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ABSTRAKT

Mezi jestérkami rodu Darevskia (Sauria: Lacertidae) existuje nékolik partenogenetickych
linii, které jsou endemické pro oblast jizniho Zakavkazska. Vysokd mira jejich
heterozygotnosti, spojena s hybridnim ptivodem téchto organismil, je jednim z podstatnych
aspektl jejich evolucniho potencidlu, stejné jako asexudlni reprodukce. Na jedné strané tak
stoji vyhody heteroze, proti nevyhoddm outbreedingové deprese i proti genetické uniformité
kloni. Cilem této préace je zhodnotit, zda tyto aspekty ovliviiuji Zivotaschopnost
partenogenetickych druhil a odliSuji je od bisexudlnich. Jako ukazatel vyvojové nestability
jsme zvolili miru asymetrii ve tfech znacich v oSupeni jeStérek. Zaroveil jsme u bisexuélnich a
partenogenetickych jestérek zhodnotili 1 asymetrie v rozloZzeni bo¢nich modrych skvrn, které
maji u lacertidl dilezitou signaliza¢ni funkci. Z nasich vysledkl vyplyva, ze v miie vyvojové
stability neni mezi asexualnimi a sexudlnimi druhy vyznamny rozdil, avSak bisexualni druhy
jsou nachylnéjsi na populaéni zmény. Absence samct miiZze u partenogenetickych forem mit
zfejmé nejvEtsi vliv na zbarveni, coz se projevuje ve ztraté¢ souméernosti rozloZzeni modrych
skvrn.



ABSTRACT

Several parthenogenetic lineages occur within the lizards of the genus Darevskia (Sauria:
Lacertidae) which are endemic to southern Transcaucasus. High level of heterozygosity, cause
by thein hybrid origin, is one of the crucial aspects of thein evolutionary potential, as well as
the asexual reproduction. Heterosis on one side is in the opposition to the outbreeding
depression and genetic uniformity of the clones on the other side. Aim of this work is to
evaluace if these aspects influence viability of parthenogenetic species and differ them from
the sexual ones. We chose the amount of asymmetries as a measure of developmental
instability, which we studied on three meristic characters. We also evaluated the pattern of
asymmetries in lateral blue spots, which are of signaling importace in lacertid lizards. Our
results suggest that there isn’t significant difference between parthenogenetic and sexual
species in developmental stability, but the sexual ones are more sensitive to population
changes. Absence of males may have perhaps the greatest influence on coloration, resulting in
loss of symmetry in the blue spots.
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UVOD

Zivocichtim mnoZici se bez pomoci druhého pohlavi bylo vénovano mnoho pozornosti, at’ uz
ze strany ekologie, genetiky ¢i evolucni biologie obecné. Ptesto panuje okolo problematiky
evoluc¢nich souvislosti partenogeneze, neboli schopnosti se mnozit neoplodnénymi vajicky,
stale mnoho nejasnosti. Byla vyslovena fada hypotéz, které popisuji vyhody a nevyhody
nepohlavniho rozmnozovani a jejich mozné disledky, jejich testovani je vSsak mnohdy
spletité.

Jednou z hojné studovanych skupin partenogenetickych obratlovcil jsou kavkazské skalni
jestérky rodu Darevskia, které byly také prvnimi amniotickymi obratlovci, u nichz byla
partenogeneze v 50. letech 20. stoleti objevena. Od té doby byla partenogeneze u plazii
zjisténa a intenzivné studovana i u fady dal§ich druhd.' Touto diplomovou praci navazuji na
svou bakalatskou praci, v niZ jsem se vénoval problematice jestérek rodu Darevskia obecné.
Aktudlni prace ma za cil prozkoumat na jejich ptikladu n¢které evolu¢né-ekologické otazky,
které byly v souvislosti s asexualné mnozicimi zivocichy ponékud piehlizeny. Jsou to
zejména vztah mezi klonalitou a morfologickymi asymetriemi jako odrazy vyvojové
nestability. Cast studie je pak vénovana asymetriim ve zbarveni a piipadnou spojitosti

s absenci samcu.

! Agkoli mezi odborniky panuje neshoda, zda je pojem ,druh” v pfipadé partenogenetickych organismd
legitimni (viz napr. Darevsky et al. 1985), je pro jednoduchost v nasledujicim textu pouzivano tohoto terminu i
pro asexualni taxony.



LITERARNI PREHLED

PARTENOGENEZE, HYBRIDITA A EVOLUCNI SOUVISLOSTI

MnozZeni bez sexu je v pfirod¢ relativné vzacnym jevem, zejména pokud jde o komplexné&;jsi
organismy, jakymi jsou napiiklad obratlovci. Dosud je jich zndmo kolem 60 rGznych druht
(Dawley 1989). Vzhledem k celkovému poctu sexudlnich taxonti v jejich fylogenetickych
skupinéach vsak jde jen o zlomek. Pfitom by se jednalo o mnohem uspornéjsi zptisob
rozmnozovani, jelikoz by odpadly starosti jako je hledani partnera a z genocentrického
pohledu by byly geny pfedany do dalsi generace v plném poctu (Maynard Smith 1978). Pfesto
je prevazujicim typem reprodukce pohlavni cesta. Hlavnim argumentem pro tispé$nost tohoto
evolu¢niho vynalezu je udrzeni genetické variability. Kazdy jedinec ma polovinu gent od
jednoho a polovinu od druhého rodice. Navic pii meidze dochazi k tzv. crossing-overu, kdy
dojde k vyméné genetického materidlu mezi ¢astmi chromozomdi. V kazdé dalsi generaci se
tak ustanovuje nova, unikatni kombinace genii. Tim je zajiSténa i dostate¢na variabilita, diky
niz se mohou organismy lépe piizplisobovat nestalym podminkam prostfedi (Maynard Smith

1978).

Oproti tomu se vajicko partenogenetické samice vyvine v nového jedince bez ucasti spermie.
Ke genetické informaci tedy neptispiva nikdo dalsi a organismus tak produkuje vlastni klony.
Kromé partenogeneze, ktera je mezi plazy jedinym typem asexudlniho mnoZeni, existuje téz
mechanismus gynogeneze (spermie ciziho samce pouze spusti déleni vajicka, avSak
nepiispiva svou genetickou vybavou) a hybridogeneze (otcovsky genom je v kazdé dalsi
generaci vytésnén a nahrazen jinym), v obojim piipad¢ jsou vSak potomci klony, ¢i semiklony
(Dawley 1989). Absence genetické variability, a tedy i schopnosti adaptace, by tak mé¢la
casem vést k nevyhnutelnym disledkim, které byly shrnuty mimo jiné ve dvou zndmych

modelech:

Teorie cervené kralovny: Van Valen (1973) navrhl hypotézu, podle niz za ptezivanim druhu
stoji schopnost se vyrovnat s konkurenci ostatnich organismi, at’ uz predatorti, protivnika
stejného druhu, patogent ¢i parazitd. Aby druh dokézal udrzet krok s konkurenty, musi byt
schopen se pfizpiisobovat stejné jako oni. Partenogeneticky druh by proti tomu mél brzy
vymiit, jelikoz neni schopen evolvovat kviili nemoZznosti zménit genetickou vybavu.

V souvislosti s partenogenezi byva Casto zmiflovana prave parazitace, kdy by klony mély byt



vice nakazZené cizopasniky, nez bisexualni druhy. Studie Lively et al. (1990) tento ptedpoklad
potvrdila na partenogenetickych Zivorodkach (Poeciliopsis), které byly skute¢né nakazeny
vice nez jejich rodicovské formy. Moritz et al. (1991) totéz prokézali u australskych

partenogenetickych gekonl Heteronotia binoei.

Miillerova rohatka: Princip Miillerovy rohatky (Muller 1964) tvrdi, Ze kvili nepfitomnosti
opravnych mechanismu (napi. rekombinace) ptfi meidze se u asexualnich druhli museji
hromadit ¢asem lehce Skodlivé mutace, zejména delece, jejichz kumulaci postupné dochézi
k degeneraci genomu a klon — nemaje k dispozici opravnych mechanismi — posléze vymira
(Lynch et al. 1993). Nékteré novéjsi studie vSak naznacuji, Ze u asexudlnich linii mize
postupem ¢asu dochazet naopak k naristu variability a nikoli k jejimu poklesu (Janko et al.

2011).

