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Abstrakt

Hemidactylus je druhym nejpocetnéjSim rodem gekonti, ktery navic dobfe vystihuje vétSinu
charakteristik této skupiny, jako je téméf celosvétove rozsifeni nebo vysoka druhova diverzita.
V nedavné dob¢ bylo popsano mnoho novych druhd, jejichz pocet se tak zdvojnasobil. Ukazuje
se, ze ackoliv v poslednich letech uroven znalosti o tomto rodu vyrazn¢ vzrostla, stale existuji
nevyiesené otazky ohledn¢ vztahli mezi hlavnimi klady 1 v rdmci menSich skupin. Cilem prace

je shrnout soucasné znalosti o fylogenezi a biogeografii rodu a jeho podskupin.

Kli¢ova slova: Hemidactylus, gekoni, Squamata, fylogeneze, biogeografie, rozsireni, klad

Abstract

Hemidactylus is the second-most speciose among all gekkotan genera and also accounts very
well for most typical characteristics of the group, such as almost worldwide distribution and
significant species diversity. Many new species have been described in recent years, doubling
the over all species count. Although the amout of knowledge regarding this genus has grown
significantly, there is still some confusion in the matter of clade relationships on high as well
as low levels of phylogeny. This thesis aims to summarize current knowledge of phylogeny and

biogeography of this genus and its subclades.
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Uvod

Hemidactylus je rod nalezici do ¢eledi Gekkonidae infrafadu Gekkota Supinatych plazi.
Gekoni predstavuji v ramci plazi linii s fadou unikatnich znaki a charakteristik. Mezi né patii
napiiklad schopnost mnoha druhii velmi dobte Splhat pomoci adhezivnich pol§tarki na prstech.
Tento znak, a¢ se vyskytuje také u n€kterych druhti scinkii a anolist, je nejvice rozsifen praveé
u gekontl.

Jedna se také o druhové velmi pocetnou skupinu. RozSifena je v tropickych a
subtropickych oblastech celého svéta. Celkové je v sou€asnosti rozliSovano pres 1900 druht,
coz ptredstavuje témét 18 % vSech zndmych druhti Supinatych plazi (Uetz et al., 2020). Zjevne
se tedy jedna o spésSnou linii této skupiny.

Rod Hemidactylus ptedstavuje dobry piiklad zastupce této skupiny, nebot’ vétsina jejich
charakteristik se vztahuje i na néj. Druhy do n¢j spadajici se tak naptiklad vyskytuji na vSech
kontinentech s vyjimkou Antarktidy. Toto rozsifeni a pomérné rozmanita Skéla habitatt, kterou
obyvaji, nabizi prostor ke studiu mnoha témat, naptiklad historického Sifeni zivocichi nebo
mechanismt diversifikace.

Dalsi vyzna¢nou vlastnosti je druhovd pocetnost tohoto rodu. Se 165 momentalng
popsanymi druhy se jedna o druhy nejpocetnéjsi rod gekont. Navic jde o sesterskou skupinu
viibec nejpocetnéjSiho rodu Cyrtodactylus. Celkove je v téchto dvou taxonech zahrnuto 461
druhi, coz predstavuje témét 35 % z ¢eledi Gekkonidae a 23 % z podiadu Gekkota (Uetz et al.,
2020). Takto vysoka troven diversity je pozoruhodnd a mize vyvoldvat otazku, jaké faktory
prispély k diversifikaci pravé této skupiny.

Z morfologického hlediska je rod Hemidactylus také pomérné zajimavy, predevs§im ve
vztahu k otdzce vzniku adhezivnich polstaikia u gekont. U Clent rodu je tento znak ptitomen,
zatimco u jeho nejblizSich ptibuznych taxonii chybi. Je tedy otdzkou, jestli se jedna o nezavisly
vyvoj tohoto znaku pravé u predka rodu Hemidactylus, nebo o ptipad jeho ztraty u ostatnich
roda.

Rod Hemidactylus je tak skupinou s potencidlem ke studiu mnoha fenoméni. Zasadnim
faktorem v pochopeni evolucni historie dané skupiny organismu je znalost fylogenetickych
vztahl. V poslednich €trnacti letech probéhlo nékolik studii zamétenych na rod Hemidactylus,
zabyvajicich se prave touto problematikou. Piesto vztahy jak mezi hlavnimi klady uvnitf rodu,
k nartistu po¢tu nove popisovanych druhti. Celkem jich od prvni studie fylogeneze rodu v roce

2006 bylo popsano 66 (Uetz et al., 2020). Dalsi byly pozvednuty ze statusu poddruhu.



Charakteristika rodu

Morfologicky se rod Hemidactylus odliSuje predev§im unikatni stavbou prsti. Treti
prstni kiistka je v tfetim a ¢tvrtém prstu piedni koncetiny a v tfetim, ¢tvrtém a patém prstu zadni
koncetiny silné¢ modifikovana (Russell, 1977). Je velmi malé a na ostatni kiistky napojena pod
vétsim thlem. Pfi zbéZném pohledu je proto snadno piehlédnutelnd, coz v minulosti vedlo
n¢které autory k nazoru, Ze je u rodu Hemidactylus zcela redukovana (Russell, 1977). Tento
znak byl také naznakem, ze rody Briba, Cosymbotus, Teratolepis a Dravidogecko, u kterych
byla tato modifikace prstnich kosti také ptitomna, jsou rodu Hemidactylus blizce piibuzné jesté
predtim, nez byly s pomoci molekularné fylogenetickych metod do tohoto rodu zaclenény

(Russell, 1977).

Obr. 1 - Srovnani stavby prstu u rodti Hemidactylus (G) a Gehyra (H). Treti prstni klstka je zvyraznéna. S
upravou prevzato z Russell, 1977

Se stavbou prstu pfimo souvisi pfitomnost adhezivnich polstarki, které jsou u rodu
Hemidactylus vyvinuty. Jiz bylo zminéno, zZe v jeho nejblizsich ptibuznych taxonech tento znak
vyvinut neni. Otazka vzniku adhezivnich polStaika byla v nedavné dobé objektem nckolika
studii. SpiSe se zda, Ze spolecny predek gekonl tyto polStarky nemél a k jejich vzniku doslo
v pribehu evoluce skupiny opakované, mimo jin€ i u tohoto rodu (Gamble et al., 2012; Russell
and Gamble, 2019). I v praci ukazujici spiSe na spoleény puvod tohoto znaku je vsSak
pravdépodobnost nezavislého vzniku praveé u rodu Hemidactylus nezanedbatelna (Hagey et al.,
2017).

V ostatnich morfologickych znacich je rod Hemidactylus pomémé konzervativni.
Zachovava naptiklad pocet presakralnich obratli nebo stavbu lebky typické pro celed

Gekkonidae (Carranza and Arnold, 2006). Vnéjsi znaky, jako napiiklad télesna velikost,



pfitomnost a pocet hibetnich vystupkd, pocet samcich kycelnich porti nebo zbarveni a kresba
se naopak vyrazné proménuji. Nékdy je proménlivost vysoka i v ramci jednotlivych druht
(Carranza and Arnold, 2006).

Gekoni rodu Hemidactylus jsou rozsifeni v oblastech tropli a subtropi témét celého
svéta. VEtSinou se jedna o zvifata Splhajici na kameny ¢i kmeny stromtl, akoliv existuji i formy
ptizptisobené pohybu po zemi (Carranza and Arnold, 2006). Pfislusnici tohoto rodu jsou také

pievazné aktivni v noci (Carranza and Arnold, 2006).

