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Zivot a zrak parem
po celogenomové duplikaci

Parma obecna (Barbus barbus) je zajimava ryba, kterou miizeme potkat v rych-
leji proudicich usecich rek. Pres den spise odpociva a se soumrakem zacina
byt aktivnéjsi, ovSem déleni na ryze no¢ni a denni druhy neni u ryb tplné jas-
né a castecna aktivita byva castéji patrna po cely den. Také proto jsou parmy

vess

co vime o pribuznych druzich a rodech parem, o genomu parem a jeho dupli-
kaci? A jak tyto ryby vidi svij svét? Mohou vidét barvy? A jak to vSe ovlivnila

evoluce tohoto druhu?

Parmy obecné patfi mezi kaprovité ryby
(Cyprinidae), které obyvaji stfedni toky
fek. Idedlnim prostfedim je pro né feka
s kamenitym dnem a rychlym silnym
proudem, na které se vyskytuji jezy nebo
pefeje, zatoky a mista s vodni vegetaci.
Podle parmy byl dokonce v minulosti po-
jmenovan jednim ze zakladatelt ceské
ichtyologie Antoninem Fri¢em i charakte-
risticky tsek evropskych tekoucich vod —
parmové pasmo. Jsou aktivni pfedevsim za
soumraku a v noci, i kdyZ b&hem jarnich
a podzimnich mésicd byla pozorovana
jejich zvysena aktivita i béhem dne. Pfes
den se rddy sdruzuji do hejn a odpocivaji
pod padlymi stromy, ve vyhloubeninach
dna nebo se schovavaji v tekouci vodé tés-
né pod pefejemi (obr. 1 a na 4. str. obalky).
Takové typické misto miZe byt tfeba na
Vltavé v usti ,,8lajsny” ve Zlaté Koruné,
a to i ptes velky provoz vodéaka na kédnoich.

Jestli tudy nékdy pojedete na lodi, zkuste
si vzpomenout, Ze pod sebou muiZete mit
tyto vice nez ptlmetrové ryby.

Parma ma v na$ich konc¢inach neza-
ménitelny vzhled s protaZzenym rypcem
a spodnimi masitymi dsty, ktera jsou le-
movéna ¢tyfmi vousky (obr. 2 a 3). Tyto
vousky ji daly i védecky nazev Barbus bar-
bus, barba znamena v latiné vous. Parma
je vyuziva pii hledani potravy (zejména
mekkysid, koryst a larev hmyzu) v ¥i¢nim
dné. Silnym rypcem potravu vyryva a je
schopna ji ziskat i zpod velkych kamend.
Rad{ se mezi potamodromni druhy — pod-
nikd sezonni migrace v ramci sladkych
vod. V obdobi od dubna do ¢ervna se hejna
vydavaji proti proudu feky na sva trdlis-
té, kterd mohou byt vzdalena az 20 km.
Samci vyrdzeji kvili rozmnoZovani na
cestu dfive neZ samice. Parmy se tfou sku-
pinové, jedna samice obvykle s nékolika

1 Parmy obecné (Barbus barbus)
odpocivajici pfes den ve vyhloubeniné
v fece Traun mezi rakouskymi jezery
Attersee a Traunsee. Voda je zde
prihledna, ale relativné tepla, proudici
a ptiblizné 3 m hluboka.

2 a3 Detail hlavy a tist parmy obecné.
Na obr. 3 je viditelna desticka na dolnim
rtu. P¥ipomerime, Ze kaproviti nemaji
zadné zuby v &elistech, ke zpracovani
potravy jim slouZi jen poZerakové zuby,
pfeménéné z posledniho Zaberniho
oblouku. Parma ma typické komorové
oko jako ostatni obratlovci a zaostifuje
pomoci pohybu ¢ocky jako dalsi ryby.

samci, své jedovaté jikry kladou pfimo na
stérkové dno a trdlisté pak opoustéji. Nova
generace dosdhne pohlavni dospélosti ve
veéku 2-3 let, pokud jde o samce, nebo 4-5
let v ptipadé samic.
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Celogenomova duplikace

a co to znamena pro parmu
Parma obecné je rozsifena ve velké ¢asti
Evropy — jeji aredl se tdhne od zdpadni-
ho pobiezi (na sever od Pyreneji a Alp) az
k hranicim Ruska, na jihovychodé zasa-
huje do povodi Dunaje a Dnépru, ale i do
severn{ Anatolie. Neobyva pouze chladné
oblasti severni Evropy a horkou a suchou
oblast mediteranni, v niZ ji v8ak nahra-
zuji jiné druhy parem. Do nékterych fek
napf. v Italii byla lidmi vysazena.