Situace vSak byva mnohem slozitéjsi, jelikoz partenogenetické formy jsou ve vétsing piipadi
hybridniho piivodu. Ve vysledku jsou bud’ diplodni nebo triploidni, pfi¢emz triploidni jedinci
vznikaji Casto zkiiZzenim diploidni partenogenetické samice s béZnym samcem. Proti
genetické uniformité kloni tak stoji jejich vysoké mira heterozygotnosti dana disledkem
hybridizace (Dawley 1989). Ta, jak bylo opakované doloZeno, naopak skyta v fadé ptipadt
vyhodu, jelikoz se tim eliminuje moZnost homozygotnosti $kodlivych recesivnich alel
(Kearney & Shine 2004). Efekt zvySené zivotaschopnosti kiizencti (heteroze) se tak projevuje
napiiklad vét§i odolnosti vici parazitarni nadkaze (Luikart et al. 2008, Da Silva et al. 2009).
Existuje vSak i takzvana outbreedingova deprese (outbreeding depression), kdy nastava
opacna situace — rodi¢ovské genomy jsou si uz natolik vzdalené, ze pievazi efekt
inkompatibility odpovidajicich si gentli a vysledkem je fada poruch projevujicich se napiiklad

sniZzenou zivotaschopnosti (Kearney & Shine 2004).

Partenogeneticky zplisob rozmnozovani nicméné umoznuje svym nositellim se zbavit tzv.
dvojnasobné ceny sexu — energie jinak vynalozend do produkce samct, se pouzije na tvorbu
samic schopnych se rozmnoZovat stejnym zpisobem (Maynard Smith 1978).
Partenogenetické druhy se tam mohou mnozit mnohem efektivnéji a rychleji se rozsifit.
Wright and Lowe (1968) pfirovnavaji na piikladu unisexualnich bi¢ochvostii rodu
Aspidoscelis (dtive Cnemidophorus) partenogenetické formy k plevelu (,,weed theory*), ktery
suboptimalni, coz jim patrn& usnadiiuje i vysoké heterozygotnost. Rada asexualnich

obratlovct je navic triplodnich, coz miru jejich heterozygotnosti jesté zvysuje (Dawley 1989).



Celkovy pocet partenogenetickych taxont je vSak v porovnani s bisexudlnimi maly, a

z fylogenetického hlediska se nachdzeji v korunovych skupinéch, jsou tedy i relativné mladé.
To svédci ve prospéch teorie, Ze doba existence klondlnich organismti je kratka a tyto po ¢ase
zanikaji v dusledku genetické degenerace (genetic decay) (Moritz 1991, Moritz et al. 1989,
1992b, Kearney et al. 2009). Nejstarobylejsi zndmou asexualni skupinou jsou vifnici tfidy
Bdelloidea, kteti se vSak jako jedini vymykaji pfedstavé mladych partenogenetickych linii

(Welch & Meselson 2000). Stale je tedy oteviena debata, nakolik jsou partenogenetické linie

vvvvvv

ASYMETRIE A VYVOJOVA STABILITA

S mirou genetického stresu, kam mize spadat pravé naptiklad degenerace v disledku
Miillerovy rohatky, zvySend homozygotnost nebo outbreedingova deprese, se poji i
predpoklad zvySené pravdépodobnosti vyvojové nestability. Hojné studovanym aspektem,
ktery by mohl tento vztah odréazet, jsou odchylky od pfepokladané dokonalé symetrie té€lniho
planu (u bilaterdlnich zivocichi), ktery ma predstavovat pivodni, idedlni stav (Gangestad &

Thornhill 1999, Leamy & Klingenberg 2005, Dongen 2006).

Asymetrii jsou definovany tii zékladni typy: smérova asymetrie (directional asymmetry),
antisymetrie a fluktuacni asymetrie (fluctuating asymmetry). Smérova asymetrie je stalé
vychyleni daného znaku na jednu stranu, s nenulovou primérnou hodnotou. Nej€astéji byvaji
udavany ptiklady jako tvar srdce ¢i klepeta krabti houslistil (van Valen 1962, Palmer &
Strobeck 1986). Antisymetrie zas oznacuje jev, kdy znak nabyva v populaci vzdy bud’ jedné,
nebo druhé varianty — maxima jsou tedy dv¢€, kazdé na opacné stran¢ od nuly, naptiklad
zastoupeni pravaki a levaki ¢i pravostranné a levostranné zakiivené zobaky u kiivek (Loxia)
(Benkman 1996). Smérova asymetrie i antisymetrie se tak vztahuji na znaky fixované, jejichz

podoba je povétsing vysledkem selekce, at’ uz ptirodni ¢i pohlavni (van Valen 1962).

Oproti tomu je fluktuacni asymetrie proménlivou veli¢inou, zavisejici na pisobeni riznych
vedlejsich faktor. Vyjadiuje odchylky od stavu idealni soumérnosti jako rozdil mezi pravou
a levou stranou, kdy populacni primér je nula. Nesoumérnosti zde maji vznikat béhem
ontogeneze v disledku nejriznéjsiho stresu, at’ uz genetického nebo epigenetického,
respektive vlivem prostiedi. S rostouci mirou stresu pfi vyvoji jedince tak hypoteticky stoupa

1 mira asymetrii, jeZ jsou odrazem vyvojové (ne)stability jedince (Polak et al. 2004, Arnold &
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Peterson 2002). Proto bylo fluktua¢ni asymetrii také vénovano mnoho pozornosti jako
moznému indikatoru genetické kvality populaci (Parsons 1992, Herczég et al. 2005,
Crnobrnja-Isailovic et al. 2005). Jeji koncept je vSak stejné popularni jako sporny. Z velkého
mnozstvi publikaci na toto téma vyplyva, Ze ackoli je v celé fad€ piipadi empiricky doloZeny
vztah mezi fluktuaéni asymetrii a genetickym ¢i environmentalnim stresem, existuje i
nezanedbatelné mnozZstvi ptipadd, které tento vztah naopak nepotvrzuji (metaanalyza praci o
fluktuacni asymetrii napt. v Palmer & Strobeck 1986). Urcité zavislosti vSak patrné jsou.
Naésledujici ptehled uvadi nékteré z nich, s urcitym zietelem k situaci u plazt. (Pokud neni
uvedeno jinak, asymetrie je ve vét§in¢ uvedenych praci zjiStovana na zéklad¢ meristickych

znakil).

Asymetrie a teplota

Vliv inkubacni teploty na morfologii plazii opakované dokladaji ¢etné studie. Obecné plati, ze
optimalni inkubacni teplota dava vzniknout také nejsymetrictéjSim jedincim, kdezto ¢im vice
se teplota od optima odchyluje, stoupd tim i mnoZstvi asymetrickych jedinct. Arnold &
Peterson (2002) popsali tuto kiivku reakéni normy ve tvaru pismena ,,U* u uzovek
Thamnophis elegans. Dosli mimo jiné i ke zji$téni, Ze teplotni optima se pro jednotlivé
meristické znaky mohou lisit, a to 1 0 4°C. VEtsi pocet abnormalit v oSupeni byl i u uzovek
obojkovych, inkubovanych pii nizsich teplotdch (Léwenborg et al. 2011). Podobn¢ naptiklad
uvadéji Kearney & Shine (2004) u gekonli Heteronotia binoei ¢i Qualls & Andrews (1999) u
leguankt Sceloporus virgatus, vyvoj vice jedinct s asymetrii v poctech Supin pii chladnéjSich
inkubacich. Témto zvifatim navic trvala embryogeneze i delsi dobu a celkové byli slabsi, nez
jejich soukmenovci inkubovani pii vyssich teplotach. Podle studie na jeStérkach zednich
(Podarcis muralis) ztejmée vyssi teploty neovliviiuji vznik asymetrii tolik, jako niz$i (Brana &

J12000).

Asymetrie a heterozygotnost

Studie zkoumajici vztah heterozygotnosti a asymetrii lze rozd¢lit do dvou skupin, podle toho,
zda se jedné o heterozygotnost vnitrodruhovou, zavislou na faktorech jako je velikost

populace, velikost arealu (¢i ostrova), a tedy 1 mira inbreedingu, nebo o heterozygotnost
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mezidruhovych hybridd, kde dochazi naopak k naruseni koadaptovanych genovych komplext

(Leamy & Klingenberg 2005).

Publikace se zde ve svych vysledcich pon¢kud rozchazeji. Lens et al. (2000) zkoumali vztah
mezi pta¢imi populacemi a narusenosti prostiedi. Dospéli ke zjisténi, Ze méné inbredni drozdi,
obyvajici souvislejsi aredly, vykazuji také mensi miru fluktuacni asymetrie. Podobn¢ Bancila
et al (2005) pozorovali mens$i miru fluktuacni asymetrie u Spanélskych jestérek (Podarcis
hispanica a bocagei) obyvajicich ostrovy blize k pevning, které jsou tedy ¢astéji osidlované a
jejich populace je geneticky ,,Cerstvejsi®. Naopak u ¢ernohorskych jestérek Podarcis muralis
nebyla zjiSténa souvislost mezi fluktuacni asymetrii a velikosti ostrova. Pevninské a ostrovni
populace se nelisily (Crnobrnja-Isailovic et al. 2005). Soule (1967) uvadi, Ze heterozygotnost
nemusi nutné znamenat vétsi symetrii, coz dokladaji i nékteré studie na Drosophila
melanogaster — podle Fowlera et al. (1994) mirny inbreeding nenavysuje u octomilek miru

asymetri¢nosti.