Fylogeneze skupiny

Jak bylo jiz feceno, patii rod Hemidactylus do ¢eledi Gekkonidae infratddu Gekkota.
Celed’ se déli do dvou zakladnich vétvi. Jedna se dale d&li na dva klady, prvni obsahujici rody
Lepidodactylus, Gekko, Pseudogekko, Luperosaurus, Ptychozoon, Dixonius, Heteronotia,

Nactus, Hemiphyllodactylus a Gehyra.
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Obr. 2 - Strom ukazujici vztahy mezi rody celedi Gekkonidae s vyznacenou pozici rodu Hemidactylus. Jedna se o
metaanalyzu publikovanych dat a nemusi zcela odpovidat nejnovéjsim poznatkim. Vétsina taxonu pfibuznych
rodu, véetné sesterského rodu Cyrtodactylus, si viiéi nému zachovava blizkou pozici. Vytvofeno s pomoci Kumar

etal., 2017



Druhy klad potom zahrnuje rody Alsophyllax, Tropicolotes, Cnemaspis, Mediodactylus,
Pseudoceramodactylus, Stenodactylus, Bunopus, Crossobamon, Agamura, Cyrtopodion,
Cyrtodactylus a Hemidactylus. Nejbliz§im ptibuznym rodem je rod Cyrtodactylus (Pyron et al.,
2013).

Rod byl v zakladu rozdélen do péti odliSnych skupin. Konkrétné jsou to tropicky asijsky
klad, klad Hemidactylus angulatus, aridni klad, klad H. mabouia a Afro — Atlantsky klad
(Carranza and Arnold, 2006). Dle prvni studie se zdalo, ze prvni dva jsou sesterské a tvofi jednu
skupinu, druhé skupina potom obsahuje sesterské Afro — Atlantsky klad a klad H. mabouia a
k nim sestersky aridni klad (Carranza and Arnold, 2006).

Ackoliv byla platnost vétSiny jednotlivych kladi podpotena pomérné dobfie i v dalSich
studiich, o vzajemnych vztazich, jak jsou popsany vyse, 1ze pochybovat, nebot’ se ukazovaly
odli$né. V jiné praci (Bauer ef al., 2010a) pfedstavuje H. angulatus skupinu sesterskou viem
ostatnim. Z nich se jako prvni odd¢lil aridni klad, nasledovany ptedkem afro-atlantského kladu,
ktery navic zahrnuje i H. mabouia. Posledni skupinu tvofi druhy z tropické Asie, ovSem vztah
dvou podskupin, které tyto druhy tvofi, neni jisty. Dalsi prace (napt. Pyron et al., 2013) ukazuji
situaci opét odlisné. Vztahy vyssich skupin rodu Hemidactylus tak ziistavaji stale nevyieSeny

(Lajmi and Karanth, 2020).
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Obr. 3 - Fylogeneze rodu Hemidactylus s prvnim rozdélenim na pét klad(. Pfevzato z Carranza and Arnold, 2006



1. Tropicky asijsky klad

Do této skupiny byly zatazeny druhy vyskytujici se v jizni a vychodni Asii. Prvni urceni
tohoto kladu probéhlo na zaklad€ pouze omezeného poctu sedmi druhti z vice nez dvaceti tehdy
znamych (Bauer ef al., 2010a). Po lepSim priizkumu skupiny a zahrnuti vétsiho poctu druhi se

situace ukéazala pon¢kud odlisné a v ramci kladu byly odhaleny dvé rizné skupiny.

1.1 Fylogeneze

Druhy vyskytujici se v tropickych oblastech jizni a jihovychodni Asie se tedy daji
rozlisit do dvou podskupin. Tyto byly nejprve nazvany jako skupina bowringii a skupina brookii
(Zug et al., 2007; Bauer et al., 2010a). Pivodné byly zavedeny v pokusu ovéfit prislusnost
asijskych druhii, u nichZ nebyla provedena molekularni analyza, do tropického asijského kladu
na zaklad¢ morfologickych znakl (Zug et al., 2007). Poté, kdy byla provedena molekularné
fylogeneticka analyza, se sice zafazeni jednotlivych druhti ukazalo jako vesmés nespravngé,
existence obou skupin a jejich monofyleticky status byly ale potvrzeny (Bauer ef al., 2010a).

Bansal and Karanth, 2010 ve své studii zavedli odlisné nazvy skupin a poskytli
detailngj$i pohled na fylogenezi kladu. Jejich skupina H. platyurus obsahuje druhy
z jihovychodni Asie a da se ztotoznit se skupinou bowringii. Déle popsali Ctyii skupiny
z Indického subkontinentu, nazvané jako skupina Hemidactylus flaviviridis, skupina H. brookii,
skupina H. frenatus a skupina H. prashadi. Skupiny brookii a frenatus jsou sesterské a byvaji
shrnovany pod jeden celek (Lajmi et al., 2016; Agarwal ef al., 2019). Druhy zahrnuté do téchto
¢tyt skupin odpovidaji druhiim ze skupiny brookii, jak byla definovana ve studii Bauera et. al.
(2010a) Druhy vyskytujici se v tropickych oblastech Asie tvoii tedy dvé monofyletické
skupiny, jednu vzniklou na Indickém subkontinentu (n¢kdy oznacovanou jako indicky klad ¢i
indicka radiace) a druhou, druhové chudsi, rozsitenou v jihovychodni Asii(Bansal and Karanth,
2010; Bauer et al., 2010a).

Vztah mezi nimi nicméné neni zcela jasny. Z prvni analyzy vyplyvalo, ze ob¢ skupiny
jsou sesterské (Carranza and Arnold, 2006). V dalsi studii zabyvajici se primarn€ vztahy rod
Teratolepis a Hemidactylus vSak vysledky ukazovaly, Ze tomu tak neni a tropicky asijsky klad
neni ve skute¢nosti monofyletickou skupinou (Bauer et al., 2008). Vyzkum zahrnujici vétsi
pocet asijskych druhti neziskal ohledn¢ jejich vztahu priikkazné vysledky (Bauer et al., 2010a).
Dalsi studie provedend na zakladé¢ mitochondridlnich i1 jadernych gent spiSe potvrdila, Ze
skupiny sesterské nejsou. Fylogeneticky strom vytvofeny na zdklad¢ mitochondridlnich genti

potvrzuje, Ze jsou obé monofyletické a odlisné od ostatnich hlavnich kladt rodu Hemidactylus.
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Skupina platyurus je zde vSak vnitini skupinou Indického kladu a netvoti vylu¢nou vétev. Dle

vysledkl analyzy jadernych genti je sice odliSna od skupin indického kladu, neni k nim vsak

sesterska (Bansal and Karanth, 2010). Misto toho je skupina H. platyurus sesterska druhtim

aridniho kladu, skupiny H. flaviviridis, H. brookii, H. frenatus a H. prashadi tvoti sestersky

klad ke vSem ostatnim druhtim rodu Hemidactylus (Bansal and Karanth, 2010). V soucasnosti

se tedy zda, ze tropicky asijsky klad, jak byl definovan v ptivodni praci (Carranza and Arnold,

2006), neni platnou monofyletickou jednotkou.
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1.2 Skupina Hemidactylus platyurus

Do této skupiny patii druhy Hemidactylus platyurus, H. bowringii, H. garnotii, H.
karenorum, H. craspedotus a H. aquilonius (Bansal and Karanth, 2010; Bauer et al., 2010a).
Pravdépodobné sem patii téz H. vietnamensis. Vyskytuji se predev§im v jihovychodni Asii
(Bauer et al., 2010a).

U dvou druhti z této skupiny, H. garnotii a H. vietnamensis, bylo zjisténo, ze se jednd o
partenogenetické linie (Kluge and Eckardt, 1969; Darevsky et al, 1984). Druhy jsou si
pravdépodobné blizce piibuzné, H. vietnamensis byl nejdiive uréovan jako H. garnotii, nez
doslo k jeho popisu jako samostatného taxonu (Darevsky et al., 1984). V zadné molekularné

fylogenetické studii ovSem zahrnut nebyl.

1.3 Skupina Hemidactylus flaviviridis

Spadaji sem druhy Hemidactylus flaviviridis, H. giganteus, H. leschenaultii, H.
hemchandrai a H. yajurvedi. (Bansal and Karanth, 2010; Agarwal et al., 2019). PtisluSnost H.
aaronbaueri neni nicméng jista, novejsi prace jej umistuje do skupiny H. prashadi (Lajmi et
al., 2019). Skupina je primarn¢ vazana na such¢ habitaty a ma Siroky areal rozsifeni, pievazné
zpusobeny vyskytem H. flaviviridis. Tento druh se vyskytuje v pasu od severni Indie ptes

Pékistan dal na zédpad do Arabie, ostatni jsou omezeny na Uzemi Indie a Sri Lanky (Carranza

and Arnold, 2006; Lajmi et al., 2019).

