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ABSTRAKT

Podobné jako cetni jini Zivocichové disponuji i motyli zrakem citlivym na takzvané
ultrafialové (UV) svétlo a mnozi maji na kfidlech vzory patrné pravé vtéto Casti
elektromagnetického spektra. V poslednich ctyficeti letech se ukazalo, Ze UV vzory plini
v Zivoté motyl( dulezitou roli, a to zejména v souvislosti s pohlavnim vybérem. Uplatiuji se
naptiklad pfi rozpozndvani vhodného pohlavniho partnera a pravdépodobné mohou
signalizovat i nékteré jeho kvality jako vék, schopnost vyporadat se se stresujicimi faktory
prostfedi ¢i zdatnost pfi hledani potravy. Vyuziti vSak mohou najit také v taxonomii. Tato
dizertacni prace se zaméruje na komplexni vyzkum ultrafialovych vzor( u Zlutask( rodu
Gonepteryx a obzvlasté se soustiedi na otazku vlivu prostredi na expresi téchto znakd, jejich
potencialni tlohu v pohlavnim vybéru ¢i jejich evoluci. Podafilo se ukazat, Ze pfinejmensim u
nékterych druhl naleZejicich k rodu Gonepteryx prostfedi UV ornamenty vyznamné
ovliviiuje, a tento vliv je vyraznéjsi nez v pripadé znakd, jeZ roli v pohlavnim vybéru nehraji.
Celkové vysledky predlozenych publikaci naznacuji, Ze UV vzory se v pohlavnim vybéru
studovanych Zlutask( uplatiuji, neni vsak jisté jakym zplsobem. Jako nejpravdépodobné;jsi
se jevi jejich role v rozpoznavani pohlavniho partnera, vyloudit vSak nelze ani, Ze odrazeji

nékteré z vySe uvedenych kvalit.

Klicova slova: Lepidoptera, Gonepteryx, zbarveni, UV reflektance, pohlavni vybér, evoluce



ABSTRACT

Like many other animals, butterflies are able to visually perceive the ultraviolet (UV) light;
many species even have patterns on their wings which are visible in this part of the
electromagnetic spectrum. Over the last forty years, it has been shown that these UV
patterns play an important role in behaviour of many butterflies, especially in relation to
sexual selection — they are involved in the process of recognising a suitable mate, and likely
can signal some of the mate’s qualities, such as its age, ability to handle stressful
environmental factors, or efficiency in foraging. The patterns may also be used for
taxonomical purposes. This dissertation thesis contains a comprehensive research into
ultraviolet patterns of the Gonepteryx brimstones, with a primary focus on the issue of
environmental influences in relation to the expression of these traits, on the patterns’
potential role in sexual selection, or on their evolution. It has been successfully
demonstrated that UV patterns of at least some Gonepteryx species are affected by the
environment to a strong degree, significantly more than the traits not involved in sexual
selection. On the whole, the conclusions made by submitted publications suggest that UV
patterns play a role in the sexual selection of the chosen brimstones, though it is not clear in
which way. The most likely answer is that the patterns contribute to mate recognition;

furthermore, it cannot be ruled out that they reflect some of the qualities mentioned above.
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1 UvoD

,Lidsky pozorovatel popisuje zbarveni motyll na zdkladé svého vlastniho systému
oznacovani barev. To ale pro tento ukol nestaci, nebot zrak motyl(i zahrnuje i ultrafialovou
slozku.”

Robert Silberglied, 1984

Lidé se pfi zkoumani pfirody Fidi primdrné zrakem, ale uz desitky let vime, Ze nas pohled na
svét se nemusi shodovat stim, jak jej vidi jini ZivocCichové. Jednim z hlavnich rozdill je
nezplsobilost naseho optického aparatu ke vnimani takzvaného ultrafialového svétla, tedy
elektromagnetického zareni, jehoz vinové délky jsou kratsi nez 400 nanometru. V poslednich
sto letech jsme se viak dozvédéli, Ze rostliny i ZivoCichové nesou zbarveni patrna pouze v UV
spektru a Ze mnozi Zivocichové svétlo ultrafialovych vinovych délek nepochybné vidi, a
dokonce jej aktivné vyuzivaji v signalizaci. O tom, Ze ,ultrafialovd” komunikace hraje
v pfirodé duleZitou roli, dnes jiz vétSina odborné verejnosti nepochybuje a v poslednich
letech nabira badani v této oblasti na obratkach, bezpochyby i v souvislosti s vyvojem metod,
jez tento vyzkum umoznuji (napfr. digitalni UV fotografie ¢i spektrometrie).

Studium ,ultrafialové komunikace” dnes zahrnuje mnoho rozlicnych modelovych
organismu, nicméné dvé skupiny maji dominantni postaveni. V pfipadé obratlovcl jsou to
ptaci, mezi bezobratlymi pak motyli. Motyli byli ve skute¢nosti prvnimi Zivocichy, jejichz UV
vzezfeni se podafilo trvale zachytit, a zaroven patrné i jednémi z prvnich, u nichz bylo
v druhé poloviné minulého stoleti doloZzeno uplatnéni UV zbarveni v komunikaci, konkrétné
v pohlavnim vybéru. Podobnou funkci UV signdli se od té doby podafilo prokazat u rlznych
zastupcl radu Lepidoptera.

Jednoznacné nejpopuldrnéjsi je v této oblasti vyzkumu celed bélaskovitych (Pieridae) a
nejhojnéji studovanym modelovym druhem severoamericky Zlutasek Colias eurytheme
z pomérné rozsahlého rodu Colias. Stranou vsak nezlstavaji ani jini zdstupci této celedi,

naptiklad rody Pieris, Eurema Ci Gonepteryx, ani Celedi ostatnich, véetné motyll nocnich.



Predmétem vyzkumu potom byva nejcastéji moina role ultrafialovych vzorl ve
vnitrodruhové i mezidruhové komunikaci, zejména pak v pohlavnim vybéru.

Predlozend dizertacni prace se primarné zabyva studiem UV-reflektantnich vzord u
Zlutaskh rodu Gonepteryx, vysledky vsak zasazuje do SirSiho kontextu studii, jejichZ
modelovymi druhy byly i jiné druhy motyld. Jejim hlavnim cilem bylo odhalit vztahy mezi
vlastnostmi UV vzor( — konkrétné tvarem a relativni velikosti — a prostfedim, v némi se
motyl vyvijel. Na zdkladé dosaznych zjiSténi posléze diskutuje mozny vyznam UV vzor(
v Zivoté téchto Zlutaskud, zejména potencialni uplatnéni vzor( v pohlavnim vybéru, at uz pfi
rozpozndvani pohlavniho partnera, nebo pfi signalizaci jeho kvality. Dlrazem na tvar
ultrafialového vzoru a vyuzitim metod geometrické morfometriky se prace lisi od naprosté
vétsiny vyzkum, které byly v této oblasti dosud provedeny a jez se zpravidla zamérovaly na
spektralni vlastnosti, potazmo intenzitu UV reflektance. Prace rovnéz predklada prvni pokus
o odhaleni evoluce ultrafialovych vzord v ramci rodu Gonepteryx, ktery je pro obecné reseni
této otazky daleko lépe uchopitelny nez kuptikladu hojné zkoumany rod Colias, jenz stale

postrada uspokojivé rozieseni fylogenetickych vztah( mezi jednotlivymi taxony.



2 LITERARNi PREHLED

Zbarveni hraje v Zivoté mnoha organism0 zasadni roli a zpravidla je i prvni vlastnosti, které si
na nich vS§imame, bez ohledu na to, jestli jde o rostliny, houby, bezobratlé Zivocichy ¢i
obratlovce. Vzhledem k tomu, Ze prostfednictvim zraku ziskdvdme o okolnim svété pfiblizné
80 % informaci, neni tato skutecnost nikterak prekvapiva, o to dllezitéjsi je vsak mit na
pameéti, Ze zrak ¢lovéka se od zraku jinych Zivocich(i mnohdy vyrazné lisi, coZ je nutné brat pfi
zkoumani nejraznéjsich biologickych jevl v tvahu.

Jednim z prvnich badatel(, ktery si této odliSnosti povSimnul a experimentalné ji
prozkoumal, byl Sir John Lubbock, pozdéji znamy jako Lord Avebury (Pechacek 20123a;
Pechacek 2016). Ten na zdkladé cetnych experimentl ukazal, Ze mravenci a zifejmé i dalsi
blanokfidli dokazi vnimat takzvané ultrafialové (UV) svétlo, respektive zareni o vinovych
délkach pod spodni (fialovou) hranici ndmi viditelného svételného spektra (Lubbock 1882a).
Podobnou vlastnost nasledné demonstroval i v pfipadé drobného korySe hrotnatky
(Daphnia) (Lubbock 1882b). Ze mél pravdu nakonec potvrdily moderni vyzkumy citlivosti
ocnich fotoreceptort (Kelber & Osorio 2010). Po odhaleni citlivosti zraku nékterych Zivocichu
na UV paprsky se objevily i Uvahy, Ze by ultrafialova mohla hrat v Zivé pfirodé tutéz roli jako
barvy jiné a uplatriovat se pfi zbarveni organismalnich povrchid (Lubbock 1888; Knuth 1906),
popfripadé plnit rizné signalizacni funkce. To prvni se prokazalo o nékolik desetileti pozdéji,
kdyZ Frank E. Lutz pomoci dirkové komory vyfotografoval nejprve kvéty rliznych rostlin (Lutz
1924) a posléze i ktidla nékolika motyl( (Lutz 1933), pficemzZz ukdzal, Ze podoba téchto
organismQ se pfi zahrnuti ultrafialové slozky spektra v nékolika ptipadech lisi od vzhledu
patrného ve spektru viditeIném (VIS; 400—750 nanometr().