Asymetrie u mezidruhovych hybridi byla zna¢né zkoumana u ryb. Zde byla podle o¢ekavani
zjiSténa u umélych kiizenct vétsi mira fluktuacni asymetrie v meristickych znacich, nez u
rodicovskych druhtl, at’ uz v ptipad¢ americkych pstruhti (Salvelinus, Oncorhynchus) ¢i jehel
rodu Enneacanthus (Leary et al 1985a, Graham & Felley 1985). Outbreedingova deprese je
vSak zjevna u fady ptipadl kiizeni, kdy hybridni heterozygotnost zptisobuje vétsi vyvojovou
nestabilitu. U jestérek jsou zndmy deformace hlavy u laboratornich kiiZzenci Lacerta
schreiberi a L. agilis grusinica (Rykena 1996). Defektni embrya se rovnéZz vyskytla u uméle

hybridizovanych jestérek rodu Darevskia (Danielyan 1987).

Asymetrie a klonalni rozmmnozovani

Klonalni organismy ptedstavuji v ramci hybridnich heterozygotl zv1astni kategorii vzhledem
ke zplisobu rozmnozovéani. Jejich souvislosti s asymetrii v§ak bylo vénovéano jen malo
publikaci. Leary et al. (1985b) pozorovali u laboratorné vytvoteného gynogenetického pstruha
duhového opacny efekt, kdy byla vétsi asymetrie zplisobena vEét§si homozygotnosti.
Vrijenhoek & Lerman (1982) porovnavali sexudlni a triploidni asexudlni linie Zivorodek rodu

Poeciliopsis. Mezi obéma liniemi nebyl celkové signifikantni rozdil ve vyvojové stabilité,
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avSak u sexudlnich Zivorodek byla patrna korelace fluktua¢ni asymetrie se stupném izolace
populaci — s klesajici heterozygotnosti mira asymetrie stoupala.

Z partenogenetickych plazl byl v tomto ohledu zkouman komplex australskych gekont
Heteronotia binoei, ktery tvoii jednak diploidni bisexualni druhy, a jejich triploidni
partenogeneticti hybridi. Ani zde nebyl obecné zjiStén zasadni rozdil v asymetrii (labidlnich
Stitkll) v zavislosti na reprodukénim modu. Jisté rozdily byly vSak zaznamenény ve vyvojové
uspésnosti (vice mlad’at s defekty se lihlo u partenogenti), a v reakci na inkubacni teplotu
(partenogeni byly tolerantnéjsi k Sir§imu spektru teplot) (Kearney & Shine 2004). Stejné jako
v piipad¢ Zivorodek se tedy zda, Ze klonalni druhy se 1 pfes genetickou uniformitu dokazi
vyrovnavat se zménami prostedi diky heterozygotnosti — nejsou totiz postizeni jejim
poklesem v ptipadé ubytku jedinct v populaci (Vrijenhoek & Lerman 1982, Kearney & Shine
2004).

Asymetrie a modra barva

V souvislosti s asymetrii barevnych vzorl se nejcastéji zmifiuje role pohlavniho vybéru, kdy
je symetrie povazovana za znamku dobré kondice, a tudiZ jsou symetrictéjsi samci vice
preferovani samicemi (Swaddle & Cuthill 1994, Morris & Casey 1998). U jestért je kliCovym
signalnim prvkem modré barva, zejména béhem obdobi rozmnozovani, kdy nabyva na
intenzit€. Je ponejvice soustiedéna na hrdlo, ramena a boky samct a zaroven jasné sviti v UV
svétle, jak dokladaji naptiklad prace na druzich Lacerta viridis, Timon lepidus, nebo
jestérkach rodu Gallotia. Ptirozené je tedy i ve stiedu pozornosti pohlavniho vybéru (Bajer et
al. 2010, Font et al. 2004, 2009). U fady jeStérek se vSak jasné¢ modré zbarveni zaroven
prenasi i na samice, naptiklad u balearské Podarcis pityusensis. Jak bylo dolozeno, u
nékterych druht Zivocichl byvaji pestfe zbarveni nejen samci, ale i samice. Preference pro
samci fenotyp se tedy ziejmeé mize dédit i s timto fenotypem, zejména neni-li vdzén na
pohlavni chromosomy (Dappen 2011, Pryke & Griffith 2007, Wilkinson et al. 2005).
Soucasné¢ vSak byvaji modii jedinci vystaveni vétSimu riziku predace (Dappen 2011), zejména
za strany ptékd, jejichZ zrak je na ultrafialové spektrum rovnéz citlivy (Cuthilla et al. 2000).

Dosud vSak nebyly testovany souvislosti mezi asymetrii modrého zbarveni a partenogenezi.
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PARTENOGENETICKE JESTERKY RODU DAREVSKIA

V soucasné dobé€ je znamo vice nez 40 druhil partenogenetickych plazl, nélezicich k deseti
¢eledim. Nejsou soustifedéné v zadné konkrétni fylogenetické vétvi ani geografické oblasti a
z naprosté vétSiny se jedna o diploidni ¢i triploidni hybridy, ktefi vznikli zkiiZenim
bisexualnich druhti (Vrijenhoek 1989, Kearney et al. 2009). Mezi nejstudované;jsi
partenogenetické plazy patii jednak americti bi€ochvosti rodi Aspidoscelis a Cnemidophorus
(Teiidae), australsky komplex bisexudlnich a partenogenetickych gekonli Heteronotia binoei,
a kavkazské skalni jestérky rodu Darevskia (dfive Lacerta), které byly prvnimi plazy, u nichz
byla partenogeneze objevena (Darevsky 1957).

K rodu Darevskia nélezi kolem dvaceti bisexudlnich druhd, Zijicich od Balkénského
poloostrova po severni Iran, s nejvétsi druhovou diverzitou v oblasti Kavkazu a Zakavkazska.
Zde se také nachazi ohnisko vyskytu sedmi diploidnich partenogenetickych forem: Darevskia
armeniaca, D. dahli, D. rostombekovi, D. unisexualis, D. uzzelli, D. bendimahiensis a D.
sapphirina. (Darevsky 1967, Ananjeva et al. 2006, Sindaco et al. 2000). Hybridni piivod
téchto forem byl opakované potvrzen na zakladé€ proteinové elektroforézy, alozymovych
studii, mitochondrialni DNA, studia sateliti ¢i DNA fingerprintingu. (Uzzell & Darevsky
1975, Moritz et al, 1992a, Murphy et al. 2000, Ryabinina et al. 1999, Korchagin et al. 2007).
Ukazalo se, Ze ptivod téchto partenogenetickych jestérek je fylogeneticky velmi tizce
vymezen. Na jejich vzniku se podilely Ctyfi bisexudlni druhy: D. mixta, D. raddei, D.
portschinskii a D. valentini, ptfi¢emz maternalni druhy D. mixta a D. raddei nélezi k jedné
fylogenetické vétvi kavkazskych jestérek, zatimco paterndlni D. portschinskii a D. valentini
k druhé (obr 1.). Odhaduje se, ze ke vzniku partenogenetickych forem doslo béhem nebo po
poslednim zalednéni Kavkazu, ptiblizné pied 10-15 000 lety (Moritz et al, 1992a, Murphy et
al. 2000)

Druhy D. uzzelli, D. bendimahiensis a D. sapphirina se vyskytuji na izemi vychodniho
Turecka a doposud byly prozkoumany velmi chabg. Naprosta vétSina praci — véetné této — se
proto zabyva zbylymi ¢tyfmi druhy, hojné€ se vyskytujicimi v Arménii a Gruzii, které byly
zevrubné studovany jiz od svého objeveni ruskym herpetologem Iljou Darevskym (podle néjz

byl nedédvno také vytvoien novy rodovy nazev Darevskia).
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Obr. 1. Schéma fylogeneze jestérek rodu Darevskia a ptivodu partenogenetickych forem. Podle Murphy et al.
(2000).

