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Abstrakt:

Tato prace shrnuje dosavadni znalosti o problematice ptac¢iho zbarveni,
mechanismi jednotlivych barviv — melanind, karotenoidii a strukturnich barev
a jejich funkci, zabyva se mechanismy ptaciho vidéni, pfi¢inami vzniku a
udrzovani pohlavniho dichromatismu, genetického polymorfismu 1
mezidruhovych odliSnosti ve zbarveni. Dale je piehledem praci, které
rekonstruuji evoluci barevnych znaki na fylogenetickych stromech
jednotlivych ptac¢ich druht a popisuje 1 metodiku vyuZzivanou v téchto
pokusech. Soucasti prace je také experimentdlni ¢ast na papouscich
amazonanech (rod Amazona), jez je sama touto rekonstrukci a srovnava vyvoj
barevnych znaki amazonianid na tfech riznych fylogenetickych stromech,
molekularnim, ktery byl prejaty zprice Russella a Amata (2004),
morfologickém a ,.total evidence. Tyto stromy jsme porovnali a zjistili jsme,
ze formuji podobné zakladni vétve, a nachazime diky jejich porovnani silné
podpotené konvergence nekterych znaki.

Abstract:

The aim of this thesis is to review modern theories about the birds
coloration, color mechanisms and their function — melanins, carotenoids and
structural colors, and to revise the function of birds vision, theories about the
causes of formation and maintenance of the sexual dichromatism, genetic
polymorphism and interspecific differences in coloration. Onwards, it reviews
recent studies of phylogenetic reconstructions of colorful characters on clades
specific to each bird species and the methodology used in such experiments.
Another part of this thesis is made out of an experiment on the amazon parrots
(Genus Amazona), which represents such phylogenetic reconstruction and
compares the evolution of the parrots colorful characters on three
phylogenetic trees. One of them is the molecular tree by Russello & Amato
(2004), the other two, morphological and total evidence trees were made by
us. By comparing the three trees we found that they form similar branches and
strongly support convergences of some of the traits.
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1. Uvod

Obdivuhodné S$kéla pestrych barev ptakd udivovala Clovéka jiz od
pradavna. V modernim svété¢ se nyni Clov€k snazi tento umélecky vytvor
pfirody vysvétlit na evoluénim pozadi, chce pochopit jeho funkci a smér
vyvoje a také nahlédnout na jeho mechanismy a raznorodost. Jaké
mechanismy zpusobily tak obrovskou variabilitu? Jak rychle se barvy méni?
Jaky je vyznam pestrosti opefeni a jakou roli hraje v Zivoté ptakid? A také
jakym zplsobem ji sami ptaci vnimaji? Témito a dal$imi otdzkami se zabyva
moje bakalarskd prace, jez shrnuje vétSinu modernich poznatki na téma
fylogeneze ptaciho zbarveni. Dale obsahuje experimentalni €ast, v niZ se
zabyva pifimo evoluci barevnych znakll exotickych papouski amazonant.
Jejich zékladni zelené zbarveni je zdobeno mnoha ornamenty, prevazné
cervenymi, bilymi, Zlutymi a modrymi, v pestrych a riznorodych
kombinacich. Zarovenn vSak taxon amazonianli zahrnuje mnoho druhii a
poddruhti a stavd se tak vhodnym pro fylogenetickou analyzu barevnych
znakll. NaSim cilem bylo porovnat jejich vyvoj na tfech riznych
fylogenetickych stromech, zjistit, jak se tyto li$i, a zda jsou barevné znaky
v evoluci vyrazn¢ promeénné.

2. Literarni prehled

2.1. Uvod do barevnosti ptak

2.1.1 Mechanismy zbarveni

Zbarveni pefi miize byt bud’to strukturdlni, zaloZeno na interferenci a
lomu svétla od mikrostruktur keratinovych vrstev per, nebo zplsobené
pigmenty. Pigmentdzni se déli na melaninové, karotenoidové a porfyrinové
(Fox 1976, Brush 1978 ex. Badyaev & Hill 2000). Kazdé z téchto typa
zbarveni produkuje urcité barvy (ackoliv se neda vzdy predikovat najisto, viz
McGraw et al. 2004): Melaninové pigmenty jsou zodpovédné za Cernou,
Sedou, hnédou, Cervenohnédou a bledé zlutou barvu, karotenoidové za syté
cervenou, oranZzovou, Zlutou ¢i fialovou a porfyrinove ze zelenou, Cervenou a
hnédou barvu. Strukturalni barvy pak produkuji bilou, modrou, zelenou a
iridescentni barvu (Fox 1976, Brush 1978, Proctor & Lynch 1993 ex. Mahler
et al. 2003). Vyjimku tvofi cCervené zbarveni u papouski, které je
produkovano nikoliv karotenoidy, ale ctyfmi lipochromy psittacofulviny
(McGraw & Nogare 2005, Stradi et al. 2001).



2.1.1.1 Melaniny a karotenoidy

Protoze porfyriny se objevuji prevazné na téch castech pefi, které
nejsou piimo ukazovany na svétle (Brush 1978 ex. Gray 1996), nejcastéji
studovanymi barvivy u ptakil jsou karotenoidy a melaniny. Oba pigmenty se
zasadng 1i8i. Melaniny mohou byt Zivo€ichy syntetizovany z aromatickych
aminokyselin fenylalaninu a tyrosinu (Hearing 1993), jejich exprese je déna
pfedevsim geneticky a neni tak lehce ovlivnéna prostfedim, véetné stravovani
(Decker & McGinnis 1947, Fox 1976, Buckley 1987 ex. Badyaev & Hill
2000, ale viz Fitze & Richner 2002; McGraw 2003; Stoehr 2006), a tak
melaninové zbarveni neni v pfirodé¢ dobrym ukazatelem kvality jedince
(McGraw et al. 2002). Melanin je siln¢ ovlivnén hormony a jeho funkce je
hlavné v signalizaci socidlni dominance samcti (Rohwer 1975). Oproti
melaninim karotenoidy ZivoCichové nedovedou syntetizovat (Fox 1976,
Goodwin 1984 ex. Badyaev & Hill 2000), takze jejich exprese je siln€ zavisla
na jejich pfijmu z potravy (Hadfield & Owens 2006; Fitze et al. 2003;
Tschirren et al. 2003) a je drahd. Karotenoidy navic plni dulezité fyziologické
funkce v imunologii a detoxifikaci organismu (Lozano 1994, Mpgller et al.
2000 ex Mahler et al. 2003), takze syté karotenoidové zbarveni znamena
nadbytek téchto pigmentii nad mnozstvi, které je potieba fyziologicky, a je
dobrym ukazatelem kvality jedince (Hill 1999). Na zékladné téchto rozdila
v nakladnosti obou pigmenti dosli mnozi autoii k zadvéru, Ze karotenoidové
zbarveni spiSe podléha pohlavnimu vybéru a je zodpovédné za evoluci
pohlavniho dichromatismu (Gray 1996; Badyaev & Hill 2000; ale viz Mahler
et al. 2003). Evoluci karotenoidového a melaninového zbarveni a faktortim,
které ji ovliviuji, se dale vénuji ve vlastni kapitole.

2.1.1.2 Strukturalni, UV a fluorescencéni zbarveni

Mnohem mensi pozornosti se dostava strukturdlnimu zbarveni. To mize
byt rozdéleno na iridescentni a neiridescentni. Iridescentni barvy se méni
s thlem pohledu ¢i osvétlenim, zatimco neiridescentni zlstavaji stejné
nezavisle na geometrickém uwhlu (Osorio & Ham 2002) a tvofi predevSim
tyrkysové, modré, fialové a také ultrafialové (UV) zbarveni (Prum et al. 1999;
Shawkey et al. 2003; Doucet et al. 2004; Doucet et al. 2006). Malo se vi o
jeho nakladnosti a moZnosti signalizovat kvalitu jedince, ale napt. McGraw et
al. (2002) ukazuje, Ze strukturni barvy jsou indikatory zdravi a kondice
jedince na vlhovci (Molothrus ater), Morimoto et al. (2006) dokazuje na
morusce (Tarsiger cyanurus), Ze ma vyznam v signalizaci pfi teritoridlnich
interakcich mezi samci a nékteré prace zabyvajici se opefenim odrazejici UV



svétlo nalézaji jeho vyznam pii mezipohlavnich interakcich (Hunt et al. 1999;
Pearn et al. 2001).

PapouSci maji jesSt¢ dalS$i zajimavy aspekt zbarveni, a tim je
fluorescencni opeteni. Fluorescence nastava, kdyz svétlo kratkych vinovych
delek je pohlceno a poté znovu odrazeno ve vétSich vinovych délkach (Mazel
1991 ex. Pearn et al. 2001). U papouski je absorpce v UV délkach a odraz pak
v lidem viditelném spektru. Pearn et al. (2001) ukazuje na andulkéach
(Melopsittacus undulatus), ze UV zbarveni hraje roli pfi vybirani partnera,
nikoliv vSak fluorescence jako takova. Jeji funkce v signalizaci je zatim velmi
malo prozkoumand a takika nezndma.

2.1.2 Ptaci zrak

2.1.2.1 Tetrachromatismus

Abychom si mohli spravné vykladat poskytované signaly barev u ptakd,
je tieba néco védét o ptaim zraku, ktery se velmi 1isi od zraku lidského. Ptaci
zrak md mnohé vlastnosti, které napovidaji, Ze je velmi dobfe uzplsoben
barevnému vidéni. Jednim z nich je tetrachromati¢nost. Lidsky zrak je pouze
trichromaticky, coZ znamend, ze ma tfi druhy ¢ipkil, které maji absorpéni
maximum kolem 560, 530 a 430 nm (Goldsmith 1990; Zeki 1993 ex. Bennett
et al. 1994). V tomto potadi se tyto vlnové délky lidem jevi jako Cervena,
zelend a modra, a jejich mixovanim pak mohou vnimat vSechny (pro ¢lovéka
poznatelné) barvy. S témito tfemi Cipky je moZné proti sobé postavit dva
nezavislé kanaly a k nim tieti, ¢ili dlouhovinné svétlo (L) a svétlo stfedni
délky (M) (+L -M = ervena, -L + M = zelend) a ku témto pak kratkovinné
svétlo (S) (+*M +L -S = zZluta, -M -L +S = modra), takze jejich extrémy
vzniknou ¢tyti zdkladni odstiny. Oproti tomu ptaci tetrachromaticky zrak je
sloZzen z negméné Ctyt typil Cipkidl (nebo 1 z péti), coZ jsou tfi (nebo Ctyii)
nezavislé kanaly, takZze vznikne 6 (nebo 8) zakladnich odstinii. Tyto odstiny
nemohou byt zndmy pro trichromatické Zivoc€ichy (Goldsmith 1990).

2.1.2.2 Olejové kapicky

Ptaci sitnice obsahuje komplexni sadu fotoreceptorti, ty¢inek, dvojitych
cipkii a alesponn Ctyf jednoduchych Cipkli s maximalni citlivosti na svétlo
kratkych, sttednich a dlouhych vinovych délek a pak fialové nebo ultrafialové
svétlo (Hart 2001a). Tyto Cipky jsou charakteristicke tim, Ze obsahuji barevné
kapicky oleje, coz je znak typicky pouze pro ptaky a plazy. Jsou to kulovite
organely na distalnim konci vnitinich segmentl ty¢inkovych fotoreceptort a



jsou poloZeny tak, ze alespon €ast svétla vzdy musi projit témito kapickami
(Walls 1942, Meyer et al. 1965 ex. Hart 2001a). Byla objevena spousta
funkci, které tyto kapiCky mohou zastavat, napt. ochrana pted nebezpecnou
UV radiaci (Kirschfeld 1982), zlepSeni dopadu fotonii (Roaf 1929) nebo
detekce zemského magnetického pole (Edmonds 1996). Nejvétsi ditraz je dnes
vSak kladen na jejich Gc€inek na spektrélni citlivost a rozliSeni barev. Funguji
jako filtry, které absorbuji kratké vinové délky (Roaf 1929). Vysledkem pak je
redukce piekrytu ptiléhajicich spektralnich tfid ¢ipkl, coz zlepSuje rozliSeni
Sirokého spektra barevnych podnéti a barevnou stdlost (Vorobyev et al.
1998).