Rod Barbus prodélal v poslednich de-
setiletich postupné vyrazné taxonomické
zmény. D¥five $lo o sbérny rod, do néhoz
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na zakladé jisté vnéjsi morfologické po-
dobnosti pattily ryby z riiznych, ¢asto i ne-
pifibuznych skupin (v€etné mnoha zna-
mych africkych a asijskych akvarijnich
parmicek, nyni fazenych do rodta Barbony-
mus, Puntius aj.). Béhem taxonomickych
revizi bylo mnoho druhti a rodi vyc¢lenéno,
aby se z rodu Barbus stal ptirozeny mono-
fyleticky rod, zahrnujici pouze p¥ibuzné
druhy. Dnes mé vice nez 30 rozlisovanych
zapadopalearktickych druhd, které jsou
nejblizsimi p¥ibuznymi nasi parmy obec-
né. S parmou karpatskou (B. carpathicus)
se dokonce muZe p. obecna i k¥izit, coz
bylo doloZeno také u nékterych dalsich
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druhd parem. Spolu napft. s rody Lucio-
barbus (Evropa, zdpadni Asie a severni
Afrika, obr. 4, 7 a 8), Capoeta (stfedozépad-
ni Asie, obr. 5; tento rod je dokonce hexa-
ploidni) a Aulopyge (s jedinym regionalné
endemickym druhem, obyvajicim balkan-
sky kras, obr. 9) tvofi rod Barbus linii, u niz
doslo k vyznamné evoluéni udalosti —
zdvojeni genomu, nékdy i vicendsobnému.

Zdvojeni genomu neboli celogenomo-
vé duplikace stdly i na dplném pocatku
evoluce obratlovci. Pocet chromozomt se
u pfedka obratlovct zdvojnéasobil hned
dvakrét a pozustatek téchto udalosti 1ze
v genomu vSech obratlovct stdle deteko-
vat. Vét§ina nadbyte¢nych genti byla sice
tasem ztracena, nékteré konzervativni
genové rodiny, napf. vyvojové Hox geny,
vsak zustaly zachovany a dnes je nacha-
zime na Gtyfech riaznych chromozomech.
(P¥i prvni duplikaci vznikly z jednoho chro-
mozomu nesouciho Hox geny dva a pfi
druhé duplikaci z téchto dvou chromozo-
mu ¢tyfi.) Zatimco pro ptaky a savce by
dnes uz bylo podobné zdvojeni letdlni,
u plazti, obojzivelnikd a ryb stédle nacha-
zime druhy se zmnoZenym genomem —
polyploidni druhy. Nejenze piezivaji bez
vétsich problému, duplikace genomu pro
né muze byt dokonce vyhodna.

U piedka eurasijskych parem probghla
jiZz zminéné duplikace pfed 11-16 milio-
ny let. Velmi pravdépodobné neslo o ty-
pické zdvojeni vlastniho genomu, tedy
autopolyploidizaci, ale o zdvojeni po kii-
zeni mezi dvéma riznymi tehdej$imi dru-
hy neboli alopolyploidizaci (bézny jev
napf. u rostlin). Probéhla tedy hybridizace
s naslednym zachovanim celych chromo-
zomovych sad od obou rodic¢t (o poly-
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4 Parma stfedoasijskéd (Luciobarbus
mursa) z Azerbajdzanu. Rod Luciobarbus
patii spolecené s rodem Barbus a nékoli-
ka dalsimi do skupiny, u niz probéhlo
zdvojeni genomu.

5 Parma baltcistanska (Capoeta capoe-
ta) rovnéZ z Azerbajdzanu, pat¥i do sku-
piny sesterské rodu Luciobarbus. Oproti
nému ma zavalitéjsi t€lo a mohutnéjsi
vzezteni. U rodu Capoeta doslo dokonce
k vicendsobnému zmnoZeni genomu —
je hexaploidni.

6 Proudny piitok Debeda v systému
feky Kury (Azerbajdzan), kde Ziji parmy
stfedoasijské i p. balicistanské.

7 Portugalské parmy Bocageho (L. bo-
cagei) v lokalité Olhos de Agua, kde
vyvéra feka Alviela z podzemniho
systému na povrch.

8 Zastupce rodu Luciobarbus
(pravdépodobné L. albanicus, nahote)

a Barbus rebeli z feky Vjosa v Albanii
(viz obr. 13). Oba druhy byly pozorovany
spolecné na stejné lokalité.

