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Abstrakt:

Vizualni vnimani je u vétS§iny obojzivelnikli dominantnim smyslem poskytujicim zivotné
dulezité informace o potencionalni kofisti ¢i predatorovi v okoli. V navaznosti na typ pfijimané
informace skrze optické senzory a vyhodnoceni v mozku se aktivuji odlisné behavioralni reakce, at’ uz
za ucelem lovu ¢i vyhnuti se predatorovi. K rozhodovani dochazi na zakladé¢ jednotlivych parametrii
stimulu, které pomahaji obojzivelnikovi rozliSovat mezi témito dvéma podnéty. V ptipadé vyhodnoceni
stimulu jako koftisti dochazi ke spusténi vrozeného vzorce chovani. Lovici strategie se u obojzivelnikt
mohou velmi 1i§it v zavislosti na mnoha faktorech, vcetné typu preferované potravy, mechanickych
omezeni nebo vlastnim fylogenetickém postavenim. RovnéZ obyvany habitat mize souviset jak
s nabidkou lovicich strategii, tak s morfologickymi znaky druhu, pfevazné tykajicich se ustniho tstroji.
Jazyk se Gcastni vétsiny lovicich pohybu u terestrickych obojzivelnikt, a i u nékterych akvatickych.
Jeho odlisné zpusoby elongace jsou dnes rozdéleny do nékolika kategorii. Tyto kategorie jsou obvykle
druhové specifické. Kromé zpracovani informaci o vizualnim vnimani a mechanismd lovu, je prace
doplnéna vymapovanim jednotlivych kategorii elongace jazyka na fylogeneticky strom. Cilem bylo
udélat si predstavu o evoluci zptisobu lovu u této skupiny a zjistit pfipadnou souvislost s typem potravy

¢i habitatem.

Kli¢ova slova: obojzivelnici, vizualni vnimani, mechanismy lovu, strategie lovu, jazykova elongace



Abstract:

Visual perception holds the dominant position among other senses in amphibians. It provides
vital information about any potential prey or predators in the surrounding area. Any information, gained
through optical sensors, is then directly evaluated in brain, activating different behavioral reactions: prey
catching or predator avoidance behaviour. Decision is based on individual parameters of stimuli. In case
of identifying a prey stimulus an innate behavior pattern is activated. There are many prey catching
strategies in amphibians. Their selecting may vary due to many aspects including food preferences,
mechanical constraints or a phylogenetic position of the species. Habitat may also have an influence
over hunting strategy or even morphological characters of species, mostly regarding their oral system.
Tongue plays an important role in almost every prey catching movement in terrestrial and also in some
aquatic amphibians. There are different types of tongue elongation in amphibians that are divided into
several categories, which can affect the hunting strategy for each species. Apart from creating
a summary about visual perception and hunting mechanisms, this thesis includes a mapping of different
types of tongue elongation on a phylogenetic tree of amphibians. The main goal of this task is to find
a theoretical way of evolution of this trait and to put it into comparison of habitat and food preference

among species.
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1) Uvod

Obojzivelnici jsou rozmanitou skupinou, v niz jedinci, s vyjimkou neotennich druhti, prochazi
slozitym procesem metamorfozy. Takovy proces ma za nasledek schopnost obyvat ve svém Zivote vetsi
mnozstvi riznorodych nik a pouzivat vét§iho mnozstvi rozdilnych Zivotnich strategii. Zplsob Zivota
jednotlivych druhii dnes, nebo v jejich evoluéni minulosti, miize vyustit v odlisné adaptace na odlisné
podminky. Takové adaptace se mohou odrazet i v jejich vizualnim vnimani a mechanismech lovu,

kterymi se tato prace zabyva.

Vizualni vnimani je mezi ostatnimi typy vnimani u obojzivelnikii pomérné dobi'e prozkoumané
téma. Pro fadu druhi je v dospélosti vizualni vnimani dominantnim zdrojem informaci z prostiedi,
ackoliv existuje 1 mnoho vyjimek, pievazné u fosorialnich forem. Modelovym (a zaroven jedinym)
druhem pro zkoumani vizualniho vnimani kofisti a predatora se stala ropucha obecna (Bufo bufo).
Behavioralni pokusy mély mimo jiné za cil uréit jednotlivé parametry, podle kterych ropucha rozlisuje
mezi potencionalni kofisti a predatorem. Pfedpoklada se, Ze se jednotlivé parametry mohou mezi druhy
alespon mirné odliSovat v zavislosti na zptisobu zivota, podob¢ vlastnich predator nebo preferovaném

typu potravy. Dosud ale nebylo provedeno dostatek experimentu, které by tuto hypotézu potvrdily.

Po vizualnim uréeni samotné kofisti dochazi k zahajeni reakéni odpovédi obojzivelnika,
k lovicim pohybtim, které se mohou v jednotlivych krocich 1iSit mezi druhy i jedinci, ale jejich zakladni
charakteristika si byva podobna. Jednotlivé variace v lovicich mechanismech byvaji primarné ovlivnény
prostfedim nebo kofisti. Jina prostfedi a parametry kofisti kladou jiné naroky, jak na mechanickou

stranku tstniho aparatu obojZivelnika, tak na podobu jeho lovici strategie.

Cilem této prace je tedy vytvofit literdrni reSerSi shrnujici dosavadni poznatky ohledné
vizudlniho vnimani a mechanismi lovu u obojzivelnikd, které mohou byt vyuzity k jejich dal§imu
studiu. Jednim z vysledkt prace by mélo byt vymapovani jednotlivych typti elongaci na fylogeneticky

strom pro nastinéni evoluce zptisobu lovu u obojzivelniki.
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2) Vizualni vnimani

U jednotlivych obojzivelnikll nabyvaji senzorické informace odlisnych dilezitosti. Pro vétsinu
obojzivelniki je dominantni vizualni vjem, sekundarné poté naptiklad vjem olfaktoricky ¢i mechanicky
(Ewert et al., 2001; Lettwint et al., 1940). Neplati tak ale pro vSechny zastupce. U podzemni skupiny
cervort (Gymnophiona) byvaji o¢i zakrnélé a piekryté kiizi ¢i dermalni kosti. Kli¢ové jsou pro né€ vjemy
olfaktorické (Wake, 1985). Vyznamnost vizualniho vnimani se mize také lisit v prib¢hu Zivota jedince,
u larvalnich stadii nabyvaji na dileZzitosti informace piijimané postranni ¢arou na ukor vizualniho vjemu,

jelikoz o€i nejsou jeste prilis vyvinuty (Deban & Wake, 2000).

2.1) Vizualni stimul a jeho zpracovani

2.1.1) Prijem vizualniho stimulu

Zakladni stavba o¢i u obojzivelnikt se podoba stavbe o¢i ostatnich obratloveti. Nedochazi u nich
k ocnimu pohybu za vnéj$imi stimuly, jelikoZ se jim na sitnici nevyskytuji mista s mensi nebo vétsi
ostrosti zraku (fovea). Kviili své uniformni izotropni sitnici tedy nemaji ostré vidéni a reaguji spise na
excitaci jednotlivych optickych senzorti — pro zaregistrovani néjakého podnétu je potiebny jeho pohyb
(Linke et al., 1986; Lettwint et al., 1940). I pfes svou ¢astou no¢ni aktivitu ¢i vodni zpisob Zivota
obojzivelnici vidi barevné a doposud bylo u nékterych ocasatych obojzivelnikii a Zab nalezeno i vnimani
ultrafialového (UV) svétla (Lettwint et al., 1940; Mege et al., 2015; Govardovskii & Zueva, 1974). Také

byvaji schopni rozliSovat pohyb i za velmi nizkého svételného ozatreni (Aho et al., 1993).

Na sitnici se nachdzi kolem milionu receptori, ty€inky i ¢ipky. Ctyfi typy nervovych vldken se
v rovnomérném uspoiddani nachdzeji na sitnici a tvofi Ctyfi rozdilné kanaly informaci smétujicich ze
senzorickych bunék. Informace ptechéazi ptes jednu vrstvu gliovych bun¢k dale do mozku. (Lettwint et

al., 1940)

2.1.2) Zpracovani vizualniho stimulu

Informace z ganglii je pfendSena na opacnou stranu mezimozku (zadni thalamus) a stfedniho
mozku (optické tectum, pretectum) — dochazi k uplnému kiizeni zrakovych nervi (Ewert et al., 2001;
Ewert, 1980). Jednotlivé oblasti zpracovavaji urcité informace, naptiklad optické tectum a thalamus se
podili na reakci spojené s vyhybanim se predatorovi (predator avoidance). Pokud jsou dané oblasti
umeéle odstranéné ablaci, k danému chovani nedochazi ipfi interakci se stimulem indikujici tvar

predatora. Na modifikaci reak¢ni odpoveédi se rovnéz podili oblast stfechy koncového mozku



zodpoveédna za schopnost uceni (Ewert et al., 2001). Finkenstiddt a Ewert se ve své praci z roku 1983
domnivaji, ze zakladni princip zpracovavajici vizualni informace z okoli se mezi obojzivelniky pfilis

nelisi.