Je tfeba brat v avahu také mezidruhové odliSnosti v pta¢im vidéni.
Pigmenty s maximalni citlivosti na stfedni a dlouhé vlnové délky se mezi
druhy li§i jen minimalné, zato pigmenty citlivé na kratké vlnové délky se lisi
kolem 25 nm a ty nejkratsi jsou nejvice variabilni. Naptiklad zebfticka pestra
(Taeniopygia guttata) a andulka vinkovana (Melopsittacus undulatus) maji
maximalni absorpéni UV spektrum kolem 360-380 nm, zatimco holub
(Columba livia) je ma asi 409 nm (Bowmaker et al. 1997).

2.1.2.3 UV zfeni

Dal$im jiz zminénym aspektem ptac¢iho zraku je schopnost vidét
ultrafialové (UV) vinoveé délky (300-400 nm), tedy Cast spektra, kterou ¢lovek
nevidi. Prvné byla schopnost vnimat UV zjiSténa u holubt (Columba livia) a
kolibtikl (Colibri serrirostris; Huth & Burkhardt 1972, Wright 1972 ex. Hunt
et al. 1999) a od t¢ doby byla pozorovana u vétSiny dennich druhl ptaka
(Bennett & Cuthill 1994), ptestoze UV vinové délky mohou mit na
organismus Spatny vliv. Mohou poSkozovat oc€ni sitnici (Norren &
Schellekens 1990 ex. Bennett & Cuthill 1994), nebo diky vysokému rozptylu
od mikrocastic v atmosféfe mohou zpiisobovat horsi rozliSitelnost objektl
v UV svétle (Lythgoe 1979 ex. Bennett & Cuthill 1994). Je proto malo
pravdépodobné, Ze by UV vnimavost neméla zadnou adaptivni funkci.

Prvni hypotéza vysvétluje funkci zraku citlivého na UV schopnosti
orientace. Mnoho ptaki pouziva k orientaci slunecni kompas, takze diky
poloze slunce na obloze a znalosti denniho casu dovede urcit sviij smér
(Schmidt-Koenig 1979, 1990 ex. Bennett & Cuthill 1994). K tomuto ur¢eni
jsou ultrafialové vlinove délky vhodné, nebot jsou siln€ polarizované (Seliger
et al. 1992 ex. Bennett & Cuthill 1994), nicméné informace o poloze slunce se
da ziskat 1 nezavisle na UV spektru z jinych zdrojl, a tak je tato funkce stale
diskutabilni (Coemans & Vos 1992 ex. Bennett & Cuthill 1994).

Dalsi funkci by mohl byt vyznam pfi sbéru potravy. ProtoZe mnoho
plodii, seminek, kvéti €1 bezobratlych, kterymi se ptéci zivi, odrazi UV svétlo,
zatimco podklady, jako jsou pida, kiira a listi ne (Silberglied 1979; Willson &



Whelan 1989; Church et al. 1998, 2001), viditelnost této potravy v UV svétle
by mohla byt vyrazné lepsi. Naptiklad Church et al. (2001) zjistil vyznam UV
svétla v potravnim chovani zebtiCky pestré (Taeniopygia guttata).

Hypotéza pohlavniho vybéru tika, Ze citlivost na UV svétlo hraje roli
pii signalizaci v mezipohlavnich interakcich nebo interakcich v ramei pohlavi.
Tato hypotéza zni celkem vérohodné, nebot’ ptaci pefi je uvadéno jako Casty
ptiklad druhotnych pohlavnich znakt, které pouzivaji barevnost k hodnoceni
partnerti ¢i k zaptsobeni na rivaly (Bennett & Cuthill 1994). Navic mnoho
peii opravdu odrdazi UV spektrum (Burkhardt 1982, 1989 ex. Bennett &
Cuthill 1994). Pro tuto teorii nachdzi podporu naptiklad prace na kosu ¢erném
(Turdus merula; Bright & Waas 2002), sykotfe modftince (Parus caeruleus;
Hunt et al. 1999) nebo andulce vinkované (Melopsittacus undulatus; Pearn et
al. 2001).

Protoze mnozstvi UV radiace se méni pres den (Endler 1993), mohla by
dalsi funkci byt kalibrace vnitinich hodin ptak{, coz podporuje prace na
kanarech (Serinus canaria) (Pohl 1992 ex. Bennett & Cuthill 1994). Dat je
vSak stale malo, a aby byl objeven primarni selek¢éni faktor plisobici na
evoluci UV vnimavosti, bude tfeba je$t¢ mnoho studii a rozsihlych
srovnavacich analyz vSech moZznych druht.

2.2 Fylogeneze zbarveni

2.2.1 Fylogenetické rekonstrukce

Mnoho praci se zabyva fylogenetickymi rekonstrukcemi zbarveni
ptaciho opefeni podle znamych nebo nové vytvafenych molekularnich
fylogenetickych stromi. Snazi se zjistit, které barevné znaky jsou plivodni,
které jsou taxony mezi sebou sdileny, protoze pochézi od stejného predka (tj.
homologie), a které se vyvijely nezavisle na sobé v konvergenci ¢i paralelni
evoluci (tj. homoplasie), tedy které znaky byly béhem evoluce ziskany a které
naopak ztraceny. S timto zjiSténim se pak snazi vysvétlit pfiiny téchto
evolu¢nich zmén.

2.2.1.1 Metodika fylogenetickych rekonstrukci

Aby bylo mozZzné pracovat s barvami, je tieba ziskana data, kterd se
berou z muzejnich exemplaii (Omland & Lanyon 2000; Badyaev & Hill
2000; Badyaev et al. 2002; Dumbacher & Fleischer 2001; Eaton 2006;
Hofmann et al. 2007; Johnsen et al. 2006; Pavlova et al. 2005; Weibel &
Moore 2005), Zivych vzorkli (Johnsen et al. 2006) ¢i kniznich ilustraci



(Badyaev & Hill 2000; Badyaev et al. 2002), nejprve néjak zaznamenat a
ohodnotit. Omland & Lanyon (2000) studovali vyvoj samciho zbarveni u
vlhovcil a zaznamenali vSechna mista pefi, kterd se vyrazné liSila v barevnosti
v ramci celého studovaného taxonu (Icterus). Definovali kazdou ,,éast pefi‘
jako kontinualni oblast pefi s podobnou barevnosti a strukturou, ¢ili tam, kde
mély primdrni letky 1 krytky stejné zbarveni, byly ureny samostatng.
Vsechny tyto ¢asti pak oznacili, zda jsou bil¢, Cerné ¢i karotenoidové, a déle
zaznamenali ostatni rozliSitelné znaky, jako mramorovani, nerovny barevny
ptechod nebo holé casti.

Pavlova et al. (2005) zhodnotili barvy u samcli konipase bilého
(Motacilla alba) podobné&. Na ptacich urcili 12 rozliSitelnych ¢asti, pticemz 9
z nich (barva cela, korunky, $ije, zad, stran krku, usnich krytek, tvari, brady a
hrdla) dale oznacili jako bilé, Sedé ¢i Cerné. Jeden znak, prouzek kolem oka,
oznacili jako pfitomny — nepfitomny, a dalsi znak, velikost bilé plochy ktidel,
zméfili pomoci programu Scion Image pro Windows a vydélili celkovou
plochou kiidla. Poslednim znakem byla délka ¢erné skvrny na hrudi, kterou
ale z analyzy nakonec vynechali, protoZe se nedala objektivné meéfit na
muzejnich exemplatich.

Johnsen et al. (2006) studovali modrou/UV skvrnu na hrudi slavika
modracka (Luscinia svecica). Nejprve pomoci ptistroji (PS1000 diode-array
spectrometer system, DH2000 deuterium-halogen light source) ziskali
odrazové spektrum jednotlivych skvrn, a toto pak rozdé€lili do tii objektivnich
kolorimetrickych méteni — jas (brightness, Rssg.709), odstin [hue, MR.x)] @
sytost barvy [chroma, (Ruax-Rumin) - Raveragel-

Eaton (2005) se také zabyval UV zbarvenim, a to na vlhovcovitych
ptacich (Icteridae). Jeho metoda hodnoceni barevnych znaki spocivala v tom,
ze zmgeiil pfitomnost a absenci maximalniho odrazu (peak reflectance,
maximum reflectance) v UV rozsahu barevného spektra. Tyto hodnoty pak
reprezentovaly ultrafialové zbarveni.

Badyaev & Hill (2000) zkoumali evoluci pohlavniho dichromatismu u
pénkavovitych ptaki podceledi Carduelinae. Barevnost samcll a samic vSech
studovanych druht hodnotili podle toho, zda se jednalo o karotenoidové ¢i
melaninové zbarveni. Karotenoidové zbarveni méfili pomoci pfistroje
Colortron, ru¢niho odrazového spektrofotometru. Naméfili pomoci n¢j
hodnoty odstinu, sytosti a jasu (hue, saturation, brightness) z obrazkl z knizky
a ze vzorklli z muzea. Melaninové zbarveni dali zhodnotit nezdvisle na sob¢
dvéma studentim, ktefi nebyli informovani o testované hypotéze. Oba
odhadem ur¢ili procenta celkového melaninového zbarveni ptakli z obrazka
z knizky a pouzita byla pak sttedni hodnota obou odhadii.

Rekonstrukci piivodnich znakli pak 1ze délat dvéma metodami. Jednou
znich je postaveni zhodnocenych znakll k jiz znamému molekularnimu
fylogenetickému stromu (napt. Badyaev & Hill 2000), druhé pak predstavuje



vytvofeni nového stromu na bazi téchto znakti. Omland & Lanyon (2000)
rekonstruovali barevnost opetfeni vlhovcl obéma zpisoby. Vytvorili
fylogeneticky strom na zékladé¢ molekularnich dat (Omland et al. 1999), do
néhoZ pak zmapovali znaky opefeni, a dale vytvofili ,,Total Evidence tree®,
¢ili podkladem pro tento strom byla jak molekularni data, tak znaky opefteni.
Fylogenezi opefeni postavili na zaklad¢ jednoduché parsimonie (v niZ zisky a
ztraty jednotlivych znaki maji stejnou pravdépodobnost) v programu
MacClade (Maddison & Maddison 1992 ex. Omland & Lanyon 2000). U
obou vytvofenych stromti jeSté zjistili vzdjemny konflikt pomoci programu
PAUP* (Swofford 2002).