1.4 Skupina Hemidactylus brookii a H. frenatus

Jako Hemidactylus brookii byl az doneddvna oznacovan soubor druhd s podobnymi
morfologickymi znaky. Areal zahrnoval oblasti tropického pasma témét celého svéta. Ve studii
z roku 2006 se ukézalo, Ze africti a americti jedinci patii do odliSnych linii a tvofi samostatné
druhy (Carranza and Arnold, 2006). Nazev tak ziistal pouze asijskym populacim. Pozdéji vSak
bylo zjisténo, ze druh predstavuje i v ramci tropické Asie druhovy komplex (Bansal and
Karanth, 2010). Podle modelu vytvofeného na zakladé mitochondridlni DNA jej tvoii Ctyfi
klady.

Prvni klad obsahuje druhy H. murrayi, H. treutleri, H. chipkali, H. chikhaldaraensis a
H. sankariensis (Agarwal et al., 2019), mozna také H. subtriedroides a H. tenkatei. U druhu H.
subtriedroides neni jisty jeho status, na zédkladé¢ morfologického srovnani je nékdy povazovan
za synonymni s H. tenkatei (Mahony, 2011). Dalsi, novéjsi studie ovSem nesouhlasi a navrhuje

zachovat H. subtriedroides jako samostatny druh (Kathriner et al., 2014). Validita druhu
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Hemidactylus tenkatei také neni potvrzena, nové€jsi molekularné fylogeneticka analyza
poukazuje na jeho moznou identitu se druhem H. murrayi (Lajmi et al., 2016).

Druhy klad zahrnuje druhy H. imbricatus, H. reticulatus, H. albofasciatus, H.
sataraensis a H. gracilis (Lajmi et al., 2016; Agarwal et al., 2019). Vyskytuji se v sussich
oblastech Indie, H. imbricatus 1 v Pakistanu (Lajmi et al., 2019). Hemidactylus imbricatus,
diive Teratolepis fasciata, byl zatazen a pojmenovan poté, kdy vyslo najevo, Ze rod Teratolepis
je vnitini skupinou rodu Hemidactylus. Stejna situace nastala u druhu H. albofasciatus, nicméné
1 jeho ptislusnost je dnes bezpecné prokdzana, stejné jako vztah k ostatnim ¢lentim tohoto kladu
(Bauer et al., 2008). U druhu H. reticulatus se ukazuje vysoka vnitini genetickd diverzita, je
tedy pravdépodobné, ze se ve skuteCnosti jedna o komplex kryptickych druhti (Lajmi and
Karanth, 2020).

Do tietiho kladu spadaji H. malcolmsmithi a H. parvimaculatus. Prvni jmenovany byl
k rodu Hemidactylus ptifazen teprve neddvno. Je znam z niZinnych oblasti severni Indie,
z oblasti Jammu a Himachal (Agarwal et al., 2019). Hemidactylus parvimaculatus se vyskytuje
na Sri Lance, ostrovech Mauritius, Rodrigues a Reunion a Komorskych ostrovech (Bauer et al.,
2010b). Nov¢ji byl také nalezen na Indické pevniné, konkrétné ve stitech Goa, Odisha,
Tamilnadu, Karnataka a Andhraphradesh (Lajmi ef al., 2016).

Ctvrty klad obsahuje druh Hemidactylus gleadowi, vyskytujici se v jizni a zdpadni Indii,
a jednu odlisnou linii ze statu Maharashtra, ktera nebyla zatim formalné popséana (Lajmi et al.,
2016; Agarwal et al., 2019).

Pozice Hemidactylus brookii sensu stricto (s. s.) neni dosud uspokojivé vyieSena.
Piivodné byl popsan na zaklad¢ dvou jedinct z Bornea a jednoho z Australie. Protoze se zadny
z druhti komplexu v Australii nevyskytuje, predpokladaji Bauer et. al., ze vSichni jednici
pochézeji z Bornea. Ve své molekularné fylogenetické studii zjistili, ze tvoii klad s jedinci
z Malajsie a Myanmaru a navrhli pravé tuto skupinu klasifikovat jako H. brookii s. s. (Bauer et
al., 2010b). V praci z roku 2016 vSak vyslo najevo, Ze bornejsti jedinci z predchozi studie
spadaji do stejného kladu jako H. murrayi a jedna se ve skutecnosti nejspis o nedavnou disperzi

tohoto druhu (Lajmi ef al., 2016).
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Pii opétovném popisu ptivodniho materidlu se ukazuje pfitomnost dvou odliSnych
morfologickych forem. Jedna odpovidé jedinci z Bornea a druha Australskému a zbyvajicimu
bornejskému jedinci. Mahony, 2011 ptedpoklada, ze doslo k zaméné jedincu pii predchozi
manipulaci a ve skutecnosti formy reprezentuji dvé oddélené populace. Ve svétle novéjSich
zjisténi je pravdépodobné, ze obeé formy pochézeji z Bornea, kdy jedna pfedstavuje
Hemidactylus murrayi, zatimco zbyvajici dva jedinci odpovidaji druhu H. brookii s. s. (Lajmi
et al., 2016). Druh stale ziistava znam pouze dle tii jedincl, na jejichz zéklad¢é byl popsan

(Agarwal et al., 2019).
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Obr. 5 - Vnitini clenéni skupiny Hemidactylus brookii. Pfevzato z Agarwal et al., 2019

Hemidactylus frenatus je sesterskou linii ke komplexu H. brookii (Carranza and Arnold,
2006; Bansal and Karanth, 2010; Agarwal et al., 2019). Existuje v rdmci néj velkd vnitini
geneticka variabilita. Jedinci z Indie a z Myanmaru se mezi sebou odlisuji pfiblizn¢ stejnou
merou, jako jednici z komplexu brookii (Carranza and Arnold, 2006; Zug et al., 2007). Je tedy
pravdépodobné, Ze 1 H. frenatus ptedstavuje druhovy komplex, nékteti autofi ho tak jiz oznacuji
(naptiklad Agarwal et al., 2019). Ve vétsiné fylogenetickych studii jsou v ramci komplexu
pritomny alespon dv¢ rozlisitelné linie, v jedné jej autofi rozd¢lili na pét (Lajmi and Karanth,
2020). VySe zminéna odliSnost indické populace vedla k ndvrhu na obnoveni statutu
samostatného druhu Hemidactylus punctatus, ovSem s nutnosti dal$iho vyzkumu (Zug et al.,
2007).

Samostatnou problematikou komplexu H. frenatus je jeho nedavna disperze,
pravdépodobné umoznéna lidskou cinnosti (Carranza and Arnold, 2006; Torres-Carvajal,
2015). Areal tak kromé ptivodni jizni a jihovychodni Asie zahrnuje v soucasnosti i ostrovy
v Pacifiku, Indickém oceénu a ¢ast Amerického kontinentu (Weterings and Vetter, 2018). Fakt,
ze alespon americké a tichomoiské populace jsou geneticky uniformni a identické s jedinci

z jihovychodni Asie, potvrzuje nedavné rozsiteni prave z tohoto zdroje (Torres-Carvajal, 2015).
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1.5 Skupina Hemidactylus prashadi

Tato skupina je druhové nejbohatSi z celé¢ indické radiace (Agarwal et al., 2019).
V zékladu se déli na dvé velké podskupiny. Tomuto déleni pfiblizné¢ odpovida i1 distribuce
druhii, druhy jedné jsou rozsiteny spise severné od 14° s. §. a druhé jizné€ od 13°s. . (Agarwal

et al., 2019).
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Obr. 6 — Vnitini €lenéni skupiny Hemidactylus prashadi. Pfevzato z Agarwal et al., 2019

Severni skupina zahrnuje druhy Hemidactylus prashadi, H. hunae, H. kangerensis,
H. sushilduttai, komplex H. triedrus, H. maculatus a H. siva (Agarwal et al., 2019).
Hemidactylus sushilduttai je relativné nedavno popsanym druhem. Vyskytuje se ve vychodni
Indii v oblasti pohofi Mahendragiri, soucasti Vychodniho Ghéatu (Giri et al, 2017).
Hemidactylus kangerensis je sesterskym druhem H. sushilduttai (Agarwal et al., 2019).
Vyskytuje se v severni ¢asti Vychodniho Ghatu, ptiblizn€ ve stejné oblasti jako predchozi druh

(Mirza et al., 2017). Hemidactylus hunae byl dlouho povazovan za poddruh H. maculatus, az

15



na zakladé¢ molekularné fylogenetické studie byl vr. 2010 navrzen jako pravoplatny druh
(Bauer et al., 2010a). Je to endemit Sri Lanky (Lajmi et al., 2019).