Obr.1) Zjednodusené zobrazeni propojeni sitnice
(Retina) s thalamicko-pretectalnim komplexem
(Thalamic-pretectum) a optickym tectem (Optic
tectum) skrze misto piekfizeni nervovych drah
v chiasma opticum (Optic chiasm). Pfevzato
z Ewert, 1980.

Thalamic-
pretectum

Opric
Tectum

Spinal cord

Samotnym signalem neni pouze informace o excitaci toho daného receptoru, ale intenzita svétla
na kazdém bod¢ sitnice v dany ¢as. Mozek s témito informacemi provadi odd€lené nékolik operaci:
urceni ostrych okraji a kontrasti, urCeni pfiblizného tvaru predmétd, urceni pohybu pfedmétu a urceni
nahlého zatméni ¢i stinu. Podle vyhodnoceni jednotlivych operaci dochazi k vydani povelu pro uréené

chovani. (Lettwint et al., 1940)

Pti lovu pohybujici se kofisti ma vliv na tspesnost jak schopnost detekovat kofist, tak rychlost,
s jakou je jedinec schopen behaviordln€é odpoveédét. Samotné zpracovani a pfenosy signalu mohou trvat
desitky az stovky milisekund (Aho et al., 1993). I takové zpozdéni muize ovlivnit vysledek lovu.
Projevuje se tendence bud’ zkracovat as potiebny k reakéni odpovedi nebo snaha predvidat pohyb své
koftisti na zékladé nekolika faktord, jakymi jsou naptiklad: rychlost pohybu kofisti, vlastni vzdalenost
od koristi ¢i vzdalenost, na kterou je jedinec schopen prodlouzit sviij jazyk (Borghuis & Leonardo,
2015). U ropuch bylo nalezeno urcité planovani vlastni trasy jeSté pfed zahijenim samotného

priblizovani se ke své kotisti (Ewert, 1987).

2.2) Vizualni vnimani u ropuchy obecné (Bufo bufo)

Podrobnym zkoumanim vizudlniho vnimani u ropuch obecnych se zabyvala laborator vedena
neuroetologem Jorg-Peter Ewertem (Ewert, 2004; Ewert et al. 2001; Ewert, 1987; Ewert, 1974).
Ropucha obecna se dnes ¢asto vyuziva jako modelovy organismus pro neuroetologii, pfevazné pro studii

neuralnich a behavioralnich mechanismti detekce koftisti a predatora.
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Pro ropuchu obecnou, jako i pro jiné obojzivelniky, je fetézec chovani pii kontaktu s kofisti
vrozeny a sklada se z jasn¢ definovanych fazi: orientace za kofisti, ptiblizeni se (pokud je koftist prilis
daleko), fixace pohledu, zautoCeni (tzn. snapping), polykani a nasledné otirani tlamy piednimi
konc¢etinami (Ewert, 1974). Jakmile se dany fetézec chovani spusti, probéhne do konce bez ohledu na
zpétnou vazbu od kofisti, tedy i kdyZ uz je kotist davno pry¢ (Grobstein et al., 1983). Naopak pii
kontaktu s predatorem je pro ropuchu typické nafouknuti se, postaveni na vysokych nohach a nato¢eni
bokem (Ewert, 2004). Jako prvni vSak musi dochazet k rozpoznani stimulu jako kofisti ¢i predatora. Jak
bylo feCeno vyse, vizualni vnimani hraje dtlezitou roli ve zprostiedkovavani informaci ze svého okoli
u vétsiny obojzivelniki. U ropuchy obecné dochazi k rozpoznani kotisti a predatora primarné na zaklade
vizualnich stimuld. Aby byla ropucha schopna objekt zaregistrovat, je potieba aby se pohyboval. Zmény
v zorném poli indikujici pohyb spousti vyhodnocovaci drahy v mozku, které sleduji hned nékolik

charakteristik (Ewert et al., 2001).

K bliz§imu prozkoumani zakladnich parametrii, podle kterych ropucha rozliSuje mezi kotisti
a predatorem, byl navrzen pokus znazornény na obrazku ¢. 2. Testovani jedinci byli po jednom umisténi
do sklenéného valce upevnéném na kruhovém podstavci. Podél tohoto podstavce bylo mozno
elektrickym zafizenim posouvat makety jednotlivych stimuld odliSnych tvard a velikosti, prevazné
vytvoreny z tmavé lepenky. Pristroj umozioval i zmény rychlosti a pferuSované pohyby. Pozadi bylo
vytvofeno z nelesklého jednolitého materialu, dostateéné kontrastni barvy oproti tmavé lepence.
Prezentované stimuly se skladaly pievazné z malych a velkych ¢tverct, vertikalné a horizontalné
poloZenych obdélnikli, odlisnych seskupeni obdélnikt a ¢tverci. (Ewert, 2004; Ewert et al., 2001;
Ewert, 1974)

Obr.2) Ropucha obecna umisténd ve ( .
sklenéném valci, postupné prezentovana ' ‘
stimuly  odliSnych  vlastnosti na
kontrastnim pozadi. Jeji reakce na
jednotlivé podnéty jsou méfeny podle

A — =
nékolika  hledisek, vé&etné rychlosti e (& e :
orientace na podnét a intenzity vysledného - - /) \J\ ~
chovani. Pfevzato z Ewert, 1974. (/ 4 e /\H_, *;} |
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Z vysledkt studii vyplyva, ze pro schopnost rozeznavani stimuld u ropuchy jsou dilezita

primarné tfi kritéria: rozméry stimulu, jeho smér a rychlost pohybu a umisténi v prostoru.

Rozméry: Rozdilné tvary a velikosti vyvolavaly u ropuchy odlisné reakéni odpovédi. Objekt
vétSich rozmért, nejcastéji prezentovan v podobé velkého ctverce, byl vniman jako nebezpeci
a potencionalni predator, spoustél tedy chovani pro vyhnuti se predatorovi (predator avoidance). Jelikoz
mezi Casté predatory ropuch patii rovnéz hadi, podobnou reakci spustil i stimul sestavajici se z jednoho
mensiho ctverce nad horizontaln€ polozenym uzkym obdélnikem. Takovy stimul by pfipominal hada
s nadzvednutou hlavou nad podkladem. Dokonce pokud pijavice, obvykla kofist ropuchy, pozvedne
svou predni Cast, opét prfipomina ropuse predatora (znazornéno na obr. A v priloze). Jako kofist poté
nejcasteji pusobily stimuly v podobé malych ¢tvercli a protahlych obdélnikli, pfipominajici svymi
rozmgry tzv. ¢ervovity tvar. Do urcitého limitu platilo, Ze ¢im vice protaZzeny tvar obdélniky mély, tim

veétsi reakei vyvolavaly.

Smér a rychlost pohybu: Vzhledem k usporadani oka obojzivelnikti by tvar samotny nemél
prilisny Géinek, pokud by se nepohyboval. Cervovity vzhled obdélniku jako takovy neptisobi jako kofist,
musi se pohybovat ve spravném sméru. Takovy obdélnik pohybujici se ve sméru své dlouhé strany
nezplsoboval u ropuchy téméf Zadnou reakci, svym pohybem nepfipominal pohyb Cerva (tzv. anti-
worm configuration). Naopak, pokud se obdélnik pohyboval po sméru své kratké strany a nejvice tedy
pfipominal ¢ervovity pohyb (tzv. worm configuration), u ropuchy se spoustéla sekvence pohybu za
ucelem polapeni kofisti (prey catching). Neprokazal se zadny vliv horizontalniho nebo vertikalniho
pohybu, pokud byl zachovan smér kratkou stranou obdélniku napted (vertikdlni pohyb by mohl
znazoriovat housenku lezouci po stéblu vzhiru). Rychlost pohybu rovnéz ovliviiuje reakci, ale

preference Cervovitych podnétl zstava i pokud je pohyb pomaly nebo prerusovany.

Umisténi v prostoru: I samotné umisténi dané¢ho stimulu v prostoru ovlivitovalo reak¢ni
odezvu ropuchy. Velky ¢tverec byl vnimén jako predator ve vétSiné pfipadd. Avsak u podlouhlého
obdélniku s tzv. worm configuration zalezela mira reakce na jeho umisténi v prostoru. Podle vysledk
byla reakce ropuchy mensi, pokud se obdélnik vyskytoval nékolik centimetri nad hranici podstavce,

ackoliv se jednalo o stejny tvar i rychlost jako u stimulu ptedchoziho.