9 Parmicka dalmatska (Aulopyge
huegelli) z Bosny a Hercegoviny ma
pouze omezeny aredl a je jedinym
zastupcem svého rodu a ,,bazalni“ vétvi
piibuzenské skupiny evropskych parem.
10 Priklad konzumace azerbédjdzan-
skych parem v mensi velikosti, nez na
jakou jsme zvykli u , konzumnich” ryb

v nasich kon¢inach.

11 a 12 Porovnani sitky hlavy a tvaru
tlamy dvou druhti (a rodt) parem vysky-
tujicich se spole¢né na jedné lokalité.
Vlevo Barbus, vpravo Luciobarbus

13 Pfirozené koryto albénské Feky
Vjosa (neboli Aoos). Jde o posledni
velkou neregulovanou feku v Evropé.

I se svymi pfitoky je domovem minimalné
dvou druhi parem. Snimky Z. Musilové

ploidizaci u ryb podrobnéji v Zivé 2013, 6:
261-264). Geny/chromozomy rodi¢ov-
skych druhti se ptilis nemichaji a dodnes
je tak mozné od sebe oddélit ,,subgenom®
zdrojového druhu matky a zdrojového
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druhu otce. O jaké druhy §lo, ale zatim
s jistotou nevime, i kdyZ na zakladé ana-
lyzy dvou gent byli navrzeni nejbliZsi sou-
¢asni pfibuzni, avsak s velkou mirou ne-
jistoty. Samotné zdvojeni genomu u parmy
ijeho spojeni s hybridizaci bylo odhaleno
riznymi genetickymi metodami (napt. po-
moci mikrosatelitd) pfed vice nez 20 lety
(Chenuil, Galtier a Berrebi 1999). K urce-
ni rodi¢ovskych druht bude vsak zapo-
tfebi podrobna analyza genomu parmy,
jehoz sekvence byla zvefejnéna teprve
nedavno — v kvétnu 2022 (dostupné na
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/assembly/
GCA_023566175.1) —na publikaci s navrze-
nymi rodi¢ovskymi druhy si tak budeme
muset jesté néjakou chvili pockat.

Davné ,rodice” parem zatim nezname,
piesto vak ze zvefejnéného genomu mi-
Zeme vycist leccos zajimavého. JiZ nyni
napf. vime, Ze od doby duplikace ztstaly
chromozomy zachovény v celé své délce,
coz je pro alopolyploidizaci (zdvojeni po
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hybridizaci) typické. U autopolyploidie
a alopolyploidie se totiZ lisi osud jednot-
livych genti. Po duplikaci vlastniho geno-
mu (autopolyploidie) jsou viechny geny
na pocatku viceméné identické a za¢nou
se od sebe odliSovat aZ v dlouhém evoluc-
nim ¢ase nahromadénim mutaci. Vétsina
gent je Casem ztracena, nebot neni potie-
ba mit dvé stejné kopie. Evolu¢né zacho-
vany zustanou pouze ty geny, které se
,,stihnou” odligit a zatnou vykonévat tfeba
mirné odlisné funkce. Zato u alopolyploi-
dt jsou jednotlivé geny jiz rozdilné, a pro-
to je vétsi Sance, Ze vice z nich bude mit
také funkeni divergenci, diky které budou
v selekci zachovany ¢astéji nez u autopoly-
ploid. A to je pravé piipad parmy a jejich
genu pro barevné vidéni.

Jak parma vidi?

O¢i v8ech obratlovcet jsou si v zédkladni
stavbé podobné, parma ma tedy komorové
oko (obr. 14; o ptuvodu a stavbé o¢i blize
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také v Zivé 2009, 5: 219-222). ProtoZe viak
ryby Ziji ve vodnim prostiedi, které je na
rozdil od vzduchu variabilngjsi (zména
svételnych podminek je vétsi napt. s ros-
touci hloubkou), lokalné proménlivé (oko
se musi vyrovnavat s neustélymi fluktua-
cemi intenzity osvétleni, zejména v bliz-
kosti hladiny) a li3i se také fyzikalnimi
vlastnostmi (viz dale), miZeme v oku pa-
rem najit nékolik jedineénych pfizptso-
beni. Velice ndpadna je pfedevsim velka
kulata ¢ocka, na kterou se napojuji special-
ni svaly. Pohybuji ¢o¢kou dopfedu, dozadu
i do stran tak, aby oko zaostfilo na poza-
dovany objekt. Rybi ¢otka musi mit vel-
kou optickou mocnost, protoze na rozdil
od suchozemskych Zivo¢ich nemohou
ryby vyuZit k lomu svétla rohovku (indexy
lomu vody a rohovky maji totiz podobnou
hodnotu). Dalsi zvlastnost bychom nasli ve
stavbé sitnice. Pod mikroskopem lze u ryb
odlisit t¥i tvarové rozdilné typy svétlociv-
nych bunék — ty¢inky, ¢ipky a dvojéipky,
coz jsou vlastné dva ¢ipky pfilozené t&sné
k sobé a spojené dohromady. Pravé ¢ipky
a dvojcéipky byvaji u ryb ¢asto usporada-
ny v pravidelné se opakujicim vzoru, nazy-
vaném sitnicovd mozaika. Ukazuje se, Ze
druhy ryb s pravidelngjsi mozaikou vidi
ostieji. JelikoZ parma sitnicovou mozaiku
ma4, lze pfedpokladat, Ze vidi docela dobte.