Hemidactylus siva byl popsan v roce 2018. Je zndm pouze z lokality Hampi v Indickém staté
Karnataka. Zaroven s popisem byla provedena fylogenetickd analyza, kterd umistila druh na
bazi celé skupiny prashadi (Srinivasulu et al., 2018). V o rok mladsi analyze je vSak umistén
uvnit této skupiny, sestersky k H. maculatus (Agarwal et al., 2019).

Hemidactylus triedrus je dal§$im druhovym komplexem v rdmci indické radiace. Jeho
zastupci byli znami ze suchych oblasti Indie, Sri Lanky a casti Pakistanu. Teprve nedavny
vyzkum morfologie napfi¢ jednici piisluSicimi ke komplexu v kombinaci s analyzou
mitochondridlni DNA ukazal, ze komplex tvofi tfi druhy (Mirza et al., 2018). H. triedrus s. s.
byl nové popsan na zéklad¢ jednice z vychodniho pobiezi Indie. Druh se vyskytuje praveé na
vychodnim pobieZzi a v centrdlni ¢asti poloostrova, konkrétné oblastech Kerala, Tamilnadu,
Andhrapradesh a Pondicherry (Mirza et al., 2018). Dal$im druhem komplexu je H. whitakeri.
Jeho vyskyt je potvrzen z oblasti Karnataky a Tamilnadu, pfipadné dalsi lokality nebyly,
podobné¢ jako u predchoziho druhu, dosud prozkoumany (Mirza et al., 2018). H. saghali se
vyskytuje v Indii v oblasti zapadni Dekéanské plosiny, zdpadniho pobieZzi a ptesahuje 1 na uzemi
Pékistanu. Geneticky jsou jedinci velmi jednotni, takZe by jeho rozsifeni mohlo byt vysledkem
nedavné prudké disperze (Mirza et al., 2018).

Druh Hemidactylus subtriedrus byl dlouho problematickym. Jedinec, na jehoz zakladé
byl druh popsan, je v soucasnosti ztracen, vSichni ostatni takto identifikovani nélezi k jinym
druhiim (Javed et al., 2010; Mahony, 2011). Bauer et al., 2010 poukézali na odli$nost linie od
H. triedrus (tehdy vSak jeSt€ sensu lato, s. 1.) a navrhli ustanovit ho jako platny druh. V novéjsim
srovnani ale autofi konstatuji, ze se jedinec z piivodni typové lokality morfologicky nelisi od
jedinct piipisovanych druhu H. triedrus s. 1. Po rozdéleni komplexu jej zatadili do druhu AH.
whitakeri (Mirza et al., 2018). Tento fakt navic vysvétluje diive zjisténou odlisnost linie.

Hemidactylus lankae je dalSim druhem, jehoZ pozice neni zcela jasna. Navrzeny na
pozici platného druhu byl v roce 2010 na zdklad¢ odliSnosti jedinct fazenych ke komplexu
triedrus pochazejicich ze Sri Lanky (Bauer ef al., 2010a). Pii rozd€leni komplexu se linie
ukézala jako nélezici do okruhu H. triedrus s. s. Autofti tak, navic s pfihlédnutim k faktu, ze se
zadny z jedinct, na jejichz zakladé¢ byl druh popsan, nedochoval, pochybuji o platnosti nazvu a
jeho statutu coby samostatného druhu (Mirza et al., 2018) Jindy je ovSem povazovan za platny
taxon vyskytujici se na Sri Lance a v jizni Indii (Lajmi et al., 2019).

Jizni skupina obsahuje tfi klady. Prvni tvoii druhy Hemidactylus acanthopolis, H.

paaragowli a H. vanam. Vsechny tfi se vyskytuji pouze v oblasti Zapadniho Ghatu (Agarwal
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et al., 2019). Druhy klad tvoii H. depressus a H. scabriceps. Prvni jmenovany je endemitem
Sri Lanky, druhy se vyskytuje je izemi jizni Indie ve staté¢ Tamilnadu (Agarwal et al., 2019;
Lajmi et al., 2019). Tteti klad obsahuje druh Hemidactylus graniticolus. V jeho ramci ovSem
existuje n€kolik navzijem vyrazné oddélenych skupin, které pravdépodobné piedstavuji
kryptické druhy a H. graniticolus je ve skutecnosti druhovy komplex. Celkem je pfitomno sedm

linii. Aredl vyskytu zahrnuje jihoindické staty Tamilnadu a Karnataka (Agarwal et al., 2019).

1.6 Evolu¢ni historie

Pocatek radiace indickych skupin byl odhadnut na obdobi pied 34,5 miliony let, tedy na
konec eocénu (Lajmi et al., 2019). Hranice eocénu a oligocénu pfitom vyznacuje pomérné
prudkou zménu svétového klimatu na sussi a chladngjs$i. VétSina druhti indické radiace se
vyskytuje pravé v sussich oblastech s roénim thrnem srazek niz$im nez 2500 mm (Lajmi and
Karanth, 2020). Pti vyzkumu fylogenetickych vztaht se ukdzalo, ze druhy zijici ve vlhéich
habitatech se objevily pomérné neddvno a vyvinuly se tak nejspis z predka, adaptovaného na
aridni oblasti. Stejné tak spole¢ny piedek celé indické radiace s nejvétsi pravdépodobnosti
obyval suché habitaty. Je tedy mozné, Ze za vysokou diverzitou v ramci indickych skupin stéla

pravé aridifikace prostiedi na hranici eocén/oligocén. Na druhou stranu, podobny vykyv

klimatu v miocénu vyraznéjsi vliv na druhovou diverzitu nemél (Lajmi and Karanth, 2020).

2. Aridni klad

Do této skupiny spadaji druhy vyskytujici se v aridnich oblastech v pasu jihozapadni
Asie, Arabského poloostrova do severovychodni Afriky a oblasti Sttedozemniho mote. N&kolik
druhti 1ze nalézt také na souostrovi Sokotra. (Carranza and Arnold, 2006; Garcia-Porta et al.,

2016).

2.1 Fylogeneze

Prvni studie byla zaloZena na vzorcich 13 druhti tohoto kladu. Objevila, ze jej lze
rozdé¢lit na dvé skupiny, jednu tvofenou africkymi druhy a druhou zahrnujici vSechny ostatni
(Carranza and Arnold, 2006). Nasledné prace potvrdily, Ze druhy tvoii monofyletickou skupinu,
na nizs8i Grovni nastaly ovSem jisté zmény. V ramci aridniho kladu jsou nyni rozliSovany tfi
skupiny. Prvni, tak jako v piedchozi studii, tvofi druhy vazané na severovychodni Afriku, dale
oznadované jako africk4 radiace (Smid et al., 2013a). K ni sesterska vétev obsahuje zbylé dvé

podskupiny, jednu vdzanou na souostrovi Sokotra a druhou, druhové nejbohatsi, rozsitenou po
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celé oblasti vyskytu aridniho kladu, nicméné s nejvétsi diverzitou na Arabském poloostroveé

(Smid et al., 2013a).
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Obr. 7 - Fylogeneze aridniho kladu. Pfevzato z Smid et al., 2020
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2.2 Africké radiace

Tato skupina zahrnuje druhy se spolecnym ptivodem, vyskytujici se pfevazné v oblasti
Afrického rohu. K odd€leni od zbytku aridniho kladu doslo pfed cca 29 miliony lety pfi
oddéleni Afriky od Arabského poloostrova. (Smid et al., 2013a). Celkové do této skupiny spada
22 druha, avSak molekularné fylogenetickd analyza byla provedena zatim jen u ¢trnécti z nich
(Smid et al., 2020). Z vysledkt vyplyva, e ji dale Ize délit na t¥i podskupiny.