S rozvojem klasické fotografie se zaznamenavani ultrafialového vzezieni organismu
znac¢né usnadnilo a postupné zacinalo byt zfejmé, Ze zbarveni patrné v UV ¢asti spektra
najdeme krom rostlin a motyld také u mnoha dalSich bezobratlych i obratlovcl (Pope &
Hinton 1977; Eguchi & Meyer-Rochow 1983; Losey et al. 1999; Lim & Li 2006; Molina-Borja
et al. 2006; Stevens & Cuthill 2007). Podstatné vsak je, Zze diky novym metodam zkoumani

citlivosti fotoreceptor(i i behaviordlnimu testovani vlastnosti zraku se ukdzalo, ze nejrliznéjsi

.
Studie priloZzené k této dizertacni praci jsou pfi svém prvnim vyskytu v literarnim dvodu vyznaceny a
v poznamce pod ¢arou je uvedena plna citace vcetné Cisla pfilohy.
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ZivoCichové dokazou zareni o vinovych délkach kratSich nez 400 nm také vidét (Dietz 1972;
Huth 1972; Wright 1972; De Voe 1975; Tovée 1995; Briscoe & Chittka 2001; Gorresen et al.
2015; Cronin & Bok 2016). Obé skupiny, tedy jak Zivocichové, ktefi disponuji fotoreceptory
citivymi na UV paprsky, tak ti, jiz na svém povrchu nesou kresby patrné i/pouze
v ultrafialové oblasti spektra, se do znaéné miry prolinaji, coz podnitilo vyzkumné snahy
s cilem pochopit biologicky vyznam UV vzorU (Silberglied 1979). Postupné se ukazalo, Zze UV
zbarveni muze hrat roli na Urovni vnitrodruhové i mezidruhové komunikace, a to i mezi
pomérné vzdalenymi skupinami organismQ, jak dosvédcuji rostliny lakajici opylovace na UV
vzory patrné na svych kvétech (Papiorek et al. 2016). V tomto pripadé zfejmé hraje hlavni
roli spiS samotny kontrast mezi UV-reflektujicimi a UV-absorpénimi ¢astmi kvétu nezZ treba
celkova mira UV reflektance, jako u nékterych motyll (Koski & Ashman 2014). Jednou
z oblibenych skupin Zivocich(i zkoumanych v souvislosti s biologickym vyznamem UV vzorf

jsou motyli, a pravé o nich pojednava tato dizertacni prace.

2.1 BIOLOGICKY VYZNAM UV ZBARVENiI MOTYLU

Motyli jsou bezesporu jednou z nejbarevnéjsich skupin Zivocichli a neprekvapi proto, Ze po
vydani Darwinovych dél o pfirodnim a pohlavnim vybéru (Darwin 1859; Darwin 1871) silné
pritahovali pozornost badatell zabyvajicich se otazkou biologického vyznamu zbarveni zvirat
(Poulton 1890), ktery je tradi¢né spojovan se tfremi rozdilnymi funkcemi: termoregulaci,
ochranou pred predatory a signalizaci mezi pohlavimi (Silberglied 1984). Jednou z dllezZitych
vlastnosti motyll spjatou se zbarvenim je méné i vice ndpadny pohlavni dimorfismus (tj.
pohlavni dichromatismus), pficemz podobné jako u jinych skupin byvaji ¢astéji napadnéjsi
samci neZ samice. Snaha o vysvétleni tohoto fenoménu byla pfedmétem neshody mezi
Darwinem a Wallacem, nebot prvni zastaval nazor, Ze napadné barvy u jednoho pohlavi
vznikaji v dUsledku pohlavniho vybéru (tedy napftiklad preferenci samic pro vyraznéji
zbarvené samce), kdeZzto Wallace uprednostiioval vysvétleni spocivajici ve vybéru pfirodnim,
totiz Zze vyrazné barvy plvodné nesla obé pohlavi, ale u toho, na néz pusobil silnéjsi selekéni
Silberglied 1984). V tomto smyslu pokracuje diskuze o evoluci pohlavniho dichromatismu u

raznych skupin Zivocichl az do soucasnosti, motyly nevyjimaje (Allen et al. 2011). Ukazuje se,
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Ze na evoluci tohoto typu dimorfismu se mohl u rznych druht motyld podilet jeden i druhy

,mechanismus”, popfipadé oba zaroven (Oliver & Monteiro 2011).

2.1.1 Ochrana pied UV zarenim

Podstatné je, Ze pohlavni dichromatismus zasahuje také do ultrafialové oblasti
elektromagnetického spektra, a mnohdy je pfi zahrnuti UV slozky dokonce vyraznéjsi, jak
naznacuji kuptikladu rody Pieris, Eurema, Colias ¢i Gonepteryx (Kemp 2008; Bozano et al.
2016; Stella et al. 2018a; Stella et al. 2018b),”" aviak podobnd situace plati i pro mnoho
jinych rodu z Celedi bélaskovitych (vlastni nepublikovana data). Vyjimkou ovsem nejsou ani
zastupci ostatni Celedi dennich motyld (Knuttell & Fiedler 2000), byt jejich vyzkum v tomto
ohledu ve srovnani s bélaskovitymi Zalostné zaostava. Kazdopadné se nabizi dfive nastolena
otdzka, totiz jestli ma UV zbarveni ¢i dichromatismus patrny v UV svétle néjaky biologicky
vyznam.

Termoregulace vtomto ohledu patrné nepfipadd v Uvahu, objevily vSak nazory, Ze
struktury odraZejici UV zareni by mohly motyla chranit ptred ultrafialovymi paprsky (Meyer-
Rochow & Jarvilehto 1997; Pechacdek et al. 2014), * které maji prokazatelné destruktivni
dopad na DNA a dalsi biologické struktury (Hockberger 2002; Kiefer 2007). To vsak plati
zejména pro ultrafialové zéareni z oblasti UV-C (200-280 nm) a UV-B (280-315), kdezto
maximum reflektance se v ptipadé UV vzor(i pohybuje spiSe v oboru takzvaného UV-A zareni
(315-400 nm) (Pirih et al. 2011). Ackoli podle starSich praci, které vsak neuvadéji presna
Cisla, ale jen grafy, by mohlo zasahovat i do oblasti UV-B (Brunton & Majerus 1995). Pro
ochranou funkci UV-reflektantnich vzord svédéi naptiklad skuteénost, Ze Zlutdsci rodu
Gonepteryx z vysSich nadmorskych vysek a nizSich zemépisnych Sifek, kde na povrch dopada
vySSi procento UV zafeni (Herman et al. 1999), mivaji vétsi UV vzory (Pechacek et al. 2014).
Plati to ale jen pro samce, nebot samice UV vzory na dorsalni strané kfidel nemaji — u

nékterych druhl maji ovSem vyrazné UV-reflektantni spodni stranu kfidel (Kleisner et al.

" PRILOHA ¢. 3: Stella D, Pechacek P, Meyer-Rochow VB, Kleisner K (2018b) UV reflectance is associated with
environmental conditions in Palaearctic Pieris napi (Lepidoptera: Pieridae). Insect Science 25:508-518.

" PRILOHA &. 4: Stella D, Faltynek Fric Z, Rindos M, Kleisner K, Pechacek P (2018a) Distribution of Ultraviolet
Ornaments in Colias Butterflies (Lepidoptera: Pieridae). Environmental Entomology 47:1344-1354.

* PRILOHA €. 2: Pechégek P, Stella D, Keil P, Kleisner K (2014) Environmental effects on the shape variation of
male ultraviolet patterns in the Brimstone butterfly (Gonepteryx rhamni, Pieridae, Lepidoptera).
Naturwissenschaften 101:1055-1063.
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2014).* U bélaskd rodu Pieris navic pozorujeme opacny trend, tedy vyssi intenzitu UV
reflektance u motylU z oblasti blize pdldm (Stella et al. 2018b). V tomto pfipadé se nabizi i
moznost, Ze ochrana pred UV radiaci by nemusela spocdivat v odrazu téchto paprsk(, nybrz
naopak v jejich pohlcovani UV-absorpénimi pigmenty uloZzenymi v kfidlech ¢i pokoZce
motyla, aby nepronikly napfiklad k pohlavnim burfikam. Stejné jako v prvnim pripadé se vsak
jednd o hypotézu empiricky zatim viceméné nepodloZenou. Pravdépodobnéjsim a mnohem
|épe doloZzenym vysvétlenim existence UV vzorl a s nimi spjatym dimorfismem je jejich role

v komunikaci, at uz mezidruhové, nebo vnitrodruhové.