2.2.1.2 Vysledky fylogenetickych rekonstrukci

2.2.1.2.1 Konvergence opefeni u vihovci (Icterus)

Jako priklad studie fylogenetickych rekonstrukci zbarveni opeteni zde
uvadim praci na vlhovcovitych ptacich. Omland & Lanyon (2000) sestavili
dva fylogenetick¢ stromy, jeden na zakladé molekularnich dat
(mitochondrialni DNA) a druhy na zdkladé ,total evidence®, C(ili
molekularnich dat 1 znakl opefeni. Oba tyto stromy si celkem odpovidaji
s malymi vyjimkami (obr. 1.). Zaznamenali 48 znakl pefi, pficemz 44 z nich
se mezi taxony vlhovct liSilo. KdyZ tyto znaky zmapovali na molekuldrnim
strom¢ (a na strom¢ ,total evidence® byl vysledek podobny), vykazovaly
opakované konvergence a reverze v ramci 1 mezi tfemi hlavnimi vétvemi
vlhovcl (Tyto konvergence navic podpoftila prace, kterd zmapovala opeteni
vlhovct na jiny molekuldrni fylogeneticky strom sestaveny na bazi jadernych
intronll; Allen & Omland 2003). Napiiklad zmapovani kiidelnich krytek
ukazalo sedm nezavislych ziski ¢erné barvy (obr. 2).

Celkoveé zbarveni vlhovcl se da rozdélit do dvou typl: Baltimorské
opefeni, které¢ se vyznaCuje Cernou hlavou a bilymi okraji na vétSing
kiidelnich krytek (sem patii naptiklad Icterus galbula galbula, I. spurius a 1.
parisorum), a Altamirské opefeni, kde je hlava karotenoidova a napadné bile
zabarveny okraj primarnich krytek (napt. I gularis, I. cucullatus a 1.
pectoralis). Oba tyto typy zbarveni jsou rizné¢ rozmistény na fylogenetickém
stromé, napft. trupidl zahradni (I spurius, vétev A) a trupial Cernokapy (/.
parisorum, vétev C), zastupci Baltimorského zbarveni, vypadaji velice
podobné, ackoliv jsou na naprosto odliSnych mistech na fylogenetickém
stromé¢, a oba jsou také blizce piibuzni druhtim, které se ve zbarveni napadné
li$i. Tyto dva druhy jsou nejvyraznéjSim piikladem konvergence celkového
opeteni u vlhovci.
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ORIOLE PLUMAGE CONVERGENCE

a. Molecular I. cayanensis pyrthopterus —% b. Total Evidence

|. cayanensis periporphyrus

I. cayanensis cayanensis

I. chrysocephalus

I. auricapillus

I. dominicensis dominicensis
N I. dominicensis portoricensisil

l. oberi
— . laudabilis j_l

I. bonana

I. dominicensis northropi

l. dominicensis melanopsis
— |. dominicensis prosthemelas
_E I. spurius spurius

l. spurius fuertesi
~ — l. cucullatus nelsoni

L— |. cucullatus igneus

|. wagleri wagleri
I. maculialatus
|. jamacaii croconotus
— l. jamacaii strictifrons
l. icterus ridgewayi
l. graceannae
I. pectoralis
. mesomelas salvinii
I. mesomelas taczanowskii
. mesomelas mesomelas
I. gularis tamaulipensis
|
I
1
|
|
|

Clade A Clade A

Clade B

Clade B

LéIH_LIiIHJ L

. gularis yucatanensis
. gularis gularis
. nigrogularis nigrogularis
. nigrogularis trinitatis
. auratus
. leucopteryx leucopteryx
|. pustulatus formosus
l. pustulatus sclateri
— 1. galbula bullockii
1. galbula parvus
r— |. galbula galbula
Clade C L— |. galbula abeillei
l. parisorum i Clade C
l. chrysater chrysater
I. chrysater hondae j_|

I. graduacauda audubonii jJ
I. graduacauda graduacauda

Obr. 1. Molekuldrni (a) a ,,total evidence* (b) stromy pouzity k rekonstrukci samciho
opefeni u vlhovct. Oba stromy ukazuji tfi zakladni vétve. Sedm vétvi, které se u stromi
vzajemné lisi, jsou oznaceny hvézdickou na stromé ,,total evidence®. (Pfevzato z Omland
& Lanyon, 2000)

Jaka je pficCina téchto konvergenci? Omland & Lanyon ukazuji, Ze
vyvoj ptaciho opeteni je velmi rychly a homoplasticky. Pfi¢inou konvergence
by mohla byt ¢isté kombinace rychlé evoluce a zaroven evolu¢nich omezeni
(constraints), protoze v ramci celého taxonu vlhovcovitych je jen omezeny
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pocet proménlivych znakd a barev. Mnoho zmén jsou reverze ancestralnich
stavil znakl nebo jsou tyto zmény konvergentni ke zménam v ostatnich liniich
vlhovci. Evoluéni omezeni na celkovy pocet barev ¢i barevnych znaka by
tedy mohlo zplisobovat vznik homoplasie.

Vznik konvergenci by mohl byt 1 adaptivni, napt. u sympatricky Zijicich
ptakti by mohl podpofit efektivnost signalizaéni a kryptické funkce. Mohl by
také slouzit pfi obrané proti predatorim (Barnard 1979), nebo pfti sdruzovani
riznych druht vlhovcl (napf. tfi druhy Altamirského typu rady hnizdi blizko
sebe; Howell & Webb 1995 ex. Omland & Lanyon 2000).
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Obr. 2. Rekonstrukce ancestralniho stavu pro krovky druhého fadu ukazuje konvergenci
ve zbarveni: Sedm nezavislych ziskli ¢erného zbarveni. Dva ve vétvi A, jeden v B a 4 ve
vétvi C. Cerné je oznaGena Cerna barva, te¢kované karotenoidova. (Pfevzato z Omland &
Lanyon 2000).
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2.2.1.2.2 Miillerovska mimeze u jedovatych pitohui (Pitohui) a
dalsi konvergence

Dumbacher & Fleischer (2001) zjistili konvergentni vyvoj vyrazné
barevného opefeni u toxické novoguinejské skupiny Pitohui. Pistec
cernohlavy (Pitohui dichrous) ma velmi kontrastni oranzovocerven¢ zbarvené
bticho a zada vici ¢erné hlavé, kiidlim a ocasu, coz miize byt povazovéano za
aposematické zbarveni, protoze klize i1 pefi téchto ptaki obsahuje jedovaté
latky. PiStec proménlivy (P. kirhocephalus) ma mnoho riizné¢ barevnych
poddruht, pfi€emz Ctyfi z nich barevné velmi odpovidaji pistci Cernohlavému.
Podle sestaven¢ho molekularniho stromu Dumbacher & Fleischer (2001)
objevili, Ze tato podobnost je ve vétSin¢ piipadi zpiisobena diky sdileni
spole¢ného ptedka, protoze plivodnim stavem je tato pestfe zbarvena forma.
Avsak v jednom ptipadé€, u P. kirhocephalus dohertyi, byla tato piivodni barva
ztracena uz brzy v evoluci, a proto je moZné povazovat jeji nové objeveni za
konvergenci. Tuto konvergenci Ize vysvétlit jako miillerovskou mimezi (stav,
kdy dva rozdilné druhy sdili stejné aposematické zbarveni, aby navykli
predatory na svoji jedovatost ¢i nebezpecnost).

Také dalSi autofi naSli mnohé konvergence ve zbarveni u riznych
druhti, napf. ¢erna zada nebo bild brada se vyvinuly nékolikrat u poddruht
konipase bilého (Motacilla alba, Pavlova et al. 2005), konvergence byly
zjistény u strakapoudl (Picoides, Weibel & Moore 2005), datla (Veniliornis,
Moore et al. 2006), chiastalovitych (Rallidae, Krebs & Putland 2004),
rackovitych (Laridae, Crochet et al. 2000), tukantt (Ramphastos, Weckstein
2005) ¢i u poddruhti strnadce skvrnitého (Passerculus sandwichensis, Zink et
al. 2005). Vyjimku tvoifi naptiklad price na rybacich (Laridae: Sternini,
Bridge et al. 2005), kterd naSla silny fylogeneticky signal barev hlavy,
korunky a §ije v jejich svatebnim Satu.

2.2.1.2.3 Zmény ve fylogenezi karotenoidového, melaninového a
strukturniho zbarveni

Takeé fylogenetické rekonstrukce mechanismil zbarveni, tj. zda je barva
zpusobena melaniny, karotenoidy ¢i strukturdlné, potvrzuji Casté zmény
behem evoluce. Hofmann et al. (2006) zjistili, ze karotenoidové zbarveni u
americkych vlhovct (Icterus) se kontinudlné méni od kratkovinnych (Zlutych)
po dlouhovinné (Cervenégjsi) karotenoidy, avSak ne usmérnénou evoluci od
kratkovinnych k dlouhovinnym. Ancestralnim stavem jsou karotenoidy stfedni
vlnové délky a ty se opakované méni na barvy dlouhych a kratkych vinovych
délek.
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Dale zjistili (Hofmann et al. 2007a), ze bylo ancestralni karotenoidové
zbarveni tfikrat nezavisle nahrazeno melaninovym (karotenoidové pigmenty
nebyly ztraceny, ale plné piekryty melaniny, takZe pro funkci signalizace jako
by byly ztraceny; Hofmann et al. 2007b).

U vlhovcil byla studovana i1 fylogeneze UV (strukturniho) zbarveni a
bylo objeveno, ze plivodné byli bez UV zbarveni a to se nékolikrat vyvinulo
na riznych castech téla jak u samct, tak u samic. U samct navic doSlo dvakrat
k reverzi, coz poukazuje na vétSi evolucni omezeni ztrat UV barev oproti
jejich zisku (Eaton 2006).

Prum & Torres (2003) provedli rozséhlou analyzu strukturniho zbarveni
zpisobeného koherentnim rozptylem u 31 ptaka z 10 fadd a zjistili, ze tento
mechanismus se vyvinul vice nez 50krat nezdvisle na sobé.

2.2.1.2.4 Zbarveni opereni nese slaby fylogeneticky signal

Jak jiz bylo zminéno, mnoho praci poukazuje na vysokou
homoplasticitu zbarveni a tudiZ varuje pfed pouzivanim barevnych znaki
pii tvorbé fylogenetickych rekonstrukci. Areekul & Quicke (2006) provedli
rozsahlou analyzu toho, jaky vyznam ve fylogenetickych rekonstrukcich
barevné znaky mohou mit oproti znaklim morfologickym. Potvrdili, zZe
barevné znaky nesou slaby fylogeneticky signal, jedna-li se o barvy
neaposematické a nemimetické. V pripadé¢ barev, které predstavuji
aposematické ¢i mimetické vzory (batesovska a miillerovska mimeze), vysel
fylogeneticky signal podobny, jako u znak morfologickych, avSak s témito
byl ve vysokém konfliktu. Tento fakt poukazuje na moznost, Ze aposematicke
a mimetické barevné znaky jsou vice evolu¢né omezeny, musi se vyvijet
v zavislosti na celém vzorku, jsou méné plastické a zdanlivé mohou tvofit
siln€¢ podpoieny evolucni strom. Mélo by se tedy pfece jen ddvat pozor na
vyuziti téchto znak pti fylogenetickych rekonstrukcich.