Vysledek jednoho z téchto pokust je vidét na obrazku €. 3.
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Roli v rozpoznavani kofisti a predatora ma podle pokusti rovnéZz schopnost uceni, soucasna
pozornost a motivace (Ewert, 1987). Ropucha je schopna se naucit lapat i po stimulech vétsich velikosti,
pripominajicich predatora. K nécemu takovému dochazi ¢asto v ptipadé chovt a dlouhodobého krmeni
z ruky ¢i pinzety. Pokud jsou centra uceni chirurgicky odstranéna, nedochazi k upravovani chovani
v zavislosti na zkuSenostech ropuchy. Rovnéz pokud je uméle lyzovana ¢ast ptedniho mozku spole¢né

s thalamem, dochazi k ¢astéjSimu lapani i po stimulech pfipominajicich predatora (Ewert et al., 2001).

Ackoliv je vizualni vnimani pro vétSinu zab dilezité, i ostatni smysly dopomahaji v identifikaci
koftisti. Lapani po kofisti se pfi pokusech na skokanu levhartim (Rana pipiens) tspéSn¢ iniciovalo rovnéz

hmatovym stimulem, tlakem na urc¢ita mista tlamy, ptfednich a zadnich koncetin (Grobstein et al., 1983).

3) Mechanismy lovu

3.1) Potrava a chovani

Typ potravy se u vétSiny obojzivelnikti méni v pribéhu jejich ontogeneze. Vyjimku tvori druhy
ocasatych obojzivelnikl s neotenii, kterym se typ potravy zachovava do dospélosti (Deban & Wake,
2000). Obojzivelnici byvaji v dospélosti nejcastéji potravnimi generalisty, ktefi se Zivi masozrave ¢i
hmyzozravé (Wells, 2007). Zabi generalisté se vétSinou pokouseji snist cokoliv, co alespon zdanlivé
pfipomina svym tvarem a pohybem kofist a zarovenn se jim vejde do tlamy — vétSina potravnich
generalistll u obojzivelniki ma Sirokou celist (Nishikawa, 1999). Mezi nejcast&jsi kotist obojzivelnikli
patii bezobratli, prevazné hmyz, ale kotisti se mohou stat i drobni obratlovci jako naptiklad ryby nebo

ostatni obojzivelnici (Wells, 2007; Deban & Wake, 2000; Wake, 1980). Mezi n¢kterymi druhy Zab je



velice Casta anurofagie, pojidani ostatnich zab, at’ uz v podob¢ vajicek, pulci nebo dospélct. Ve
zkoumanych skupinach byl nalezen rovnéz kanibalismus, kde jedinec poziral zastupce stejného druhu
(Measey et al., 2015). Takové chovani bylo nalezeno i u ocasatych obojzivelnika (Buckley et al., 2007),
nékdy spole¢né s filialnim kanibalismem (tzv. filial cannibalism), pojidanim vlastnich mlad’at (Measey

et al., 2015; Okada et al., 2014).

Mezi obojzivelniky se ale vyskytuji rovnéZ potravni specialisté (Wells, 2007). Jednim
z nejrozsitenéjSich typl je specializace na mravence a termity. Ostatni typy se poté Casto tadi do
souhrnného nazvu ,,non-ant specialists“, obojzivelnici specializujici se na jiny typ potravy nez jakymi

jsou mravenci (Toft, 1981).

Oportunné se mohou nékteii obojzivelnici zivit i rybami (Knobpffler, 1976), kraby (Premo
& Atmowidjojo, 1987) nebo suchozemskymi plzi (Drewes, 1981). Zajimavosti jsou v jinak masozravé
skupiné dospélych obojzivelniki stromové zaby Xenohyla truncata, v jejichz zaludku bylo ve velkém
mnozstvi nalezeno spoleéné s hmyzem i1 ovoce (da Silva et al.,, 1989), nebo zaba Euphlyctis

hexadactylus, souéasti jejiz potravy byvaji fasy a vodni makrophyta (Das & Coe, 1994).

Jednotliva prostiedi a odlisné typy potravy vyzaduji odlisné lovici strategie. Jiné naroky budou
kladeny na obojzivelniky lovici ve vodé a jiné na sousi, na generalisty i potravni specialisty. V zavislosti
na danych faktorech se mohou li§it jejich morfologické znaky (Deban & Wake, 2000; Wake & Deban,
2000).

3.2) Jazykové elongace
Vyuzitelné strategie lovu pro daného jedince se mimo jiné odvozuji od jeho morfologickych
dispozici. Pro obojzivelniky nezijici a nelovici trvale ve vodnim prostiedi hraje jazyk dalezitou roli

v loveni kofisti a intraordlnim transportu (Hildebrand et al., 1985).

U zab jazyk jako takovy neni podepien zadnou vnitini jazykovou kosti a jeho funkci zajist'uji
primarné dva parové extraglosalni svaly: musculus hyoglossus a musculus genioglossus. Svaly jsou
prichycené v oblasti dolni cCelisti, jejich inervaci obstarava podjazykovy hlavovy nerv. Ostatni svaly
spodni Celisti, m. submentalis, m. intermandibularis a m. interhyoideus, jsou povrchové a nezasahuji do
samotného jazyka. (Horton, 1982) Zakladni stavba jazykt zab si je navzajem podobna, mohou se ale
lisit v jednotlivych detailech. Podle zpisobu vymrsténi jazyka, maximalni délky a rychlosti protrakce

rozliSujeme u Zab tfi zakladni typy elongace: mechanicka, inercidlni a hydrostaticka (Nishikawa, 1999).



3.2.1) Mechanicka elongace

Predpoklada se, Ze mechanicka elongace je elongaci ptivodni, ancestralni. Samotné vymrsténi
jazyka je zavislé pouze na stahu m. genioglossus, kvili kterému neni umoznéno ptilisné natazeni jazyka,
naopak pii vymrsténi se jazyk miize zkratit az na 60 % své obvyklé délky. Kratky, disku podobny jazyk
je pomerng¢ velkou plochou pfichycen v ptedni ¢asti spodni Celisti. Pro uspésnost lovu byva ¢asto vypad
jazyka spojen i s vypadem zabiho téla do predu, tzv. lunge, kterym Zaba dokaze lovit pievazné vetsi
a pomalejsi kofist. Neni viditelna Zadna vyraznéjsi synchronizace pohybu jazyka, hlavy a ¢elisti (Obr.4).

(Nishikawa, 1999)
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Obr.4) Trajektorie pohybu (a) horni ¢elisti, (b) dolni ¢elisti a (c) Spicky jazyka pii mechanické elongaci
u rosnicky bélopruhé (Hyla cinerea). Pohyb Celisti dopfedu je spojen s vypadem zabiho téla. Pievzato
z Nishikawa et al., 1999b, upraveno.
3.2.2) Inercialni elongace

Elongace inercialni je svym mechanismem podobna elongaci mechanické, jelikoZz je zptisobena
stahem m. genioglossus. V tomto ptipad€ se k svalovému stahu ale ptipojuje jesté prudky pohyb spodni
celisti, ktery dodd jazyku energii vymrstit se s vetsi rychlosti na vétsi vzdalenosti diky sile setrvacnosti.
Mezi jednotlivymi mechanismy zpusobuje inercidlni elongace nejrychlej$i vymrsténi jazyka, ale
zaroven 1 nejméné presné. Jazyk je opét pfichycen ve pfedni ¢asti spodni Celisti, piesto po vymrsténi
nasleduje Spicka jazyka témér primou drahu smérem ke sledované kotisti (Obr.5). Predpoklada se, ze je
inercialni elongace odvozena a pravdépodobné vznikala v rdmci zab opakované. Umoziuje specializaci

na rychlejsi kofist. (Nishikawa, 1999; Nishikawa & Gans, 1996)
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Obr.5) Trajektorie pohybu (f) horni Celisti, (g) dolni celisti a (h) Spi¢ky jazyka pfi inercialni elongaci
u ropuchy obrovské (Rhinella marina). Draha Spicky jazyka nasleduje téméf rovnou pfimku. Prevzato
z Van Leeuwen et al., 2000, upraveno.