Jak bylo feceno v predchozich kapitolach, u partenogenetickych obratlovci jsou z evolu¢niho
hlediska vyznamné dva, spiSe protichtidné aspekty — vysoké heterozygotnost a nizka
genetickd variabilita. Zde je uveden stru¢ny ptehled souvislosti o projevech téchto aspekti u

jestérek rodu Darevskia:

Pocet vznikii. Ackoli je vicecetny (polyklonalni) piivod u ostatnich plazi obvykly (Moritz et
al. 1989), prace na jestérkach rodu Darevskia se shoduji, Ze jsou s nejvétsi pravdépodobnosti
monoklondlniho pivodu. Alozymové studie sice v ramci jednotlivych druhil (zejména D.
armeniaca a D. dahli) odhalily klony li$ici se n€kolika mutacemi, av$ak jejich frekvence byla
tak vzacna, ze se pravdépodobné jednalo spise o mutace de novo (Fu et al. 2000a,b, Murphy
et al. 1997, MacCulloch et al. 1997). Stejné tak se ukazalo, Ze mitochondridlni DNA maji
partenogenetické formy takika totoZznou s nékterymi z populaci druhii rodi¢ovskych, vzniky
jednotlivych unisexudlnich linii tedy zfejmé byly také geograficky velmi omezeny (Fu et al.

2000c, Murphy et al. 2000).

Heterozygotnost. Podobn¢ jako u ostatnich partenogenetickych plazii vykazuji i unisexuélni
jestérky rodu Darevskia vysokou miru heterozygotnosti. Na zéklad¢ alozymi byla urena
v zavislosti na druhu na 40-45%. Heterozygotnost se u rodi¢ovskych druhi pro srovnani

pohybuje mezi od 1 do 7 % (MacCulloch et al. 1995, 1997a; Bobyn et al. 1996) (tab. 1).
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Druh Priimérna Procento Priimérny pocet alel

heterozygotnost polymorfnich lokusd  na lokus

D.armeniaca 44.70% 45.71 1.46
D.dahli 39.83% 40 1.405
D.rostombekovi 42.40% 42.42 1.42
D.unisexualis 40.25% 40.42 1.4075
D.raddei 1.16% 6.975 1.147
D.portschinskii 4.30% 13.555 1.1825
D.valentini 1.08% 417 1.0925

Tabulka 1. Heterozygotnost u partenogenetickych a bisexualnich druht rodu Darevskia. Podle MacCulloch et al.
1995, 1997a; Bobyn et al. 1996.

Heteroze. Partenogenetické jeStérky rodu Darevskia maji oproti bisexudlnim fadu vyhod,
plynoucich zjevné z vysoké miry heterozygotnosti. Je divod se domnivat, Ze z mnoha ¢asti
svého aredlu vytlacily piivodni bisexudlni druhy, uz jen proto Ze areédly rodi¢ovskych druhti
jsou v soucasnosti v zasad¢ alopatické (Darevsky 1967). Na fad¢ lokalit navic Zije vice druhii
partenogend, avsak v absenci bisexudlnich druhi. Darevsky (1992) uvadi pripad, kdy po
vyschnuti vodnich zdroji na jedné lokalité v Gruzii z této lokality vymizela bisexualni D.
rudis, kdezto unisexudlni D. dahli ptetrvala, coz mize souviset s vétsi odolnosti vajec D.
dahli vici vysuseni. Posledni studie rovnéz podporuji domnénku, ze D. dahli (potazmo
partenogeny rodu Darevskia obecn¢) vytlacuji své rodiCovské druhy z jejich piivodnich
stanovist’ (Tarkhnishvili et al. 2010).

Danielyan et al. (2008) uvadéji, Ze partenogenetické D. armeniaca a D. unisexualis jsou
dokonce signifikantné mén¢ nakaZené nejriiznéj$imi parazity, neZ jejich bisexualni ptibuzné,
tedy je tomu zcela opacné nez u partenogenetickych gekont rodu Heteronotia (Moritz et al.
1991). Za zminku stoji i fakt, ze v 60. letech byla D. armeniaca experimentalné vysazena do
zcela odlisného prostiedi na stfedni Ukrajinu. Pfesto se zde uchytila, zaCala dosahovat vétsi
télesné velikosti a populacnich hustot nez ve své domoving a tato populace existuje do

soucasnosti (Darevsky 1992, Docenko et al. 2009)

Vyvojova stabilita. Navzdory pomérné€ znacné odolnosti téchto partenogenti vii¢i neptiznivym
podminkam jich vSak znac¢nd ¢ast hyne jiz béhem embryonalniho vyvoje. Darevsky (1966)
uvadi, Ze ve zhruba 5-7% vajec se nachdzeji zridna embrya, kterd kvili nejriznéjsim
deformitam a letdlnim poruchdm hynou jesté ve vejci, nebo nejsou schopna se vyklubat. U
bisexualnich druhti je procento postizenych zarodkti maximalné 1,5%. Patrné jde o pfimy

diisledek nekompatibility genomt rodic¢ovskych druhd, jelikoz zcela stejné typy deformit
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zaznamenal Danielyan (1987) u zarodki uméle nakiizenych hybridi bisexudlnich druhi

jestérek.

Variabilita. Geneticka variabilita je klonti rodu Darevskia pomérné dobfe prostudovana na
mini a mikrosatelitnich sekvencich. Obecné plati, Ze vnitrodruhové shoda se pohybuje okolo
95% a zbyla variabilita je pravdépodobné zplisobena spontdnnimi mutacemi nekddujicich
sekvenci a mobilnimi retroelementy (Martirosyan et al. 2006, Davoyan et al. 2007). Nejvice
proménlivou je v tomto sméru D. unisexualis, u niz je mozné dle specifickych sekvenci
rozeznat individua (Ryskov et al. 2003).

Fenetickd variabilita je v priméru o néco niz8i neZ u bisexualnich druhti, avSak existuji i
znatelné mezipopulacni rozdily, napiiklad u D. rostombekovi. Plastickd odpovéd’ téchto
organismil na epigenetické faktory tedy zfejmé neni zcela potlacena (Darevsky 1967,

Darevsky et al. 1985).

CILE

Cile této prace tedy jsou:
- Porovnat miru vyvojové nestability mezi partenogenetickymi a bisexualnimi formami
jestérek na zéklad€ vyvojovych asymetrii
- Zjistit, zda mize mit reprodukéni modus vliv na zbarveni
- Posoudit, zda ma na evoluci téchto jeStérek vEtsi vliv partenogeneze, ¢i hybridni

puvod
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MATERIAL A METODIKA

Material

Pro tuto studii jsme vyuzili fotografie fixovanych exempléit ze sbirek Zoologického Muzea
v Moskvé, ¢itajici dohromady 450 jedincii vSech osmi druhii: Darevksia mixta (n = 57), D.
raddei (véetné D. r. nairensis) (n = 57), D. portschinskii (n = 73), D. valentini (n = 34), D.
armeniaca (n = 70), D. dahli (n = 70), D. rostombekovi (n =27) a D. unisexualis (n = 62).
Material jsme posléze rozsitili o 79 Zivych jedincii, odchycenych béhem terénni expedice

v Arménii v ¢ervenci 2010: D. raddei (n = 12), D. armeniaca (n = 57), D. dahli (n = 1),
D.rostombekovi (n = 1) a D. unisexualis (n = 7). Dohromady tak soubor dat ¢ital 529 jesterek,
z toho 234 bisexualnich (113 samct, 121 samic) a 295 partenogenetickych. Celkové Cetnosti

jednotlivych druhi, lokalit a katalogiza¢nich ¢isel jsou shrnuty v piiloze.

Zpracovani materialu

Vsechny exemplare byly vyfotografovany na milimetrovém papiie z dorzalni a ventralni
strany, Zivi jedinci navic i z obou lateralnich. Ke kazdému byl pak potfizen detail hlavy

z dorzalni, ventralni a laterdlni strany. U zZivych zvifat byl sejmut obraz ventralni a dorzalni
strany také pomoci skeneru (CanoScan LiDE 100) pfi rozliSeni 600 bodi na palec. Bfis$ni
strana byla nasnimana ve 3 variantach, hibetni v jedné, pokazdé¢ i s métitkem v podobé
kousku milimetrového papiru pfilepeného ke sklu skeneru. Zivi jedinci pak byli pomoci
specidlnich fixh individudlné oznaceni na hlavé jedine¢nou kombinaci barev a kazdému byl

ptifazen identifikacni kod.

Vsem exemplaiim byly zméfeny nésledujici veliiny: délka téla od Spicky Cenichu k usti
kloaky (snout-vent length — SVL), délka hlavy (head length — HL) a §itka hlavy (head width —
HW). Pohlavi kazdého zvitfete bylo ur¢eno pomoci n€kolika ukazateli: pfitomnosti
hemipenist (pokud byly vypitvany), velikosti stehennich pori, pomérem HL:SVL, po¢tem
ventralnich §titkl a otiski Celisti na bfiSe. Darevsky (1967) uvadi pocet ventralii jako
pohlavné dimorfni znak. Podobné¢ zminuje i otisky celisti jako jev typicky nachdzeny u samic
(samci si béhem pareni pfidrzuji samice za trup). Pro nedostatecnou spolehlivost vSak bylo

k témto znakim piihlédnuto jen v nékterych ptipadech.