2.2.2 Evoluce pohlavniho dichromatismu

v

U mnoha druh@i ptaki maji samci mnohem barevné)$i a napaditéjsi pefi,
nez samice. Vyvoj takovych rozdili vyzaduje nejen pfislusSné mechanismy
(jejichz souhrn uvadim nize), ale také pifiméfenou genetickou variabilitu.
Lande (1980) upozornil, Zze evoluce pohlavniho dimorfismu mize byt
omezena, nebot’ mnoho gent, které ovliviiuji variabilitu u samci, tuto stejné
ovliviiujyi 1 u samic. Vysledkem selekce samcl by tedy byla odpovidajici
podobnost u samic, a bylo by tfeba mnoho generaci ovlivnénych pohlavnim
vybérem, aby se projevila exprese té trosky geni, které ovliviiuji samce a
samice nezavisle. Price & Birch (1996) tuto hypotézu otestovali na pévcich
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(Passeriformes) a zjistili, Ze pohlavni dichromatismus se vyvinul alespon
150krat, a Ze tedy evolu¢ni omezeni pro dichromatismus nebudou nikterak
silna. Castgji se vyvinul monochromatismus z dichromatismu neZ naopak, a
mezi pévci je vice monochromatickych druhli. Burns (1998) zjistil u
tangarovitych ptaka (Thraupidae) jako ancestralni stav dichromatismus, kdy
samec je pestiejsi, nez samice. Kimball & Ligon (1999) naproti tomu zjistili
(na zékladé¢ proximalnich mechanismi pohlavniho dichromatismu), ze
ancestralnim stavem pro vSechny ptaky by mohl byt monochromatismus
s obéma pohlavimi pestfe zbarvenymi. Ob¢ studie nasvédcuji, ze pitechod
mezi monochromatismem a dichromatismem je rychly, a mnoho védcu se
pokusilo najit divody, pro¢ tomu tak je. Uvadim zde n€kolik zadkladnich
hypotéz vzniku pohlavniho dichromatismu.

2.2.3 Pri€iny evoluénich zmén I: Pohlavni dichromatismus

2.2.3.1 Pohlavni vybér pusobici na samce a vliv socialni struktury

Snahou vysvétlit §ifi téchto rozdillh mezi obéma pohlavimi vzniklo
nékolik hypotéz (které se ne vzdy vylucuji), pficemzZ nejvice rozSifena je
hypotéza, Ze toto barevné peti vznika na zdklad¢ pohlavniho vybéru. Klasicka
teorie pohlavniho vybéru zahrnuje dvé slozky (Darwin 1871). Jednou z nich je
kompetice samctli — znak se rozsifi, pokud umozni samci zvitézit nad ostatnimi
samci napf. v souté€Zi o samice, a druhou sloZkou je samici vybér, kde se znak
roz§iti proto, Zze samice se paii pfednostné se samci, ktefi dany znak nosi.
Slozitym problémem vSak zlstdva otazka proc¢ samice preferuji nékteré znaky
nad jinymi.

Fisher (1930 ex. Baker & Parker 1979) se domnival, Ze geny pro
preferenci urcitého znaku se roz$ifi pouze, bude-li mit preferovany samci
fenotyp néjakou pocate¢ni vyhodu. Ptredpoklddejme, ze samec nosi urcity
znak (napf. pestré zbarveni), ktery zvysi jeho Sanci na pareni. Samice, které
budou preferovat tyto pestré samce, budou mit vice vnoucat, protoze jejich
vlastni synoveé budou mit vice déti. To povede ke zvySeni frekvence samicich
genil pro preferenci dan¢ho znaku (nebot’ dcery tento znak zdédi), coz zaroven
zvysi 1 vyhodu pestrého zbarveni samct. Jestlize tedy samec vykazuje urcity
druhotny pohlavni znak, je pravdépodobné, ze ve svém genomu nese nejen od
otce zdédénou alelu urcujici tento znak, ale 1 od matky zdédénou alelu pro
jeho preferenci (Baker & Parker 1979).

Enquist & Arak (1993, 1994 ex. Flegr 2005) navrhli hypotézu
smyslového tahu (sensory bias). Jedinec pfijima signaly z prostfedi pomoci
svych smyslovych organli. To plati 1 pro signdly umoznujici organismim
ziskat informaci o ptfitomnosti nebo kvalité potencialniho pohlavniho partnera.
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Kterykoliv smyslovy organ je nestejné citlivy k riznym typim podnétd,
napfiiklad zrak 1épe rozeznava urcité barvy ¢i urCité tvary a hife barvy a tvary
jiné. Jestlize napiiklad zrak baZanta 1épe rozeznava horizontalni nez vertikalni
rozméry predmétii, potom budou samice povazovat za vétsi samce s delSimi
ocasnimi pery nez samce, ktefi jsou ve skutecnosti vétsi, ale ocasni pera maji
krat$i. Smyslovy tah tedy miize nakonec rozhodovat o tom, které znaky budou
fixovany pohlavnim vybérem. Navic zde mize hrat roli prosttedi, ve kterém
se dany organismus nachdzi (sensory drive; Endler 1992).

Také ptirodni vybér miize ovlivnit preference tam, kde ptibuzné druhy
ziji pohromadé, aby nedochazelo ke kfiZzeni, a mlze vyustit v diferenciaci
sekundarnich pohlavnich znakd (viz Prum 1997 pro souhrn). Kdyz se
nasledné samice nauci preferovat dané znaky, které rozlisi samce vlastniho
druhu od druhu ciziho, silu pfirodniho vybéru proti hybridim pak jiz plné
prevrsi sila vybéru pohlavniho.

Dals8im mechanismem vzniku samicich preferenci miize byt hypotéza
indikatori kvality. Tento mechanismus funguje skrze selekci pro preferenci
téch znaki, které néco napovidaji o kvalité samcii. Patii sem jednak hypotéza
piimé vyhody, ptredpokladajici, Ze kvalitn€)si samci mohou vénovat vice
energie péci o potomstvo, nenakazi potomky ani samici parazity, pfipadné
mohou pfedat svoji vitalitu potomstvu negenetickou cestou, napiiklad
prostifednictvim kulturni evoluce, a dale sem patii hypotéza nepiimé vyhody
nebo také hypotéza dobrych gent, jejiz jadrem je pifedstava, Ze ptitomnost
urcitych znakd mulze signalizovat kvalitu samcich genti, a tedy i kvalitu
budouciho potomstva (viz Flegr 2005 pro souhrn). Zahavi (1975 ex. Baker &
Parker 1979) dale navrhnul vysoce kritizovany mechanismus, Ze samice
mohou preferovat ty znaky, které ptivodi samcim jakysi handicap (napf.
dlouhy ocas nebo pestré barvy), a ten pak signalizuje, ze takovy samec musi
byt zdatngjSi neZ jini samci bez daného handicapu, nebot’ dovedl lépe
vzdorovat predatoriim, nez dorostl do dospélosti. Aby znak mohl plnit funkci
indikatoru kvality, musi byt jeho exprese nakladna. Je-li dany znak pro svého
nositele zatézi, miaze si ho dovolit jen opravdu kvalitni jedinec. Takovym
znakem muzZe byt naptiklad karotenoidové zbarveni u mnoha druhil ptaki,
protoze karotenoidy ptaci nedovedou syntetizovat a musi je pfijimat z potravy,
takze jejich mnozstvi je omezené. V piipadé pohlavniho dichromatismu vSak
muze také zalezet na proximatnich mechanismech, které tento dichromatismus
zpusobuji, protoze naptiklad je-li zplisoben estrogeny, nedava barevnost
samce samici zadnou informaci o své kvalité. V tomto ptipad¢ totiz barevné
zbarveni zpiisobuje nepfitomnost estrogentl, zatimco jejich pfitomnost vybarvi
ptdka bled& ¢i krypticky. Naopak testosterony zplsobeny dichromatismus
informaci poskytnout mize, protoze v tomto ptipadé¢ se barevné zbarvi pouze
samec, ktery ma dostatek testosteroni (Kimball & Ligon 1999).
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Pohlavni vybér silné¢ souvisi se socialni strukturou. Klasicka teorie
pohlavniho dichromatismu tika, ze je vysledkem pohlavniho vybéru samcii, a
ze vede ke zménam samciho opefeni (tuto teorii podporuje napf. prace na
vrubozobych, Anseriformes; Figuerola & Green 2000). Tato klasicka teorie
predpoklada, Ze dichromatismus je vlastné néasledkem Siroké promeénlivosti
v parovacich systémech, a Ze existence syt¢ barevného opefeni samcii koreluje
s vysokou mirou polygamie (Darwin 1871). Samci s barevnéjSim petim budou
zvyhodnéni v kompetici s jinymi samci nebo pii sami¢im vybéru partnera, cozZ
muze ve vysoce polygamnich populacich vést k tomu, ze otcem vSech mlad’at
bude jediny samec, pohlavni vybér se naplno projevi a povede samce
k vytvéafeni napadnych ozdob. Nedavné studie vSak ukazaly, Ze toto vysvétleni
pohlavniho vybéru nemusi vzdy odpovidat, protoze polygamni druhy jsou
Casto monomorfni a monogamni naopak vysoce dimorfni. Pfestoze vétSina
ptakli je monogamni, u mnoha z nich molekularni studie otcovstvi objevily
mimoparové rozmnozovani. Toto mimoparové rozmnoZovani pochazi
z mimoparovych kopulaci, které vétSinou zacinaji samice, a pokud si tyto
samice vybiraji pestie zbarvené samce za opravdové otce svych déti, pak
budou tito samci zvyhodnéni v pohlavnim vybéru. Meller & Birkhead (1994)
ukazali, ze barevnost samcli, a tedy pohlavni dichromatismus, pozitivné
koreluje s mirou ,,mimomanzelského* rozmnoZovani. Owens & Hartley
(1998) tento wvysledek, odporujici klasické teorii, potvrdili. Existence
mimopdarovych kopulaci by proto mohla vysvétlit, pro¢ je u tolika socidlné
monogamnich ptakl vyvinut pohlavni dichromatismus.

2.2.3.2 Pohlavni vybér pasobici na samice

VySe zminovand teorie pohlavniho vybéru zplsobujici pohlavni
dichromatismus u ptakli je zaméfend predev§im na selekci samcl. Novéjsi
studie, které porovnavaji zmény dichromatismu na fylogenetickych stromech
riznych ptacich taxont vSak ukazuji, Ze spiSe, nez aby se ménilo opefeni
samcli, méni se opefeni u samic (Irwin 1994, Burns 1997). Napi. u
tangarovitych ptakt (Thraupidae) se ve fylogenezi méni castéji samici
zbarveni ve prospéch pestrosti (Burns 1997). Tento jev by se dal vysvétlit
plsobenim pfirodniho vybéru na samice, at’ uz prostfednictvim kompetice
mezi samicemi nebo samc¢iho vybéru (male mate choice).

SoutéZ mezi samicemi miize probihat formou kompetice o samce (v
pfipad€, ze samcu je méné, nebo je mezi nimi vysoka variabilita co se tyce
kvality) a nebo o jiné zdroje, napt. potravni. Pestrost samic miize hrat roli
v signalizaci socialniho postaveni, jak bylo prok4zano naptiklad u kolibtikl
(West-Eberhard 1983).

Protoze se u mnoha druhi staraji o mlad’ata oba rodice, bylo by ziejmé,
ze by vybirava byla obé& pohlavi. Teorie, Zze 1 samci by vic¢i samicim byli
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vybiravi, dnes dostava i empirickou podporu. Naptiklad u samicek zebticek
(Taeniopygia guttata), které byly experimentalné krmeny stravou, co
zvysSovala jejich fekunditu, si samci vybirali tyto oproti kontrolnim samicim,
ackoliv byly pro lidského pozorovatele nerozliSitelné (Monaghan et al. 1996).
Existenci vzdjemnych preferenci podpofila také prace na alkounkovi
chocholatém (Adethia cristatella; Jones & Hunter 1999), ackoliv u jinych
druhti tyto preference nalezeny nalezeny nebyly (Wolf et al. 2004).