Do prvni z nich nalezi druhy Hemidactylus citernii, H. foudaii, H. sinaitus, H. somalicus
a H. afarensis. Aredl rozSifeni zahrnuje severozapadni cCast afrického rohu, konkrétné
Somalsko, Eritreu a Etiopii (Smid et al., 2013a, 2020). Hemidactylus sinaitus byl popsan ze
Sinajského poloostrova, ale jiz del§i dobu nckteti autofi poukazovali na nespravnost této
lokalizace a ukazali, ze aredl ve skutec¢nosti zahrnuje severovychodni Afriku (Baha El Din,
2005). Fylogeneticka analyza tuto situaci potvrdila a ukazala, ze asijsti jedinci tvoii odliSny
druh (Smid et al., 2013a).

Druha skupina africké radiace zahrnuje Hemidactylus albopunctatus, H. barbierii, H.
funaiolii, H. isolepis, H. ophiolepis, H. ophiolepoides, H. squamulatus a H. lanzai. Druhy se
vyskytuji spiSe v jihovychodni &asti afrického rohu (Smid et al., 2013a, 2020). Vyraznou
bariérou, odd¢lujici areal této skupiny od skupiny predchozi, se ukazuje byt Velka prikopova
propadlina. Vyskyt se ptekryva pouze v oblasti vychodni Etiopie a severniho Somaélska.
K odd¢leni skupin doslo pomérné kratce po vzniku africké radiace, pfed cca 25,5 miliony let
(Smid et al., 2013a).

Do tteti skupiny nalezi jediny druh, Hemidactylus laevis. Vztah této linie k obéma
pfedchozim neni zcela jisty. V jediné analyze, ktera byla dosud provedena, se pozice H. laevis
ukazovala nejednoznacné, bud’ jako nejstarsi oddélena vétev celé africké radiace, nebo jako
sestersky druh prvni skupiny (Smid et al., 2020). Druh je pomérné malo prozkoumany, az do
nedavné doby byl zndm pouze na zdklad¢ typového materialu. Dnes je potvrzen na dvou
lokalitach v severnim Somalsku/Somalilandu (Mazuch, Smid and Bauer, 2016).

Kromé vySe uvedenych do okruhu africké radiace nejspiSe patii dalSich osm druht, pro
které nejsou k dispozici molekularni data a které tak nebyly zahrnuty v zadné fylogenetické
studii. Pfesto byl u¢inén pokus o jejich zafazeni do vySe uvedenych skupin na zakladé¢
morfologickych znakt (Smid et al., 2020). Hemidactylus curlei a H. klauberi byly takto
pritazeny k prvni skupiné. Hemidactylus modestus, H. barbouri a H. tropidolepis nélezi
pravdépodobné ke skupiné druhé (Smid et al., 2020). Hemidactylus modestus byl obdobné
zafazen jiz v jedné predchozi praci (Smid et al., 2013a). U zbylych ti druhd, tedy H. megalops,
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H. bavazzanoi a H. puccionii, je situace nejasna. Zda se, ze se jedna o linie, které se oddélily

od zbytku druhti africké radiace brzy po jejim vzniku (Smid et al., 2020).

2.3 Radiace na Sokotte

Druhd monofyleticka skupina v ramci aridniho kladu sestavd z druhii ze souostrovi
Sokotra. Je ovSem nutné poznamenat, Ze se na souostrovi vyskytuji i druhy, které k této radiaci
nepatii a maji svlij ptivod na Arabském poloostrové. Ke vzniku skupiny doSlo pted cca 17
miliony let pfi oddéleni Sokotry od Arabského poloostrova (Smid ez al., 2013a). Samotnou
radiaci tvoti druhy Hemidactylus dracaenacolus, H. granti, H. inintelectus a H. pumilio. Prvni
dva se vyskytuji ve vnitrozemi ostrova Sokotra a jedna se o sesterské, blizce ptibuzné druhy.
Zbylé dva jsou rozsitfeny ve vétsi ¢asti ostrova (Gémez-Diaz ef al., 2012; Smid, Carranza, et
al., 2013). Je pritom pravdépodobné, ze je diverzita rodu Hemidactylus na Sokotte vyrazné
vetsi. Pii prvni molekuldrné fylogenetické analyze byla zjisténa velkd vnitini variabilita a
pritomnost velkého poc¢tu samostatnych linii. Celkem se zda, ze by se mohlo jednat az o 13

ruznych druhti (Gomez-Diaz et al., 2012).

2.4 Arabska radiace

Zbylé druhy aridniho kladu maji sviij plivod na Arabském poloostrové. Presto je tato
skupina z pohledu rozsiteni nejméné jednotnd a jeji zastupce lze nalézt ve vSech oblastech
vyskytu aridniho kladu (Smid et al., 2013a). Fylogeneticka analyza v jejim ramci objevila
bazalni rozdé€leni na dvé dvojice sesterskych kladu.

Prvni klad tvofi ¢tyii druhy. Prvnim je Hemidactylus persicus. Rozsiten je okolo
Perského zalivu a v aridnich oblastech az po severni Indii (Bansal and Karanth, 2010). Druhy
druh je H. kurdicus, vyskytujici se na malém tzemi v severovychodnim Irdku (Safaei-Mahroo
et al., 2017). Fylogeneticky je vnitini linii H. persicus, ktery tak nejspi§ pfedstavuje druhovy
vramci H. persicus objeveny tfi vyrazné odlisné linie (Smid er al., 2013a). Nedavno byly
popsany dalsi dva druhy, které mozna spadaji do komplexu H. persicus, konkrétné
Hemidactylus achaemenidicus a H. sassanidianus z {ranského pobiezi Perského zalivu (Torki,
2019). Autor takto usuzuje pouze na zakladé morfologie a nema k dispozici vlastni molekularné
fylogeneticka data. Jistym sesterskym druhem H. persicus je jesté H. romeshkanicus (Smid et
al., 2020). Je to endemit franu (Torki et al., 2011).

Druhy klad sestava ze sesterskych druht Hemidactylus luqueorum a H. hajarensis. Oba

se vyskytuji v severnim Oménu v horském hiebenu Hajar (Carranza and Arnold, 2012).
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Fylogenetické analyzy odhalily uvnitt druhého jmenovaného druhu dvé vyrazné oddélené linie,
ackoliv autofi pochybuji, zda je mozné je povazovat za odlisné druhy (Carranza and Arnold,
2012).

Je nutné poznamenat, Ze sestersky vztah obou kladti neni zcela jisty (Smid ez al., 2013a).
Blizkost aredlii jejich rozsifeni by mohla myslenku jejich ptibuznosti podpofit. Na druhou
stranu, u ostatnich skupin arabské radiace je opakovana kolonizace stejné oblasti neptibuznymi
liniemi pomérn¢ ¢astym jevem.

Tteti klad arabské radiace obsahuje dvé skupiny druhil, vazané na rtizné oblasti. Prvni
je tvotena druhy Hemidactylus yerburii, H. montanus a H. jumailiae z jihu arabského
poloostrova a H. barodanus, H. macropholis, H. pauciporosus a H. granchii proniknuvsi ptes
praliv Mandeb do Afriky (Smid ef al., 2013a). Druha skupina obsahuje druhy vyskytujici se
pfedevsim v oblasti Levanty a Stfedozemniho mote. Jsou to Hemidactylus dawudazraqi, H.
mindiae, H. lavadeserticus, H. turcicus a H. lemurinus. Jedinou vyjimkou z roz§ifeni je H.
lemurinus, ktery se vyskytuje na jihu Arabského poloostrova (Smid et al., 2013a). Tento druh
také tvori linii sesterskou k ostatnim druhim skupiny, které vznikly radiaci v oblasti
vychodniho sttedomoii (Smid et al., 2013a).