3.2.3) Hydrostaticka elongace

Hydrostaticka elongace je podle hypotézy evoluce elongaci nejodvozenéjsi, pravdépodobné
vznikla u zab pouze jednou z elongace inercialni (Nishikawa et al., 1999). Spoléha se kompletné na
kontrakce svaloviny dvou kompartmentt m. genioglossus: pars longitudinalis a pars dorsoventralis.
Stazeni jednoho kompartmentu vede k prodlouzeni druhého; tedy pokud se dorzoventralni svalovina
stahne, jazyk se prodlouzi. Podobny princip se da najit rovnéZz v chobotech slonti nebo chapadlech sépii,
u kterych dochazi na rozdil od hydrostatické elongace jazyka Zab k daleko rychlejSimu vypadu. Celkovy
vypad je u zab pomalejsi, ale na rozdil od pfedchozich elongaci umoziuje mifeni nezavisle na pohybu
a orientaci hlavy (Obr.6). Naptiklad parosni¢ka srdickova (Dyscophus guineti), vice popsana pozdéji,
dovede svym jazykem miftit az 40° do stran od pfimého pohledu hlavy (Monroy & Nishikawa, 2011).

Pfesnéjs$i mifeni umoziuje lov mensi kofisti. (Nishikawa, 1999; Nishikawa et al., 1999a)

5 mm

Obr.6) Trajektorie pohybu (a) horni celisti, (b) dolni Celisti a (c) Spic¢ky jazyka pifi hydrostatické
elongaci u Hemisus marmoratum. Pohyb hlavy je pouze minimalni a Spicka jazyka nenasleduje rovnou
pfimku jako u inercialni elongace. Pfevzato z Nishikawa et al., 1999a, upraveno.
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3.2.4) Balisticka elongace

U celedi mlocikovitych (Plethodontidae) z ocasatych obojzivelnikli se oproti fadu Zab uvnitf
jazyka vyskytuje podkovovité tvarovana chrupavka ze sedmi vzajemn¢ propojenymi elementy a dalsi
neparova basibranchialni chrupavka, ktera jazyk podepira. Dv¢ sady spiralnich svall zajist'uji samotné
vymrsténi jazyka. Takovy mechanismus se nazyva balistickd elongace a podle studii se u mlocikovitych
nezavisle na sobé vyvinul tiikrat (rody Hydromantes, Bolitoglossa a Eurycea). Extrémnich vykont
dosahuje u rodu Hydromantes; druh Hydromantes supramontis, ktery je schopen prodlouzit sviij jazyk
azna 80 % délky svého téla za méné jak 20 ms. Podobny typ elongace se rovnéz vyskytuje u chameleont

(Chamaeleoninae). (Deban & Wake, 1997; Deban et al., 2007; Van Leecuwen et al., 2000)

N ==
Lower jaw f—/ f/ @Fivot

Obr.7) Jazykové elongace: (A) Elongace mechanicka u Zaby Ascapus truei. (B) Inercialni elongace
u skokana levhartiho (Rana pipiens). (C) Elongace u lidského jazyka. (D) Balistickd elongace
mlocikovitych (Plethodontidae). Prevzato z Noel & Hu, 2018.

Pfes tuto hrubou kategorizaci existuje vice odliSnych zpisobti elongace mezi obojzivelniky.
Napiiklad elongace druhu bachratky mexické (Rhinophrynus dorsalis), ktera se nepodoba Zadnému
z vySe zminénych (Trueb, 2018). Systém mezi ocasatymi obojzivelniky se rovnéz zda byt daleko

komplexngjsi, ale pojmenovani ani ur¢ovani jednotlivych typti neni v této oblasti pfili§ ustalené.

3.2.5) Inertni sukce (Inertial suction)

U obojzivelniki vyskytujicich se po vétSinu zivota ve vodnim prostiedi neni neobvykla tplna
ztrata jazyka. Zisk potravy byva poté zajiStovan inertni sukci (inertial suction). Takové krmeni se sklada
z ptiblizeni se kpotravé, orientace hlavy a prudkého otevieni pusy spojeného se stahem
hyobranchialniho aparatu, ktery ma za nasledek zvétSeni ustni dutiny a vytvoreni podtlaku, ktery vtahne
potravu dovnitt. Inertni sukce vyzaduje specialni morfologii tistniho aparatu, aby byla tispé$na. Dllezita
je rovnéz koordinace expanze dutiny ustni s orientaci hlavy a samotnym otevienim tst. U obojzivelnika
se tento typ vyskytuje prevazné u vodnich larev a pedomorfnich druhti, ale v ptipadé n€kolika skupin se
vyskytuje i v dospélosti. U ocasatych obojzivelnikii mtizeme inertni sukci nalézt u velemlokovitych
(Cryptobranchidae), macaratovitych (Proteidae), mlokovitych (Salamandridae), uhotikovitich
(Amphiumidae) a surynovitych (Sirenidae). U zab v akvatické Celedi pipovitych (Pipidae). (Carreno
& Nishikawa, 2010; Deban, 2003)
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Inertni sukce ve vodnim prostiedi a lov jazykem v prostiedi terestrickém se pokladaji za
zaroven, tedy lovit usp&Sné jak na zemi, tak ve vod¢. Struktury, které jsou pro lov ve vod¢ vyhodné,

jako robustni hyobranchialni aparat, se stavaji pfi terestrickém lovu nevyhodnymi. (Deban, 2003)

3.3) Strategie lovu

Kwvili diverzité jednotlivych lovicich strategii jsou obojzivelnici Casto vyuzivani jako modelova
skupina pro evolu¢ni studie téchto vlastnosti (Nishikawa et al., 1992). Schopnost modulovat svou
behavioralni odpovéd na odlisné typy kofisti se zda byt alespon u zab ancestralni. U nékterych druht se

zda, ze sekundarné tuto schopnost mohly redukovat (Valdez & Nishikawa, 1997).

U obojzivelnikli si lze rozdélit jednotlivé formy ziskavani potravy do nékolika kategorii.
Nejprve se od sebe musi oddélit krmeni larev a dospélct. Jedinci prochazejici metamorfoézou se Casto
zaujimaji ve vodnim prostiedi rozdilné Zivotni strategie, od herbivorti po detritovory (McDiarmid
& Altif, 2000). Vétsina larev ocasatych obojzivelniki je masozravych (Roth et al., 1989), ale dale nejsou
jejich strategie prili§ prozkoumany. Krmeni dosp€lct se da dale rozdélit na: vodni a terestrické krmeni

zab a ocasatych obojzivelnikid a krmeni u Cervorti (O’Reilly, 1999; Schwenk, 1999).

Odlisné behavioralni vzory pii lovu potravy u obojzivelniki se li$i primarné v maximalnim
prodlouzeni jazyka, ¢ase individudlniho krmiciho cyklu, absolutnim ¢ase mezer mezi jednotlivymi cykly

a v poctu pokusu za urcity ¢as (Emerson, 1985).

Jak jiz bylo fe€eno, nejcastéji vyuzivanou strategii ve vodnim prostiedi je vySe popsana inertni
sukce, ackoliv se u nékterych akvatickych druhti vyskytuje i loveni jazykem a Celistmi (Deban & Wake,
2000). Déle jsou popsany strategie vyuzivajici k lovu jazyk ¢i Celisti at’ uz ve vodnim nebo terestrickém

prostiedi.

3.3.1) Potravni generalisté a specialisté

Pro predatory, ktefi se zivi vice odliSnymi typy potravy, neexistuje jedna lovici strategie uspé$na
pro vSechny jejich potencionalni kotisti. Napiiklad strategie vhodna pro lov drobnych bezobratlych se
muze projevit jako daleko méne uspesnad pifi lovu veétsi kofisti, nebo kofisti, kterd se mtize branit.
Potravni generalisté si tedy musi vybirat mezi jednotlivymi strategiemi tu, kterd je v dany moment pro
n¢ nejvyhodnéjsi a ma nejveétsi pravdépodobnost uspéchu. Jedinec pfi tom musi brat v potaz vice
faktorti, vCetné svych vlastnich mechanickych omezeni, jakymi jsou naptiklad velikost tlamy nebo

omezena schopnost otaCet hlavu. Naproti tomu potravni specialisté maji podle hypotéz obecné
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redukovanéjsi flexibilitu v jejich lovicich mechanismech nez generalisté, jelikoz se specializuji pouze

na urcity druh potravy (Wassenbergh et al., 2006).

Druhy specializujici se na maly typ potravy, jakym jsou mravenci a termiti, mivaji casto malou
tlamu a krat$i cyklus krmeni (Toft, 1980). Neni neobvykla ani Giplna ztrata zub (Emerson, 1985) nebo
schopnost vymrstit svilj jazyk na vétsi vzdalenost (Nishikawa et al., 1992). Naproti tomu specialisté na
vetsi kotist mivaji tlamu §irSi a del$i (Emerson, 1985). Podle studii na panamskych zabach mivaji
obojzivelnici specializujici se na mravence nejvétsi pocet zastupct své koristi v zaludku, za nimi jsou

v poctu generalistické zaby a posledni jsou specialisté na jinou nez mravenci kotist (Toft, 1981).