2.2.3.3 Prirodni vybér plsobici na samice

Dal8im scénafem evoluce pohlavniho dichromatismu je, Ze se nezvySuje
pestrost, ale naopak se meéni opefeni zpivodné napadné zbarveného
k nendpadnému u pohlavi, které¢ se stard o potomky, nebot’ je nachylnéjsi
k predaci (Wallace 1889 ex. Owens & Hartley 1998). Tento scénaf je
v posledni dobé podpoien né€kolika srovndvacimi analyzami. Owens &
Hartley (1998) zjistili, Ze celkovy pohlavni dichromatismus koreluje s rozdily
v rodicovské péci. Kimball & Ligon (1999) na zdkladé porovnani
hormonélnich mechanisml zjistili, Ze ancestrdlnim stavem by mél byt
estrogenem podpofeny dichromatismus, tj. ze monochromatismus, kde obé
pohlavi jsou pestie zbarvend, by mél byt piivodni, a také tento scénar
podporuje jiz zminény fakt, Ze sami¢i opefeni se méni Castéji, nez samci
(Irwin 1994). Martin & Badyaev (1996) poukdazali na negativni korelaci mezi
hnizdni predaci a samic¢i (nikoliv vSak samci) pestrosti na lesnackovitych
(Parulidae) a pénkavovitych ptacich (Carduelinae).

2.2.3.4 Rozdilné pusobeni samci a samic na predatory

Samci pestré zbarveni mliZze signalizovat predatoriim, ze kofist je pro né
nevyhodna, protoZe je jedovata, nechutna, rychla ¢i jinak nebezpecna (Baker
& Parker 1979; Gotmark 1993). Kdyz se toto piisobeni predatori, které
zvyhodiiuje barevné samce, zkombinuje se znevyhodnénim barevnosti samic
kvali hnizdni predaci, mize vést krychlému pohlavnimu dimorfismu.
Gotmark (1993) potvrdil, Ze u nékterych druhti si predator — krahujec obecny
(Accipiter nisus) — za koftist vybird pestré samce, zatimco u jinych se pestrého
zbarveni snaZzi vyvarovat a vybira si kryptické samice. Selek¢ni tlak na sam¢i 1
samic¢i zbarveni mize byt u riznych druhti rtizny.

18



2.2.4 Priciny evoluénich zmén IlI: Geneticky polymorfismus

Polymorfismus, jak ho definoval Huxley (1955 ex. Galeotti et al. 2003),
je ,koexistence dvou ¢i vice ostfe odliSnych a geneticky determinovanych
forem v jedné, vzajemné se kiiZici populaci, pfi¢emZ ta nejméné pocetna
forma je pfitomna Castéji, nez aby byla zplsobena Cisté opakujici se mutaci®.
Z této definice jsou vyfazeny mezipohlavni, ontogenetické a sezonni rozdily.
Aby se takovy polymorfismus udrzel, musi mezi jednotlivymi formami
existovat vyvazend selekce, ktera kazdou z nich zvyhodiuje, ale zaroven 1
v nécem znevyhodiuje.

Barevny polymorfismus mezi ptaky je relativné vzacny, vyskytuje se
jen asi u 3,5 % druhii, avSak tyto jsou z 61% ftadil, nejvice u sov
(Strigiformes), kukacek (Cuculiformes), hrabavych (Galliformes) a brodivych
(Ciconiiformes) ptakd. Potencial pro tvorbu barevného polymorfismu se
vyskytuje jak u ancestralnich, tak modernich ptacich taxonil, a nejspisS se
vyvinul mnohokrat nezévisle na sob¢ (Galeotti et al. 2003). Existuje n¢kolik
hypotéz mechanismi pro vznik a udrzbu barevného polymorfismu. Roulin
(2004b) napsal na toto téma rozsahlou revizi.

2.2.4.1 Apostaticky (frekvencné zavisly) vybér

Pfi apostatickém, nebo-li frekvencné zavislém vybéru jsou
zvyhodiiovany takové formy ptacich predatort, které jsou odlisné od vétSiny,
takze pro potencidlni kotist budou méné zndmé a rozpoznatelné, nebot’ ta se
hlife nauci se jim vyhybat. Tato hypotéza povazuje za selekéni agens kofist, a
podstatné jsou také vizualni vlastnosti samotnych barev (Paulson 1973;
Rohwer 1983; Rohwer & Paulson 1987). Tento model mize vysvétlit barevny
polymorfismus predatorii u skupin, jako jsou dravci (Falconiformes) ¢i
chaluhy (Charadriformes), které lovi kofist s dobrym zrakem (ptaky a savce).
Barevny polymorfismus je u nich vétSinou exprimovan na bfisni strané, tedy
té strané€, kterou potencidlni kotist nejsndze zahlédne. Roulin & Wink (2004)
v souladu s touto hypotézou otestovali vliv vztahu predatora a kofisti na
barevny polymorfismus a zjistili, Zze u dennich dravcii polymorfismus
pozitivné koreluje s lovem savci, tedy ,,inteligentni* kofisti. Jiné prace vSak
vyznam apostatického vybéru nenalezly (Galeotti et al. 2003; Galeotti &
Rubolini 2004; Fowlie & Kriiger 2003).

Mechanismus apostatické selekce 1ze také aplikovat na ptaky, ktefi jsou
kofisti, a jako selek¢ni agens na n¢ naopak pusobi predatofi, nebot’ ti se nauci
lovit Castéj$i kofist, u které uz jednou zaznamenali Uspéch. Tak je tomu
naptiklad u africkych tuhykt (Laniidae; Hall et al. 1966, Owen 1967 ex.
Galeotti et al. 2003).
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2.2.4.2 Disruptivni vybér

Vyvazeny barevny polymorfismus mize zptisobovat disruptivni vybeér,
ktery zvyhodiuje extrémy. Heterogenita v case a prostoru je casto
pfedpokladem evoluce, nebot’ rizné selek¢ni tlaky v klimatu a prostfedi
mohou byt zodpovédné za vznik barevného polymorfismu u druhti se Sirokou
ekologickou nikou. Podstatné tu mohou byt jak vizudlni, tak fyziologické
efekty (funkce) barevné pigmentace. Mezi vizualnimi efekty hlavni funkci
barevného polymorfismu mizZe reprezentovat kryptické zbarveni. To muze
zamezit objeveni predatorem (Baker & Parker 1979), nebo snizit Sanci, ze
ptaka spatii jeho kofist (Gotmark 1987 ex. Galeotti et al. 2003). V tomto
pripad¢ jsou selekénimi agens predatoii, kofist nebo kompetitofi, a vyhodou
kryptictéjSich jedinch v rozdilném prostiedi mize byt rozdilny Gspéch v lovu,
predacni risk, nebo risk setkani kompetitora.

Galeotti et al. (2003) ve své analyze polymorfismu ptakd celého svéta
nasli podporu pro tuto teorii, nebot’ barevny polymorfismus byl nejvyssi mezi
taxony zijicimi v polootevienych habitatech, a zvlasté pak mezi taxony, které
jsou aktivni v noci 1 ptes den. Riizné svételné podminky mohou hrat velmi
dillezitou roli v selekénich mechanismech udrzby barevného polymorfismu.
Ke stejnému vysledku dosli 1 ve srovnavaci analyze polymorfismu u sov, lelki
a dravci (Galeotti & Rubolini 2004).

2.2.4.3 Alternativni strategie vybéru koristi

Obdobnou hypotézou je ,alternativni strategie vybéru Kkofisti*
(alternative foraging strategies). Tento model je podobny modelu apostatické
selekce, stim rozdilem, Ze nov¢ vznikajici barevna forma nemé celkové
vyhodu ve shanéni kofisti, ale pouze pti lovu urcitého druhu, na ktery se tak
muiZe specializovat (Skulason & Smith 1995). To mlzZe byt dano tim, Ze
alternativni kofist nemusi mit geneticky zakddovano rozpoznani a uték pted
odliSné zbarvenym predatorem. Divodem by také mohla byt skutecnost, Ze
nesdili stejné prosttedi s barevnou formou, ktera je kryptictéjsi v jednom
prostiedi, zatimco druha forma v jiném. Pak tato hypotéza vlastné spada pod
disruptivni selekci. Roulin (2004a) zjistil, ze u Svycarské populace sovy
palen¢ (Tyto alba) lovi Cervenohnédé zabarveni jedinci predevSim hraboSe
polni (Microtus arvalis), zatimco svétle vybarvené sovy lovi hlavné mysSice
(Apodemus spp.). U volavky Cervenavé (Egretta rufescens) zase svétlé a
tmavé formy voli riiznou strategii vyhledavani potravy tak, aby byly pro koftist
co nejvice kryptické — svétlé formy lovi pievazné v sttedné hluboké vodé,
tmavé naopak v mélké (Green 2005).
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2.2.4.4 Nenahodné parovani

Barevnost mize byt vyuzivana ve vnitrodruhové komunikaci a udrzba
barevného polymorfismu pak mutze byt vysledkem urcitych preferenci ve
vybéru partnera. Jednou je pohlavni vybér, pti kterém jsou vyhody napadnych
forem negovany vysSim riskem predace Ci vyS$i energetickou ndkladnosti
takového zbarveni (viz piedchozi kapitolu o pohlavnim dichromatismu). Ze
by pohlavni vybér byl dilezitym mechanismem pii udrzbé polymorfismu
nepodporuje prace Galeottiho et al. (2003), kde nebyl nalezen vétsi barevny
polymorfismus u pohlavné dichromatickych druht, a také je vzacny u
polygamnich druhll. Naopak Fowlie & Kriiger (2003) u dravch
(Falconiformes) korelaci mezi pohlavnim dichormatismem a genetickym
polymorfismem nasli.

Druhou takovou preferenci je nendhodné parovani, pii kterém miize byt
barevny polymorfismus vysledkem preferenci v parovani s partnerem, ktery je
odlisny (Lowther 1961, Murton et al. 1973 ex. Galeotti et al. 2003). Toto
nendhodné parovani mize znamenat selekci pro optimalni vzdalené kiizeni
(outbreeding) tam, kde jsou zvyhodnéna odli$na nebo heterozygotni mlad’ata.
Barevnost v tomto ptipadé€ znaci rozlisné genotypy.

2.2.5 Pri€iny evoluénich zmén Ill: Mezidruhova variabilita

2.2.4.1 Druhové rozpoznavani

Tradi¢nim vysvétlenim mezidruhové variability zbarveni signaliza¢niho
opefeni je tzv. ,species-recognition, kdy rizné barvy jednotlivych druht
slouzi k druhovému rozpoznavani a minimalizuji tak risk mezidruhového
kfiZzeni. Adaptivni jsou tedy odliSnosti mezi druhy samy o sobé€. S timto
vysvétlenim piisel uz Darwin (1871) a bylo nadale pfezkoumavano riznymi
autory, napt. Grant (1965) ho podpofil ve své praci o zabarveni pévcl
mexickych ostrovii Tres Marias. VétSina ostrovnich druhi, ktera ma piibuzné
pevninské protéjSky, se od téchto lisSi méné vyraznym, jednotvarnéjSim
zabarvenim pefi. Protoze nenalezl Zadné pozitivum pro toto chudsi zbarveni,
vysvétluje ho na zaklad€ toho, Ze ho neni na ostrovech tieba, protoze tam je
mnohem mensi druhové zastoupeni a malokdy se tam druhy vyvijeji
sympatricky. Tuto interpretaci podklada jesté tim, Ze ostrovni ptaci se méné
mezi sebou liSi 1 v repertoaru zpévu, a Ze se u nich také Castéji objevuje
juvenilni zbarveni na jinak adultnim opefeni.

