmoidni), né-
které sumce a fosilni linie paryb, dokon-
ce i nékolik fosilnich bezc&elistnatcii. Do-
dnes tyto terminy pouZivime pro rizné
typy Supin (ganoidni, cykloidni, ktenoid-
ni), ale soucasna taxonomie ryb uz s nimi
nepocitd, jelikoz ganoidni Supiny jsou
zjevné ancestralnim (ptvodnim) znakem
vice linii. Pozdéji byly ryby roz¢lenény na
zakladé osteologickych (kosternich) znakt
do skupiny chrupavéitych (Chondrostei —
chrupavcité kost), mnohokostnatych (Ho-
lostei — celda kost) a kostnatych ryb (Teleos-
tei — koncové ¢i dplné kost). Tento systém
se viceméné udrzel dodnes, i kdyz pozice
fady linif uvnitf uvedenych skupin i mezi
nimi se zménila. Dnes se pro rekonstruk-
ci evolu¢nich vztaht (fylogenezi) vyuzi-
va jak vétsiho poctu riznych morfologic-
kych znakt (pokud mozno stejnych pro co
nejvétsi pocet taxont v podobé fylogene-
tické matice), tak i ndstupu modernich
molekuldrnégenetickych metod, umoziiu-
jicich vyuzit informace z genomu druhd,
které piezily do soucasnosti. Idealni je
kombinace morfologickych a molekular-
nich znakd, pfipadné s dopliiujicimi pa-
leontologickymi zdznamy pro datovani
evolu¢nich udalosti. Moderni taxonomie
se pak snazi reflektovat pokud moZno pfi-
rozeny systém vychdazejici pravé ze zna-
losti fylogeneze.

1 Evoluce obratlovcii s dirazem

na bazalni paprskoploutvé ryby.

Pro detailnéjsi fylogenezi kostnatych
paprskoploutvych ryb (Teleostei)

viz obr. 3 v ¢lanku kuléru na str. XCV.
Skupiny Protacanthopterygii

a Paracanthopterygii obsahovaly ptivodné
jiné Fady, nyni bylo jejich sloZeni
pfehodnoceno. * Znadi linie $titnatcd,
pancifnatcti a trnoploutvych pfedstavujici
sbérné (parafyletické nebo polyfyletické)
skupiny fosilnich druhi. Fylogeneticka
pozice nékterych trnoploutvych neni
dosud uspokojivé vyfesena,

¢ast z nich byva fazena blize k parybam,
zatimco jina ¢éast blize ke kostnatym
(Osteichthyes). Cisla odpovidaji po&tim
znamych recentnich druht.

Snimky: Z. Musilova, M. Minatik

a M. Petrtyl. Orig. Z. Musilova
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Cheilepis — devon

Elonichthys — karbon

Procemala — karbon

Moyothomasia — devon

Dorypterus — perm

Saurichthys — perm

Ebenaqua — perm

Stegotrachetus — devon

Pribuzenské vztahy nejstarsich linii
paprskoploutvych ryb

AZ donedévna byla hlavni neznamou rybi
fylogeneze pozice ,starobylych“ skupin,
tj. bichird (f4d Polypteriformes), jesetert
(Acipenseriformes), kostlinti (Lepisostei-
formes) a kaprounti (Amiiformes). Termin
,,starobyla linie” je samoziejmé zavadéji-
ci, protoZe se alespon néktefi zdstupci
vSech jmenovanych skupin dozili dnes$ni
doby. Viceméné ale odrazi fakt, Ze si jejich
prislusnici uréitym zptisobem zachovali
obdobny t&lni plan jako jejich davni pied-
chidci — na rozdil tfeba od pozdéjsich
,modernich“ skupin. Vztahy mezi hlavni-
mi liniemi dobfe podloZené soucasnym
poznanim jsou zndzornény na obr. 1.