Jako Hemidactylus turcicus byly dfive oznaCovany i1 H. lavadeserticus a H.
dawudazraqi. Prvni diikaz o tom, Ze se jedna o samostatné¢ druhy pftisel v roce 2006, kdy se
ukazala odlisnost dvou Jordanskych linii H. turcicus (Carranza and Arnold, 2006). Na zaklad¢
dalsiho fylogenetického vyzkumu byl nasledn¢ H. lavadeserticus pozvednut ze statutu
poddruhu a byl popsan H. dawudazraqi (Moravec et al., 2011).

Hemidactylus turcicus s. s. se kromé Levanty vyskytuje podél celého pobiezi
Sttedozemniho mote. Lze rozlisit dvé skupiny, jednu rozsifenou spiSe na severozapad
v Turecku, Recku, na pobiezi Jaderského mote a v Italii, druhou potom na jihozapad v severni
Africe, Kanarskych ostrovech a také ve Spanélsku. Kontaktni zonu piedstavuje jizni Turecko a
severni Syrie (Moravec et al., 2011). Genetické rozdily mezi obéma skupinami ov§em nejsou
velké a také vnitiné vykazuji velkou homogenitu (Carranza and Arnold, 2006; Moravec et al.,
2011). Neni vsak jisté, zda je tento stav vysledkem rychlého rozsiteni, nebo genetického draftu.
Zda se, ze alespon u severozapadni skupiny by se mohlo jednat o druhy ptipad (Rato et al.,
2011). Ptesto je vSak H. turcicus druhem, ktery se v posledni dobé prudce rozsitil. Kromé vyse
zminéné oblasti je nyni k nalezeni také smérem na vychod pies Arabsky poloostrov po Pakistan
a severni Indii, na jih po obou biezich Rudého mote, v oblasti Afrického rohu a subsaharské
Afriky, stejné jako v USA, Mexiku a na n€kolika mistech v Jizni Americe. Nalezen byl téZ

v jihovychodni Asii (Weterings and Vetter, 2018).
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Ctvrty klad je sesterskou skupinou ke kladu ptedchozimu. Vétsina druh@ v ném
obsazenych se vyskytuje na Arabském poloostroveé, nicméné nékolik linii se pfesunulo do
ostatnich oblasti vyskytu aridniho kladu. Dé€li se na nékolik vnitifnich skupin. Druh, ktery se
odstépil od zbytku skupiny jako prvni, piedstavuje Hemidactylus alkiyumii (Smid et al., 2013a).
Vyskytuje se v pohoti Dhofar. Podobné rozsiteni maji i sesterské druhy H. shihraensis a H.
festivus, popsané jihovychodniho pobiezi Arabského poloostrova (Busais and Joger, 2011;
Carranza and Arnold, 2012).

Dalsi je skupina Hemidactylus saba, ktera je tvotena druhy H. granosus, H. asirensis,
H. ulii, H. alfarraji a eponymnim H. saba. Vyskytuji se na zapad¢ Arabského poloostrova
v pohoti Asir (Smid et al., 2017). Tomuto rozsifeni se vymyka pouze H. granosus s aredlem
dale na sever Arabie a na Sinajském poloostrové (Smid et al., 2013b). Ke skupiné H. saba je
sesterskd skupina druht ptibuznych s H. robustus. Status tohoto druhu jako samostatného
taxonu a jeho odliSnost od H. turcicus byly definitivné ukdzany az na zakladé¢ molekularné
fylogenetické studie celého rodu (Carranza and Arnold, 2006). Jedna se o dal$i z druhii rodu
Hemidactylus se Sirokym aredlem rozsifeni, zahrnujicim severni Afriku, oblast blizkého
vychodu, Arabii a Pakistdn (Bauer ef al., 2010a). Kromé n¢j do této skupiny spadaji jesté H.
mandebensis, H. adensis a H. awashensis. Maji obdobny aredl jako prvni skupina tietiho kladu,
prvni dva se vyskytuji na arabské strané Mandebu, zatimco H. awashensis pronikl pfes Gzinu
do Afriky a je znam z Etiopie (Smid ez al., 2015).

Posledni skupinu ¢tvrtého kladu, nékdy nazyvanou jako skupina H. homoeolepis, tvoti
sedm druhti. Nejstar§i oddélenou linii pfedstavuje H. paucituberculatus z jizniho Omanu
(Carranza and Arnold, 2012). Zajimavou jednotku uvnitt této skupiny tvoii dvojice sesterskych
druhtt Hemidactylus forbesii a H. oxyrhinus. Tyto dva druhy pfedstavuji linii, ktera pronikla na
souostrovi Sokotra a tam diversifikovala (Smid et al., 2013a). Nevyskytuji se viak na samotné
Sokotte, ale na druhém nejvétsim ostroveé v souostrovi, Abd al Kuri. Hemidactylus forbesii je
nejveétsim znamym druhem rodu (Garcia-Porta et al., 2016). Jednd se také o unikatni ptipad
v tom, Zze Abd al Kuri je jednim z nejmensich ostrovii, na kterych doslo ke specia¢ni udalosti
(Goémez-Diaz et al., 2012).

Zbyvajici cCtyfi druhy predstavuji dvé dvojice sesterskych druhli. Prvni tvofi
Hemidactylus inexpectatus, znamy ze stfedniho Omanu, a H. masirahensis, ktery je endemitem
ostrova Masirah, leziciho u pobfezi tohoto statu (Carranza and Arnold, 2012). Druha obsahuje
dva druhy dfive jednotné popisované jako H. homoeolepis. Hemidactylus homoeolepis byl
pivodné popsan ze souostrovi Sokotra, ndsledné byla jeho pfitomnost objevena i na Arabském

poloostroveé pii pobiezi Jemenu a Omanu (Carranza and Arnold, 2012). Pfi molekulédrné

22



fylogenetickém vyzkumu se ovSem opakované ukazala velka genetické odliSnost sokoterskych
a arabskych jedincti pfipisovanych tomuto druhu (Carranza and Arnold, 2012; Smid et al.,
2013a). Tento fakt vedl nakonec k oddéleni obou linii a popsdni populaci z Arabského
poloostrova jako nového druhu, Hemidactylus minutus. (Vasconcelos and Carranza, 2014).
Vlastni H. homoeolepis je rozsiten na ostrovech Sokotra, Samha a Darsa (Carranza and Arnold,
2012). Predstavuje tak tfeti linii aridniho kladu, kterd nezdvisle na ostatnich osidlila toto
souostrovi.

Na Arabském poloostrové byl popsan jesté jeden druh rodu Hemidactylus, konkrétné H.
endophis. Popis byl zalozen na jeho morfologické odliSnosti od zndmych druhd. Jeho
fylogeneticka pozice neni jista, nebot’ nejsou k dispozici zddna molekularni data. Druh je totiz
znam pouze na zdklad¢ jediného nekompletniho jedince, nalezeného v jicnu Stihlovky

Platyceps rhodorachis ze severniho Omanu (Carranza and Arnold, 2012).

3. Afro-atlantsky klad

Do této skupiny ndlezi druhy, vyskytujici se v subsaharské Africe, na ostrovech
v Indickém oceanu a v Guinejském zélivu, Kapverdach a druhy, které ptirozené kolonizovaly

Americky kontinent.