Dalsim ptikladem muze byt prace studujici samce lejska Cernohlavého
(Ficedula hypoleuca), kteti ziji sympatricky s lejsky bélokrkymi (F.
albicollis). Ti samci lejska ernohlavého, kteti se napadné 1iSi od bélokrkych
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svym zbarvenim a vypadaji spiSe jako bledé samice, netrpi tolik agresi
dominantnéjSiho druhu lejska bélokrkého, a také je u nich niz$i mezidruhové
kiizeni (Alatalo et al. 1994).

2.2.4.2 Prostredi pusobici jako faktor mezidruhové odliSnosti

Alternativnim a modernéjSim vysvétlenim je ,,signalling environment*
(Endler 1993; Endler & Théry 1996; Endler et al. 2005) — rlizné druhy se od
sebe 1i8i zbarvenim proto, Ze 7ziji v riizné barevném prostiedi. Endler (1993)
ptisel s predpovédi barev, které jsou nejvhodné;si v urCitém typu prostiedi, na
bazi maximalniho kontrastu vi¢i barevnému pozadi. Kryptické zbarveni by
mélo béhem doby s vysokym riskem predace odraZzet spektrum stejné, jako
pozadi, a mélo by mit malou sytost, protoze nenasycené barvy se méni pii
nasviceni z okoli. Naopak barvy slouzici k signalizaci, at’ uz vnitrodruhové
nebo mezidruhové (opylovéni, aposematické zbarveni), by mély byt od pozadi
rozpoznatelné pii jakémkoliv nasviceni. Endler (1993) rozdéluje svételna
prostiedi podle thlu dopadu svétla slunce, modré oblohy, mrakli a vegetace
spole¢né s rozliSnosti pocasi a denni dobou do péti typt:

Pralesni stin (forest shade): Nazelenalé ¢1 Zlutozelené prostiedi bohaté na
prosttedni vlnove délky. Aby zde signdlni barvy dosdhly maximéalniho jasu,
mély by byt pravé nazelenalé Ci Zlutozelen¢, jenomze takové by splynuly
s pozadim a staly by se kryptickymi. Proto ¢ervené ¢i oranZové barvy by pro
signalizaci mély byt vhodné;si, a aby se zvysil kontrast, mohly by obsahovat
misty modrou ¢1 modrozelenou.

Lesni stin (woodland shade): Namodral¢ a Sedomodré prostfedi bohaté na
nizké vinové délky a UV. Signaliza¢ni barvy by maximdalniho jasu dosahly,
kdyby byly modré ¢i modrozelené, a pro zvySeni kontrastu by také mély
obsahovat ¢ervenou ¢i oranzovou. Barvy by se v tomto prostfedi mély liSit 1
s vertikalni stratifikaci stromového porostu, kde namodralé barvy by mély byt
ve vétSich vyskach a barvy do ¢ervena blize k zemi.

Malé mezery (small gaps): Nacervenalé prosttedi bohaté na del§i vinove
delky. Maximalniho jasu zde dosdhnou barvy €ervené, oranzové ¢i zlute, které
dosahnou lepsiho kontrastu, budou-li obsahovat modra ¢i fialova mista.

Oteviené/zamracené (open/cloudy) prostfedi: Okolni osvétleni je bilé, proto

v v

450 nm muaze znevyhodnit modré nebo zelené zbarveni.
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Rano/vecer (early/late): Nafialovélé prostiedi s nedostatkem svétla stiednich
vlnovych délek. Signalni zbarveni by dosdhlo maximalniho jasu modrou,
cervenou Ci fialovou a zvySeného kontrastu pifidanim zluté, Zlutozelené a
zelené.

Protoze efektivita signalizace se méni s prostiedim, tyto ptfedpovédi by
mély platit pfedevSim u druhli, které signalizuji pfevazné v jednom typu
prosttedi, nejvice pfi slunecném pocasi, a tam, kde jsou jednotlivé typy
prostiedi jednoznacné bez vzajemného piekrytu. Endler & Théry (1996)
otestovali tento vliv okolniho prostiedi na tfi druhy lekujicich ptaki, skalndka
oranzového (Rupicola rupicola), pipulku bélohrdlou (Corapipo gutturalis) a
pipulku bélocelou (Lepidothrix serena). Napadné zbarveni zvyhodnujici pii
ukazovani se pfed samicemi s sebou nese risk predace, vyslednd barevnost
ptaka by tedy méla byt v rovnovaze mezi obéma selekénimi faktory. U vSech
tfi druhit byly samice a mlad’ata kryptické. Samci byli ndpadnéjsi, a méli na
vybér zriznych prostiedi v ramci leku (stiny a mezery), pficemz béhem
predvadéni vyuzivali osvétlené mezery a mimo né¢j stiny, takze nejnapadné;si
byli ptimo béhem piedvadeéni se, mimo néj mén¢, a navic castééné krypticti na
vetsi vzdalenost byli 1 béhem piedvadéni (rozdil byl v barvé, nikoliv v jasu, a
barvu Ize na vétsi vzdalenost hiife rozpoznat).

Také ctyfi druhy pipulkovitych ptakt (Pipridae) z amazonskych
destnych pralesit si vybiraji leky tak, aby jejich zbarveni co nejvice
kontrastovalo s barevnymi vlastnosti pozadi (Heindl & Winkler 2003).
Bennett & Owens (2002), McNaught & Owens (2002) a Gomez & Théry
(2004) take nalezli podporu pro teorii ,,signalling environment*.

2.2.4.3 Signalizace predatoriam

Aposematické zbarveni mize odlédkat predatory, at’ uz piimo tim, ze je
kofist nechutna ¢i jedovatd, nebo neptimo batesovskou mimezi. Tato teorie je
dlouho uznavana u hmyzu ¢i jinych ZivociSnych skupin, ne vSak tolik u ptaka,
ackoliv 1 zde jsou doklady toho, Ze nckteti ptaci jsou nechutni nebo jedovati a
Ze to souvisi s ndpadnym zbarvenim, napt. novoguinejsti pitohui (Dumbacher
& Fleischer 2001) nebo dropi bélolici (Afrotis afra; Meinertzhagen 1951 ex.
Baker & Parker 1979).

Také je-li kofist ,,neziskova® tim, ze je obtizné polapitelna, miize to
signalizovat napadnym zbarvenim. Predator by mél optimalizovat svoji
strategii lovu kofisti tak, aby byla co nejvynosnégjsi, a nemél by marnit energii
na kofist, kterou je obtizné chytit. Kofist miize byt t€zko polapitelna napf.
protoze ma dobry zrak a tinikové schopnosti (Baker & Parker 1979).

Dalsi hypotéza tika, Ze napadné zbarveni miize zméast predatora pfii
utoku (Humphries & Driver 1970 ex. Baker & Parker 1979). Pavi oka na
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ocasnich perech nebo prodlouZena pera rajek by takto na predatory mohla
plusobit béhem doby, kdy je ptak jinak zaneprazdnén, nebo jinak vyrazné
zbarvené Casti pefi by mohly predatora zmast, kdyZ se ptak vznese do
vzduchu jako odpovéd’ na jeho piichod. Spousta jinak nendpadnych ptakh
ukazuje napadné zbarveni pii letu, napt. spodni kiidla bahnakl, ktera jsou
cernobild, a predator miize byt prekvapen ndhlym zjevenim takto kontrastnich
barev (Baker & Parker 1979).

2.2.4.4 Nahanéni koristi (prey flushing hypothesis)

Hypotéza nahanéni kofisti miZze vysvétlit kontrastni svétla mista
v opefeni u nékterych hmyzozravych ptaka. Naptiklad budniéci (Phylloscopus
spp.) béhem lovu kofisti provadéji rtizné pohyby ocasem a kiidly a jejich
svétle skvrny na tmavém opefeni mohou slouzit ke zmateni hmyzich reflexi.
Tato hypotéza je Casto opomijena v pracich, které by ji mohly byt dobte
vysvétlitelné, jak kritizuje Jablonski (1996).

2.2.5 Mechanismy fylogeneze karotenoidd, melaninti a
strukturnich barev

Znaky tvofené karotenoidovymi pigmenty jsou obecné povazovany za
lepsi indikatory kvality, nez znaky melaninové. Tento rozdil nejspi§ prameni
v tom, ze karotenoidy jsou nakladnéj$i na vyuziti, protoZe na rozdil od
melanind obratlovei neumi karotenoidy syntetizovat a musi je pfijimat
v potravé (Fox 1976, Goodwin 1984 ex. Badyaev & Hill 2000). Recentni
studie vSak poukazuji na to, Ze karotenoidy vibec nemusi byt v piirodé
vzacné (Hudon 1994; Thompson et al. 1997), a navic, Ze melaniny mohou
kvalitu jedince signalizovat zrovna tak. Rozdily mezi obéma pigmenty se
nenapadné vytraceji, a zda se, Ze funkce obou barviv nebude tolik kontrastni a
hlavné obecné aplikovatelna. Strukturni barvy se navic také ukazuji jako
indikatory kvality ovlivnitelné stravou, hrajici funkci pii vybéru partnera.

2.2.5.1 Karotenoidy

Komparativni studie pévcu ukazaly, Ze karotenoidova pigmentace
koreluje se §ifi pohlavniho dichromatismu (Gray 1996; Badyaev & Hill 2000;
ale viz Owens & Hartley 1998), a dale byly objeveny samici preference
samcl, jenZ méli vyrazné karotenoidové zbarveni (Hill 1992). Aby na tyto
znaky pusobil pohlavni vybér, mély by signalizovat kvalitu jedince (Kodric-
Brown & Brown 1984), a tudiZ by mély byt ndkladné na tvorbu a udrzbu.
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Pohled na proximatni mechanismy zpusobujici ndkladnost karotenoidového
zbarveni vSak neni jednotny, existuje nékolik hypotéz.

Pivodnim vysvétlenim je vzacnost karotenoidi v ptirod€, navazujici
pravé na fakt, Ze obratlovci tyto neumi syntetizovat, a jejich exprese
v barevném peii mlZze signalizovat schopnost jedince shanét potravu. Hill et
al. (2002) nasli souvislost mezi sytosti karotenoidového zabarveni u divokych
populaci hyla mexického (Carpodacus mexicanus) a koncentraci karotenoidi
dostupnych v potravé, a také dalsi experimentalni prace (Bortolotti et al. 2000;
Hill 1992; Tschirren et al. 2003; Fitze et al. 2003) 1 mezidruhova srovnavaci
analyza (Olson & Owens 2005) zjistily souvislost mezi stravou a expresi
karotenoidového zbarveni petfi. Existuji vSak dohady, ze karotenoidy nejsou
v ptirodé vzacné, nebot” jsou vSudyptitomné ve stravé (Hudon 1994), a napf.
Thompson et al. (1997) zadny vliv koncentrace karotenoidid v potravé na
jejich naslednou expresi nezjistili. Nové je tato hypotéza doplnéna také o
limitujici moZnosti karotenoidy absorbovat, transportovat, metabolizovat a
ukladat (Hill 2000; Hill et al. 2002; Cassey et al. 2005).