Rozhodli jsme se téZ zaznamenat udaje o nadmotské vysce jako aproximaci potencialnich

epigenetickych faktord, jako je teplota prostfedi a mnozstvi UV zafeni. Pti terénnim sbéru
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jsme urc¢ovali nadmotskou vysku za pomoci zafizeni GPS. U muzejnich exemplait jsme
nadmotskou vysku zpétné odvodili podle lokality sbéru s vyuZzitim aplikace Gogole Earth.
Jedinclim s nedostatecné uptesnénou lokalitou jsme pfifadili primérnou hodnotu nadmotské

vysky, spocitanou z hodnot ostatnich ptislusnikti t¢hoz druhu.

Analyza obrazu

Z fotografii a skentll jsme posléze pocitali jednotlivé znaky. Spolehlivy znak k urc¢ovéni
asymetrii pfedstavuje oSupeni jesterek, jelikoz jednotlivé Stitky tvoii diskrétni jednotky,
jejichz pritomnost, absence ¢i pocet jsou detekovatelné pomérné snadno a jednoznacné.

Z tohoto diivodu jsme vybrali ke sledovani tii meristické znaky: Pfi¢né fady ventralnich Stitka
(V), supratemporalni Stitky (ST) a preanalni stitky (PA). Ventralni Stitky se nachéazeji

v fadéch, z nichz se kazda sestava ze Sesti §titkil. Celkové jsou tedy komplexnéjSimi

strukturami, jejichZ zmény by mohly byt jasnéjSim odrazem vyvojové nestability.

Ctvrtym zkoumanym typem asymetrie byly nesoumérnosti ve zbarveni, konkrétné v rozloZeni

modrych skvrn na vnéjsich podélnych fadach ventralii.
Supratemporalia

Pro kazdého jedince jsme spocitali pocet supratemporalnich Stitkid po pravé i levé strané

hlavy. Nenulovy rozdil v po¢tu mezi obéma stranami jsme pak definovali jako asymetrii.
Preanalia

Preanalni Stitky u jeStérek zaujimaji dva mozné zptsoby postaveni. Bud’ je pocet Stitki lichy a
osa soumeérnosti prochazi jednim — ¢asto zvétSenym — Stitkem uprostied, nebo je pocet sudy a
osa pak prochédzi mezi dvéma prosttednimi Stitky. Z tohoto diivodu jsme zde definovali dva
typy asymetrie — pocetni a tvarovou. Pocetni asymetrie vyjadfuje nestejny pocet Supin vpravo
a vlevo od prostfedniho preanalniho Stitku, resp. prosttedniho paru $titkli. Tvarovou asymetrii
zas predstavuje vyrazny rozdil ve velikosti prostfednich dvou §titkd u ,,sudého* typu
usporadani. Ne vzdy vSak prochdzi osa soumérnosti piesné sttedem jednoho stitku, ¢i hranici
mezi dvéma sousedicimi. V takovych ptipadech neni urceni, zda jde o asymetrii tvarovou ¢i

pocetni jednoznacné, proto jsme zde zaznamenavali pouze pfitomnost ¢i absenci asymetrie .

Ventralia a modré skvrny
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Jelikoz jsou modré skvrny pfimo vazané na ventralni Stitky, zhotovili jsme nejdiive pro
kazdého jedince schematicky zdznam poctu fad bfi$nich §titki, ktery jsme pouZili jako
podklad pro sledovani obou znakt. Sloupce tabulky, o¢islované 1 — 31 (coz je maximalni
pocet ventralnich fad pro jestérky rodu Darevskia), jsme vyplnili ptisluSnym poctem nul,
odpovidajicim poctu fad ventralii. Pfitomnost asymetrie v dané fad¢€ jsme pak zakodovali bud’
jako ,,.L* pro levostrannou asymetrii, nebo ,,R* pro pravostrannou asymetrii. Jejich souc¢tem

jsme ziskali celkovy pocet asymetrii na bficho a rozdilem idaj o lateralité.

Rady, které nepfesahly osu soumérnosti, jsme definovali jako fady vmezefené. Byly
ptipocteny k celkovému poctu fad a lateralita téchto asymetrii byla urcena stranou vmezeteni.
Naopak pokud byla jinak celistva fada pierusena na jednom misté (chybéjici Stitek) a nikoli

v celé poloviné téla, bylo za asymetrii povazovano praveé misto pferuseni.

Asymetrii jsme zde vymezili jako jednostranné pocetni ¢i strukturdlni naruseni fadu oSupeni
bticha. Tedy jako anomalii nesouci znamky ontogenetické poruchy (vmezeteni ¢i rozdvojeni

fady, pferuseni fady, splynuti Stitkd...).
Modré skvrny.

V piipad€ modrych skvrn jsme postupovali podobné, s tim rozdilem, ze informace byly
kédovany ctyfmi symboly: ,,0 — fada beze skvrn, ,,L* — skvrna vlevo, ,,R*“ — skvrna vpravo,
S — skvrny po obou bocich. Souctem L + R jsme ziskali celkovy pocet asymetrii, souctem L

+ R + S celkovy pocet fad s pfitomnosti modré barvy a rozdilem L — R miru laterality.

U né&kterych druhti, zejména Darevskia raddei, se kromé ¢ist€é modrych skvrn vyskytuje na
vngjsich podélnych fadach btisnich Stitkl téz azurova barva. Azurovou jsme se vsak rozhodli
nezahrnout do pojmu ,,modra* z n¢kolika diivodii: 1) ne u vSech zkoumanych druhti je
azurova barva — na rozdil od modré — ptitomna, 2) zahrnuti azurové barvy by vyrusilo
ptipadné asymetrie modrych skvrn, protoZe se zpravidla rozprostira pro celé délce bo¢nich fad
a 3) fixované exemplare ¢asem ztraceji ptivodni barevnost a azurové plochy blednou vyrazné
rychleji, nez modré, které jsou mnohem stalejsi. Pro co nejvétsi spolehlivost jsme

z fixovanych jedinct vybrali pouze ty, u nichz mély modré skvrny zietelné okraje, ¢imz vSak

také poklesla velikost studovaného vzorku.
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Statisticka analyza

K analyze jsme pouzili software Statistica 7.0 a R 2.13.1. Pfed zapocetim samotné analyzy
jsme ovéfili typ rozdéleni dat v ramci jednotlivych proménnych (pocty asymetrii) i pro
jednotlivé kategorie (samci — samice, bisexualni — partenogenetické druhy). Tam, kde
rozdéleni neodpovidalo zcela poissonovskému, jsme je zanesli do modelu jako

quasipoissonovké. Transformaci nebylo tieba.

Data k lateralit¢ jsme vyhodnotili za pomoci znaménkového testu. K obecnym

srovnanim prumért a varianci jsme pouzili t-test, respektive F-test.

Pomoci zobecnénych linedrnich modeld (GLM) a nasledné analyzy variance (ANOVA)
jsme otestovali vliv potencidlnich faktort (fylogeneticka skupina, druh, pohlavi, nadmoiska
vyska, délka téla, pocet Supin) na Cetnost asymetrii ¢i asymetrickych jedinct v populaci.
Nejprve jsme test provedli pouze na bisexudlnich druzich, s druhem, pohlavim, délkou téla,
nadmoftskou vyskou a interakci druh—pohlavi jako faktory. Model jsme pak postupné
zjednoduSovali podle Akaikeho informac¢niho kritéria (AIC), dokud jsme nedospéli
k nejaspornéjsimu vysvétlujicimu modelu. Pro vétsi jistotu jsme tentyz postup zopakovali i

s jinymi hierarchickymi uspofadanimi proménnych (Pekar & Brabec, 2009).

Posléze jsme aplikovali zjednoduSeny model GLM na cely soubor dat zahrnujici i
partenogeny, s reprodukénim modem (resp. ptislusnosti k partenogenetické linii) jako dalSim
faktorem. Vysledek jsme ovéfili v kone¢ném srovnani partenogenetickych a bisexuélnich
druhil pfisn€jsi metodou margindlnich modela funkci geeglm (knihovna GEE, zobecnéné
rovnice odhadu), s druhem jako ndhodnym faktorem (s nastavenim zaménitelné korelacni

struktury) a ptikazem anova. (Pekar & Brabec, v tisku).

Rozdily v poctu ventralnich fad mezi bisexudlnimi a partenogenetickymi formami jsme
porovnavali metodou zobecnénych nejmensich ctverct (GLS), kde byl druh opét jako

nahodny faktor, a naslednym piikazem anova (Pekar & Brabec, v tisku).
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VYSLEDKY
OSUPENI

Ventralia

Pocet ventralii u partenogenetickych a bisexudlnich forem. V celkovém srovnani
partenogenetickych a bisexudlnich forem jsme podle ocekéavani zjistili rozdil mezi pohlavimi
(F=377; p <0,0001). Po odstranéni samcii se jiZ nevyjevil mezi bisexualnimi a

partenogenetickymi samicemi zadny rozdil (F =0,17; p = 0,68) .