2.1.2 Obrana pred predatorem

Dalsi uvazovanou funkci UV zbarveni je jeho vyznam v konfrontaci s predatorem. Tim byvaji
pro motyly velmi ¢asto ptdci, ktefi, jak bylo opakované doloZeno, disponuji zrakem vice i
méné citlivym na svétlo ultrafialovych vinovych délek (Vorobyev et al. 1998; Hart 2001;
Rajchard 2009; Odeen & H&stad 2013) a prokazatelné jej vyuZivaji pfi hleddni potravy
(Koivula & Viitala 1999; Siitari et al. 1999).

Pro hypotézu, Ze ze strany ptaciho predatora plsobi na ultrafialové vzory motyl{
nezanedbatelny selekéni tlak, svédéi napriklad studie podlozend UV fotografiemi témér
deviti set druh( motyld z Uzemi celého Finska (Lyytinen et al. 2004). V ultrafialovém svétle
podle ni reflektuje az 75% nocnich motyll a pouze 25% dennich (v noci jsou UV vzory
vzhledem k absenci UV zareni v podstaté neviditelné), coz ukazuje na mozny selekcni tlak ze
strany preddator(. Hypotézu autofi ovérovali i experimentalné a dospéli k zavéru, Ze ptéci,
ktefi lovi béhem dne, pfi hledani potravy UV zbarveni potencidlni kofisti skutecné vyuZivaji.

Tento sklon se pravdépodobné podepsal i na zplsobu, jakym se pred predatorem brani
okac jilkovy (Lopinga achine). Okaci své ceské pojmenovani ziskali na zakladé ,falesnych oci“,
které mivaji na kfidlech a jez se tradi¢né povazuji za prostifedek k ochrané pred predatorem.
Predpoklada se, Ze obecné maji o¢im podobné struktury rozptylit/vylekat predatora,

popripadé svést jeho Utok na okrajové casti kiidel, coz pro motyla neni letdlni (Stevens

" PRILOHA €. 1: Kleisner K, Pechagek P, Brejcha J (2014) Evoluce a zdroje proménlivosti sémantickych organ( In:
Dadejik O, Kaplicky M, Jaros F (eds) Krdsa a zvire: Studie o vztahu estetickych a etickych hodnot zvifat, Dokoran,
Praha, 103-160. Soucasti kapitoly je prehledovy text o problematice ultrafialovych vzort u motyld a dalSich
bezobratlych, ktery déle rozebird néktera témata a studie nacrtnuté v tomto literarnim tGvodu.
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2005). Nékteré studie ale tuto hypotézu nepodporovaly (Lyytinen et al. 2003). V pfipadé
okdce jilkového se vsak zjistilo, Ze ,ocCi“ reflektuji ultrafialové svétlo a pfi pokusech
v prostiedich s rdznym typem osvétleni se ukazalo, Ze pravé ultrafialovd slozka hraje
v obrané kli¢ovou roli (Olofsson et al. 2010). , O¢i“ totiz funguiji, tj. svadéji utok predatora
Podle autor( se tento zplisob ochrany muze uplatnit v pfipadé, kdy ptdk lovi kofist uz za
svitani a je pfilis chladno na to, aby motyl dokdzal pohotové uniknout. Neluspésny utok mu
potfebny ¢as poskytne.

Pro zajimavost doplfime, Ze v kontextu vysledkd uvedené studie se jako velmi zajimavé
modelové druhy pro budouci vyzkum role UV zbarveni v obrané pred predatorem jevi
kuptikladu i babocka pavi oko (/nachis io), jejiz ,oci” silné reflektuji ultrafialové svétlo, Ci
babocka osikova (Nymphalis antiopa), u niz pozorujeme ndpadnou UV reflektanci jak na
okrajich kridel (ve viditelném svétle Zlutych), tak na teckach (ve VIS modrofialovych), jeZ tyto
Zluté pasy lemuji (vlastni nepublikovana data).

Zda se tedy, Ze UV zbarveni motylll mGze byt skute¢né pod silnym selekénim tlakem ze
strany predatort, jak krom uvedené studie (Lyytinen et al. 2004) nepfimo naznacuje i
vyzkum provedeny na stfedoevropskych no¢nich motylech (Zapletalova et al. 2016). Casté&jsi
pfitomnost UV vzorl u samcU by tudiz alespon caste¢né nahravala wallaceovskému
predpokladu, Ze za UV dichromatismus m(izZe selekéni tlak na méné napadné barvy u samic.
UV vzory proto mozna najdeme jen u téch druhl (nebo jen u toho pohlavi), u nichz jsou
z néjakého dlvodu nezbytné — napfiklad pro rozpoznavani konspecifického pohlavniho
partnera, poptipadé pravé kvili obrané pred predatorem. V pfipadé obrany se pak nemusi
nutné jednat o tentyz zplsob jako u okace, nybrz muize jit i o aposematické signdly
upozoriujici na nepozivatelnost kofisti: ultrafialové vzory, zejména jsou-li strukturalniho
plavodu (viz dale), totiZ ¢asto byvaji pfinejmensim zblizka velmi napadné (Kemp et al. 2012),
a mohly by tak podobné jako jina vyrazna a kontrastni zbarveni napomahat predatorovi, aby
si nepozivatelnou kofist zapamatoval (Dell'Aglio et al. 2016). V prostfedich s vysokym
podilem odrazeného UV svétla by tyto vzory mohly mit alternativné i funkci kryptickou, jak
se uvaZovalo v pripadé nékterych broukll (Pope & Hinton 1977). Vidy je vSak nutné brat
uvahu celkové zbarveni motyla, respektive jak jej potencidlni predator skuteéné vidi. K této

otazce v souvislosti se Zlutasky rodu Gonepteyx se jesté vratime v oddilu 2.1.4.3.

13



2.1.3 Pohlavni vybér

Podobné jako tfeba véely (Osorio & Vorobyev 2008), Sidla (Futahashi 2016) a dalsi zastupci
hmyzu (Briscoe & Chittka 2001) jsou i motyli schopni rozliSovat barvy (Arikawa 2017). Pfedek
dnesnich motyld disponoval pravdépodobné tak jako predek veskerého kridlatého hmyzu
(Pterygota) tfemi typy barevnych fotoreceptor(i s maximalni citlivosti v ultrafialové, modré a
zelené Casti svételného spektra (Briscoe & Chittka 2001). U motyll se vSak z plvodnich t¥i
typd vyvinula celd tada dalSich a u soucasnych druhd motyld pozorujeme velkou
rozmanitost, co se spektrdlni citlivosti i poctu fotoreceptor( tyce: kupfikladu u australského
zastupce otakarkovitych Graphium sarpedon (Lepidoptera: Papilionidae) bylo odhaleno
dokonce 15 rlznych fotoreceptorli (Chen et al. 2016). Rozdily souvisejici s vlastnostmi
fotoreceptorl Ize dokonce nékdy pozorovat i mezi samci a samicemi téhoz druhu (Arikawa et

al. 2005).

2.1.3.1 Iniciace namluv a rozpoznavani partnera

Zrak hraje v Zivoté motyld bezpochyby duleZitou roli, at uz jde o vyhledavani potravy
(Yurtsever et al. 2010), ¢i vhodného pohlavniho partnera (Vane-Wright & Boppré 1993). A
pravé v souvislosti s pohlavnim vybérem jsou UV vzory u motyld studovany nejcastéji
(Silberglied 1984; Kemp & Rutowski 2011). V ultrafialové casti elektromagnetického spektra
jsme Casto svédky vyrazného pohlavniho dimorfismu, pficemzZ u druhd, u nichZ vznikda UV
zbarveni v dlsledku odrazu UV paprskl od specidlnich nanostruktur na povrchu kfidla (viz
ddle), mivaji ndpadnéjsi UV vzory samci nez samice — pfikladem jsou rody Gonepteryx a
Colias (Bozano et al. 2016; Stella et al. 2018a). Opacné tomu byva v pfipadé motyll, u
kterych se na vzezieni UV vzoru podileji zejména pigmenty selektivné absorbujici UV
paprsky. Prikladem jsou zastupci bélask(i rodu Pieris: samice, jejichz kfidla jsou UV-
reflektantnéjsi nez kridla samcl, najdeme tfeba u bélaska rfepkového (P. napi) (Meyer-
Rochow & Jarvilehto 1997; Stella et al. 2018b), podobné tomu je téz u japonského poddruhu
bélaska repového (P. rapae crucivora), kde je pro samce UV reflektance samic
pravdépodobné dllezitym ukazatelem pfirozpozndvani pohlavniho partnera a slouzi k

samotné iniciaci ndmluv (Obara 1970). Zajimavé je, Ze u evropského poddruhu (P. rapae
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rapae) maiji samice kfidla UV-absorpcni podobné jako samici, ktefi tak museji pohlavniho
partnera rozeznavat odliSnym zptisobem (Obara & Majerus 2000).