Bichiti pfedstavovali dlouho velkou ne-
zndmou a nebylo ani jisté, zda vtibec jde
o paprskoploutvé ryby. Diive byvali Faze-
ni k bahnikim (Ziva 2013, 6: 257-260),
zejména kvili nékolika sdilenym znakim
(napf. masité ndsadce prsnich ploutvi,
plicni vaky nebo plné soumérna ocasni
ploutev), nicméné dnes se zd4 pravdépo-
dobnéjsi, Ze toto jsou spise ancestralni
znaky starobylych forem obratlovci bez
valné informace pro rekonstrukeci fyloge-
neze. Alternativné byvali bichifi také za-
hrnovani bud' do skupiny Chondrostei (s je-
setery), nebo mezi Holostei (s kostliny). Az
nedavno se dostate¢né prokéazalo, Ze tvo-
¥{ bazalni linii sesterskou viem ostatnim
paprskoploutvym. Tyto vysledky jsou pod-
porfeny jak molekularnimi studiemi (Kiku-
gawa a kol. 2004, Venatesh a kol. 2001;
ovSem zatim nikoli na trovni celého ge-
nomu), tak morfologickymi, zahrnujicimi
i dostate¢ny pocet fosilii (shrnuto v publi-
kaci Sallan 2014).

Vztah zbylych tif ,,starobylych® linif,
tedy jesetert (v&etné veslonost), kostlini
a kaprouni k moderni skupiné Teleostei
méme jiz rovnéz uspokojivé vyfesen. Né-
kteff autofi ranych molekularné evolucnich
praci sice pfisli s hypotézou o monofylii
téchto tif skupin ryb, nazyvali je Ancient
Fish Clade, tedy zahrnujici viechny ,,sta-
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robylé“ ryby kromé bichiri. Slo ale pou-
ze o artefakt nedostate¢ného poctu studo-
vanych genti a nedostatki vlastni analyzy
(problém tzv. ptitahovani dlouhych vétvi),
jenZ navic nema téméf zadnou morfolo-
gickou podporu. Ve viech nasledujicich
molekuldrnich studiich se pak jesetefi
(Chondrostei) objevuji jako samostatn4 li-
nie sesterskéa ke zbytku ryb (samoziejmé
bez bichirid) — tedy ke kostlintim, kaprou-
ntm a modernim Teleostei (napf. Faircloth
a kol. 2013).

O vztahu bazalnich linif kostlint a kap-
rount se zbytkem modernich ryb oznaco-
vanym Teleostei se vedly v historii asi nej-
vétsi debaty, nazyvané téz , kontroverze
Halecostomi versus Holostei“. UvaZzova-
ly se v zdsadé dvé varianty, a to bud ses-
terskd pozice kaprount a Teleostei (to by
byla skupina Halecostomi), nebo kaprou-
nt a kostlind (skupina Holostei). PouZitim
molekuldrnich praci dnes vime, Ze pravdé-
studie ultrakonzervativnich elementt v ge-
nomech (Faircloth a kol. 2013), tak i nedav-
no publikovand (Braasch a kol. 2016) analy-
za kompletniho genomu kostlina skvrnitého
(Lepisosteus oculatus) a transkriptomu kap-
rouna obecného (Amia calva). Odpovida
tomu i analyza morfologickych znakd, pte-
devsim po zahrnuti dostate¢ného poctu
fosilnich druht kostlint (Grande 2010).

Za zminku stoji rovnéz fakt, Ze viechny
starobylé linie paprskoploutvych ryb se
dnes vyskytuji pfevazné ve sladkovodnim
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prostiedi (bichifi, kostlini i jediny do sou-
Casnosti pfezivsi druh kaprouna), pfipad-
né tdhnou z ptibfeznich moii do fek (né-
ktefi jesetefi), pfestoze jejich predci zili
hojné v moftich.

Usvit paprskoplouvych ryb:

datovani a chybéjici fosilni zdznam?