Dale je predpokladana urcita korelace mezi potravnimi generalisty a specialisty a strategiemi

znamymi jako ,,sit-and-wait predators a ,,active foragers* (Toft, 1981).

3.3.2) Sit-and-wait a active foragers strategie

Tyto dva terminy tvoii opa¢né konce uré¢itého kontinua lovicich strategii, které se daji v ptirodé
nalézt. Néktefi predatori vyckavaji ukryti na svou kofist na misté, kde je jeji vyskyt relativné Casty.
Takovym predatorim fikame sit-and-wait predatori. Jedinci aktivné vyhledavajici svou kofist se

nazyvaji active foragers (Huey & Pianka, 1981).

Pouziti téchto strategii se muze liSit v zavislosti na odlisném fylogenetickém zatazeni,
obyvaném habitatu, v pribéhu zivota jedince, na aktualnim stavu hustoty kofisti a mnoha dalSich
faktorech (Scharf et al., 2006; McCormick, 1998; Huey & Pianka, 1981). Modely predpokladaji, ze ob¢
strategie jsou odli$né vyhodné za jinych podminek. Napiiklad pokud je predator schopen se pohybovat
rychleji nez jeho kofist, je pro né¢ho vyhodné byt aktivnim lovcem. Pokud je naopak pomalejsi,
je vyhodnégjsi zapojit aktivni strategii i za cenu ztrat energie pii vlastnim pohybu (McCormick, 1998).
Vyskytuje-li se ale v okoli nebezpeci v podobé vlastnich predatorti, miize byt preferovanéjsi strategie
sit-and-wait (Huey & Pianka, 1981). Mnoho faktori ovliviiuje samotny vybér mezi t€mito strategiemi.

Tato pravidla plati rovnéz pro obojzivelniky.

V zavislosti na typu potravy se predpokladd, Ze obojzivelnici potravné specializovani na
mravence jen malokdy vyuzivaji strategii sit-and-wait. Naopak obojzivelnici s takovou strategii daleko
Castéji lovi potravu vétsich a stiednich velikosti (Toft, 1981). Vysoka plasticita mezi vybérem strategie
byla objevena u mloka skvrnitého (Salamandra salamandra) i jeho larev, které aktivné modifikuji svou
odpovéd’ na zaklade stavu svého okoli, jako naptiklad mnozstvim kofisti nebo svétlem a tmou (Manenti
et al,, 2013). Naproti tomu vétSina zastupct rodu Ceratophrys (Schalk & Fitzgerald, 2015) nebo
Leiopelma (Reilly et al., 2015) vyuziva pouze sit-and-wait strategii, at’ uz je to u dospé€lcti nebo nedavno
metamorfovanych jedinct. Nékteré druhy tedy umi ménit svou strategii v zavislosti na podminkach, jiné

vyuzivaji tu samou strategii pro vétsinu piipadi.

12



3.3.3) Lov pomoci jazyka a Celisti
V terestrickém prostiedi se k lovu vyuziva prevazné jazyka a celisti (Schwenk, 1999). Jejich
odlisné pouziti se mize lisit v zavislosti na riznych faktorech, jakymi je naptiklad velikost nebo typ

koristi (Anderson, 1993).

Podle mechaniky tchopu kofisti se daji rozdélit strategie na tzv. uchopeni jazykem (tongue
prehension) a uchopeni ¢elisti (jaw prehension). Béhem polapeni kofisti pouze jazykem se netcastni
Celisti jako takové, kofist je jazykem pienesena do jicnu obojzivelnika bez kontaktu s Celisti a jen
s minimalnim pohybem hlavy. B€hem lovu za pomoci ¢elisti se nejprve kotist opét dostane do kontaktu
s jazykem, ale poté hlava obojZivelnika rotuje smérem dolt aby kofist seviela &elistmi. Casto nasledovné
dochazi k pouziti ptednich nohou pfi pomoci dostat kofist do ustni dutiny (Monroy & Nishikawa, 2011).
U nékolika zkoumanych druhti se nasly ptipady pfepinani mezi témito zptusoby v zavislosti na typu

kofisti, se kterou byli prezentovani.

Skokan levharti (Rana pipiens), patfici mezi druhy s inercialni elongaci jazyka, je schopen
vyuzivat oba tyto zplsoby lovu. Svou strategii si vybira podle velikosti své kofisti. Pokud se jedna
o korist mensich rozmérd, skokan pouzije uchopeni pouze jazykem, a pokud jde o vétsi kofist, zapoji
uchopeni Celistmi (Obr.8). Na mensi potravu mu totiz sta¢i samotna adheze jazyka, ktera udrzi drobnou
kofist a dostane ji do tlamy v jediném pohybu, snizujic tak pravdépodobnost jejiho uniknuti. Na druhé
strané kofist s vEtsi velikosti a hmotnosti jazyk samotny neudrzi a je potieba, aby si skokan dopomohl
Celistmi a nasledné prednimi koncetinami (Anderson, 1993). Strategii si tedy vybird primarné podle
vizualni podoby své kofisti, nikoliv podle olfaktorickych nebo mechanickych vlastnosti (Anderson
& Nishikawa, 1993). Zaroven podle pozorovani mize mit na vybér vhodné strategie vliv osobni
zkuSenost jedince - podléhd tedy schopnosti u¢eni (Anderson & Nishikawa, 1997). Zpiisob lovu skokana
levhartiho naznacuje, ze lov za pomoci Celisti mize byt ptvodnéj$i, vyvinut pfevazné pro zaby
s mechanickou elongaci. To by znamenalo, ze zptisob lovu mensi potravy pouze jazykem se poté

vyvinul druhotné spole¢né s jinym typem elongace jazyka (Corbacho et al., 2005; Anderson, 1993).

13



Obr.8) Dv¢ alternativy lovu skokana levhartiho (Rana pipiens). V prvnim sloupci je vidét skokan lovici
mensi kofist pouze za pomoci jazyka, ve druhém lov vétsi kofisti za pomoci uchopeni ¢elistmi. Cisla
predstavuji ¢as (ms) od otevieni tlamy. Pievzato z Monroy & Nishikawa, 2011.

3.3.4) Hierarchické rozhodovani u Cyclorana novaehollandiae

Dvé odlisné hypotézy byly vysloveny ohledné rozhodovani o zapojeni jednotlivych strategii
u obojzivelnikli. Prvni znich je tzv. linedrn€ asociativni. Jednotlivé charakteristiky kofisti jsou
vyhodnoceny ziroveni a podle takového vyhodnoceni se spusti odpovidajici chovani pro co
nejuspé$néjsi lov (Monroy & Nishikawa, 2011). Druhd hypotéza vypovidd o rozhodovani
hierarchickém, pii kterém ovliviwuji jednotliva vyhodnoceni dal$i moznosti. Podle studie provedené na
zab& Cyclorana novaehollandiae, byly alesponi u tohoto druhu nalezeny dikazy pro rozhodovani

hierarchické (Valdez & Nishikawa, 1997).
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Po predlozeni péti odliSnych typt kofisti (Zizala, mys, cvréek, termit a cerv) bylo u Cyclorana
novaehollandiae zaznamenano pét odlisnych behavioralnich vzorci chovani. Podle hypotézy byl
vytvofen model znazornény na obrazku €. 9. V ném si tato zaba nejdfive vybira mezi pouzitim lovu za
pomoci pouze jazyka (tongue prehension) nebo i ¢elisti (jaw prehension), jak bylo popsano v predchozi
podkapitole. Toto rozhodnuti je ucinéno na zakladé velikosti kofisti. Pokud se rozhodne pro lov za
pomoci ¢elisti, obvykle pouzit na vetsi typ kofisti, nasleduje rozhodnuti mezi nasledovnym natocenim
hlavy smérem doli nebo nahoru v zavislosti na vySce a délce prezentované potravy. Hlava byla nato¢ena
smérem dold pti lovu ZiZaly a nahoru pfi lovu mysi. Pokud se Zaba rozhodne pro lov pouze za pomoci
jazyka, ptevazné u mensi kofisti, dal$i rozhodnuti je u¢inéno na zakladé rychlosti pohybu kotisti. Pro
kofist s rychlejsim pohybem (jakym byl v pokusu cvréek) byl jazyk vymrs$tén na vétsi vzdalenost a po
delsi casovou periodu. Pokud se jednalo o kofist s pomalejsi rychlosti pohybu (termit a Cerv), jazyk byl
vymr$tén na men$i vzdalenost a po krat$i dobu. Strategie pouzity na lov termita a Cerva se liSily ve
vzdalenosti otevieni tlamy od kofisti a délky trvani. Mensi vzdalenost a kratsi doba trvani byla pouzita

na lov termita. (Valdez & Nishikawa, 1997)
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Obr.9) Model hierarchického rozhodovani u Cyclorana novaehollandiae. Nejprve je rozhodovano
podle velikosti kofisti na pouziti jazyka nebo Celisti pti polapeni kotisti. Dale je rozhodovano podle
délky, vysky a rychlosti pohybu kofisti. Zptsob lovu se lisi pro vSech pét typl prezentované potravy.
Ptevzato z Valdez & Nishikawa, 1997.
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3.3.5) Lov u Dyscophus guineti, hydrostaticka elongace