Svétlocivné buiiky se nelisi jen tvarove,
ale také funk¢né. Kazdé z nich je citliva
jen na ur¢itou vlnovou délku (barvu) svét-
la. O tom, jaka barva to bude, rozhoduje
svétlo¢ivny pigment pfitomny v burice.
Jde o bilkovinu opsin s molekulou retina-
lu ve specialni kapse. Opsin uréuje, ktera
barva svétla bude zachycena, a retinal pak
pfichozi svétlo pfimo zachyti. Pro opsiny
existuji geny pfimo kédované v genomu,
muze jich byt rizny pocet, ale kazda svét-
lo¢ivna buiika zpravidla exprimuje pouze
jeden. Zatimco napf. ¢lovék ma tyto geny
Ctyti (jeden je exprimovan v ty¢inkach a tfi
v ¢ipcich), u ryb jich casto byva vice. V ge-
nomu parmy obecné jsme ve spolupraci
s dal$imi kolegy (zejména s Pavlem Lepi-
¢em z Fakulty rybafstvi a ochrany vod JU)
nalezli hned 14 opsinovych gent! Tak
vysoky pocet ma parma i diky celogenomo-
vé duplikaci. Co s tolika geny pro svétlo-
¢ivné pigmenty déla?

V zacatcich pétrani po odpovédi na tuto
otdzku jsme se zamétili na sitnice dospé-
lych jedinct. Zjistili jsme, Ze dospélé par-
my vyuZivaji jen 6 z celkovych 10 genti pro
opsiny ¢ipkd, ale ty pokryvaji celé barev-
né spektrum (od ultrafialového zéfeni pres
modrou, zelenou az po ¢ervenou barvu).
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14 Stavba komorového oka obratlovct
a jeho sitnice. Rizné typy nervovych
bunék: horizontélni, bipolarni, gangliové
a amakrinni bunky, a fotoreceptorové
bunky — ty¢inky a ¢ipky

15 Grafické zndzornéni vypinani

a zapinani alternativnich sesterskych
gent u larvalnich stadif a u dospélct pa-
rem. Cipkové opsinové geny jsou umists-
ny na 6 chromozomech — ¢islovany podle
podobnosti jako t¥i dvojice a oznateny

a nebo b podle rodi¢ovského druhu.
Barevné jsou oznaceny aktivni (zapnuté,
exprimované) geny, bilou barvou geny
vypnuté. Barva genu na obrazku odpovida
barvé svétla, kterou dany opsin zachyti,
tedy ¢tyfem zakladnim typim opsint

u obratlovcti, UV/fialovy, modry, zeleny
a Cerveny ¢ipkovy opsin. Pfepinani gent
se tyka UV/fialového a modrého opsinu,
kde jde o pfepnuti mezi kopiemi od rtz-
nych rodic¢t (tedy mezi chromozomy a, b),
a déle zelenych opsini, kde k pfepnuti
dojde u genti lezicich na stejném
chromozomu. Cerveny &ipkovy opsin je
jediny, kterého se zména netyka, a ukazuje
stabilni expresi nap¥ic stadii vyvoje.
Orig. autorky ¢lanku (obr. 14 a 15)

Posléze se naskytla moznost v rdmci spo-
luprace rozsifit bddani i na larvéalni sta-
dia parem. Kdyz jsme porovnali zrakovou
vybavu dospélct a larvalnich stadii, ¢eka-
lo nés obrovské prekvapeni. Ukazalo se, ze
u vétsiny ¢ipkovych geni dochazi k po-
stupné zméné aktivity béhem vyvoje a lar-
vy pouZivaji nejprve gen od jednoho rodi-
¢ovského druhu predka, celé jiz zminéné
pribuzenské skupiny rodd, ktery s ristem
vymeéni{ za ,,sestersky” gen z druhého rodi-
¢ovského druhu predka.