K oddéleni linie paprskoploutvych a na-
sadcoploutvych ,,ryb“ (véetné ¢tvernozed,
dvojdysnych a lalokoploutvych) doslo
nejpozdéji na pocatku devonu, asi pfed
420 miliony let, coz je doloZeno fosilnim
zdznamem i molekuldrnimi studiemi (da-
tovéano jako pfed 500-423 miliony let; viz
obr. 3). Od té doby se vyviji kazda linie
nezavisle, hodné linif a forem vyhynulo.
Mnohé z pivodnich linii pochopitelné
nelze pfifadit k zddné dne$ni skupiné, pa-
tf k tzv. kmenové linii a z jejich zastupci
se nikdo soucasnosti nedozil. Omezené
znaky, které mtuzeme z fosilif ziskat, ndm
pak p¥ibuzenské vztahy mnohdy nedoka-
zi objasnit, tfeba i proto, Ze tyto linie jesté
nenesou viechny synapomorfie (znak svym
evolu¢nim vznikem unikatni pro danou
skupinu) korunové skupiny (zahrnuje spo-
le¢ného predka a z néj odvozené sesterské
linie, obvykle Zijici i v sou¢asnosti). Rych-
1y rozvoj paprskoploutvych ryb v devonu
zpusobil narist diverzity ichtyofauny a vét-
$ina devonskych druht patfila pravé do
kmenové linie Teleostei. Mnohem méné se
kupodivu vi o nastupujicich rybich liniich
z karbonu (pfed 354 miliony let) a permu
(pfed 298-252 miliony let), a to i pfesto,
ze byly morfologicky diverzifikovanéjsi
nez pomérné uniformni ryby devonské
(obr. 2). Z historickych dtvodi totiz pa-
leontologové opomijeli fosilie ryb z karbo-
nu a permu, zatimco devonskym tradi¢né
vénovali dostate¢ny prostor. Teprve v po-
sledni dobé se ukazuje, ze prvohorni pa-
prskoploutvé ryby (fazené do sbérné, tedy
nemonofyletické skupiny Paleoniscoidei)
byly obecné mnohem diverzifikovangjsi
jak ve tvaru tstniho aparatu, tak ve tvaru
téla. Néktefi autofi dokonce uvadéji hypo-
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2 Morfologicka diverzita prvohornich
paprskoploutvych ryb: devonské druhy
jesté ukazuji pomérné uniformni tvar
téla, zatimco druhy z karbonu a permu
jsou jiz morfologicky velmi rozrtiznéné.
Rekonstrukce podoby fosilnich ryb,
velikostni poméry neodpovidaji skutec-
nosti. Orig. M. Chumchalov4,

upraveno podle raznych zdroji

3 Biodiverzita linif obratlovct

v riiznych geologickych obdobich ukazuje
pozvolny nastup paprskoploutvych ryb
béhem prvohor a druhohor a jejich
dominanci od tfetihor. Podle riznych
zdrojl, upraveno

4 a5 Prekvapivi pfibuzni nové fazeni
do fadu ostnoploutvych (Perciformes) —
vranka obecna (Cottus gobio, obr. 4)

a koljuska tfiostna (Gasterosteus
aculeatus, 5, foto L. Hlasek)

tézu, ze vysoka morfologicka a ekologicka
variabilita prvohornich ryb mohla o néco
,pozdrzet” nastup linii dnesnich paprsko-
ploutvych, jelikoz k uvolnéni rozmanitych
ekologickych nik doslo pravé az po vyhynu-
ti linif prvohornich paprskoploutvych ryb.

