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Abstrakt:

Trichromatické vidéni je barevné vidéni realizované tfemi typy Cipktl. VétSina saved ma
dichromatické vidéni, trichromatické vidéni se objevuje u primat Starého svéta (véetné
cloveéka) a ¢astecné 1 u primati Nového svéta. Tato prace si klade za cil zaméfit se na
mechanismy trichromatického vidéni a jeho evoluci u primati, s porovnanim vidéni primata
Starého a Nového svéta. Prace se soustfedi i na percepéni mechanismy dichromatt a
trichromati, ale hlavni diiraz bude kladen na hypotézy mozného vzniku trichromatického

vidéni u primati.

Klicova slova: Trichromatické vidéni, opsiny, evolucni hypotézy

Abstract:

Trichromacy is the condition that involves three independent channels for processing color
information based on three different cone types. Most mammals have dichromatic vision,
trichromacy appears in primates of the Old World (including human) and partly in the New
Wold primates. This thesis focuses on the mechanisms of trichromatic vision, its evolution in
primates and the comparison of the primates of the Old and New World. The neuronal
mechanisms underlying both trichromatic and dichromatic vision will be discussed, however
we focus particularly on the potencial hypothesis for the evolution of trichromatic color vision

in primates.
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1. Uvod

V mé praci se zabyvam barevnym vidénim primati a mechanismy percepce s dirazem na

ptipadné evolu¢ni vyhody barevného vidéni.

VétSina savet vidi dichromaticky. Trichromacii, €ili opravdovym rutinnim barevnym
vidénim, disponuji jen nékteré druhy primati véetn¢ ¢loveéka. U primati mizeme nalézt rizné

varianty vidéni (Jacobs, 1993b). Pro¢ existuji a ¢im jsou tyto varianty vyvolavany?

Schopnost pravé rutinni trichromacie maji primati Starého svéta véetné lidoopt a ¢loveéka. U
primat novosvétskych existuji rizné polymorfické varianty v barevném vidéni. Mezi primaty
Nového svéta v§ak mliizeme nalézt i pravé rutinni trichromaty, mezi které patii nékolik druht
viestanl. Objevime zde ale také mirikinu obecnou, ktera je vyjimkou bez schopnosti
barevného vidéni mozna pravé kvili své no¢ni aktivité (Jacobs, 1993b). Jaké odlisné faktory

ovlivituji vyvoj vidéni u primatt Starého a Nového svéta?

Cilem mé prace je shrnuti dosavadni literatury mechanismi vzniku barevného vidéni z
pohledu neurobiologie a chovani druhd. Je zajimavé, ze rutinni trichromatické vidéni, které
nalézame u primat Starého a nékterych druht primati Nového svéta, vzniklo pravdépodobné
odlisnym zpisobem nezévisle na sobé. Tato schopnost barevného vidéni je z behavioralniho
pohledu u novosvétskych viestant a starosvétskych druhd primatd stejna, avsak odlisna na

genetické urovni (Silveira, 1998).

Ve své praci bych chtéla detailné prozkoumat a kriticky zhodnotit rizné hypotézy, které by
mohly vysvétlovat vyhody barevného vidéni v evoluci primatd, piipadné pro€ se vlastné
trichromatické vidéni v populaci udrzelo. Mezi ty nejcastéjsi patii hypotéza frugivorie,
hypotéza folivorie a hypotézy vysvétlujici vznik barevného vidéni pro socio-sexudlni

signalizaci.

Zajmem této bakalarské prace budou i neurofyziologické mechanismy ve fungovani

zrakového vniméni u primati Nového a Starého svéta.



2. Obecna fyziologie vidéni

Pro uplné pochopeni problematiky vidéni u primat povazuji za nezbytné nejprve popsat
obecnou fyziologii oka, zpracovavani zrakové drahy a evoluci fotopigmentii obecné. Pro tyto

ucely je pouzit lidsky model, kviili dostupnosti materialii a znalosti.
2.1 Vidéni

Viditelné svétlo, které ¢lovék dokaze vnimat, je elektromagnetické zafeni o rozsahu 400-760
nm. Pronika az na sitnici skrze rohovku, komorovou vodu, cocku a sklivec (skrze optické
prostiedi oka). Zrakové drahy zacinaji na sitnici a dokézi prevést svételnou energii na pohyb
atomu, chemickd zména pak piejde v nervovy vzruch a ten se nasledné $iti do mozku. Jako
sitnici (retina) oznac¢ujeme nejvnitingjsi ¢ast o¢ni koule, ktera se sklada ze vzajemné
propojenych nervovych bunék. Sitnice je mistem primarni transdukce svételného signalu v
nervovy signal a zaroven také mistem primarniho zpracovani zrakové informace. Nalézame
zde také nerovnomeérné rozlozené svétlocivné bunky, ty¢inky a ¢ipky (Synek, Skorkovska,

2014).