Frekvence asymetrii. U partenogenetickych i bisexualnich forem jsme zaznamenali podobné
rozdéleni v Cetnosti asymetrii 1 stejné rozpé€ti poruch na jedince (0 — 5). Partenogenetické
druhy vSak oproti bisexualnim vykazovaly o néco vétsi primérny pocet asymetrii na jeStérku
(0,82 proti 0,69) a rozptyl (0,95 proti 0,75). Na druhou stranu nejvice nesoumérnosti na
jedince piipadlo na bisexuélni D. valentini (1,08; obr. 2). Udaje rozepsané pro jednotlivé

druhy jsou v ptiloze II.

Yasym
(o] (o]
—~ o
—p—
—r—

mixta portschinskii armeniaca rostombekawi
raddei valentini dahli unisexualis

Obr 2: Primérné hodnoty poctu asymetrii na jedince vynesené pro bisexualni (mixta-valentini) a
partenogenetické (armeniaca-unisexualis) druhy. Usecky znaci stfedni chybu priméru.

V ramci bisexualnich druhli jsme nezjistili rozdil mezi pohlavimi, av§ak jako vyznamny se
ukézal pocet ventralnich tad (p = 0,0014) a druhové ptislusnost (p = 0,012), ktera je patrnd i

z grafu na obr 2.
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V celkovém srovnani metodou GEE, kam jsme druh zanesli jako ndhodny faktor, se vSak
nepodatilo potvrdit rozdil mezi partenogeny a bisexualnimi druhy. PfisluSnost k unisexualnim
liniim se ukézala jako statisticky nevyznamna (y*> = 1,00; p = 0,317), avSak stéle byl patrny
efekt poctu fad (> = 26,25; p < 0,0001).

Frekvence asymetrickych jedincii. Pti testovani Cetnosti asymetrickych jedinct byl opét
prokazatelny rozdil mezi druhy, a to jak v rdmci bisexudlnich (p = 0,017), tak i vSech
zkoumanych taxont (p = 0,002). Ostatni faktory vysly nepriikazné. Nejméné asymetrickych
individui se nachazelo mezi maternalnimi druhy (D. mixta a D. raddei) a

z partenogenetickych u D. dahli (kolem 40%), zatimco nejvyssi vyskyt byl opét u D. valentini
a z unisexudlnich forem u D. armeniaca (mezi 60-70%; obr 3). Celkové se podil
asymetrickych jedinct pohyboval u rodi¢ovskych druhii i partenogenetickych hybridi kolem
50%, neni tedy piekvapivé, ze nevysel statisticky vyznamné (y*> = 0,084; p = 0,77). Shrnuti

pro jednotlivé druhy je v ptiloze II.
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mixta portschinskii armeniaca rostombekovi
raddei valentini dahli unisexualis

Obr 3: Pomérné zastoupeni asymetrickych jedinct v ramci druhu. Na ose y procentualni kala (0 — 100%).
Bisexualni druhy Sed¢, partenogenetické bile. Usecky znaci sttedni chybu priméru.

Lateralita asymetrii. Znaménkovym testem jsme zjistili pfitomnost smérové asymetrie,

s prumérnym vychylenim doleva o 0,11+0,80 asymetrie (Z = 3,407; p < 0,001). Z celkové
frekvence nesoumérnosti pro jednotlivé fady je patné, Ze oblasti s nejvyssim vyskytem je
prvnich pét fad ventralii (obr.4). Po jejich odecteni jiz nebyl tento trend statisticky prikazny

(p = 0,324).
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Test provedeny oddélené pro obé pohlavi a zaroven pro partenogenetické a bisexualni druhy
vSak na 5% hladin€ neodhalil vyznamny rozdil mezi stranami u asexualnich forem (p = 0,214;
Z = 1,24). Oproti tomu rodicovskym druhlim vysla smérova asymetrie pro ob€ pohlavi, pokud
jde o ventralia celkové (p < 0,001; Z = 3,65). U prvnich péti fad byla prokazatelna pouze u
samic (Z = 3,20; p = 0,0013; tabulka 2).
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Obr 4: Souhrnna Cetnost asymetrii pro jednotlivé fady ventralnich $titkil. Pravostranné asymetrie ¢erné,
levostranné Sede.

Rady celkem Hrud (fada 1 — 5)

N  L<50<P Z p L<50<P 2 p

Bisex. | 234 | 30.92784 | 3.655246 | 0.000257 | 30.66667 | 3.233162 | 0.001224
samci 113 | 34.69388 | 2.000000 | 0.045500 | 38.88889 | 1.166667 | 0.243345
samice | 121 | 27.08333 | 3.031089 | 0.002437 | 23.07692 | 3.202563 | 0.001362
Parten. | 295 | 44.09449 | 1.242299 | 0.214126 | 40.81633 | 1.717259 | 0.085932
Celkem | 529 | 38.39286 | 3.407581 | 0.000655 | 36.41618 | 3.497315 | 0.000470

Tabulka 2. Vysledky znaménkového testu laterality asymetrii ventralnich fad

Supratemporalia

Procento asymetrickych jedincii bylo u bisexuélnich i partenogenetickych druhi podobné,
v priméru se pohybovalo okolo 33% (obr. 5). Znaménkovy test neodhalil Zadné stranové

vychyleni jak u bisexudlnich, tak i partenogenetickych forem. Statisticky rozdil vykazovala
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pouze D. portschinskii jako celek (p = 0,024), ale pii rozdéleni podle pohlavi nevyslo
signifikantné¢ ani jedno z nich (samci, p = 0,288; samice, p = 0,080).(tab 3.)

ST presence
[l (]
A<t
i
——

mixta portschinskil armeniaca rostombekovi
raddei valentini dahli unisexualis

Obr. 5. Procento jedinct s asymetrii supratemporalii.

Znaménkovy test

N % asym L<50<P Zz p
Bisex.druhy 234 0.321 56 .00 0 .923760 0 .355611
mixta 57 0.421 58 .33 0.612372 0 .540291
raddei 69 0.217 40 .00 0 .516398 0 .605577
portschinskii 73 0.329 75 .00 2 .245366 0.024745
valentini 35 0.343 33.33 0 .866025 0 .386476
Parten.druhy 295 0.339 46 .00 0.700000 0 .483927
armeniaca 127 0.354 42 22 0 .894427 0 .371093
dahli 72 0.278 40 .00 0 .670820 0 .502335
rostombekovi 27 0.185 40 .00 -0 .000000 1.000000
unisexualis 69 0.435 56 .66 0 .547723 0 .583882
Celkem 529 0.330 50 .28 0.000000 1.000000

Tabulka 3. vysledky znaménkové testu pro lateralitu supratemporalnich asymetrii

Strany se v naprosté vétSiné pripadi liSily pouze o jeden Stitek. Rozdil o dva Stitky jsme
zaznamenali ve Ctyfech piipadech, tedy 2,3% ze 175 jedinci s asymetrii v tomto znaku,
respektive 0,4% z celkového poctu exemplari (N = 529). Konkrétn€ u partenogenetickych D.
dahli a D. rostombekovi a jednou u bisexudlni D. raddei. Vzhledem k nevyznamnosti tohoto

poctu jsme u kazdého jedince zohlednili pouze ptitomnost ¢i nepfitomnost asymetrie.

GLM model neodhalil u bisexualnich druhti rozdil mezi pohlavimi, ani vliv Zadného faktoru
na 5% hladiné prikaznosti (p > 0,1). Rozdil v procentu nesoumérnych jedincli u partenogenti

a jejich rodicovskych druht se metodou GEE rovnéz nepotvrdil (p = 0,68; > = 0,169).
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Nicméné u znatelné ¢asti jedincl D. portschinskii, zejména z lokality KodZori, jsme
zaznamenali poruchy v oblasti parietalnich Stitki. V 17% ptipada (u 12 ze 73) mély jestérky
asymetricky rozdélené temenni Stitky (obr. 6). Tento typ anomalie jsme v podobném rozsahu

nezjistili u zadného dalsiho druhu.

Obr. 6.: anomalie v parietalni oblasti u D. portschinskii

Preanalia

Podobné jako u supratemporalii, 1 zde jsme zaznamenali rozdil o vice nez dva §titky pouze ve
3 ptipadech (u dvou D. armeniaca a jedné D. rostombekovi; 2,8% vSech asymetrii), které
jsme spolu s ostatnimi sloucili do jediné kategorie pro presenci asymetrie. Znaménkovy test

op¢t neodhalil pfitomnost smérové asymetrie u bisexudlnich, ani unisexudlnich forem.