Béhem devonu tvofily paprskoploutvé
ryby mensinu vSech rybovitych obratlov-
ct (nejvyse 20 %), béhem karbonu to jiz
bylo kolem 50 % (coz je oviem ovlivnéno
i vymienim pancifnatct — Placodermi
a Césti ndsadcoploutvych na konci devonu).
Na konci permu a b&hem triasu (251-200
miliont let), tedy po vyhynuti mnoha bez-
Celistnatct, ¢éasti paryb a ndsadcoplout-
vych, paprskoploutvi jiZ jasné dominovali.
K jejich dalsimu prudkému rozvoji doslo
béhem druhohor, pfedevsim béhem pozd-
nf jury (ca 160—145 miliond let) a k¥idy
(145-66 miliont let), kdy se objevily prv-
ni durofagni ryby, tj. morfologicky p¥i-
zpusobené zivit se tehdy hojnymi bez-
obratlymi s tvrdymi schrdnkami. Z této
doby jsou také dolozeny prvni fosilie vét-
§iny skupin modernich ryb (Teleostei),
které zndme z dnesni fauny. Prvni fosilie
bichirt i kostlint dne$niho typu pochéze-
ji z k¥idy, nicméné kostlini z vyhynulych
linif se nachézeji ve fosilnim zdznamu uz
od triasu a jesetefi pak od jury. Zatimco
fosilni zdznam vétsiny linif za¢ind az v dru-
hohoréach, datovani molekularnimi hodi-
nami pfevazné predpoklada jejich ptivod
jiz v prvohorach. Konkrétné k oddéleni
linie bichirt od zbytku paprskoploutvych
ryb doslo pfed 298 (perm) az 436 (silur)
miliony let, oddéleni Chondrostei od zbyt-
ku ryb pted 270 (perm) az 398 (devon) mi-
liony let, a kone¢né oddéleni Holostei od
Teleostei pfed 230 (trias) az 390 (devon)
miliony let. Prvni diverzifikace uvnitt sku-
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piny Teleostei poté probéhla pred vice nez
334-200 miliony let, nejstar$i zndma fo-
silie patfici do Teleostei (Elopsomolos) je
znédma az z jury (pfed méné nez 200 mi-
liony let). Uvedena rozmezi jsou primeéry
z dostupnych studii (shrnuto v préaci Sal-
lan 2014). Jak tedy vidime, mezi samotnym
vznikem linie a fosilnimi nalezy byva me-
zera a linie dominujici druhohorni ichtyo-
fauné vznikly pravdépodobné jiz v prvo-
horach.

Néastup a dominance druhové
nejbohatsi skupiny ryb: Teleostei

Pokud by si mél ¢lovék zapamatovat pou-
ze jedno latinské jméno, pattilo by urcité
skupiné modernich paprskoploutvych ryb
nazyvané Teleostei (Cesky byva preklada-
no jako kostnaté ryby) — nejdominantnéj-
81 slozky ichtyofauny na Zemi. Patfi sem
vice nez 99 % soucasnych druht ryb ziji-
cich prakticky ve vSech myslitelnych vod-
nich prostfedich od hlubokych mof¥i (napft.
rod Abyssobrotula na dné Maridnského
piikopu) po vysokohorské potoky a jezera
(napf. mienice Triplophysa stolickai z je-
zera Lungmu v Tibetu v nadmofské vysce
5 200 m), pfes ledové vody kolem Antark-
tidy (radiace podfadu Notothenioidei), jes-
kynni biotopy (slepé tetry Astyanax mexi-
canus ze Stfedni Ameriky ¢i kaprovité
gary rodu Sinocyclocheilus z Ciny), nebo
horké a extrémné zdsadita jezera s vyso-
kou koncentraci soli v Africe (napf. cichli-
dy rodu Alcolapia z jezer Natron a Maga-
di v Tanzanii a Keni). Jen pro zajimavost:
pokud spocitdme obyvatelny prostor na
Zemi, pfipada na vodni habitaty (zejména
hluboka mofte) ca 99,5 %, zatimco na sucho-
zemskd stanovisté do vysky 50 m (vzrostly
strom) jen 0,5 %. To oviem neodpovida
pomérim biodiverzity: pfiblizné 40-45 %
znamych druht ryb je sladkovodnich,
zhruba stejny pocet tvoii motské druhy
znamé z pevninskych 3elft a pouhé 1,5 %
pfipada na pelagické druhy otevieného
mofte. Zbyvajicich asi 10-15 % jsou hlubo-
komoiské druhy zaznamenané z fadové
mnohem menstho mnozstvi expedi¢nich
sbérti, a proto jsou nase poznatky o jejich
diverzité zatim velmi omezené. S rozvojem
novych technologii se snad brzy dozvime
o tajemném a ichtyologicky neprobada-
ném svété hlubokého mofte vic. Kazdo-
pédné se zda, Zze Zivotni prostor rybam
v evoluci spiSe nechybél.