Analogickou roli ultrafialovych vzorG v iniciaci namluv, odbocdime-li na moment od
motyll, nalezeme také treba u skdkavky Cosmophasis umbratica (Araneae: Salticidae). U
tohoto pavouka je znamy pohlavni dimorfismus ve zbarveni mezi samci a samicemi, ktery
spociva v pritomnosti silné UV-reflektantnich struktur u samcu a jejich absenci u samic a
nedospélych pavoukd (Lim & Li 2006). Samice maji misto toho na makadlech struktury, jez
po vystaveni UV paprskiim fluoreskuji v zelené oblasti spektra. Ukazalo se, Ze pfi znemoznéni
vyuziti téchto signall (odstranénim UV slozky ze svétla) k namluvdam vibec nedochazi (Lim et
al. 2007).

Napadné rozdily mnohdy najdeme téz mezi samci blizce pribuznych druhd motyld, jako
tomu je kupfikladu v ramci rodu Colias (Stella et al. 2018a). Jednoho takového rozdilu si jiz
v roce 1973 povsimnul Robert Silberglied, jenz popsal rozdily v UV reflektanci mezi samci
sympatricky Zijicich druhG C. eurytheme a C. philodice (Silberglied & Taylor 1973). Samci se
lisi jak ve viditeIné (C. eurytheme ma kfidla oraniovd, kdezto C. philodice Zluta), tak
ultrafialové oblasti spektra (UV-reflektantni vzor md na dorsalni strané kfidel pouze C.
eurytheme). Toto zjisténi podnitilo rozsahly behaviordlni experiment, ktery odhalil, Ze v tom,
jakého samce si samice vybere, nehraje roli zbarveni ve VIS, ale jen zbarveni ultrafialové,
respektive pritomnost/absence UV vzoru (Silberglied & Taylor 1978). Samice C. eurytheme
totiz pfijimaly pouze samce s UV kresbou, samicim druhého druhu (C. philodice) na tomto
aspektu nezalezelo a samce volily podle jinych kritérii. Nicméné vysledky studie byly pozdéji
oslabeny namitkami vic¢i metodice, kterd nedokazala zcela odstranit vliv feromonl (Kemp &
Rutowski 2011).

Dale je UV slozka zbarveni patrné dulezita i v rozpoznavani konspecifického partnera u
motylG rodu Heliconius, u nichi mulze slouzit jako kliCovy znak pfi rozpoznavani jedince
stejného druhu od ko-mimetik( (Dell'Aglio et al. 2018).

Dodejme, Ze i kdyZ jsou u motyld samci obvykle aktivnéjSim pohlavim, jez zahajuje
namluvy a vyhleddva partnera, potaimo samici k pareni, je to pravé ona, kdo ndsledné
rozhoduje, zda dojde ke kopulaci (Silberglied 1984), pficemz roli vtom hraji jak olfaktorické,

tak vizualni stimuly (Vane-Wright & Boppré 1993).
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2.1.3.2 Signalizace kvality partnera

Ultrafialové zbarveni tedy mlze hrat roli pfi rozpozndvani pohlavniho partnera stejného
druhu ¢i spravného pohlavi. Pfredpoklada se vsak, Zze UV vzory mohou signalizovat i rizné
kvality svého nositele (Kemp & Rutowski 2011), coz do jisté miry souvisi se zplsobem, jak

tyto barvy vznikaji.

2.1.3.2.1 Vznik zbarveni

Kridla motyl( pokryvaji ¢astecné se prekryvajici chitinové Supinky, coZ jsou ve skutecnosti
pfeménéné a zplostélé chlupy. Povrch Supinek tvofi specidlni struktury, které mohou
odrazet, ldmat, rozptylovat ¢i propoustét dopadajici svétlo (Ingram & Parker 2008). Uvnitt se
pak vétSinou nachdzeji rizné pigmenty, jez pohlcuji svétlo urcitych vinovych délek (Nijhout
1991; Wijnen et al. 2007). Casto se jedna o pigmenty z rodiny pterind, které pohlcuji zejména
svétlo v UV oblasti spektra a jeZ jsou povaZzovany za pigmenty mimoradné bohaté na dusik
(Morehouse et al. 2007). Najdeme je naptiklad v kridlech bélask( rodu Pieris, u nichz jsou,
zejména v pripadé samcll, zodpovédné za vyrazné UV-absorpcni charakter kfidla. Naopak u
vySe zminénych samic japonského poddruhu bélaska fepového, jejichZi kridla UV svétlo
pomérné vyrazné reflektuji, je tato vlastnost (tj. UV reflektance) zavinéna velmi malym
mnozstvim pigmentovych granuli v pfislusnych Supinkach (Giraldo & Stavenga 2007). DalSimi
pigmenty, které pohlcuji svétlo ultrafialovych vinovych délek a mohou tak ovlivnit vyslednou
UV podobu kfidla, jsou flavonoidy. Nicméné flavonoidy, jez se uplatiuji napriklad ve zbarveni
modraskl, patfi mezi rostlinné polyfenoly a motyli je syntetizovat nedokazou, proto je musi
ziskavat z potravy (Knittel & Fiedler 2001). Dodejme, Ze Zluté zbarveni kfidel Zlutaskd rodu
Gonepteryx zpUsobuje pigment chrysopterin a za jasnéjsi zbarveni samcl muze fakt, ze
koncentrace tohoto pigmentu je u nich vyssi nez u samic (Chapman et al. 2013).

Co se tyce struktur na povrchu Supinek, nejzajimavéjsi jsou v souvislosti s produkci UV
vzorl tenké vrstvy mikroskopickych lamel, které mohou reflektovat velmi uUzkou c¢dst
elektromagnetického zareni, v tomto pripadé toho z ultrafialové oblasti spektra (Ghiradella
et al. 1972). Jsou zodpovédné napfiklad za velmi intenzivni UV-iridescentni zbarveni u
Zlutask( rodu Colias, jehoz viditelnost vyrazné zavi na uhlu dopadajiciho svétla, potazmo na

Uhlu, z jakého kfidlo sleduje pozorovatel: to ma za nasledek, ze kfidlo pti pohybu v UV
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spektru jakoby blika /blyska se (Rutowski et al. 2007). Podobna zavislost se v rlzné mire
projevuje i u dalSich Zlutdskd, ackoli u rodu Gonepteryx neni tak vyrazna, pfinejmensim
pokud jde o predni krfidla (Pirih et al. 2011). | v ptipadé ,strukturdiniho” zbarveni hraji
dilezitou roli pteriny uloZzené v Supinkach: po jejich odstranéni vzroste mira UV zareni, které
kfidlo odrazi, a to pfi pohledu ze vSech UhlG, coz md za ndsledek castecné vymizeni
»blikaciho” efektu (Rutowski et al. 2005). Kone¢né zbarveni je témér vidy vysledkem
propojeni nékolika rlznych mechanismi kombinujicich strukturalni prvky i pigmenty
(Stavenga 2014). Obycejné také plati, Ze na vlastnosti UV vzoru (napfiklad na miru UV
reflektance) mohou mit vliv faktory jako mnoiZstvi UV-absorpcnich pigmentl i kvalita
(hustota, usporadani) lamel reflektujicich UV paprsky (Kemp et al. 2006; Morehouse et al.
2007).

2.1.3.2.2 Vék partnera a role UV zbarveni

Kridlo motyla, tedy i Supinky zodpovédné za zbarveni se vyvijeji jiz v kukle a dospély jedinec
nemd moznost vlastnosti téchto Supinek aktivné ovliviiovat. Dochdazi tak krlznym
poskozenim, ktera se s casem kumuluji. K¥idla starSich motylG proto byvaji v priméru vice
poskozena nez kfidla mladsich jedincl, pricemz u motyld s iridescentnimi UV vzory degraduiji
struktury zodpovédné za UV zbarveni markantnéji nez pigmenty (Kemp 2006; Kemp &
Macedonia 2006). Z toho vyplyva, Ze spektralni vlastnosti UV vzord by mohly samici prozradit
vék samce, ktery se o ni uchazi.

Schopnost rozpoznat mladsiho samce, jenZ s vyssi pravdépodobnosti dosud nekopuloval,
mUzZe byt pro samici, respektive pro Zivotaschopnost budouciho potomstva pfinosna. Samec,
ktery jiz kopuloval, totiZz poskytuje ve srovnani s ¢erstvym samcem vyrazné méné ejakulatu,
jenz je jeho hlavni post-reprodukéni investici do potomstva (Rutowski et al. 1987). Samice,
ktera se pafila s ,nezkusenym” samcem, ve vysledku obycéejné snasi vice vaji¢ek a Zije déle.
Krom toho samci, ktery jiZz kopuloval, zabere nasledujici kopulace vic ¢asu, v disledku ¢ehoz
stoupad riziko predace (Rutowski & Gilchrist 1986). Mél by proto existovat selekéni tlak na
schopnost samice rozpoznavat mladsi samce a vzhledem k roli, jakou hraji vizualni signaly
v mezi- a vnitropohlavni komunikaci motylQ, se tento zplsob — totiz rozpoznavat mladsiho
samce na zakladé miry UV reflektance — nabizi. Pro takovou hypotézu svédci pfinejmensim
zjiSténi, Ze samice jsou méné pritahovany samci, ktefi maji uméle snizenou intenzitu UV

17



reflektance (Kemp 2007), popfipadé samci stakto ,negativné” ovlivnénym vzorem
nekopuluji tak ¢asto a pafi se s mensimi samicemi (Kemp 2008). Na vyznam UV vzor(
v namluvach motyll upozoriuje i skute¢nost, Ze po odstranéni UV slozky svétla z prostredi

se snizi celkova frekvence kopulaci ve sledované populaci (Kemp 2008).