Chromatické vidéni u obratlovct je zajisténo fotoreceptory. Fotoreceptory jsou buiiky, které
jsou schopny reagovat na rtizné svételné stimuly. V sitnici clovéka mizeme nalézt tfi odlisné
¢ipkové pigmenty, lisici se v citlivosti na rizné vinové délky svétla a tato jejich vlastnost se
oznacuje jako ,,spektralni citlivost®. Jejich absorpéni maxima jsou 445, 535 a 570 nm. Tyto

hodnoty odpovidaji modrému, zelenému a Zlutému barevnému vjemu (Synek, Skorkovska,
2014).

Pro barevné vidéni jsou dale dulezité neurdlni mechanismy, které porovnavaji odpoveéd’ cipkt

a generuji barevny signal (Surridge et al., 2003).
2.2 Cipky a ty¢inky

Cipky jsou svétlo¢ivné buiiky, kterych v lidském oku najdeme asi 7 milionti a které zastit'uji
barevné vidéni, ke kterému ale potiebuji urcitou hladinu osvétleni. Jsou totiz méné citlivé na
svétlo, a proto se vice vyuzivaji pfi dennim vidéni. Za soumraku se pfipojuji 1 ty€inky.
Ptritomnost tfi riznych typt ¢ipkl na sitnici s citlivosti pro tfi zakladni barvy podmitiuje
trichromatické vidéni. Cipek je pojmenovan podle tvaru, ktery zaujima. P¥i nizsi hlading
osvétleni oko barvy nevnima a jednd se o tzv. skotopické pasmo vidéni, které je zajisStovano

tyCinkami (Synek, Skorkovska, 2014).



Ty¢inky jsou vysoce citlivé na svétlo a vyuZzivaji se k nocnimu vidéni a vidéni pii malém
mnozstvi svétla. Jejich pocet se pohybuje zhruba kolem 130 miliond. Ty¢inka je také

pojmenovana podle svého tvaru.

Barevné vidéni se uskutecituje ve fotopickém pasmu, kdy je oko adaptované na svétlo.
Pasmo, kdy pfi intenzité osvétleni funguji jak tyCinky, tak ¢ipky, se oznacuje jako pasmo
mesopické. Rozdil prahu citlivosti pro svétlo a ur¢itou barvu nazyvame jako fotochromaticky

interval (Synek, Skorkovska, 2014).
2.2.1 Fotochemie zrakovych pigmenti

Zrakovy vjem zacina absorpci fotonil v zevnich segmentech fotoreceptorti, kde jsou ulozeny
pigmenty citlivé na svétlo. Zrakové pigmenty jsou ulozeny v membranach zevnich segmenti
ty¢inek a Cipkil. Svétlem se pigmenty rozkladaji a tim je zapocat fetézec chemickych reakei.

Reakce dale vedou k ptevodu signalu na elektricky potencidl, tedy vzruch, ktery dale pfendsi

informaci do zrakovych center mozku (Synek, Skorkovska, 2014).

Tyc¢inkovy pigment se nazyva rhodopsin (zrakovy purpur). Je to pravdépodobné
nejvyznamngéjsi ocni pigment, ktery je zodpoveédny za vnimani svétla, ale neni jediny.
Cipkové pigmenty se od ty¢inkovych ¢asteéné 1isi, uvadi se ale, Ze 57% nukleovych kyselin a
45% aminokyselin je shodnych. Reakce na svétlo u ¢ipki je také podobna ty¢inkam, avSak ne
uplné identicka. ProtoZe je mechanismus jejich funkce podobny, shrnu biochemickou
podstatu na tomto zrakovém pigmentu. Rhodopsin se sklada ze slozky, ktera absorbuje svétlo

(chromatofor) a z bilkoviny (opsin) (Synek, Skorkovska, 2014).

Chromatofor je retinaldehyd (aldehyd vitaminu A). Retinal je schopny cis-trans izomerie, v
regenerovaném (klidovém) stavu se retinal vyskytuje v 11-cis form¢ a v tu chvili jeho tvar
ptesné zapada do opsinové ¢asti molekuly. ProtozZe je retinal schopen prudce reagovat na
dopadajici fotony svétla (uvadi se 20 pikosekund), tak se po ozareni se 11-cis retinal méni v
trans-formu. Dale vznik4 prelumirodopsin, ktery se méni na lumirodopsin, poté metarodopsin
I a metarodopsin II. V konecné fazi se rodopsin hydrolyzuje na trans-formu retinalu a opsinu
(Synek, Skorkovska, 2014).