Béhem vyvoje obratlovcti doslo nékoli-
krat ke zdvojeni celého jejich genomu
(celogenomové duplikaci, oznatované téz
zkratkou WGD — Whole Genome Duplica-
tion), po kterém byla veskerd geneticka
informace p¥itomna dvakrat (Ziva 2013, 6:
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261-264). Tyto duplikace byvaji ¢asto po-
vazovany za moznou p¥i¢inu evoluéniho
uspéchu obratlovctl, protoZze dvojnésobné
mnozstvi genti znamenalo, Ze se ¢asti geno-
mu mohly specializovat k novym funkcim,
aniz by doslo k omezen{ téch stavajicich
zivotné dulezitych. Takové duplikace se
dély ve velmi ddvné evoluéni historii,
probihaji v8ak v podstaté dodnes (zndme
je jako polyploidizace) a nejde tedy o né-
jaky extrémné vzacny jev. U pfedku obrat-
lovct se celogenomova duplikace udéla
hned dvakrét, z toho minimélné jednou jiz
pfed oddélenim kruhotstych od Gelistnat-
ct.. O ¢asovani druhé duplikace se zatim
vedou diskuze (Smith a Keinath 2015).
Tfeti vyznamné celogenomové duplika-
ce se pak v rdmci obratlovcti udala praveé
u predka skupiny Teleostei, ¢imZ byva cas-
to vysvétlovan evolu¢ni tspéch této sku-
piny. Neni to v8ak zcela jisté jediny divod
ohromného rozmachu Teleostei, jelikoz
napf. u jeseterti rovnéz probéhly t¥i neza-
vislé celogenomové duplikace, ale zddna
extrémni diverzifikace. Podobné u skupi-
ny lososotvarnych (Salmoniformes), ¢ésti
kaprovitych (Cyprinidae), sekavkovitych
(Botiidae), sekavcovitych (Cobitidae) a nej-
spise i pancéfnickovitych (Callichthyidae)
nenastala zména v rychlosti diverzifikace
(speciace) po tetraploidizaci jejich geno-
mu, ackoli ¢asto jde o druhové bohaté
¢eledi. Velmi pravdépodobné bude za tspé-
chem Teleostei stat kombinace nékolika
faktorti véetné objeveni morfologickych
a fyziologickych inovaci ve ,,spravny*“ ¢as,
nebo uvolnéni ¢i dosazeni novych ekolo-
gickych nik a zaroven trochu ,,evoluc¢ni-
ho stésti“.

Pravdépodobné z divodu bouflivého
rozmachu v nékterych liniich Teleostei se
pomeérné obtizné daji zrekonstruovat jejich
fylogenetické vztahy. Podle tradi¢nich mor-
fologickych i podle molekularnich ¢lenéni
rozezndvame Ctyfi hlavni linie: Elopomor-
pha (kam patfi napt. tthoti), Osteoglosso-
morpha (ryby s mnozstvim primitivnich
znakt, napf. arapaima), druhové velmi
bohat4 linie Ostariophysi (zahrnuje napft.
kaprovité, sumce a tetry) a zbytek vSech
ostatnich ryb Euteleostei (moZno pielozit
jako ,,pravé Teleostei“). Mezi témito linie-
mi pak nachazime jesté skupiny s nejistym
fylogenetickym postavenim (napi. sledi —
Clupeomorpha). V rdmci Euteleostei ztista-
prochazejici rozsdhlymi zménami. Jisté je,
Ze médme dobfe oddélené linie Protacan-
thopterygii (napt. stiky a lososi) a Acan-
thomorpha, do které opét spada zbytek
vSech ryb (vice nez polovina druhti) a v niz
rozpoznavame predevsim nejpocetnéjsi
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skupinu Percomorpha (napf. okouni, kol-
jdete v ¢lanku na str. XCV kuléru.

Tyto linie byly jiZ tradi¢né rozpoznava-
ny na zakladé morfologie a v ur¢ité mite
se v podstaté udrzely dodnes, jen s drob-
nymi ¢i podstatnéj$imi zménami v zafa-
zeni nékterych jejich prislusniki. Nicméné
jejich vnitini vztahy nejsou dosud p¥ilis
jasné. Zatimco u Ostariophysi jsme si vice-
méné jisti vzdjemnymi pozicemi jednotli-
vych fadd (viz obr. 3 ve vy$e uvedeném
¢lanku v kuléru), tak ve skupiné Acantho-
morpha (a to hlavné Percomorpha) pro-
bihé4 doslova taxonomické zemétfeseni.
Od néstupu molekularnich metod se roz-
padaji tradi¢ni rybi fady i vztahy mezi
nimi, protoze byly ustanoveny na zakla-
dé morfologie a tedy ovlivnény cetnym
vyskytem konvergenci, diky nimZ si mor-
fologicky podobné skupiny viibec nemu-
seji byt evoluéné nejblizsi.