Z tabulky 4 je patrné o néco vyssi zastoupeni asymetrickych jedincli u partenogenetickych
druhti, nez u bisexudlnich (obr. 7). U bisexualnich druhti vysel signifikantn€ pouze vliv
fylogenetické skupiny, tedy rozdil mezi maternalnim a paterndlnim kladem (p = 0,0078).

V celkovém srovndni se na 5% hladin€ nepodatilo potvrdit vliv partenogeneze (x> = 3,34; p =
0,067). Prokazateln¢ vice asymetrickych jedincii mély partenogeny jen vii¢i maternalnim

druhtim (p = 0,0016; tab 3.).
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CApresence

mixta portschinskii armeniaca rostombekov
raddei valentini dahili unisexualis

Obr. 7. Procento jedinct s asymetrii supratemporalii.

N % asym Znaménkovy test

No. of - L<50<P V4 p-level

Non-ties
Bisex.druhy 234 0.162 29 55.17 0.371391 0.710347
mixta 57 0.087 3 0.00 1.154701 0.248213
raddei 69 0.115 6 66.66 0.408248 0.683091
portschinskii 73 0.205 12 50.00 -0.288675  0.772830
valentini 35 0.285 8 75.00 1.060660 0.288844
Parten.druhy 295 0.271 59 55.93 0.781133 0.434724
armeniaca 127 0.275 21 71.42 1.745743 0.080856
dahli 72 0.208 11 54.54 -0.000000  1.000000
rostombekovi 27 0.259 7 42.85 0.000000 1.000000
unisexualis 69 0.333 20 45.00 0.223607 0.823063
Celkem 529 0.223 88 55.68 0.959403 0.337356

Tabulka 3. vysledky znaménkové testu pro lateralitu preanalnich asymetrii

Modreé skvrny

Narozdil od asymetrii v oSupeni se nesoumernosti zbarveni ukézaly byt spise pravidlem. Mezi
bisexualnimi druhy bylo zjiSténo zcela symetrickych jedinct jen 13,7% au
partenogenetickych nebyli nalezeni dokonce zadni. Znaménkovy test neodhalil smérovou

asymetrii ani mezi pohlavimi, ani mezi bisexudlnimi a partenogenetickymi formami.

Podil asymetricky zbarvenych fad se u bisexualnich forem ukazal byt ovlivnény v nékterych
ptipadech druhem a pohlavim. D. valentini vysla jako nejsymetrictéjsi (z =-1,97; p = 0,049) a

D. portschinskii jako pohlavné nejdimorfné;si (z = -2,18; p = 0,029). Univerzalné vSak vysel
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jako vysvétlujici faktor pocet ,,nemodrych" fad (p < 0,0001), nehled¢ na to, byl-li v modelech

s hierarchickych uspofaddanim faktorii na prvnim, ¢i poslednim misté.

V celkovém porovnani bisexudlnich a partenogenetickych forem pomoci GEE se mezi obéma
skupinami vyjevil prikazny rozdil (y*> = 14,94; p = 0,0001), a to i po odfiltrovani vlivu
nemodrych fad, které vSak stale zlstaly statisticky vyznamné (x> = 5,75; p = 0,016). Oproti
tomu pfi zjiStovani efektu nemodrych fad pouze u partenogenetickych forem se zavislost

prokézat nepodafilo (p = 0,068).
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DISKUZE

LiSi se partenogenetické formy od bisexualnich?

Rozdily v mife asymetrii mezi bisexudlnimi a partenogenetickymi formami jeStérek
rodu Darevskia jsme testovali na tfech meristickych znacich. Obecné se na zddném z nich
nepodafilo statisticky prokézat, Ze by partenogenetické formy byly nachylné;si ke vzniku
asymetrii, nez bisexualni.

U supratemporalnich a preanalnich $titkli jsme zaznamenali jen malou variabilitu
v nesoumernostech a zadné stranové vychyleni. Pfipadné rozdily mezi skupinami by tak byly
uz proto t€zko postifehnutelné. Oba tyto znaky maji navic jednodussi strukturu, kde absence
Stitku mize byt v duchu konceptu fluktuaéni asymetrie pfirozenou odchylkou od normy.

Ve vzacnych ptipadech se objevila i vétsi nepravidelnost, nez bylo bézné (tedy rozdil o
vice nez dva §titky) a témét vzdy se vyskytla u partenogenetickych forem. Podobné zjisténi
ucinili Kearney & Shine (2004), ktefi rovnéz zjistili vysokou shodu ve vyvojové tspésnosti
mezi partenogenetickymi a bisexudlnimi gekony Heteronotia binoei, avsak pokud byl
ptitomen rozdil, t¢émi méné GspeSnymi byli partenogeni. Stejné tak ovS§em mohlo byt nase

pozorovani ovlivnéno 1 mensim vzorkem bisexuélnich druht.

vvvvvv

informaci, ackoli ani zde statistické testy neodhalily signifikantni rozdil mezi sexualnimi a
asexudlnimi formami. Pfi pohledu na priméry obou skupin je vSak znat, ze partenogenetické
druhy maji o néco vyssi pocet asymetrii na jedince (obr Xx). Z testl laterality zaroven
vyplyva tendence ke smérové asymetrii, kdy asymetrie vznikaji mnohem castéji na levé
stran€. V tomto piipad¢ se ovSem situace v zavislosti na reprodukénim modu lisi —
partenogenetické formy vychazeji jako symetri¢téjsi. Samci a samice bisexualnich druhti
vykazuji prakticky shodné rozlozeni anomalii s pfevazujici levou stranou, kdeZto u asexualii
je pomér stran téméf vyrovnany (obr xx). Neznamena to vSak, ze by asexualni linie byly
bisexualnich 1 asexudalnich forem stejnd, pravostrannych maji partenogeni vice, kteryzto rozdil
byl jiz statisticky patrny. Ve vysledku tedy plisobi partenogenetické formy soumérnéji, jelikoz
se poruchy z obou stran vzajemn¢ odectou.

O néco vyssi celkovy primér poctu asymetrii je tedy u unisexudlnich jestérek zpiisoben

zvySenym poctem pravostrannych poruch. Je vSak otazka, jaké se zde uplatituji mechanismy.
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Pokud by byly stejné jako u bisexudlnich druhti, nebo by Slo o genetickou degeneraci

v disledku partenogeneze, dalo by se ocekavat, Ze vzrist poc¢tu anomalii se projevi zhruba
stejn€ po obou strandch. Lze se v§ak domnivat, Ze mlze jit o souvislost s hybridnim plivodem.
Z obr. XX je patrné, Ze pravé strany asexualnich hybridl v zasadé odpovidaji pravym strandm
téch rodi¢ovskych druhii, u nichz jsou vyssi, tedy paterndlnich (D. valentini, D. portschinskii).
Podobny ,,paternalni efekt je jesté zietelnéjsi v ptipad¢ frekvence jedincli s asymetrii
preanalnich §titka, kdy hodnoty partenogenetickych forem opét vice ¢i méné kopiruji hodnoty
druhti z paternalniho kladu (obr xx). Je vSak otazkou, nakolik jde o shodu ndhod, jelikoz
frekvence asymetrii u bisexudlnich druhti se miize ménit v ¢ase v zavislosti na faktorech, které

ji ovliviyji (Soule 1967, McKenzie 2003, Leamy & Klingenberg 2005).
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Obr. 8. Prumérné pocty asymetrii pro levostranné a pravostranné ventralni asymetrie.

Jediny aspekt, ktery se zda byt ptimo ovlivnén klondlnim mnoZenim, a tedy genetickou
identitou vSech jedinci, je variabilita konkrétniho znaku. Srovnéani poctu btisnich fad ukazalo,
ze ackoli jich maji partenogenetické i sexudlni samice v priméru stejny pocet, u

vvvvvv

studiemi (Darevsky 1967, Darevsky et al. 1985
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JAKE FAKTORY OVLIVNUJI VZNIK ASYMETRI|?