3.1 Fylogeneze

Skupina byla sice zahrnuta v nékolika studiich zabyvajicich se predevsim celkovou
fylogenezi rodu Hemidactylus (Carranza and Arnold, 2006; Bauer et al., 2010a), vzdy vSak byl
pouzita jen malé ¢ast druhil z této oblasti. Vnitini vztahy ve skupin€ a pozice jednotlivych druhti
tak nejsou pfili§ znamy. V prvni studii je v ramci kladu patrné zékladni rozdéleni mezi druhy,
vyskytujici se v zdpadni Casti aredlu, tedy na ostrovech v Guinejském zalivu, Kapverdach a
v Americe, a Hemidactylus platycephalus z vychodni Afriky (Carranza and Arnold, 2006). Ve
druhé praci zadny vychodoafricky druh zahrnut nebyl, nicméné vzijemna piibuznost druhii

atlantskych a americkych ziistala zachovana (Bauer et al., 2010a).
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Obr. 8 — Fylogeneze afro-atlantského kladu rodu Hemidactylus. Pfevzato z Ceriaco et al., 2020
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Dle nejnovéjsi prace je sesterskou skupinou vlastniho Afro — Atlantského kladu skupina
obsahujici komplex Hemidactylus mabouia a Hemidactylus kamdemtohami. Pomérné brzy se
také odstépily linie H. palaichtus a linie obsahujici H. greeffi a H. brasilianus. V ramci druht
z africké pevniny je patrné rozdéleni na skupinu Hemidactylus longicephalus a jemu sestersky
klad obsahujici ostatni zkoumané druhy (Ceriaco et al., 2020). Podle tdajti jedné dalsi studie je
potom k H. longicephalus sesterska jesté skupina Hemidactylus bouvieri (Arnold et al., 2008).
Jeji piesna pozice viici ostatnim druhim z pevniny vSak nenti jista, protoze v praci, ktera se jimi

zabyvala, nebyla zahrnuta.

3.2 Transatlantické druhy

Tato skupina piedstavuje zajimavé linie, charakterizované Sitenim z Afriky smérem na
zapad. Prvni oddélenou linii vlastniho Afro — Atlantského kladu ptredstavuje Hemidactylus
palaichtus (Ceriaco et al., 2020). Jeho sesterskym druhem je H. agrius (Carranza and Arnold,
2006; Arnold et al., 2008). Oba dva druhy se vyskytuji v Jizni Americe a piedstavuji tak prvni
ze dvou linii, které kolonizovaly tento kontinent pfirozenou cestou (Carranza and Arnold,
2006). Po ni se od zbytku kladu oddé¢lila dalSi vétev. Spadaji do ni druhy H. greeffi, H.
principensis a H. brasilianus (Ceriaco et al., 2020). Hemidactylus greeffi a H. principensis se
oba vyskytuji na ostrovech v Guinejském zalivu. Prvni z nich je endemitem ostrova Sao Tomé,
druhy ostrova Principe ve stejnojmenném staté (Miller et al., 2012). Hemidactylus brasilianus,
dtive Briba brasiliana, je dal$im druhem, ktery ptfekonal Atlantsky ocedn a kolonizoval Jizni
Ameriku. Jedna se nejspiSe o kolonizac¢ni udélost nezavislou na H. palaichtus a H. agrius,
vzhledem k tomu, Ze jde o odlisné linie. K obéma témto kolonizacim doslo v obdobi pted
piiblizné€ 6 aZ 16 miliony let (Carranza and Arnold, 2006)

Dal$im ostrovnim druhem Guinejského zélivu je Hemidactylus newtoni, endemit
ostrova Annobon (Miller ef al., 2012). Zda se vsak, ze tento druh netvoii s vySe popsanymi

monofyletickou skupinu a kolonizoval tento ostrov nezavisle na nich (Jesus et al., 2005).

3.3 Skupina Hemidactylus longicephalus

Tuto skupinu tvoii dvojice sesterskych druhtt Hemidactylus longicephalus a H. paivae.
Druhy jmenovany byl popsan neddvno a je zatim znadmy pouze z lesnatych lokalit
v severozapadni Angole, ackoliv jeho vyskyt je pravdépodobny i v okolnich statech (Ceriaco
et al., 2020). Hemidactylus longicephalus je potom druhem se slozitou historii. Popis typového

materidlu byl pomérné obecny. Plivodni typové lokality navic pfedstavuji odlisné typy
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stanovist’ a je tedy mozné, ze se jednalo o jednice vice druhti (Ceriaco et al., 2020). Po revizi

je jeho vyskyt potvrzen v Angole a na ostrové Sao Tomé (Ceriaco et al., 2020).

3.4 Skupina Hemidactylus bouvieri

Do této skupiny Afro — Atlantského kladu patii druhy vyskytujici se na Kapverdskych
ostrovech. Jsou to Hemidactylus bouvieri, H. boavistensis a H. lopezjuradoi (Arnold et al.,
2008). VSechny tii jsou endemity, prvni druh se vyskytuje na severozapade souostrovi, druhy
na vychodnich ostrovech Boavista a Sal a posledni, Hemidactylus lopezjuradoi, je zndm pouze
ze severni ¢asti ostrova Fogo (Arnold ef al., 2008).

Ptedek skupiny na souostrovi dorazil ptiblizné pted 10 az 18 miliony let (Arnold et al.,
2008). Pravdépodobné se jednd o migraci nezéavislou na piesunu rodu Hemidactylus na
Americkou pevninu. Obé skupiny si nejsou blizce ptibuzné a zda se, Ze vzhledem k oceanskému
proudéni doslo ke kolonizaci Kapverd spise z nejzadpadnéjsi Afriky, nez z oblasti Guinejského

zélivu (Arnold et al., 2008).
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Obr. 9 - Fylogeneze druht skupiny Hemidactylus bouvieri s odhadem stafi jednotlivych vétvi. Pfevzato z
Arnold et al., 2008
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3.5 Druhy z africké pevniny

Zbyvajici druhy zapadni Afriky, u kterych je znama fylogenetické pozice, tvorti skupinu
sesterskou ke skupiné H. longicephalus. Spadaji sem Hemidactylus ansorgii, H. muriceus, H.
benguelensis, H. bayonii a H. nzingae. VSechny se vyskytuji v zédpadni ¢asti kontinentu
(Ceriaco et al., 2020). Ve vychodni Africe se potom vyskytuji H. platycephalus a H.
mercatorius. Jsou to bezesporu piibuzné linie (Vences et al.,, 2004). Prvni druh je
pravdépodobné sestersky zbytku celého kladu (Carranza and Arnold, 2006). Pozice druhého
neni ziejma, protoze v dané studii byly kromé néj a H. platycephalus zahrnuty jen dalsi dva
druhy nespadajici do afro-atlantského kladu.

Ostatni znamé Africké druhy nebyly zahrnuty v zddné fylogenetické studii a proto je

jejich pozice v ramci rodu 1 tohoto kladu nejista.

3.6 Hemidactylus mabouia

Pozice tohoto druhu prosla posledni dobou n¢kolika revizemi. Nejprve bylo zji§téno, Ze
tvoii samostatny klad (Carranza and Arnold, 2006). Do tohoto kladu byl ve stejné studii zafazen
také Hemidactylus yerburii. U néj vSak bylo nasledn¢ prokdzano, ze nalezi do aridniho kladu a
neni s H. mabouia blizce ptibuzny (Busais and Joger, 2011; Moravec et al., 2011). Klad H.
mabouia by tak obsahoval pouze jediny druh. V prvni studii byl druh zatazen jako nejblizsi
pribuzny Afro — Atlantskému kladu, oddéleny od néj linii tvofenou druhem H. fasciatus
(Carranza and Arnold, 2006). V naslednych pracich vSak neptfedstavoval samostatnou jednotku
a misto toho tvofil bud’ basalni linii, nebo vnitini skupinu Afro — Atlantského kladu (Bauer et
al., 2010a; Moravec et al., 2011).