2.1.3.2.3 Vliv prostfedi na UV vzory podminéné pigmenty

Dalsi moznosti, jak mGze UV vzor indikovat urcité kvality svého nositele, je informovat o jeho
schopnosti vyhleddvat potravu. Vliv mnoZstvi a typu pfijatych Zivin na expresi ultrafialovych
signall byl popsdan u modraska jehlicového (Polyommatus icarus) (Knittel & Fiedler 2001).
Zjistilo se, zZe intenzita, s jakou bilé plosky na spodni strané kfidel dospélé samice reflektuji
ultrafialové svétlo, koreluje s mnozstvim flavonoidd (viz vyse), které jedinec jako housenka
pfijme v potravé. Tyto latky se béhem vyvoje ukladaji a posléze zuzitkuji pfi formovani kridla.
Kdyz byla skupina samic krmena rostlinami ¢i jejich ¢astmi bohatymi na flavonoidy,
vykazovaly kfidla téchto samic nizsi miru UV reflektance nez tomu bylo u kontrolni skupiny
samic krmenych potravou na flavonoidy chudou. UV-absorpc¢ni samice (tedy ty, které v
juvenilni fazi Zivota naakumulovaly vice flavonoid() byly pro samce pti pokusech o pareni
atraktivnéjsi (Knuttel & Fiedler 2001).

Podobna by vjisttm smyslu mohla byt i situace u bélaskli rodu Pieris. Nase
makroekologickd studie zamérend na vztah mezi stupném UV reflektance a prostfedim u
bélaska repkového (P. napi) mimo jiné ukazala, Ze kfidla motyll z chladnéjsich ¢i méné
pfiznivéjSich oblasti vykazuji vyssi miru UV reflektance (Stella et al. 2018b), coz (jak bylo
zminéno vysSe) znamend, Ze maji v Supinkdch mensi mnozstvi pterind — pigment(
zodpovédnych za pohlcovani svétla z ultrafialové oblasti spektra. Jelikoz pteriny obsahuji
velké mnozstvi dusiku (Morehouse et al. 2007), mohl by jejich nedostatek v kfidle
signalizovat nedostatek dusiku ve stravé, potazmo neschopnost potencialniho partnera najit

dostatek vhodné potravy (Morehouse & Rutowski 2010).

2.1.3.2.4 Vliv prostredi na vyvoj strukturdini UV reflektance

Obdobny vztah mezi prostfedim a expresi UV vzorl jsme zjistili také u Zlutaska resetlakového

(G. rhamni) (Pechdacek et al. 2014), u néjz je ale na rozdil od modraska ¢i bélaska UV
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reflektance podminéna primarné specidlnimi nanostrukturami na povrchu Supinek
(Ghiradella et al. 1972; Pirih et al. 2011). V nasi studii oviem nebyla sledovdna intenzita UV
reflektance, nybrz tvar a relativni velikost UV vzorl na vrchni strané samcich kridel. Ukazalo
se, Zze samci z chladnéjSich a susSich oblasti maji tyto vzory mensi neZ jedinci z oblasti
teplejSich a vlhéich. Opét se nabizi hypotéza, Ze exprese UV vzoru odrdzi kvalitu prostredi,
v némzZ se samec vyvijel, a mlzZe rovnéz indikovat kvality jedince — schopnost vyhledavat
potravu, odoldvat stresujicim faktorlim v prostredi apod. (Po publikaci uvedeného ¢lanku se
vSak na zdkladé molekuldrnich dat ponékud zménila taxonomie rodu Gonepteryx a uvedené
vztahy pro druh G. rhamni uz nejsou tak presvédcivé, byt stale signifikantni — viz déle a
pfiloha €. 5).

Vliv prostfedi na expresi UV vzoru podminéného pfitomnosti specidlnich nanostruktur na
povrchu Supinek se manipulaénimi experimenty podafilo doloZit u Zlutaska C. eurytheme. Uz
drive se zjistilo, Ze intenzita (jas) UV-reflektantniho vzoru zavisi na hustoté hrbolkl (ridges),
které jsou na povrchu kfidelnich Supinek, a je-li motyl béhem vyvoje vystaven stresovym
faktordm (nedostatek potravy v larvalnim stadiu ¢i teplotni Soky béhem premény v kukle),
pak tyto stresory hustotu hrbolk(, potazmo intenzitu UV reflektance negativné ovlivni (Kemp
et al. 2006). V navazujici praci byli stejni Zlutasci podrobovani obdobnym stresovym situacim
a ukazalo se, ze strukturalni UV vzory jsou v takovém pripadé ovlivnény vice nez kresby
podminéné pigmenty (Kemp & Rutowski 2007). Zbarveni, zejména to strukturalni, tak mize
odrazet podminky prostiedi, vnémz se motyl vyvijel. Autofi mimoto jesté zkoumali, zda
vysledna zména néjakym zpUsobem odrdzi genetickou kvalitu motyla (tedy, jestli se
naptiklad kvalitnéjsi samci dokazou se stresory vyrovnat lépe), ale vtomto ptipadé byly
vysledky nepruikazné.

Jind studie dolofZila, Ze u Zlutaska C. eurytheme je jas UV-reflektantniho vzoru nejlepsim
prediktorem Uspéchu samce pfi kopulaci (Papke et al. 2007), a nabizi se tak otazka, zda
parametry vzoru skute¢né néjakym zplsobem koreluji s kvalitou samce. Nicméné vyzkum,
ktery porovnaval intenzitu UV reflektance s velikosti ejakulatu ¢i délkou kopulace (s delsi
kopulaci roste riziko predace) nedospél k zadnym signifikantnim korelacim (Kemp et al.

2008).
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2.1.4 Vyzkum UV vzort u zlutaskt rodu Gonepteryx

Jednou z tradi¢né zkoumanych skupin motyll v souvislosti s UV kresbami jsou Zlutasci rodu
Gonepteryx, ktefi jsou v patndcti (podle nékterych autord v Sestndcti ¢i sedmndacti) druzich
rozsiteni témér v celé Palearktické oblasti od Britskych a Kandarskych ostrov( az po Japonsko
a aredl nékterych druhd zasahuje i do Indie ¢&i Jizni Ciny. Primarnim dGvodem obliby téchto
Zlutaskh pri zkoumani UV vzorl je skutecnost, Ze samci nesou na dorsalni strané kridel
kresby velmi napadné v UV oblasti spektra, jez nekopiruji zadnou strukturu viditelnou
lidskym okem (ani oranzovou kresbu u druhu G. cleopatra, jak se nékdy mylné uvadi). To
z UV vzorl déld potencidlné uzitecné znaky pro taxonomii, jak uz v Sedesatych letech
minulého stoleti rozpoznal ukrajinsky entomolog Jurij P. Nékruténko (Nekrutenko 1968).
Vyjimkou jsou pouze samci druhll G. farinosa a G. chitralensis, ktefi tyto vzory na vrchni
strané kridel zcela postradaji, a G. taiwana, u nichZ rovnéz témér chybi, byt z uréitého Ghlu
jsou zietelné drobné UV-reflektantni plosky na bazi kridla (vlastni pozorovani).

Samice, s vyjimkou kanarského druhu G. cleobule, tyto kresby postradaji a jejich kridla
jsou na dorsalni strané az na ptipadné UV-reflektantni tecky zpravidla silné UV-absorpcni. U
samic ovéem v mnoha pripadech nalezneme vyrazné UV-reflektantni plochu na spodni strané
kfidel (podobné tomu je i u samcl G. farinosa), nicméné tento aspekt samiciho UV zbarveni
je badateli v podstaté opomijen, ackoli neni vylouc¢eno, Ze ma duleZitou biologickou funkci —
napriklad pfi namluvach by samec mohl samici rozpoznavat pravé podle UV-reflektantni
spodni strany kfidla. (Samice na vegetaci ¢asto sedi se zavienymi kiidly, poptipadé je ¢as od
¢asu rozevira, coz zdlraznuje kontrast mezi UV-reflektantni spodni a UV-absorpéni vrchni
stranou kfidla.) Rovnéz je zajimavé, Ze samici kresba na spodni strané kfidel vykazuje
takzvany Oudemanslv fenomén (Oudemans 1903; Komarek 2003), tedy nepfitomnost UV
vzoru tam, kde se kfidla prekryvaji. Jinak fe¢eno vzor kopiruje pouze viditelnou ¢ast kridla
(Kleisner et al. 2014). Tento fakt Ize povaZovat za jeden z nepfimych duikazl, Ze tvorba
tohoto typu strukturdlniho zbarveni je pro jedince nakladna.