Druhé vysvétleni tikd, ze karotenoidy jsou télu prospésSné v mnoha
ohledech, a jejich nékladnost spo¢iva ve sméné (trade-off) mezi nevratnym
ukladanim téchto pigmenti v pefi a moZnosti vyuzivat je ve fyziologickych
procesech (Lozano 1994). Tyto fyziologické procesy zahrnuji napiiklad
prevenci pred rakovinou a imunitu obecné, podporu pro syntézu steroidi,
transport vapniku, jaterni funkce nebo funkce karotenoidii jako antioxidanty ¢i
prekurzory vitaminu A (viz Olson & Owens 1998 pro souhrn). Mnoho studii
ukazalo pozitivni zavislost mezi barvou a imunitni odpovédi nebo mezi
barvou a Urovni parazitace (Dufva & Allander 1995; Thompson et al. 1997;
Hill & Brawner 1998; Figuerola et al. 1999; Saino et al. 1999; Bortolotti et al.
2000; Saks et al. 2003; Peters et al. 2004; ale viz Fitze & Richner 2002).
Jakkoliv presvédCivé se vSak zdaji byt tyto prace, nerozliSuji, zda je zména
v karotenoidovém zbarveni zplsobena ukladanim zdroji do imunitniho
systému a tudiZ mimo asimilaci karotenoidii, nebo piimou alokaci samotnych
karotenoidil do funkce imunitniho systému (Hadfield & Owens 2006).

Také studie ptakl v zajeti poukazuji na to, Ze rozdily ve zbarveni peti
mohou odrazet rozdily v samotné ,kondici® fyziologickych procesti, ktere
ovliviiuji tvorbu a zpracovani karotenoidii béhem ptepeteni. Je znamo, ze
mnoho druhli ztrati v zajeti své pestré zbarveni, ackoliv jsou krmeny
dostatkem potfebnych karotenoidii (Heinroth & Heinroth 1926, Weber 1953,
1961 ex. Thompson et al. 1997; Brush & Power 1976; Hill 1992). Napf.
Burley et al. (1992) zjistili, ze zebtiCky (Taeniopygia guttata) chované
natésnané ve stresujicich podminkach mély zna¢né vybledlejsi Cervenou barvu
zobdku oproti zebfickdm chovanym nestisnén¢ v lepSich podminkach
krmenym stejnou stravou.

Tteti hypotéza vysvétluje, ze nakladnost karotenoidii by mohla byt
zpusobena Skodlivymi u€inky téchto pigmentll na télo organismu (Zahavi &
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Zahavi 1997 ex. Olson & Owens 1998). Detoxikace karotenoidl, zvIasté u
bylozZzravei, ktefi jich pfijimaji nejveétsi mnozstvi, mize byt energeticky
narocna, a pestré karotenoidové zbarveni si tak mohou dovolit pouze ti
jedinci, ktefi maji dostatek antioxidacnich latek. Této hypotéze neni vénovano
ptili§ mnoho pozornosti. Pfimo ji testovali zatim jen Tschirren et al. (2003) a
ti nezjistili Zadny efekt karoteoidovych doplitkli na pravdépodobnost pieziti
mlad’at sykory konadry (Parus major).

2.2.5.1 Melaniny

Oproti karotenoidiim se melaniniim, které obratlovci umi syntetizovat
z aromatickych aminokyselin fenylalaninu a tyrosinu (Hearing 1993),
nepfisuzuje tak vyznamna role v signalizaci kvality, a pokud by méli tuto
funkci plnit, tak pfedevSim prosttedim samci kompetice pii signalizaci
dominance, kde jsou samci neustale testovani jinymi samci a je pro n€ obtizné
si toto zbarveni udrzet, nikoliv vytvofit (Rohwer 1975). N&kolik studii, které
testovaly pfimo vliv karotenoidovych i melaninovych barevnych ozdob u
jednoho druhu na signalizaci kvality jedinc, tuto funkci nalezly pouze u
karotenoidid (Hill & Brawner 1998; McGraw & Hill 2000; Badyaev et al.
2002). Problémem v téchto studiich, na ktery poukazali Griffith et al. (2006),
vSak bylo, Ze melaninové pigmenty zde nebyly pod tlakem pohlavniho
vybéru, o n¢jz v tomto piipad¢ jde, takze se funkce obou signali nedaly
spravné srovnavat. Fitze & Richner (2002) situaci obratili, kdyZ naopak nasli
vliv melaninii na kondici sykory konadry (Parus major), ne vSak karotenoidi,
u nichZ u tohoto druhu neni zndm vyznam pii pohlavnim vybéru. Griffith et
al. (2006) ve své meta-analyze studii, které se danym problémem zabyvaly,
nenasli vyznamny rozdil mezi vlivem karotenoidli a melanini na kondici
jedince.

Boékony et al. 2003 ve fylogenetické komparativni analyze potvrdili vliv
pohlavniho vybéru na melaninové zbarveni, a dale zjistili, Ze melanizace
samciho opefeni a pohlavni dichromatismus jsou spojeny s rozliSnostmi
v predvadéni - ti ptaci, co se predvadi pfi letu, jsou vice melanizovani. To
muze byt vysvétleno jednak zvySenym kontrastem pii letu na svétlejSim
pozadi, dale pak zvySenou odolnosti per vii¢i opotiebovani, nebot’ melaninove
pigmenty zvysuji odolnost pefi. Bokony a Liker (2005) dale uvadégji, Ze samci
melaninové zbarveni a dichromatismus jsou vys$si u druhil s mensi sniskou a
samiCi zbarveni negativné koreluje s délkou sezeni. Mezidruhova variabilita
v melanizaci je ovlivnéna fekunditou a rodi¢ovskou péci skrze sménu (trade-
off) mezi investici do pohlavnich signali a vykonem rodi¢i. V1iv melaninti na
rodicovskou péci zjistili diive téZ Owens & Hartley (1998).

McGraw (2003) navrhuje mechanismus, pro¢ by mohly byt melaniny
pravdivym ukazatelem kvality nositele. Zivo¢ichové vytvaii melaniny
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z aminokyselinovych prekurzord, jako je napf. L-tyrosin, v buiikach zvanych
melanocyty. Dulezity je pfi této vyrobé enzym tyrosinaza, nové vSak byly
objeveny dalSi neenzymatické regulatory, které vyZzaduji stimula¢ni akce
kovovych iontli. Makroprvky (Ca, Na, K a CI) a mikroprvky (stopové prvky,
jako jsou Se, Fe, Zn, Cu a Mn) jsou v pfirod¢ nedostatkové a zvifata mohou
barevné signalizovat, Ze k nim maji pfistup. Tyto prvky ale mohou kromé
vlivu na zdravi a homeostatické funkce také mit na télo negativni vliv. Pokud
jsou pozivany v nadbytku, mohou byt toxické, a zvifata mohou velikosti
melaninové barevnych ploch signalizovat, Ze jsou schopni detoxikovat vice
Skodlivych prvkd.

2.2.5.1 Strukturni barvy

Funkce strukturnich barev v signalizaci byla dlouho opomijena a teprve
v neddvné dob¢ se studie zacaly zaméfovat na tento problém. Roste pocet
praci ukazujicich, Ze na strukturni barvy ma vliv pohlavni vybér, ptedev§im
tam, kde odraZzeji UV svétlo (Andersson & Amundsen 1997; Bennett et al.
1997; Andersson et al. 1998; Hunt et al. 1998; Johnsen et al. 1998; Hunt et al.
1999; Pearn et al. 2001; Delhey et al. 2003), a Ze Casto signalizuji kvalitu
jedince. Bylo zjisténo, ze strukturni barvy koreluji s mimoparovym
otcovstvim (extra-bond paternity; Owens & Hartley 1998; Johnsen et al.
1998), Ze maji vyznam v signalizaci pfi teritorialnich interakcich mezi samci
(Morimoto et al. 2006) a obrané vétSiho teritoria (Keyser & Hill 2000), ze
jsou ovlivnény parazitarni infekci (Doucet & Montgomerie 2003) ¢i
nedostatkem zZivin béhem piepefeni (McGraw et al. 2002).

Rozsdhlé prace vznikly o strukturnim zbarveni salasnika modrého
(Silalia sialis). To je maly modry pévec hnizdici v dutinach, pohlavné
dimorfni v barvé 1 ve struktufe, ktera tuto barevnost zptisobuje (Shawkey et al.
2005). Samci jsou syt¢ UV-modfe zbarveni s tmavou melaninovou skvrnou na
prsou. Siefferman & Hill (2003) ukézali, Ze strukturni 1 melaninové zbarveni
jsou ukazatelem kvality samcii a souvisi s reprodukéni GspéSnosti. Zbarveni
signalizuje schopnost samct bojovat o volna hnizda v dutindch, 1épe zbarveni
jedinci vyhrdvaji nad hife zbarvenymi a ziskdvaji hnizda diive béhem jara.
(Siefferman & Hill 2005¢). U samic jsou strukturni barvy zavislé na potravé,
signalizuji kvalitu a ma na né, zrovna jako na samce, vliv pohlavni vybér
(Siefferman & Hill 2005a). Také bylo zjiSténo, Ze barevnéjs$i samci Castéji
krmi samice zahtivajici vejce v hnizd€, a Ze samice, které si vybiraji takto
zbarven¢ samce, v nich mohou ziskat pfimou vyhodu (Siefferman & Hill
2005b).
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3. Experimentalni cast

3.1 Metodika

Cilem mé experimentalni prace bylo srovnat vyvoj zbarveni amazonant
na tfech rtznych fylogenetickych stromech. Russello & Amato (2004)
vytvofili molekuldrni strom 42 taxond amazoniani a 6 taxonl piibuznych
papouskl zalozeny na Sesti Usecich DNA, tfi mitochondridlnich - cytochrom
oxidaza I (COI), 12s rDNA (12S) a 16s rDNA (16S) a tii jadernych — [-
fibrinogen intron 7 (PB-fibint7), ribosomalni protein 40 intron 5 (RP40) a
tropomyosin a-podjednotka intron 5 (TROP). Fylogenetickou analyzu
provedli v programu PAUP*4.b10 (Swofford 2002) za pouziti metody
maximalni parsimonie (MP) 1 maximdlni vérohodnosti (maximum likelihood,
ML). MP strom byl vyhledan heuristickou analyzou s 1000 ndhodnymi
pridavnymi replikacemi (addition replicates) a ,,TBR branch swapping®.
Vsechny znaky byly vyvazeny stejné.

My jsme vytvofili shodnym postupem metodou MP dalsi dva
fylogenetické stromy, jeden z morfologickych dat (barevnych znakii opeteni)
a druhy ,,total evidence®, €ili z obou zminovanych sad znaki. Morfologicka
data jsme ziskali rozdélenim plochy papouska do n¢kolika barevnych plosek,
které se vice méné shodovaly ve vSech zahrnutych taxonech (viz pftiloha I).
Kazda ploska byla oznacCena pfisluSnou barvou a v matici znakl u kazdého
papouska byla oznacena jako ptfitomna/neptitomnd. Informace o barvach jsme
Cerpali z knihy Parrots: a guide to the parrots of the world (Juniper & Parr
2003). Dostali jsme tak celkem 94 barevnych znak, ze kterych jsme vytvofili
fylogenetickou analyzu v programu PAUP*4.b10 (Swofford 2002) vyse
zminovanym postupem. Bylo zde zahrnuto 45 taxonfl, vSichni amazonani
z puvodni prace Russella a Amata bez Amazona albifrons nana a A. oratrix
hondurensis, ke kterym ndm chybély informace o barvach. Z pivodni prace
Jjsme sem dale zahrnovali amazonaniim pfibuzného amazonka kratkoocasého
(Graydidascalus brachyurus) a ptidali jsme navic 4 taxony amazonani: A.
leucocephala bahamensis, A. festiva festiva, A. mercenaria a A. xantholora.