Abychom vs8ak tradi¢nim morfologim
nekiivdili, o vztazich uvnitf skupiny Perco-
morpha a zejména o fadu Perciformes (¢es-
ky ostnoploutvi, kam patfily napi. viechny
,,okounovité“ vypadajici druhy) se dlou-
hou dobu tvrdilo, Ze jde velmi pravdépo-
dobné o sbérné skupiny, které nemuseji
byt evoluéné pfirozené (tj. monofyletic-
ké). Morfologové tedy védéli, Ze mnoho
znaki nejspise vzniklo konvergenci, ale
jen na zdkladé morfologickych znaku ne-
8lo zjistit, ,,jak to bylo doopravdy“. Od na-
stupu molekulédrnich studii bylo jasné, ze
taxonomie paprskoploutvych ryb dozna
velkych zmén. Klasické studie zaloZené na
jednom ¢i nékolika malo genech stale ne-
dokézaly vztahy uspokojivé fesit, protoze
taktéz nezahrnovaly dostatek informaci.
Hrubé rysy spolehlivé fylogeneze poskytly
az studie vice (10 a 21) gend (Near a kol.
2013, Betancur-R. a kol. 2013), nebo prace
zaloZené na celych mitochondridlnich ge-
nomech (Miya a Nishida 2015). Na téchto
zéakladech vznikla nové prozatimni a sta-
le pravidelné aktualizovana rybi taxonomie
spravovana konsorciem DeepFin (www.
deepfin.org). Pro lepsi pochopeni taxono-
mie nékterych skupin bude nicméné nutné
vyckat na analyzy zahrnujici celé genomy.
Prvni celogenomova studie pokryvajici
Neoteleostei je nyni pfed vydéanim a vice-
méneé potvrzuje nékteré neddvné prekva-
pivé poznatky (Malmstrem a kol., v tisku).

Diky nové rybi fylogenezi se rozpadly
tradi¢ni ¥ady, jako napt. koruskotvarni (Os-
meriformes), ropu$nicotvarni (Scorpae-
niformes), volnoostni (Gasterosteiformes),
pilonosi (Beryciformes) a pfedevsim sbér-
ny fad ostnoploutvi (Perciformes), jelikoz
se ukazaly jako polyfyletické a musely byt
predefinovany, nebo tplné zanikly. Na-
opak nékteré ptirozené linie byly povy-
Seny na urovei fadd, jako napi. cichlidy
(Cichliformes), makrely (Scombriformes),
slizouni (Blenniiformes) nebo hlavaci (Go-
biiformes). Vétsina zastupci novych fada
byvala dfive fazena pravé do zminéné-
ho sbérného fadu ostnoploutvych (,,Perci-
formes®). Zaroven se vyrazné zménily
piibuzenské vztahy mezi vétSinou fada
a pozice nékterych z nich se dnes vyznam-
né lisi od ptivodni morfologické hypotézy.
Napt. moisti dasové (Lophiiformes), difve
patiici zcela mimo Percomorpha, se uka-
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traodontiformes), kteti naopak byli vzdy
jasné morfologicky i molekularné defino-
vanym fddem z linie Percomorpha.

Diky soucasnym poznatkiim méme nové
definovany i fdd ostnoploutvych (Perci-
formes v uzsim pojeti), dnes jiz mnohem
mensi a pfedevsim pfirozenou linii v sou-
ladu s pravidly nomenklatury zahrnujici
¢eled okounovitych (Percidae). Stale viak
jde o vyznamny fad paprskoploutvych
obsahujici minimélné 60 ¢eledi. Pozoru-
hodné je, Ze v ¥adu takto definovanych ost-
noploutvych najdeme i ryby, které by mor-
fologové jako blizce p¥ibuzné rozhodné
necekali. Spolu s okouny (obr. na 3. str.
obdlky) sem totiZ nédleZeji napt. vranky
(obr. 4; dfive v fddu ropusnicotvarnych —
Scorpaeniformes) nebo koljusky (obr. 5;
dfive volnoostni — Gasterosteiformes).