Zlutdsek tesetldkovy (Gonepteryx rhamni), co do velikosti aredlu bezpochyby
nejrozsirenéjsi zastupce celého rodu, byl dokonce jednim z prvnich motyl{, ne-li vibec prvni,
jehoz ultrafialové kresby byly zachyceny pomoci klasické fotografie (Mazokhin-Porshnyakov
1957). Studiem celého rodu s dlrazem na UV-reflektantni vzory, véetné jejich vyznamu
pro taxonomii se zabyval jiz zminény Jurij P. Nékruténko (Nekrutenko 1964; Nekrutenko
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1965a; Nekrutenko 1965b; Nekrutenko 1968; Nekrutenko 1970; Nekrutenko 1972).
Nekruténkovo zaujeti UV vzory ale vSichni entomologové nesdileli, coz vedlo k publikovani
dalsi taxonomické revize rodu uz sedm let po té Nékruténkové (Kudrna 1975). Nova prace
sice UV vzory neignorovala, nicméné vétsi dlraz kladla na klasické morfologické znaky,
zejména tvar genitalii. Na Nékruténka vsak v jistém smyslu navazala nedavna studie (Bozano
et al. 2016), ktera predstavila prvni molekularni analyzu rodu a rovnéz zd(raznila vyznam UV
vzorQ pro taxonomii. Zaroven jasné ukazala, Ze dosavadni taxonomie v nékterych pfipadech
neodpovidala skutecné fylogenezi rodu, coz potvrzuji i nase vysledky (viz dale a pfiloha €. 6).
Krom toho se tito Zlutasci stali jednim z modelovych druh( v nékolika studiich, které se
zamérovaly na spektralni vlastnosti UV vzord, jejich tvar oviem zpravidla opomijely (Brunton
& Majerus 1995; Pirih et al. 2011; Wilts et al. 2011). Ke tvaru UV kreseb se krom zminéné
Bozanovy prace (Bozano et al. 2016) vratila teprve vySe popsand studie (Pechacek et al.
2014), ktera se zabyvala vztahem mezi tvarem UV ornament(l a prostfedim u druhu G.
rhamni, a krom ni i navazujici vyzkum zaméreny na sedm druht Zlutask( rodu Gonepteryx,
ktery je blize popsany v nasledujici kapitole (pfiloha €. 5). Zatim vSak neprobéhly zadné
behavioralni ¢i manipulaéni experimenty, jez by v pfipadé rodu Gonepteryx napovédély, zda
u néj maji UV vzory analogickou funkci v pohlavnim vybéru, jakou plni u pfibuzného rodu

Colias i jinych motyla.

2.1.4.1 Vliv prostiedi na UV vzory u rodu Gonepteryx

Jestli mGZe ultrafialovy vzor téchto Zlutaskl néjakym zplsobem odrazet kvality jedince,
potazmo hrat roli v pohlavnim vybéru, jsme se pokusili alespori nepfimo odhalit ve studii
(Pechacek et al. 2019),* ktera do jisté miry navazuje na ¢lanek z roku 2014. Ta spocivala
v porovnani dvou odlisnych morfologickych vzor( na kridlech téchto motyld (UV kresby a
kfidelni Zilnatiny), konkrétné v porovnani miry fluktuacni asymetrie obou vzorl a rozsahu,
v jakém jsou vzory ovliviovany prostiedim. Vychazely jsme pfitom z predpokladu, Ze znaky
odrazejici kvality svého nositele by obecné mély byt ve své expresi vice ovliviiovany

prostfedim nez jiné znaky (Badyaev 2004; Morehouse 2014). Dale pak z hypotézy, Ze znaky,

" PRILOHA €. 5: Pechégek P, Stella D, Kleisner K (2019) A morphometric analysis of environmental dependences
between ultraviolet patches and wing venation patterns in Gonepteryx butterflies (Lepidoptera, Pieridae).
Evolutionary Ecology 33:89-110.
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jez hraji roli v pohlavnim vybéru, by mély vykazovat vétsi miru fluktuacni asymetrie nez
znaky, které takovou roli nepini (Mgller & Pomiankowski 1993) — at uZ z tohoto dlvodu, Ze
jsou pro organismus nakladné (Mgller & Pomiankowski 1993), nebo proto, Ze jsou jednoduse
vice ovliviovany prostfedim (Polak & Starmer 2005). Pokud by se tedy ultrafialové vzory
Zlutask( uplatriovaly v pohlavnim vybéru, mély by byt jednak asymetrictéjsi, jednak by je
mélo vice ovliviiovat prostredi.

V ramci uvedené studie jsme testovali jesté hypotézu, ktera vychazela z predpokladu, ze
znaky uplatiujici se v pohlavnim vybéru prochazeji rychlejsi evoluci nez ostatni znaky (lwasa
& Pomiankowski 1995). Zaroven je vsak, za predpokladu, Ze se uplatiuji pfi rozpoznavani
vhodného partnera, dllezita jejich stabilita v rdmci taxonu (v tomto pfipadé se domnivame,
Ze tvarova). Tvar UV vzorl by tudiz mél byt lepsim ,prediktorem” druhu neZ znaky, které
v pohlavnim vybéru roli nehraji — jelikoz se tyto ,,nepohlavni“ znaky vyvijeji pomaleji, rozdily
mezi taxony by pfi jejich vyuziti mély byt mensi.

Co se tyce vztahu fluktuaéni asymetrie a prostredi, byly vysledky prevainé statisticky
nevyznamné, o néco Uspésnéjsi bylo sledovani vztahu mezi tvarem UV vzor( a prostredim.
Ten se ukazal jako signifikantni hned v nékolika pfipadech, pfiemZz mira vysvétlené
variability byla zpravidla vétsi neZz pfi analyzovani vztahu mezi prostfedim a kontrolnim
znakem, ktery nehraje roli v mezipohlavni signalizaci. Hypotézu, Ze UV vzory signalizuji
kvalitu nositele, tak vysledky podpofily pouze ¢astecné. Zjistili jsme vsak, ze UV kresby jsou
pfinejmensim vyznamné taxonové stabilni a predikuji druh mnohem lépe neZz morfologie
kridelni Zilnatiny. To naznacuje, Zze UV vzory hraji roli v pohlavnim vybéru a Ze jejich tvar by
se mohl podilet napfiklad na rozpoznavani pohlavniho partnera, na rozdil od intenzity UV
reflektance, kterd je i vramci sledovaného druhu znacné proménlivd (Brunton & Majerus
1995). Takové funkci nasvédcuje i znacna rozmanitost UV vzor(l na zadnich kfidlech
nékterych druhl (v uvedené studii jsme se zamérovali jen na ktidlo predni). Napfiklad druh
G. amintha ¢itd hned nékolik poddruh( (alespon dle soucasné klasifikace), které maji stejny
vzor na prednich kfidlech, ale diametralné odliSnou kresbu na téch zadnich (od UV
reflektantni te¢ky po plochu pokryvajici podstatnou cast kfidla). Pro hypotézu ddle svédci
skute¢nost, Ze sympatricky Zijici druhy ¢i poddruhy mivaji ¢asto velmi rozdilné vzory: G.
taiwana a G. amitha formosana na Taiwanu, G. rhamni a G. farinosa na Balkané a Blizkém
vychodé ¢i G. maxima maxima a G. niphonica na japonském ostrové Honsu (pro fotografie

jednotlivych taxon( viz pfilohu €. 5).
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2.1.4.2 Nastin testovani role UV vzord v zasnubach”

Pokud uvaZzujeme o spojeni mezi UV-reflektantnimi vzory a pohlavnim vybérem, nabizi se
otazka, v jaké fazi namluv Zlutask( rodu Gonepteryx se tyto vzory vlastné uplatriuji. Podobné
jako u mnoha jinych dennich motyld (Silberglied 1984) i vtomto pfipadé samec aktivné
vyhledavda samici (Wiklund et al. 1996). K pareni dochazi, prinejmensim u Zlutaska
reSetlakového, brzy z jara, zdhy po probuzeni samice z hibernace — samci se probouzeji o
nékolik tydnl drfiv a patroluji. JestliZe samec najde vhodnou samici sedici na vegetaci,
poletuje kolem ni a snazi se ji pfimét ke kopulaci (Glaeser et al. 2017). Samice nasledné dava
charakteristickym postavenim téla a zadecku najevo, zda je ochotna se pafit, nebo uz
kopulovala s jinym samcem (Wiklund et al. 1996; Friberg et al. 2008), tfebaZze nékteré samice
kopuluji i s vice neZ jednim samcem (Wiklund et al. 2001). Paklize samice jesté nekopulovala
a samce prijme, nasleduji pomérné slozité zasnubni lety, pfi kterych par casto vyletuje
vysoko do vzduchu. To se muZze i nékolikrat opakovat.