Hemidactylus mabouia je druhem s velkym aredlem rozsiteni. PfedevSim se vyskytuje
v Africe, konkrétné na jih od oblasti Sahelu (Ceriaco et al., 2020). Krom¢ toho se ovSem jedna
o invazni druh, ktery se v nedavné dob¢ Siroce rozsitil v topickém a subtropickém pasmu
Ameriky a oblasti Karibiku, nékolik lokalit je zndmo téZ z tropické Asie a Ocednie (Weterings
and Vetter, 2018). Existuje také moznost, ze se v ptipadé H. mabouia jedna ve skutenosti o
druhovy komplex a ze tedy v budoucnosti dojde k jeho rozdéleni na nékolik novych druht.
Zatim vSak neexistuje zadna prace, ktera by se touto problematikou zabyvala a vyzkum stale

probiha (Ceriaco ef al., 2020).
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4. Hemidactylus fasciatus

Tato skupina zahrnuje druhy, dfive oznaCované jako H. fasciatus. Pozice tohoto taxonu
vramci fylogeneze rodu je zvlastni. AC se vyskytuje na Africkém kontinentu, neni
pravdépodobné soucasti Afro — Atlantského kladu. Ve studiich se opakované ukazoval jako
linie, ktera je tomuto kladu sesterska (Carranza and Arnold, 2006; Bauer et al., 2010a). Piesto
ani jeden z autor neoznacil skupinu za samostatny klad.

Zahy vyslo najevo, ze se pravdépodobné jedna o druhovy komplex (Bauer et al., 2010a;
Leaché and Fujita, 2010). Konkrétné se ukazovala pfitomnost Ctyf, pfipadné péti kryptickych
druhii (Leaché and Fujita, 2010). V soucasnosti je tak v tomto komplexu rozliSovano pét druh,
tvoticich dvé skupiny. Rozsifeny jsou v pasu lesti na pobiezi Guinejského zalivu. Prvni
zahrnuje vlastni Hemidactylus fasciatus a k nému sestersky H. kyaboboensis, druha potom H.
coalescens, H. biokoensis a H. eniangii. Zda se, Ze bariéru mezi skupinami tvoti pas sussich
biotopti, rozd€lujici tropické lesy v oblasti na dvé poloviny, takzvana Dahomey gap (Wagner
et al., 2014). Hemidactylus biokoensis je druhem, ktery se rozsifil na ostrov Bioko a je jeho

endemitem (Wagner et al., 2014).

H. kyaboboensis
—H. fasciatus €l
H. coalescens ‘

1 H. biokoensis

H. eniangii

I_\

Obr. 10 - Fylogeneze a vyskyt druht ze skupiny Hemidactylus fasciatus. Pismena A-D pfedstavuji typové
lokality, znak ,,?“ populace s nejistym zafazenim. Pfevzato z Wagner et al., 2014
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5. Klad Hemidactylus angulatus

V soucasnosti je klad Hemidactylus angulatus nejchudsi skupinou rodu, jelikoz
obsahuje pouze eponymni druh. Dfive byl zahrnovan do Sirokého komplexu Hemidactylus
brookii, ackoliv s timto druhem neni blizce piibuzny, jak se pozd&ji ukédzalo (Carranza and
Arnold, 2006).

Podle prvni studie byl do tohoto kladu zahrnut i Hemidactylus haitianus, vyskytujici se
v oblasti Karibiku (Carranza and Arnold, 2006). Jiz v ni se ale vyskytly problémy tykajici se
jeho pozice. Hemidactylus haitianus byl sice geneticky odlisny od jedinch H. angulatus
z africké pevniny, ale naopak velice podobny vzorku tohoto druhu z ostrova Bioko (Carranza
and Arnold, 2006). Dalsi studie ptinesla podobné vysledky a autofi podpofili nazor, Ze by se
v ptipad¢ pevninskych H. angulatus a jedincii z ostrova Bioko a Karibiku mohlo jednat o dva
odli$né druhy (Bauer ef al., 2010a). Navic je H. haitianus 1 na vnitrodruhové Grovni geneticky
velmi uniformni, coz naznacuje rychlé rozsifeni do Nového svéta v pomérné nedavné dobé,
pravdépodobné pravé z oblasti Guinejského zalivu (Carranza and Arnold, 2006; Weiss and
Hedges, 2007).

Geneticka struktura H. angulatus na Africké pevning je naopak pomérné slozita. Predné
byl odhaleno, Ze jednici ze zdpadu kontinentu tvoii odliSnou linii nez ti z vychodu. I v rdmci
zapadnich populaci je pomérné vysokd diverzita, ktera vSak neodpovida zadné geografické
struktuie (Carranza and Arnold, 2006). Situace na Kapverdskych ostrovech, kde se druh také
vyskytuje, je podobna. Jedinci z ostrova Sal se znacné odliSuji od téch z ostatnich ostrovi, ktefi
jsou si navzajem velmi ptibuzni (Carranza and Arnold, 2006)

S prihlédnutim k vyse uvedené genetické rozriiznénosti se zda, Ze by se mohlo jednat o
komplex kryptickych druhi. Na ptipadné taxonomické revizi také zavisi platnost druhu H.
haitianus, ktery je v soucasnosti povazovan za synonymni s H. angulatus (Weiss and Hedges,

2007). Autofi nicméné nevylucuji, Ze pfi rozdéleni komplexu bude tento ndzev obnoven.
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Zaver

Cilem prace bylo shrnout soucasné znalosti fylogeneze a vnitiniho ¢lenéni rodu
Hemidactylus a jeho rozsifeni. Celkové lze fici, ze je tato problematika pomérné dobie
prozkouména. O celkovém ¢lenéni rodu do ¢tyf kladi panuje shoda. Jedna se o aridni klad,
afro-atlantsky klad, ktery zahrnuje i H. mabouia, klad H. angulatus a tropicky asijsky klad, do
kterého patii minimalné druhy indické radiace. Uroven znalosti o jednotlivych kladech viak
neni stejnd, nékteré jsou prozkoumany 1épe nez jiné.

Ptikladem dobfte prozkoumané skupiny je aridni klad, u kterého je zndmé vnitini ¢lenéni
1 postupny vznik hlavnich skupin pfi oddélovani mistnich litosférickych desek a jejich nasledné
Sifeni. Jedinou nejistotu z fylogenetického hlediska predstavuje cast africkych druht, pro které
dosud nejsou k dispozici molekularni data. Dalsi pomérné dobte prozkoumanou skupinou je
indicka radiace. Fylogenetické ¢lenéni je zndmo, stejné jako rozsifeni podskupin. Jeji vyvoj se
zd4 byt vazan na Sifeni suchych biotopti na Indickém poloostrové. Druhové chudsi klady jsou
také prozkoumany. Klad H. angulatus je dobtfe popsan a jedina nejistota zatim panuje ohledné
jeho mozného statusu jako druhového komplexu. Stejné¢ tak je dobfe znama situace u
Hemidactylus fasciatus a jemu piibuznych druht, a to jak vnitini ¢lenéni této skupiny, tak jeji
vyskyt.

Afro-atlantsky klad ptedstavuje skupinu s nejhlife znamymi vztahy. Pomérné dobte je
znama pozice druht, které¢ z Afriky kolonizovaly ostrovy v Atlantiku a Americkou pevninu.
Také ¢ast druhti ze zdpadu kontinentu byla jiz zahrnuta ve fylogenetické studii a jejich vztahy
jsou tak znamé. Stale ale v subsaharské Africe existuji druhy, které v zadné analyze zahrnuty
nebyly. Vztahy mezi n€kterymi skupinami, jmenovité mezi skupinami H. longicephalus, H.
bouvieri a druhy z pevniny, také nejsou zcela jisté.

Nedostatecnou znalost u nékterych klada Ize vyftesit dalsim terénnim vyzkumem a
ziskanim vzorkli pro potfeby molekularné fylogenetickych studii. Vyzkum nékterych
problematickych taxonti jiz probiha. Déle bude tfeba vytesit vzajemné pozice hlavnich kladt
rodu Hemidactylus, bez jejichz znalosti lze jen té¢zko zodpovédet nékteré otazky o evoluéni

historii tohoto rodu.
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Priloha

Obr. 12 - Hemidactylus granosus, aridni klad; foto
Tomas Mazuch

Obr. 13 - Hemidactylus flaviviridis, tropicky
asijsky klad

& 7

Obr. 15 - Hemidactylus mabouia, afro-atlantsky Obr. 16 - Hemidactylus angulatus
klad
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