Parosnicka Dyscophus guineti patii do ¢eledi Microhylidae a podobné jako ostatni Zaby z této
Celedi, i ona dokaZze mifit svym jazykem nezavisle na pohybu hlavy (Meyers et al., 2004). U této
parosnicky byly vypozorovany dvé odlisné strategie pro lov kofisti v zavislosti na jejim umisténi.
Rozeznavame tak mifeni pouze hlavou (tzv. head-only aiming) a mifeni jazykem i hlavou
(tzv. head + tongue aiming). Oba dva typy jsou zndzorn€ny na obrazku ¢.10. (Monroy & Nishikawa,
2009).

Mifeni pouze hlavou se odehrava, pokud se kofist nachazi do 40° na ob¢ strany od pfimého
pohledu Zaby. Na takovy uhel se totiz jesté dokaze krk parosnicky ohnout. Zamifi tedy otoCenim hlavy
a jazyk se vymrsti vpfed bez dal§iho mifeni. Takovy typ vymr$téni jazyka se velmi podoba inercialni
elongaci, kdy $picka jazyka nabyva vétsich rychlosti a mize tak byt vhodngjsi pro lov rychlejsi kofisti.
Druhy typ miteni je obstaran jak hlavou, tak i jazykem. K takovému zptisobu dochazi, pokud se kofist
nachazi v uhlu vétsim jak 40°. Kvili omezené ohebnosti vlastniho krku musi parosni¢ka pro tspesné
polapeni kofisti zapojit jak mifeni hlavou, tak jazykem. Toho je schopna kvuli stavbé svého jazyka,
ktery pro svoji elongaci vyuziva, jiz vyse popsaného, hydrostatického mechanismu. Takova elongace je
pomalejsi nez inercialni, ale nemusi spoléhat na pohyb dolni Celisti a dokaze tedy nasledovat vlastni
trajektorii mén¢ zavislou na sméfovani Celisti. Nikdy nebylo pozorovano mifeni jazykem samotné.

(Monroy & Nishikawa, 2009)

Pokud se kotist nachdzi v thlu vétSim nez 40°, ma rosnicka tii odliSné moznosti: 1) natocCit svou
hlavu do maximalni pozice a zbytek zamifit jazykem, 2) natoCit hlavu Casteéné a zbytek zamifit
jazykem, nebo 3) natocit hlavu jen ¢asteCné a zamifit jazykem do maximalniho thlu. VSechny tyto
strategie byly vypozorovany béhem studie u odlisnych jedincti a béhem pokusi tito jedinci svoji strategii
nezménili. 'V populaci se tedy mohou vyskytovat odliSné zplGsoby mifeni zéaroven

(Monroy & Nishikawa, 2009).

Podobna schopnost mifeni jazykem se pravdépodobné vyskytuje u vSech zastupct celedi
Microhylidae, ackoliv podrobnéjsi studie na toto téma zatim nebyly provedeny. Zatim prozkoumané
druhy se liSily v této schopnosti pouze podle maximalniho tihlu, na ktery dokdzaly jazyk jesté zamifit.
Mohlo by se tak jednat o synapomorfii této celedi a druhu Hemisus marmoratum, ktery ma rovnéz

hydrostatickou elongaci (Meyers et al., 2004; Nishikawa et al., 1999a).
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Obr.10) Dva zptsoby lovu u parosnicky Dyscophus guineti. Na snimcich (a) je vidét lov koftisti bez
potteby mifeni jazykem s rychlej$i elongaci spojené s pohybem spodni Celisti. Na spodni sérii snimki
(b) 1ze vidét pomalejsi mifeni hlavou a jazykem na kofist, ktera se nachazi v tthlu vétsim jak 40° od
pfimého pohledu parosnicky. Pfevzato z Monroy & Nishikawa, 2009.
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4) Fylogenetické mapovani biomechaniky lovu

V zavislosti na vyvoji jednotlivych biomechanickych znaki, prevazné jazykové elongace,
vznikl jeden z prvnich pokusti o jejich namapovani na fylogeneticky strom zab (v ptiloze obr. B,
Nishikawa et al., 1999b). Na zakladé tohoto kladogramu bylo vysloveno nékolik jiz vy$e zminénych
hypotéz: mechanicka elongace je u zab ancestralni, inercialni a hydrostaticka elongace jsou odvozené,
zatimco inercialni elongace vznikla nékolikrat nezavisle na sob¢ a hydrostaticka elongace pouze jednou
z elongace inercialni (Nishikawa et al., 1999b). Toto mapovani bylo zaloZeno na fylogenetickém ¢lenéni
podle prace Ford & Cannatella, 1993. Avsak pivodni kladogram obsahoval mnohé polytomie, jelikoz
fylogeneticka ptibuznost zab jeS$té nebyla plné znama. Od té doby se v systematickém dé€leni zab
odehralo mnoho zmén v souvislosti s novymi poznatky a metodami uréovani ptibuznosti mezi
jednotlivymi skupinami. V tomto ptivodnim kladogramu se odvozuje elongace celych Celedi podle

nékolika prozkoumanych druh, kterych celkové neni mnoho.

Jednim z cilti této prace bylo zopakovani fylogenetického mapovani za vyuziti novéjsich
informaci ohledné taxonomické pribuznosti u zab. Za timto ucelem bylo pouzito dvou fylogenetickych
studii obojzivelniki (Feng et al., 2017 a Pyron & Wiens, 2011). Soucasti prace je rovnéz sledovani
moznych souvislosti mezi elongaci jazyka, obyvanym habitatem a typem potravy, kterym se dany druh
zivi. Celkova analyza, tzv. Ancestral State Reconstruction, byla provedena v programu Mesquite
version 3.6 (Maddison & Maddison, 2018) pomoci Parsimony ancestral state metody. Tento nastroj lze

vyuzit pro vizualizaci stavu zkoumaného znaku u jednotlivych druhti a jeho teoreticky pribéh evoluce.

Existuje hned nékolik praci zabyvajicich se zkoumanim typu elongaci jazyka u jednotlivych
druhti, jakymi jsou naptiklad Hemisus marmoratum (Nishikawa et al., 1999a), Spea multiplicata
(O'Reilly & Nishikawa, 1995) nebo druhti ¢eledi Microhylidae (Meyers et al., 2004). Pro ucely této
prace jsem shromazdila dostupné informace o typu elongace u jednotlivych druhii z literatury (tabulka A
v ptiloze). Ale u vétSiny druhli jsou tyto informace doposud nezndmé. Pro navySeni mnozstvi
prozkoumanych druhd, které lze mapovat na fylogeneticky strom, jsme data z literatury doplnily
vlastnim pozorovanim. Za vyuziti vysokorychlostni kamery jsme natocily lov ne€kolika dalsich druhii

Zab.

Vlastni nataceni probihalo pfevazné v domovskych terariich, kde byla jedinctim prezentovana
potrava v podobé cvrckil nebo larev potemnikdi moucnych. Zabéry byly pofizeny vysokorychlostni
kamerou GoPro HERO 4 se snimkovou frekvenci 240 fps a poté zpomaleny pro snadnéjsi identifikaci
jednotlivych lovicich pohybll v programu VideoPad Video Editor na 10 % pivodni rychlosti. Zékladni
urcovani probihalo v zavislosti na n¢kolika pozorovatelnych faktorech. Podle ptitomnosti nebo absence
tzv. lunge, vypadu zabiho t€la do pfedu, se sice neda pfimo urcit typ elongace, ale daleko castéji byva

tento pohyb spojovan s mechanickou elongaci. Dtlezitym atributem byla délka, na jakou byl jedinec
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schopen vymrstit svilj jazyk ku poméru svého téla, nebot’ ta je dilezita pro kategorizace mechanické
a inercialni elongace. Rychlost této protrakce a schopnost mifeni by poté rozliSovala inercialni elongaci

od hydrostatické (Nishikawa, 1999).