Pro tvorbu fylogenetického stromu ,total evidence* jsme z Internetu
stahli molekularni data pouzitd v praci Russella a Amata (2004). VSech 6
DNA asekit jsme zarovnali vprogramu ClustalX 2.0 a spolecné
s morfologickymi daty jsme provedli fylogenetickou analyzu stale stejnou
metodou. Do této analyzy bylo zahrnuto celkem 47 taxonli, u 4 vyse
zminovanych, které byly pfidany navic, chybéla molekularni data a byla
nahrazena otazniky. U tohoto stromu jsme dale provedli kontrolu podpory
jednotlivych vétvi ,,bootstrap re-sampling® s hodnotou ,,bootstrap replicates*
300.
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Pro srovnani barevnosti opefeni jsme z knizky Parrots: a guide to the
parrots of the world (Juniper & Parr 2003) pfemalovali vSechny zahrnuté
druhy a nékteré poddruhy amazonanti do stejné morfologie a poté jsme je
vyobrazili na kazdy ze stromil (obrdzek amazonka G. Brachyurus je piimo
z kniZky; viz ptilohy II, III a IV). Z prace Russella a Amata jsme pouzili
striktni konsenzus vSech stromli vzniklych MP analyzou, u naSich stromi
jsme vytvofili vétsinovy (50% majority rule) konsenzus.
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Obr. 3. Molekularni fylogeneticky strom amazonanti - striktni konsenzus z 12
optimélnich maximélné¢ parsimonialnich (MP) stromii. Hodnoty ,,bootstrap* a podpory

jednotlivych vétvi jsou nad a pod uzly. Prejato z Russello & Amato 2004.
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parsimonialnich (MP) strom.
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3.2 Vysledky

Molekularni strom dle Russella a Amata (2004) byl postaveny na 3160
sefazenych nukleotidovych znacich. Z 803 proménnych znakli bylo 560
parsimonidlné informativnich. Parsimonialni analyza znakii vSech 48 taxonl
vyustila ve 12 optimalnich strom@i délky 1718, s indexem konzistence (CI)
0,56 a indexem retence (RI) 0,70 (tab. 1).

Na&s morfologicky strom byl slozeny z 94 znaki, znichz 90 bylo
proménnych a 73 parsimonialn¢ informativnich. Analyzou jsme dostali 1603
optimalnich stroma s délkou 362 krokti a s CI = 0,25 a Rl =0,55.

Analyza fylogenetického stromu slozeného z obou sad znaki (,.total
evidence) obsahovala 3193 znaki, znichZz 549 bylo proménnych a 372
parsimonialn€ informativnich. Dostali jsme celkem 6 optimalnich stromi
delky 1605 krokti, CI = 0,37 a RI = 0,54. Jednotlivé vétve byly slabé
podpoteny bootstrapovymi hodnotami (viz obr. 6.).

NasSe stromy maji oproti molekularnimu mens$i CI 1 RI (tab. 1). ,,Total
evidence* strom se neliSi od molekularniho velmi vyrazné. Svéd¢éi pro
podobnou fylogenezi zikladnich vétvi, jako je skupinka pestfe zbarvenych
amazonanu z jizni Ameriky a Malych Antil 4. amazonica, A. guildingii, A.
brasiliensis a A. imperialis, nebo velkéd skupina bélocelych papouska sttedni
Ameriky a Velkych Antil A. albifrons, A. agilis, A. vittata, A. ventralis, A.
leucocephala leucocephala a A. collaria. Podporuje i mnoho sesterskych
skupin shodné& s molekularnim stromem. Strom zaloZeny c¢isté na barevnych
znacich k sobé do dvou skupin spojil Zlutohlavé amazonany 4. xanthops, A.
amazonica, A. barbadensis a déale A. auropalliata, A. oratrix a A.
ochrocephala, ktefi jsou na molekularnim stromé rozmisténi do riznych
skupin. Naopak vySe zmiflované pestie zbarvené papousky jizni Ameriky a
Malych Antil miZeme vidét rozhdzené do skupin s podobnymi barvami.
Podporuje vsak velikou skupinu bélocelych amazonanl i sesterské skupiny
jako jsou A. finshi s A. autumnalis autumnalis, A. pretrei s A. tucumana a
vSechny ti1 stromy tadi A. festiva bodini bazaln¢ do blizkosti amazdnka
Graydidascalus brachyurus, ktery byl pouzity na zakofenéni naSich stromili
jako outgroup (viz ptilohy II, IIT a IV).

3.3 Diskuse

NaSe fylogenetické stromy s porovnanim molekuldrniho stromu
Russella a Amata (2004) svédci pro horSi kvalitu, zohlednime-li vzajemny
pomér poctii homologii a homoplazii (CI, RI). Molekularni strom vSak
nesveédCi pro vyrazné jinou fylogenezi, nez ,total evidence®, nebot’ zakladni
vétve jsou zachovany v obou ptipadech. Na stromé sloZzeném z barevnych
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znakli opefeni amazonanii se zdkladni skupiny a celd fylogeneze lisi uz
kontrastnéji, je zde vyrazné vidét seskupeni papouski se zlutou hlavou a
amazonanil s podobnym pestrobarevnym zbarvenim kiidel a modré barvé na
hlavé, A. agilis, A. arausiaca, A. aestiva, A. guildingii a A. versicolor, které
molekularni strom nepodporuje. Je vSak otdzkou, zda se tento morfologicky
strom li§i priikkazné, coZ ovéifujeme v programu PAUP*4.b10 béhem psani této
prace.

Barevné znaky nejlépe sedi na morfologickém stromé, coz je patrné
hlavné na zminované pestré skupiné amazonanl z jizni Ameriky a Malych
Antil A. amazonica, A. guildingii, A. brasiliensis a A. imperialis, nebo na (dle
molekularniho stromu) neptibuznych A. braziliensis a A. rhodocorytha z jizni
Ameriky. Velka skupina bélocelych papouski a sesterské skupiny A. finshi
s A. autumnalis autumnalis a A. pretrei s A. tucumana jsou podpotfeny vSemi
ttemi molekularnimi stromy, coZ svéd¢i o robustnosti jejich fylogeneze.

Dle Jana Zrzavého (1997) je vhodné pouzivat pro fylogenetickou
analyzu vSechny dostupné znaky, vcetné téch, které pravé studujeme.
Zahrneme-li studované znaky do fylogenetické analyzy, zvétSime tak
pravdépodobnost, Ze se dané znaky objevi vjedné vétvi (ze jsou
homologické). Svédc¢i-li pak fylogeneze pro jejich konvergenci, nejspis
opravdu vznikaly opakovang, 1 kdyZ tla¢ime na to, aby byly u sebe. Nulova
hypotéza, jenz tikd, Zze jakakoliv podobnost mezi dvéma c¢i vice druhy je
povazovana za homologickou (synapomorfii), pokud neni prokézan opak,
musi byt co nejsilnéjsi, aby jeji falsifikace méla néjakou hodnotu. Chceme-li
vysvétlit konvergenci €1 paralelni evoluci urcitych znakd, musime si byt jisti,
ze jsou tyto opravdu homoplaziemi. Vlozenim studovanych morfologickych
znakll se bud’to topologie stromu nezméni, nebo se zméni smérem k niz§imu
poctu homoplasii. Nulova hypotéza, ze dany znak vznikl jen jednou, se tak
stava stejnou nebo siln€jsi. Na naSem morfologickém stromé barevnych znakt
je vidét krasny piiklad této podpory konvergence na Zlutohlavych
amazonanech A. xanthops, A. amazonica, A. barbadensis a dale A.
auropalliata, A. oratrix a A. ochrocephala. Zde jsou fazeni ve dvou skupinach
k sob¢, avSak na ,total evidence* fylogenetickém stromé je jejich postaveni ve
vetsim souladu se stromem molekularnim. Lze tedy fici, Ze je tu velmi vysoka
pravdépodobnost konvergence Zlutého zbarveni hlavy u téchto ptaki, protoze
fylogeneze ,total evidence* ukazuje homoplasii, ackoliv tla¢ime na jejich
spojeni do jedné skupiny. Napadna je 1 skupina amazonant A. brasiilensis a A.
rhodocorytha, ktera se na morfologickém stromé jevi jako sesterska, zatimco
na molekuldrnim je A. rhodocorytha sestersky A. dufresmiana, zatimco A.
brasiliensis se tadi do ptfibuznosti dvou amazonanl A. amazonica a A.
guildingii. NaSe fylogenetické stromy tedy podporuji vétSi mnozstvi
barevnych konvergenci a podporuji teorii, Ze barevné znaky jsou velmi
plastické a rychle se ménici v evoluci.
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Molekularni Total Morfologicky

strom evidence strom

Délka stromu 1718 1605 362
Index konzistence (Cl) 0,56 0,37 0,25
Index retence (RI) 0,7 0,54 0,55
Index homoplazity (HI) - 0,63 0,75
Skalovany index konzistence

(RCI) - 0,2 0,14
Cl bez neinformativnich znakut - 0,28 0,21
HI bez neinformativnich znakl - 0,72 0,79

Tab. 1. Srovnani hodnot tii fylogenetickych stromli amazonanii — molekularniho
(Russello & Amato 2004), ,,total evidence* a morfologického z barevnych znakii.

4. Zaver

Tato prace shrnuje vétSinu modernich poznatkli o evoluci ptaciho
zbarveni, mechanismech vzniku pohlavniho dichromatismu, genetického
polymorfismu 1 mezidruhové variability a popisuje prace zabyvajici se
fylogenetickymi rekonstrukcemi barevnych znaki jednotlivych ptacich druhi.
Jejim obsahem je 1 kratky uvod do problematiky ptac¢iho zraku a mechanismu
karotenoidového, melaninového a strukturalniho zbarveni, jejichz studie jsou
dnes v poptedi z4jmu mnoha védc.

V experimentalni ¢asti této prace jsme srovnali evoluci zbarveni pefi
amazonani na trech riznych fylogenetickych stromech, molekularnim,
morfologickém a kombinovaném zobou datovych sad. Zjistili jsme, Ze
fylogeneticky strom ,.total evidence® se nelisi vyrazné od molekularniho, a Ze
vyuziti vSech dostupnych dat pro tvorbu fylogenetické analyzy miize
pozitivné piispét k identifikaci konvergentnich znakli. NaSe prace také
podporuje vSeobecny nahled na to, Zze barevné znaky byvaji v evoluci velmi
plastické a ze vznikaly prabézné¢ n€kolikrat.
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Priloha I: Clenéni ploSek amazofniana pro barevnou matici znaku
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Priloha II: Molekularni strom s vyobrazenymi amazonany
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Priloha II - pokracovani
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Priloha III: Strom ,,total evidence“ s vyobrazenymi amazonany
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Priloha III - pokracovani
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Priloha I'V: Morfologicky strom s vyobrazenymi amazonany

Graydidascalus

South America £+

=
e
South An'wrim

A. festiva

bodini

South America '
; A. kawalli

South America

South America

I Central America [}
1 A. autumnalis

autumnalis
Central America
A . as . ‘
\ A. agilis .
GreaterjAntilles A. arausiaca b
Lesser Antilles o>
a A
South America
A. guildingii
A. albi
Central America ’
‘ A. xantholora \
c ?
Central America . .
A. imperialis ¢
Lesser Antilles

Lesser Antilles /7
A. vittata

‘ ! ’i
Greater Antilles

A. collaria
Greater Antilles

A. versicolor
Lesser Antilles

A. ventralis
Greater Antilles

A. leucocephala

ahamensis
Greater Antilles

Greater Antilles
A. leucocephala

leucocephala

A. pretrei

South America

South America

54



Priloha IV - pokracovani
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