V tomto textu nelze podat kompletni
vycet novinek ve fylogenezi ryb, podrob-
piiloze tohoto &isla a kompletni aktuali-
zovanou databazi rybi taxonomie lze vy-
hledat na strankach projektu DeepFin. Na
tomto misté by bylo vhodné zminit kritic-
ky hlas poukazujici na nékteré negativni
aspekty pfekotnych zmén v taxonomii po
nastupu molekularnich metod (Mooi a Gill
2010). Konkrétné jde o situace, kdy se na
zakladé dil¢i fylogenetické studie pfehod-
noti celé taxonomické jednotky, pfipadné
zafazeni druhd, a to bez $irsiho konsenzu
a patrani po morfologické podpote. Tako-
vé situace byvaly problematické zejména
v minulosti, kdy studie zaloZené na jed-
nom ¢i nékolika malo genech pfinasely
nestabilni vysledky, kterym néktefi auto-
fi nekriticky davéfovali. V souc¢asné dobé
se objem molekulédrnich dat zmnohoné-
sobil na takovou drovei, ze o jejich davé-
ryhodnosti v fadé pf¥ipadid nepanuji vétsi
pochyby a do budoucna je s rozvojem
modernich molekularnich metod vyhled
jesté priznivéjsi. Stale vak musime mfit na
zieteli, Ze geny (a genom) podléhaji selek-
¢nim tlaktim, které mohou potlacit signal
neutralnf evoluce, a tak i u sekvence DNA
muze napt. dojit ke konvergencim. Kon-
vergentné vzniklé funkéni adaptace nékte-
rych gent jsou zndmy napif. u receptort
pro smyslové vnimani netopyrt a delfind,
tedy taxont, u nichz se nezavisle vyvi-
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6 az9 Hlavacky, hlavaci a parmovci
patif do spoletné skupiny Gobiaria.
Hlavac Sycidium sp. (Gobiidae, obr. 6),
parmovec skvély (Pterapogon kauderni,
Apogonidae, 7), lezec obojzivelny
(Periophthalmus barbarus, Gobiidae, 8)
a hlavacka Mogurnda adspersa
(Eleotridae, 9)

10 Fylogenetické postaveni hluboko-
moftskych zastupct byvalého radu
Beryciformes ztstava zatim nejasné.
Zubatice obecna (Anoplogaster cornuta).
Vsechny snimky Z. Musilové,

pokud neni uvedeno jinak

nula schopnost echolokace. Takové geny
mohou nést fale$ny signél o blizsi ,,p¥i-
buznosti® linif, nez odpovida skute¢né
evolu¢ni historii (Parker a kol. 2013). Také
pii studiu fylogeneze ptaka se ukéazalo,
ze mnoho kdédujicich gent nenese signal
neutrdlni evoluce, ale naopak se nachazi
pod silnym selekénim tlakem. Je proto
nutné zamétit se i na nekdédujici oblasti
genomu (napft. konzervativni elementy;
Zhang a kol. 2014) nebo na samotnou struk-
turu a organizaci genomu. I pfes nékteré
uvedené jevy poskytuji celé genomy bez-
precedentné bohaty zdroj informace a neni
pravdépodobné, Ze by se v ném nenacha-
zela i evolu¢ni historie druhu.

Seznam vzru$ujicich novinek z rybi
fylogeneze se kazdopadné bude s novymi
studiemi postupné rozsifovat, jelikoz fada
¢eledi na své zpracovani molekuldrnimi
metodami stéle ¢eka. Analyzy celych geno-
mu se nicméné pomalu stavaji dostup-
nym az rutinnim nastrojem i pro studium
fylogeneze a systematiky ryb.

Seznam citované a doporucené literatury
najdete na webové strance Zivy.
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