Celkové bylo natoc¢eno 14 druhii zab, novée nakategorizovano jich bylo 12: skokan mosambicky
(Amnirana galamensis), kunka obecna (Bombina bombina), ropucha obecna (Bufo bufo), ropucha zelena
(Bufotes viridis), ropucha jihoasijska (Duttaphrynus melanostictus), ropucha kratkonoha (Epidalea
calamita), rosnicka zelena (Hyla arborea), rosnice sina (Litoria caerulea), blatnice skvrnita (Pelobates
fuscus), skokan ostronosy (Rana arvalis), skokan §tihly (Rana dalmatina) a ropucha levharti
(Sclerophrys regularis). Zbyvajici dva druhy byly parosni¢ka nadherna (Kaloula pulchra), jejiz
hydrostaticka elongace byla prozkoumana jiz mezi ostatnimi zastupci ¢eledi Microhylidae (Meyers et
al., 2004), a rakosnicka zilkovana (Leptopelis vermiculatus), ktera na zadném ze zabérti nepouzila k lovu
jazyk, ale pouze Celisti. MZe se jednat o dalsi z lovicich strategii, mozna odvozené pro tento druh, nebo
miiZe jit o vliv individuality daného jedince, podminek nataceni nebo typu potravy. Pro pfesnéjsi urceni
by bylo potieba druh 1épe prostudovat. Pro nejasnost vysledkd ohledné této Zaby jsme se ji rozhodly do

celkového mapovani nezahrnout.

Vlastni vysledky i informace ziskané z literatury jsme doplnily spolecné s obyvanym habitatem
a typem potravy do matice znakl pro jednotlivé druhy (tabulka A v pfiloze). Celkové mapovani bylo

nakonec provedeno na 35 druzich (Obrazek ¢. 11).

Podle vy$e zminéné ptivodni hypotézy ma byt mechanicka elongace u zab ancestralni. S takovou
interpretaci koresponduji i nasSe vysledky, kde mechanickou elongaci maji pievazné zastupci
Archaeobatrachia. Odvozené formy jazykové elongace se pfevazné vyskytuji az dale na fylogenetickém
stromé. Zvlastnosti je elongace u druhu Rhinophrynus dorsalis, kterd se nepodoba zadné ze znamych
elongaci (Trueb, 2018) a je tedy zatfazena do vlastni kategorie. Inercialni elongace meéla ptivodné
vzniknout opakované z elongace mechanické a s takovym tvrzenim souhlasi i naSe mapovani. Inercialni
elongace se objevuje v ¢eledi Hylidae a Bufonidae. Vyjimkou je inercidlni elongace u skokanovitych
(Ranidae) Nase vysledky naznacuji, Ze se elongace skokanovitych vyvinula zpétné z elongace
hydrostatické, kterda ma byt podle ptivodni hypotézy nejodvozené€jsi, a naopak vznikat z elongace
inercialni. Tato neshoda se da vysvétlit nékolika zpiisoby, kde je jednim z nejdilezitéjsich faktort
omezené mnozstvi prozkoumanych druhd. Vybér téchto druh mohl velmi ovlivnit vyslednou analyzu.
Pro ptesnéjsi ur€eni vzniku hydrostatické elongace by bylo potieba prozkoumat druhy vyskytujici se ve
skupiné Ranoidea, a to hlavné ve skupin€é Afrobatrachia. Také by bylo potfeba ovéfit univerzalnost
hydrostatické elongace v ramci skupiny Microhylidae. Dale je mozna nepiesnost ptivodni hypotézy, ze
hydrostaticka elongace mohla vzniknout vicekrat nezavisle na sobé u celedi Microhylidae

a Hemisotidae, nebo se viilbec nemusela vyvijet z elongace inercidlni. Kazdopadné nemame nyni
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dostatek informaci, abychom ptesné urcili okolnosti vzniku hydrostatické elongace. Fylogeneticka

analyza je totiz velmi senzitivni k poctu a rozloZeni analyzovanych druhd.

Z obrazku evoluce typl elongace jazyka l1ze vyvodit, Ze inercialni a hydrostaticky typ elongace

je odvozeny. Objevuje se poprvé v ramci Neobatrachia u vSech tii evoluéné nejuspésnéjsich a druhové

nejpocetngjSich linii (Hyloidea, Microhylidae, Natatanura). Vznik pokrocilé elongace jazyka mohl

souviset s naslednou diverzifikaci v ramci vsech téchto tfi skupin na pfelomu druhohor a tietihor.

Inercialni elongace mohla poslouzit jako efektivnéj$i zptisob pro loveni rychlejsi kotisti, ke které se

nemusela pfiblizit t€lem na tak kratkou vzdalenost, jaka je nutna pii elongaci mechanické. Hydrostaticka

elongace s sebou ptinasi schopnost mifeni jazykem, ktera mize byt vyhodna pii krmeni se na mensi

potravé, umoznujic tak specializaci na tento typ potravy.
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Obr.11: Vizualizace kategorii elongace jazyka u 35 druhii zab pomoci namapovani typti elongace pro
jednotlivé druhy Zab. Je zde patrnd ancestralni pozice mechanické elongace a opakovany vznik elongace
inercialni. Hydrostaticky typ elongace nam nesouhlasi s ptivodnimi hypotézami o jejim vzniku.
Provedeno v programu Mesquite version 3.6 (Madisson & Madisson, 2018).



Absence jazyka a ziveni se inercialni sukci se da vlozit do souvislosti s trvale vodnim zpisobem
zivota. Dale vSak neni viditelnd zadna pfima spojitost mezi typem elongace jazyka a obyvanym
habitatem (v pfiloze obr. C). Naproti tomu pfi srovnani jednotlivych elongaci jazyka s typem potravy
(v ptiloze obr. D) se da vyvodit urcita spojitost s konzumaci malé potravy, zastoupené mravenci
a termity, a hydrostatickou elongaci. Specidlni elongace Rhinophrynus dorsalis se zda byt rovnéz
uzpusobena na drobnou kofist. U inercialni elongace jsme nenalezli Zadnou vyraznou korelaci
s preferenci potravy, ale druhy s mechanickou elongaci se zdaji byt Castéji generalisté se zastoupenim

sttedné velkého typu potravy.
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5) Zaveér

Obojzivelnici se Casto pouzivaji jako modelové organismy pro fadu pokusi, at’ uz naptiklad
oblibena drapatka vodni (Xenopus laevis) ve vyvojové biologii nebo vyse zminéné ropuchy obecné
v neuroetologickych experimentech. Pfesto existuje az prekvapivé malo praci zabyvajicich se pfimo
jejich zptisobem lovu nebo vizualnim vnimanim, a je$té méné zabyvajicich se témito tématy u larvalnich
stadii obojzivelnikd nebo u Cervorti obecné. Nejprostudovangjsi skupinou jsou jisté zaby, které rovnéz

tvori nejveétsi zastoupeni v tiide€ obojzivelniki.

Cilem této prace bylo stru¢né shrnout dosavadni védomosti a vytvotit zaklad pro dal§i mozny
vyzkum. Bylo pfedvedeno zakladni schéma, podle kterého alespon ropuchy obecné rozpoznavaji kotist
a predatora, déleni jednotlivych elongaci jazyka i odli$né lovici strategie mezi druhy, které se mnohdy
odvijeji od jejich morfologickych dispozici ale i mnoha dalSich faktor. Ukazalo se, Ze individualni
zkuSenost miize do urcité miry ovlivnit behavioralni odpovédi u jedinct a Ze chirurgickym zasahem do
urcitych oblasti mozku se da vysledna reakce jesté vice pozmeénit. Dale ze se vybér urcité strategie mize
odvozovat od hierarchického rozhodovani a mize mit izkou spojitost se specializaci na ur€ity typ

potravy nebo zpusob vyhledavani kofisti.

S dostupnosti novych fylogenetickych vztahli v ramci Anura a doplnénim typd elongaci
u nékolika novych druhti bylo moZzné zopakovat namapovani typd elongaci na fylogeneticky strom.
Vysledny kladogram nam tak pomohl nastinit vyvoj tohoto znaku v jeho evoluéni historii, porovnat ho
s ptedchozimi hypotézami a dat ho do spojeni s potravnimi preferencemi a obyvanym habitatem
u jednotlivych druhti. Podatilo se nam ovétit ancestralni pozici mechanické elongace a opakovany vznik
elongace inercialni. Pozice vzniku hydrostatické elongace se v naSem mapovani odliSuje od ptivodni
hypotézy. Dany vysledek mize byt velmi ovlivnén vybérem druhti zatazenych do mapovani. U vlivu
habitatu se ndm podafilo zjistit pouze Castou absenci jazyka (spojenou s inertni sukci) u trvale vodnich
druhti, ostatni spojitosti nebyly pfili§ vyrazné. Vliv typu potravy na elongaci se ukdzal u elongace
hydrostatické, jelikoz se tyto druhy castéji zaméfuji na malou potravu slozenou z mravenc nebo

termitu.