Zpusob reprodukce tedy zfejmeé nema na Cetnost asymetrii ¢i asymetrickych jedinct vliv.
Podobné jsme nenalezli ani vztah mezi nesoumérnosti a nadmotskou vyskou, délkou téla nebo
pohlavim. Jako urcujici se vSak ukazuje druhova piislusnost a v ptipad¢ ventralnich asymetrii
i pocet ventralnich fad. Ten je do jisté miry druhové specificky (Darevsky 1967) a na grafu z
obr. 9 je dokonce patrné, ze druhy s vysSim poctem fad maji i vice asymetrickych jedinci. U
partenogenetickych druhi tato pravidelnost odpada, avSak pocet fad vychazi za v§ech
okolnosti signifikantng. Jako obecny faktor tedy plisobi i vnitrodruhové, kdy s rostoucim
poctem fad stoupd i pravdépodobnost vzniku n&jaké anomalie, coZ je v souladu s ocekdvanim.
Kromé toho viak zbyva jesté efekt druhu. Rada studii doklada vztah mezi velikosti populace,
heterozygotnosti a mirou fluktua¢ni asymetrie (Vrijenhoek & Lehrman 1982, Sarre & Dearn
1991, Bancila et al 2010). V nasem ptipad¢ maji bisexudlni druhy s nejvys$im zastoupenim
asymetrickych jedinct skute¢né nejfragmentarnéjsi aredly rozsiteni. Nejvice ,,asymetricka®
Darevskia valentini obyva v izolovanych populacich hfebeny hor od nadmotské vysky 1900
m n.m. O néco mén¢ asymetrickd D. portschinskii ma souvislejsi aredl ve sttedni Gruzii, ktery
se rozpadd na malé ostriivky smérem do Arménie, avSak co do rozlohy je pomérné maly.
Relativné nejméné asymetrickych jedincti ma pak D. raddei s aredlem sahajicim souvisle od
celého jizniho Zakavkazska do severozapadniho Iranu a vychodniho Turecka (Darevsky 1967,
Ananjeva et al. 2006). V ¢astecném souladu s tim jsou i studie heterozygotnosti, provedené na
alozymech (MacCulloch et al. 1995, 1997a; Bobyn et al. 1996). Nejmén¢ heterozygotni je
skute¢né D. valentini (1,08%) a D. portschinskii (1 do 7%, v zavislosti na lokalit¢). Jak
uvadéji autofi, u obou téchto druhti je pfitom heterozygotnost nizsi, nez u ostrovnich populaci
jestérky italské (Podarcis sicula) (Gorman et al 1975, ex MacCulloch et al. 1995). Oproti
tomu Uroven heterozygotnosti u D. portschiskii z lokality KodZzori, odkud pochazela i vétSina
materialu v nasi studii, dosahovala 3,9%, coz je relativn¢ hodn¢ ve srovnéni s D. valentini, ale
i D. raddei. Casté defekty parietalnich $titkti u D. portschiskii patrné tedy maji jinou p¥icinu,
nez zvySenou homozygotnost. D. raddei méla navzdory velkému arealu rozsifeni piekvapiveé
niz8i heterozygotnost nez D. portschinskii (0,2-2,4%), je ovsem mozné, Ze je rozdil zpisoben
odliSnych lokalitami vzorkl v nasi studii.

Problematickou zlstava D. mixta, k niz nejsou v literatuie dostupna alozymova data, avsak

mitochondridlni DNA naznacuje vysokou genetickou uniformitu, jez mohla byt disledkem
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bottleneck-efektu (Fu et al. 1999). Stejné tak je i jeji vyskyt endemicky pro pomérné uzkou
oblast v jithozapadni Gruzii (Darevsky 1967, Ananjeva et al. 2006), da se tedy oc¢ekavat
zvySena mira homozygotnosti. Pfesto jsou hodnoty ¢etnosti asymetrii velice podobné tém u
D. raddei. Moznou interpretaci vSak miiZze byt, Ze naptiklad abundance jedinct

s asymetrickymi bfiSnimi fadami je ve skuteCnosti vy$si nez u D. raddei. D. mixta ma totiz ze
vSech rodi¢ovskych druhli nejméné fad ventralii, tudiz ptihlédneme-1i k nim jako k
souvisejicimu faktoru, je viici nim vyskyt poruch fakticky €astéjsi. Navic podil jedinci

s asymetrii supratemporalnich §titkl je u D. mixta nejvyssi ze vSech bisexualnich druhti (obr.
9). Zaroven je vSak znamo, ze rlizné znaky mohou byt ovliviiovany nezéavisle (Van Valen
1962, Vrijenhoek & Lerman 1982, Arnold & Peterson 2002).

Obecné tedy jista souvislost mezi genetickou variabilitou a nachylnosti ke vzniku asymetrii u
bisexualnich jestérek rodu Darevskia ziejmé existuje. Nasvédcuje tomu i graf na obr. 9, na
némz je patrné, ze (snad s vyjimkou D. mixta) frekvence asymetrickych individui maji

tendenci stoupat celkové v zavislosti na druhu, nehledé¢ na typ meristického znaku
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Obr. 9. Celkové podily asymetrii u bisexualnich druht a partenogenti. Bily sloupec — primeérny pocet ventralnich
fad (prava osa y). Ostatni sloupce (leva osa y) — zleva - % jedincti s asymetrii ventralii, supratemporalii a
preanalii.

modré skvrny

U jestérek rodu Darevskia je viak sledovani asymetrii pon€kud zkomplikovéano tim, Ze
bisexualni druhy — a zejména samci — maji modré skvrny na bocich €asto v nepterusené fade,
a nemohou mit tedy ani pfili§ asymetrii, coz se tykd zejména D. valentini, D. portschinskii a
D. raddei (Darevsky 1967). V rdmci druh vSak existuje dostatecné variabilita, aby se dal

odhalit pfipadny trend. V nasi studii vysel jako vysvétlujici faktor pocet ,,prazdnych®, t;.
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nemodrych fad, ktery se miiZze uplatiiovat nezavisle na druhu. Se stoupajicim poctem
nevybarvenych fad (respektive klesajicim zastoupenim modrych), zaroven stoupd 1 naruseni
soumeérnosti. Tentokrat vS§ak vyznamné vysla i pfisluSnost k partenogenetickym liniim, které
mély oproti sexudlnim druhlim vyssi podil neparovych modrych skvrn. Lze se domnivat, Ze
pti¢inou nebude jen to, Ze bisexudlni druhy maji bocni fady celistvéji zbarvené. Zastoupeni
modrych ploch je u samic fidSi, nez u samct a zhruba stejné jako u klonti (ptiloha II). Ti maji
ptesto sklon k vétsi nesoumeérnosti.

Jiz Darevsky (1967) uvadi moznost, Ze ubytek modrych skvrn mize mit ptivod v absenci
samcil, kdy skvrny ztraceji svou signaliza¢ni funkci a mizi. Zarovei je znamo, Ze pfi
pohlavnim vybéru mize uptednostiiovani ur¢itého samciho fenotypu ovlivitovat i fenotyp
samic (viz literarni ptehled). Jedno z moznych vysvétleni tedy je, Ze geny ovlivilyjici symetrii
zbarveni jsou vdzané na autosomy a selekci modiejSich a symetri¢téjSich samcti se tento
fenotyp Castecné pfenasi i na samice. Po pominuti selekéniho tlaku na symetrii se projevi
obecny mechanismus ¢i sklon zpiisobujici ubyvani soumérnosti pii ubytku modrého zbarveni.
Tato hypotéza se vSak tyka pouze odstinu modré (nezahrnujici azurovou), na ktery jsme se

v této studii soustiedili. Jeji zastoupeni neni u vSech partenogenii stejné, avsak u vsech jsou
znatelné zmény v modrém zbarveni, které je charakteristické bud’to niz§im poctem parovych
skvrn, nebo mensi intenzitou. Druhy D. dahli a D. rostombekovi maji naptiklad Casto
postranni fady ventralii celistvé zabarvené, jako bisexudlni druhy, ale odstin je jen svétle
modrosedy (Darevsky 1957, 1967).

Pokud tedy asexualni zplisob rozmnoZovani ma vliv na fenotyp jedince, mohlo by se
nejrychleji projevit naptiklad na zbarveni. U druhu D. armeniaca existuje barevné odlisny
klon, ktery se s velkou pravdépodobnosti spontanné objevil teprve v 70. letech 20. stoleti na
lokalité ve stfedni Arménii. Morfologicky ¢i geneticky je od bézné variety svého druhu
nerozpoznatelny, avSak odliSuje jej vzor slity do podélnych svétle hnédych pruhti a absence
skvrn na hibeté. Tato mutace je navic dédi¢néa (Darevsky 1992, Martirosyan et al. 2003,
Malysheva et al. 2007). Zbarveni obecné ma tedy potencial se ménit mnohem rychleji nez
morfologie, coz je znamo napiiklad u asexudlnich bi¢ochvostl Aspidoscelis tesselata, kdy se
v jedné asexudlni linii vyskytuji tfi barevné varianty (Taylor et al. 2005, Walker & Cordes

2003).
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ZAVER

Rozdil v mife asymetrii mezi partenogeny a bisexualnimi druhy se prokazat nepodafilo,
nicméné bisexudlni druhy jsou zrfejné citlivéjsi ke zménam prostiedi. K podobnym zjisténim
dosli i Kearney a Shine (2004) a Vrijenhoek a Lerman (1982). Partenogenetické druhy jsou
tedy odolngjsi vii¢i vykyvim populacni hustoty.

Absence samcll mize mit zfejme také vliv na nepravidelnost modrého zbarveni u

partenogenetickych samic.
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