Vhodnou manipulaci s intenzitou UV reflektance nebo velikosti ¢i tvarem UV vzoru, jaka
probéhla napfiklad u druhl Eureme hecabe (Rutowski & Kemp 2017) ¢i Hypolimnas bolina
(Kemp 2007), by bylo mozZné jednak zjistit, jestli ultrafialové vzory samcu viibec néjakou roli v
pohlavnim vybéru hraji, jednak i v jaké fazi namluv se uplatiiuji. Pokud by bylo UV zbarveni
dilezité uz pti prvnim kontaktu se samici, mél by byt samec pfi jeho absenci ¢i vyrazné
zméné rovnou odmitnut ¢i ignorovan, jako tomu bylo napfiklad v experimentech, které se
tykaly Zlutaskd rodu Colias (Silberglied & Taylor 1978) ¢i pavoukt skakavek (Lim et al. 2007),
popfipadé by se méla pravdépodobnost jeho pfijeti samici signifikantné snizit jako u druhu
H. bolina (Kemp 2007). Je vSak moziné, ze UV vzory se uplatiuji az v dalSich fazich pariciho
ritualu, tedy pfi zdsnubnich letech. Jak bylo vSak uvedeno, UV-reflektantni struktury na
kfidlech nemaji pouze samci, nybrz i samice, u nichZ vSak namisto vrchni strany kridel
reflektuje strana spodni. Z této skutecnosti lze vyvozovat, Ze v nékteré fazi celého procesu
(od vyhledavani a rozpozndavani partnera po zasnubni lety) by roli mohlo hrat i samici UV
zbarveni, coz je otazka, které by se rovnéz méla stat ndmétem budoucich experimenta. V

designu pripadnych pokusl bude ovsem nutné pfrihlizet i k roli feromon( v namluvach

"Tato a nasledujici podkapitola vychazeji zejména z diskuze ¢lanku Pechacek et al. (2019) /pfiloha €. 5/
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motyll (Vane-Wright & Boppré 1993), jez mohou vysledky znacné ovlivnit (Kemp & Rutowski

2011) a napftiklad u G. rhamni patrné hraji roli pfi odmitani partnera samici (Scott 1972).

2.1.4.3 Potencialni role UV vzora v komunikaci s predatorem

V oddilu 2.1.2. jsme se zabyvali problematikou funkce UV vzord v komunikaci s ptaky coby
vyznamnymi preddtory motylQ. O tom, Ze UV zbarveni motylGd muizZe hrat néjakou roli v riziku
predace ¢i vramci aktivni ochrany pred predatorem se uvaZovalo u rlznych druh(
(Remington 1973; Bybee et al. 2012; Zapletalova et al. 2016; Dell'Aglio et al. 2018), ale
empirické pokusy probéhly jen vyjimecné (Lyytinen et al. 2004; Olofsson et al. 2010).

Co se zlutask( rodu Gonepteryx tyce, velmi zajimavym je kupfikladu casto silné UV-
reflektantni spodni strana samicich kfidel. Obecné se totiz predpokladd, pfinejmensim u
druhu G. rhamni, Ze list pfipominajici tvar ktidla slouZi jako kamuflaz, kterd jedinci umoznuje
splynuti s vegetaci a ochranu pred predatorem (Brakefield et al. 1992). Zejména u samic
potom v oblasti viditeIného spektra dotvari celkovy dojem i zbarveni spodni strany kfidla
(motyli ¢asto sedi na vegetaci se zavienymi kridly), které je bledé Zluté az zelené. Nicméné
pro ptaky, jejichz zrak je na UV svétlo citlivy (Cuthill et al. 2000), byt ne vidy stejnou mérou
(Lind et al. 2014), by samice naopak méla byt na pozadi vyrazné UV-absorpéni vegetace
(Silberglied 1979; Chadysiene & Girgzdys 2008) pomérné napadna.

UV reflektance by vSak mohla hrat roli ve vizualni komunikaci s predatorem také v
pfipadé& samcd, ktefi maji iridescentni UV plosky na vrchni strané kfidla. Zlutasci Fesetlakovi
prezimuji jako dospélci a samci se z hibernace probouzeji uz v prvnich jarnich dnech
(Wiklund et al. 1996), u nds byvaji dokonce k vidéni uz za¢atkem brezna. V tu dobu jsou
motyli vzhledem k absenci olisténi vegetace velmi napadni a viditelni i z velké dalky, ale i
presto, Ze jsou jedli, ptaci je podle vSeho témér nelovi. Uvazuje se, Ze zbarveni Zlutaskd ma
aposematickou funkci, nebot motyli pfipominaji jiné nejedlé zastupce bélaskovitych (Endler
1981; Rothschild 1981), pficemz aposematickd funkce by mohla byt umocnéna pravé
iridescentnimi UV vzory. Nabizi se i hypotéza, Zze UV kfidelni plochy Zlutaskud slouzi k vylekani
predatora, jako tomu je u napadnych vzord ocim podobnych u nékterych jinych motylQ
(Stevens 2005). Pokud ale uzZ ptak na Zlutaska zautoci, motyl obvykle spi$ ztuhne a predstira

smrt (thanatdza), nez aby se aktivné branil (Rothschild 1981).
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2.1.4.4 Evoluce UV vzora

Zajimavou otazkou je téz evoluce ultrafialového zbarveni, o niz mame napfi¢ cely fadem
Lepidoptera dosud jen kusé informace a jedinou moZnost nabizi sledovani vyskytu ¢i podoby
UV-reflektantnich struktur u soucasnych druhi v zavislosti na jejich fylogenetickych vztazich.
Vratime-li se k jiz zminovanému bélaskovi fepovému (Pieris rapae), uz pred lety byla popsana
geograficka variabilita v mite UV reflektance u samic tohoto druhu (Obara et al. 2008), ktera
ma zajimavé dUsledky pro zplsob, jakym samci rozpozndvaji pohlavi potenciadlniho partnera
(Obara & Majerus 2000). Fylogeneticka studie (Fukano et al. 2012) ukazala, Ze motyl se
plUvodné vyskytoval v Evropé, odkud se posléze rozsifoval do Asie a pfitom u samic postupné
vzrlstal stupen UV reflektance, ktery dosahuje maxima u poddruhu japonského. Zminil jsem
jiz, ze za miru UV reflektance u tohoto druhu jsou zodpovédné pigmenty zvané pteriny, které
se povazuji za velmi bohaté na dusik (Morehouse et al. 2007). Nabizi se hypotéza (navrzena
jiz v Kleisner et al. (2014)), Ze pfi Sifeni motyla pres méné urodné blizkovychodni oblasti
doslo k ubyvani pigment( v kfidlech samic a tim i k narlstu UV reflektance, coz se ukazalo
jako evoluéné vyhodny znak pfi rozpozndvani pohlavniho partnera, a vysokd mira UV
reflektance samicich kridel se proto udrZela, nebo dokonce jesté zesilila.

Na evoluci UV vzor( u rozsahlého rodu Colias se zaméfily hned dvé studie (Brunton
1998; Kemp et al. 2005), které ovsem timto zplisobem hledaly v prvni fadé podporu pro
hypotézu, Ze UV vzory hraji roli v pohlavnim vybéru. Vychazely ptitom z nazoru, Ze znaky,
které plni néjakou ulohu v pohlavnim vybéru, se v evoluci méni rychleji nez znaky jiné (Ilwasa
& Pomiankowski 1995). Obé studie dospély k témuz vysledku, totiz ze UV vzory vykazuji
v ramci rodu velkou mezidruhovou proménlivost, respektive vétsi rozmanitost nez zbarveni
podminénd pigmenty, a maji polyfyleticky charakter (zjiSténi tak nepfimo nasvédcuji
uplatnéni UV vzora v pohlavnim vybéru, podobné jako nase vyse uvedené vysledky u rodu
Gonepteryx). Nicméné obé studie se zaméfily jen na pomérné malo druh( (12, respektive
26). Pfestoze dnes zname podobu UV vzorl u velké ¢asti zlutaskd z rodu Colias (Stella et al.
2018a), vzhledem k faktu, Ze dosud neexistuje zddnd molekularni analyza celého rodu, nelze
z vyskytu téchto vzor( vyvozovat zZadné spolehlivé zavéry o jejich evoluci, napfiklad jak
vypadal predek dnesSnich zastupch rodu Colias ¢i kolikrat se UV vzory béhem jejich

fylogenetického vyvoje objevily ¢i zmizely.
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Jako vhodnéjsi kandidat pro zkoumani evoluce UV vzord se jevi rod Gonepteryx. Az
donedavna chybéla molekularni fylogenetickd analyza celého rodu a jak bylo zminéno,
predchozi taxonomické revize vychazely pouze ze studia morfologickych znak(, at uz UV
vzorl (Nekrutenko 1968) Ci pohlavniho Ustroji (Kudrna 1975). Prvni vyuZziti molekuldrniho
pristupu se tykalo skupiny druh( z Kanarskych ostrovi a Madeiry a odhalilo, Ze ostrovy byly
pravdépodobné kolonizovany predkem pochdzejicim z Afriky (Brunton & Hurst 1998). Prvni
molekularné-fylogenetickou analyzu celého rodu zaloZzenou na zkoumani mitochondrialniho
genomu zverejnil Bozano et al. (2016) a dospél mimo jiné k prekvapivému zjisténi, ze G.
rhamni nepalensis ve skutecnosti neni poddruhem G. rhamni, ale naopak samostatnym
druhem G. nepalensis. Stejné tak Bozano navrhuje, Ze G. niphonica je samostatnym druhem,
nikoli poddruhem G. aspasia.