Je nutno zdiraznit, ze prozkoumanych druhid je stdle po malu. Chybi mnoho informaci o
elongacich vétSiny obojzivelnikli, nékdy i pro celé celedi. Nami ziskané zabéry byly natdceny
v nestandartnich podminkach, a ne vzdy museli vést ke spolehlivému urceni typu elongace. Jedna se o
pilotni vysledky, které by bylo potteba ovétit podrobnéjsi studii, mozna v ramci navazujici diplomové
prace. Pro pfesnéjsi analyzu evoluce lovu u Zab je rovnéz potieba ziskat daleko vice dat od vice druhi,
které by pomohly zaplnit mezery na fylogenetickém stromé a dopatrat se tak k podrobnéjsSimu

znazorneni vyvoje tohoto znaku.
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I pfes vySe zminéné nedostatky v poc¢tu namapovanych druhli a experimentalnim designu je
patrné, Ze evolucni novinka v podob¢ zdokonaleni lovici strategie se objevuje az u Neobatrachii. Lze
hypotetizovat, ze k velké uspésnosti a diverzifikaci téchto skupin ptispélo praveé i zdokonaleni lovu

kofisti.
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Priloha:

T

Obr.A: Znazornéné obrané chovani pro vyhnuti se predatorovi u ropuchy obecné (Bufo bufo) vyvolané
nékolika riznymi stimuly: (a) hadem, (b) maketou pfipominajici tvar hada a (c) pijavici s pozvednutou
predni ¢asti. Pokud pijavice polozi svou piedni ¢ast na zem a za¢ne se pohybovat, v ropuSe se naopak
spousti chovani pro uloveni kofisti. Pfevzato z (Ewert, 2004).
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Obr.B: Kladogram znazorfiujici evoluci typu jazykové elongace u zab podle fylogenetické studie Ford
& Cannatella, 1993. S ohledem na toto namapovani bylo vysloveno nékolik hypotéz ohledné jazykové
elongace: mechanicka elongace je ptivodni, inercidlni elongace je odvozena a vznikla opakované
nezévisle na sobé&, hydrostatickd elongace je odvozend a vznikla pouze jednou z elongace inercialni.
Ptevzato z Nishikawa et al., 1999. Jak je patrné, vétSina fylogenetickych vztaht nebyla v t¢ dob€ zndma,
coz samoziejmé zna¢né znemoziuje rekonstrukci evoluce tohoto znaku a dalsi interpretaci.
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Tab.A: Souhrnna tabulka 35 druhd zahrnutych do fylogenetického mapovani. Ve sloupci (E.) jsou
zaznamenany jazykové elongace: (ME) mechanicka elongace, (IE) inercialni elongace, (HE)
hydrostaticka elongace, (IS) inertni sukce, (S) specialni elongace pro druh Rhinophrynus dorsalis.
Pismeno (H.) stoji pro typ habitatd: (TE) terestrické, (AQ) akvatické, (AR) arborealni a (SA)
semiakvatické. Sloupec (P.) zaznamenava typ potravy: (1) mala potrava s pfevahou mravenct ¢i termitt,
(2) generalisté s prevazné stiedné velikym typem potravy, (3) generalisté se zastoupenim i1 vétsi potravy.

Druh Celed E. |H. [P. |Citace
Amnirana galamensis Ranidae IE| SA 2 | Jongsma et al., 2018; Loveridge, 1942
Ascaphus truei Ascaphidae ME| TE 2 | Nishikawa & Cannatella, 1991
Austrochaperina robusta Microhylidae HE| TE ? | Horton, 1982
Bombina bombina Bombinatoridae ME| SA 2 | Dolgener et al., 2013
Bufo bufo Bufonidae IE| TE 1| Cadenovic et al., 2018
Bufotes viridis Bufonidae IE| TE 2 | Mollov & Stojanova, 2016
Callulops stictogaster Microhylidae HE| TE ? | Burton, 1983
Cyclorana novaehollandiae Hylidae ME| ST 3| Valdez & Nishikawa, 1997
Dermatonotus muelleri Microhylidae HE| TE 1| Stanescu et al., 2016; Meyers et al., 2004
Hassine & Boix, 2014; Nishikawa & Roth,
Discoglossus pictus Alytidae ME| TE 2| 2014; Hassine & Nouira, 2009
Duttaphrynus melanostictus Bufonidae IE| TE 2 | Doring et al., 2017
Brenes-Soto & Dierenfeld, 2014;
Dyscophus guineti Microhylidae HE| TE 2 | Monroy & Nishikawa, 2009
Oromi et al., 2010;
Epidalea calamita Bufonidae IE| TE 2 | Boomsma & Arntzen, 1985
Hemisus marmoratus Hemisotidae HE| TE 1 | Nishikawa et al., 1999
Hyla arborea Hylidae ME| AR 2 | Kovacs et al., 2007
Hyla cinerea Hylidae ME| AR 2 | Deban & Nishikawa, 1992
Kaloula pulchra Microhylidae HE| TE 1| Meyers et al., 2004; Berry, 1965
Leiopelma archeyi Leiopelmatidae ME| TE 2 | Reilly et al., 2015; Shaw et al., 2012
Leiopelma hochstetteri Leiopelmatidae ME | AQ 2 | Reilly et al., 2015; Shaw et al., 2012
Leiopelma pakeka Leiopelmatidae ME| TE 2 | Reilly et al., 2015; Shaw et al., 2012
Litoria caerulea Hylidae ME| AR 3 | Smith et al., 2004
Pachymedusa dacnicolor Hylidae IE| AR 2 | Wells, 2007; Gray & Nishikawa, 1995
Pelobates fuscus Pelobatidae ME| TE 2 | Kovacs & Torok, 1997
Phrynomantis bifasciatus Microhylidae HE| TE 1| Meyers et al., 2004; Jacobsen, 1986
Anzeraey et al., 2017;
Xenopus laevis Pipidae IS| AQ 2 | Carreno & Nishikawa, 2010
Stojanova & Mollov, 2008;
Rana arvalis Ranidae IE| AR 3 | Kovacs & Torok, 1997
Rana catesbeiana Ranidae IE| AQ 3 | Zhengjun et al., 2005; Ganz, 1962
Rana dalmatina Ranidae IE| TE 3 | Guidali et al., 2009
Rana pipiens Ranidae IE| SA 3 | Knutson et al., 2018; Anderson, 1993
Rhinella marina Bufonidae IE| TE 1| Nishikawa et al., 1992
Rhinophrynus dorsalis Rhinophrynidae S| TE 1| Trueb, 2018
Sclerophrys regularis Bufonidae IE| TE 1| Borkin et al., 2016; Lescure, 1983
Dimmitt & Ruibal, 1980;
Spea multiplicata Scaphiopodidae ME| TE 2 | Oreilly & Nishikawa, 1995
Telmatobius oxycephalus Telmatobiidae ME| SA 2 | Barrionuevo, 2016
Telmatobius rubigo Telmatobiidae IS| AQ 2 | Barrionuevo, 2016
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Obr.C: Porovnani typt elongace s typem obyvaného habitatu u 35 druht Zab. Pfima spojitost se zda
byt pouze u krmeni inercidlni sukci s absenci jazyka a trvale vodnim prostfedim. U ostatnich typt se
neprojevila vyrazna korelace. Provedeno v programu Mesquite Version 3.6 (Madisson & Madisson,

2018).
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Obr.D: Porovnani typt elongace s typem potravy u 35 druhtl Zab. Specializace na malou potravu,
zastoupenou mravenci a termity, se objevuje Castéji ve spojeni s hydrostatickou elongaci. Specialni
elongace Rhinophrynus dorsalis mize byt rovnéz adaptaci na malou potravu. Mechanicka elongace se
zda byt Casto pfitomna u generalistl s nejvétsim zastoupenim stfedné velké potravy. U inercialni
elongace se nepodaftilo objevit zadnou vyrazngjsi preferenci. Provedeno v programu Mesquite Version

3.6 (Madisson & Madisson, 2018).

32



Obr.E: Zéabéry lovu ropuchy zelené (Bufotes viridis) zhotovené pomoci vysokorychlostni kamery
v domovském terdriu. Zpisob vymrSténi jazyka svou rychlosti a vzdalenosti spadd do kategorie
inercialni elongace.
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