Zména fotoreceptorové vybavy béhem
ontogeneze neni u ryb iplnou novinkou.
Vétsinou ale jde o zménu , barvy”, kterou
jedinec vnima4, tedy napf. pfitomnost ¢ipka
citlivych k UV zafeni u larev, jez s vyvo-
jem jedince mizi. Nebo béZné pozorujeme
mnohem vétsi pomér kratkovlnnych svét-
lo¢ivnych bunék (UV/fialovo-modré) v sit-
nici a dlouhovlnné ¢ipky (Cervené) jsou na
pocétku vyvoje v menginé a pribyvaji po-
stupné. U parmy vsak nevidime funkéni
zmény pomért — poméry UV/fialovych,
modrych, zelenych a ¢ervenych ¢ipkid na
sitnici jsou velmi podobné béhem celého
vyvoje — ale vymeén{ se kopie od jednotli-
vych rodi¢d (obr. 15). Tyto ,,sesterské”
kopie se mirné lisi ve svych aminokyseli-
nach, kéduji tedy opsiny, jejichz barevna
citlivost miZe byt posunuta. Mohou proto
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mirné pozmeénit funkci zrakového systému.
Zména ale nenf tak vyrazna jako v p¥ipa-
dé nahrazeni jednoho typu za jiny (napf.
modry ¢ipkovy gen za zeleny).

Evolu¢ni vyznam tohoto neddavného
zjisténi ontogenetického vyvoje zraku
u parmy zatim neumime plné pochopit.
Vliv mé pravdépodobné uréité konzerva-
tivni vyvojové nastaveni (alternativni vy-
uziti genti mezi larvou a dospélcem je
Casty jev), které se potkalo s tim, Ze po celo-
genomové duplikaci byly k dispozici dvé
kopie podobnych genti. Druhym aspektem
miuze byt pfizpisobeni rozdilnému zpu-
sobu Zivota v larvalnim a dospélém stadiu.
Zatimco dospélci parem byvaji aktivni ze-
jména za soumraku a v noci a ziji benticky
(u dna), pltdek a juvenilni ryby jsou aktiv-
ni ve dne i v noci. Mladé larvy se navic
v prvnich tydnech Zivota pohybuji volné ve
vodnim sloupci, nez se pfesunou ke dnu
a zahdji zptisob Zivota podobny dospélctim.

Za zminku také stoji, Ze ke zméné zra-
kové vybavy z ,larvalni“ na ,,dospélou” do-
chazi jiz ve stati kolem 14 dni, tedy diive
nez mladéd parma zah4ji benticky zptsob
zivota (larvy se rozplavavaji asi 8 dni po
oplozeni a zij{ ve volném vodnim sloupci
pfiblizné od 11.-12. dne az do 28. dne, kdy
se ,,vraceji“ ke dnu k bentickému Zivotu).
Pfeména zrakového systému predchazejici
zméné zplusobu Zivota je opét fenomén,
ktery pozorujeme u celé fady druhti ryb.
Asi nejlépe to lze ilustrovat napt. u dospé-
lych thort, ktef{ metamorfuji své smyslové
organy (o¢i, nozdry), aby byly pfizpiso-
beny k tahu do mofe, a to veetné pfepnuti
exprese ty¢inkového rodopsinu ze ,slad-
kovodni“ varianty na ,, mofskou®. Teprve
poté se — jiz s ,moiskym“ rodopsinem
v ty¢inkach — vydavaji na cestu. Zrakovy
systém je tak pripraven v predstihu.

Zatim nevime, zda se u parmy povede
prokazat néjaké ekologicka korelace s po-
zorovanou promeénou zraku nebo Zivot-
nim obdobim. Je v8ak fascinujici vidét, ze
i nase b&Zzné a znamé druhy ryb maji porad
sva skryté tajemstvi, a jakmile se ponofime
do jejich odhalovani, zjistime, Ze o jejich
zivoté nevime zdaleka vSe.

Vyzkum byl podporen Grantovou agentu-
rou CR (21-31712S) a Grantovou agenturou
Univerzity Karlovy (350122). Autorky by
rady podékovaly za terénni pomoc kolegiim
a ¢lentim Ceského rybéarského svazu, je-
jichZ seznam je uveden na webu Zivy.

Seznam pouZité literatury najdete
na webové strance Zivy.
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