Stejné vysledky pfinesla i naSe vlastni fylogenetickd analyza zaloZzend na genomu
mitochondridlnim doplnéném o dva geny jaderné (Hanzalova et al., v recenznim fizeni),”
kterd ukazala, Ze sporna je i druhova/poddruhova prfislusnost nékterych dalSich taxond.
NezUstali jsme v3ak jen u fylogenetické analyzy. Na vysledny fylogeneticky strom jsme
posléze namapovali informace o vyskytu a typu UV-reflektantnich vzord u soucasnych druht
a pokusili se rekonstruovat podobu UV vzor( u predka i jejich naslednou evoluci. Ukazalo se,
Ze predek dnesnich druhl pravdépodobné nesl UV-reflektantni kresbu jak na prednim, tak
zadnim kfidle, i kdyZz na zadnim pravdépodobné jen velmi malou, napfiklad ve formé UV-
reflektantni tecky. Jak v asijské, tak v evropské (zejména kandrské) vétvi postupné a
nezavisle na sobé dochdazelo k napadnému ristu velikosti UV vzor(, a to na prednim i zadnim
kridle, ale i k jeho vymizeni, at uz uplného (G. farinosa), ¢i témér uplného (G. taiwana).
Maximalni velikost UV vzorl pak pozorujeme pravé u kanarskych druhl (G. cleobule, G.
palmae a G eversii) ¢i druhu z ostrova Madeira (G. maderensis) na jedné strané a u
vychodoasijského Zlutaska G. maxima na té druhé. Celkové UV vzory vykazuji podobnou
proménlivost, jakou pozorovali predchozi studie u motyld z rodu Colias (Brunton 1998; Kemp
et al. 2005) a casto jsme svédky opakovaného vynoreni se podobnych vzorli u motyl{

s alopatrickym vyskytem, a naopak ndpadnych rozdild u druhi s vyskytem sympatrickym, coz

" PRILOHA ¢&. 6. Hanzalova D, Pechacek P, Bartonova A, Maresova J, Rindos M, Kleisner K, Faltynek Fric Z. Co-
evolution of UV reflectance patterns and biogeography of brimstone butterflies (Lepidoptera: Pieridae:
Gonepteryx). Clanek v recenznim fizeni (neni proto uveden v seznamu pouzité literatury).
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podporuje nazor, ze UV vzory témto Zlutaskim slouZi pro rozpoznavani konspecifického

pohlavniho partnera.
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3 ZAVER

Cilem této dizertacni prace bylo prozkoumat vliv prostfedi na ultrafialové kresby u Zlutaskud
rodu Gonepteryx a zasadit tento vyzkum do kontextu badani, které bylo v této oblasti dosud
provedeno. Vysledky této snahy shrnuje Sest pfilozenych odbornych publikaci, ale i dalsi
citované i necitované clanky, jejichz ucelem bylo dosazend zjisténi popularizovat Cci
prozkoumat historické pozadi vyzkumu UV reflektance a jejiho vyznamu v pfirodé.

Prvni pfilozend publikace je kapitolou z knihy Krdsa a zvife. Text obsahuje jednak
uvedeni do problematiky vyzkumu UV-reflektantnich vzorl u motyll i jinych bezobratlych,
krom toho nabizi i pohled na UV signdly coby vyznamné sémantické organy. Druhou pfilohu
predstavuje ¢lanek z roku 2014, ktery odhalil zavislost UV kreseb na prostfedi u druhu G.
rhamni. Ukazali jsme vném, Ze samci pochazejici z teplejSich a vlhcich, celkové tedy
urodnéjsSich oblasti maji relativné vétsi UV ornamenty neZ samci, ktefi obyvaji severné;jsi
lokality, na nichz jsou mensi pridmérné rocni srazky a nizsi pramérna teplota. Vystupy studie
naznacily vyraznou zdvislost exprese UV vzoru na podminkdch prostredi. Vysledky vsak
pozdéji oslabilo zjisténi, Zze Zlutasek G. nepalensis, dfive tradicné povazovany za poddruh G.
rhamni, a tak i zahrnuty do studie, je ve skute¢nosti samostatny druh, navic od G. rhamni
fylogeneticky pomérné vzdaleny. Vysledek studie tato informace ovSem nezneplatiuje, jak
naznacuje diplomova prace autora (Pechacek 2012b), kterd se vénovala druhu G. rhamni a
mimo jiné analyzovala i vztah mezi prostfedim a UV-reflektantni kresbou u jedincu
pochdzejicich pouze z Evropy a Kavkazu, tedy nezahrnovala poddruh/druh G. nepalensis, a
presto dospéla k signifikantnim, byt ne tak silnym korelacim mezi tvarem kresby a
prostredim.

Na clanek zroku 2014 do jisté miry navazuje studie z roku 2019 — pfiloha €. 5, jezZ
zkoumala vztah mezi prostfedim a vlastnostmi UV zbarveni u sedmi druh( rodu Gonepteryx.
Na rozdil od predchozi studie porovnavala UV vzory se znakem, ktery nehraje roli
v pohlavnim vybéru (vétveni kfidelni Zilnatiny), a zahrnovala téz vyzkum fluktuaéni asymetrie
a taxonové stability ultrafialovych vzora. Vysledky studie byly nejednoznacné, pfinejmensim
co se tyce zavislosti exprese UV signalll na prostfedi, nebot v pfipadé fluktuaéni asymetrie
byly vztahy s prostfedim témér ve vSech pfipadech neprikazné. Roli mohlo hrat i to, Ze
zadny jiny druh neobyva tak rozsahly areal jako G. rhamni a povaha dat nedovolovala odhalit

zavislosti na prostfedi na mnohem mensi rozloze, jiz obyvaji ostatni analyzované druhy.
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Signifikantni vSak byla analyza, kterd obsahovala vSech sedm zkoumanych druhd dohromady
a je vyraznou podporou pro trend, ktery jsme nalezli v ¢lanku z roku 2014. | posledni analyza,
jez byla soucasti této studie (taxonova stabilita vzor(i) naznacila, Ze UV ornamenty roli
v pohlavnim vybéru hraji a Ze by se mohly podilet na rozpoznavani konspecifického
pohlavniho partnera.

Rodem Gonepteryx se zabyvd rovnéZ posledni pfilozena publikace, kterd méla za cil
rekonstruovat evoluci celého rodu, véetné vyvoje UV vzorl u soucasnych druhd. Podobné
jako prace provedené na rodu Colias naznacila vysokou proménlivost UV vzor(, jejich
postupné zvétSovani, ale i druhotné vymizeni béhem evoluce.

K dizertacni préci jsou dale pfilozeny dvé publikace (pfilohy €. 3 a 4), které se nezabyvaji
pfimo rodem Gonepteryx, avsak s tématem dizertaCni prace Uzce souvisi. Prvni se vénuje
bélaskovi repkovému (Pieris napi) a zabyva se vztahem mezi intenzitou UV reflektance u
samcl i samic daného druhu a prostifedim. Studie mimo jiné slouZila k otestovani nékterych
hypotéz nastolenych vyzkumem druhu G. rhamni. | vtomto pfipadé jsme odhalili vyznamnou
zavislost exprese UV zbarveni na prostfedi, v némzZ se motyl vyvijel. Druha publikace se tyka
mapovani vyskytu UV vzor( v ramci rodu Colias (prace zahrnuje 106 taxonu), zkouma rozdily
v pfitomnosti ultrafialového zbarveni mezi samci a samicemi a jeho rozsifeni v rGznych
geografickych arealech. Jednd se o prvni studii svého druhu a moZiny zdroj pro vybér
budoucich modelovych druh( pro studium UV reflektance.

Vystupy dizertaéni prace ukazuji, Ze ultrafialové vzory u rodu Gonepteryx patrné roli
v pohlavnim vybéru hraji, a to jak coby znaky signalizujici kvalitu jedince, alespon u nékterych
druht, tak, a to se jevi jako pravdépodobnéjsi, jako znaky podilejici se na rozpozndavani
pohlavniho partnera. V duUsledku jejich taxonové stability rovnéz podporuji myslenku
vyuzivat tyto znaky v taxonomické praxi. Je vSak tfeba zdulraznit, Ze uvedené dlikazy role
ultrafialovych ornamentt v pohlavnim vybéru funkci jsou nepfimé, presto na zakladé nasich
vysledk( a jejich srovnani se studiemi provedenymi na dalSich zastupcich celedi Pieridae
predpokladame, Ze UV vzory maji u rodu Gonepteryx podobny biologicky vyznam jako u rod(
Pieris a Colias. Avsak jedinou mozZnosti, jak tyto hypotézy ovéfit je vyuzit zavéry této prace a
uskutecnit dikladné a casové narocné behavioralni experimenty naznacené v oddilu 2.1.4.2,

tak jako tomu bylo u zminénych roda.
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