Ptenos svétla je vysoce energeticky ndrocny proces, zdrojem energie byva predevsim glukoza
a glukézovy cyklus, ktery vyzaduje veliké mnozstvi kysliku (spotieba kysliku je srovnatelna

se spotiebou v mozkové tkéani) (Synek, Skorkovska, 2014).



2.2.2. Evoluce opsint

Konsenzualni nazor je takovy, ze vSechny vizualni pigmenty u obratlovci jsou produkty péti
rodin opsinovych genil. Prvni rodina, ktera se nazyva Rh1 je specifikovana pro tyCinkové
opsiny, dalsi rodiny, nazyvany SWS1, SWS2, Rh2 a LWS specifikuji ¢ipkové opsiny. U téchto

skupin se ptfedpoklada, ze vznikly sérii genové duplikace (Bowmaker, 2008).

Datovani udalosti duplikace zistava nadale nejasné, nicméné se zda jako pravdépodobné, ze
¢tyti rodiny Cipkovych opsinu maji prastary piivod a objevily se asi pred 540 miliony let.
Tyc¢inkové fotopigmenty se objevily az po divergenci Ctyt rodin ¢ipkovych opsini (Collin a

Trezise, 2004 in Jacobs 2008).

Kwvili zménam, které probehly v genovych sekvencich v kazdé z téchto rodin, vznikaji

fotopigmenty, které¢ maji absorpéni maximum v riznych ¢astech spekter (Jacobs, 2008).

Pigmenty, které jsou odvozeny ze vSech ¢tyt rodin opsinovych gentd (tedy SWS1, Rh2, SWS2
a LWS) miZeme nalézt u nékterych druhii ptakd, ryb a plazi. Zda se, Ze u nékterych
soucasnych obojzivelnikli chybi Rh2 opsinové geny, zatimco eutherni savci nemivaji ani Rh2
ani SWS2 opsinové geny (Bowmaker, 2008). Okolnosti ani nacasovani této ztraty opsinovych
gentl u euthernich savcll nejsou znamy, avsak se obecné predpoklada, ze k nim doslo brzy v
sav¢i evoluci. Pravdépodobné by ztrata opsinovych genlt mohla byt spfazena s no¢nim

zpusobem Zzivota, kdy se jevi zrak jako méné dilezity smysl (Jacobs, 2008).

Dilezitym poznatkem z celého tohoto popisu evoluce opsinu jsou opsiny primatl, které jsou
omezeny na zastupce pouze ze dvou rodin opsinovych geni, a to LWS a SWS1 (Jacobs,
2008).

2.2.3 Pivod primati: no¢ni nebo denni?
Byli primati ptivodné tedy no¢ni nebo denni tvorové?

Tradi¢ni vyklad tvrdi, Ze podle analyzovani velikosti fosilii byli savci v rané historii mali a
pravdépodobné no¢ni tvorové (Kielan — Jaworowska et al., 2004 in Jacobs, 2008). Kvuli
jejich noc¢ni aktivité predpokladame, Ze jejich vidéni ptivodné bylo dichromatické (Kemp,
2005). Na zaklad¢ téchto pozorovani se objevily studie, které primatiho ptedka oznacuji také
jako ptivodné no¢niho tvora (Hessy and Ross 2001, Seiffert et al., 2005). Nasla jsem vsak i

nékteré studie, zastavajici nazor, ze primati byli ptivodné denni tvorové (Ni et al.,2003, Tan et



al., 2005), avsak tyto studie byly vyvraceny (Ross and Martin, 2007) a argumenty pro no¢ni

pivod primata tedy prevazuji.

Pokud by to skutecné bylo tak, logicky vyplyva, ze Cipkové fotopigmenty téchto prvnich
primata jsou ty samé, jako jsou nyni pro vétSinu savci s no¢ni (dichromatickou) minulosti.
Jedna se o opsinové geny SWS1 a LWS. U nékterych novosvétskych a starosvétskych

primatl se v savci evoluci objevil navic M/L kanal (Jacobs, 2008).
2.3 Zrakova draha

Biologicky proces, vedouci k barevnému vidéni zacina neurdlnim srovnanim signalt ze tfid
dvou a vice ¢ipkovych fotoreceptorti, které obsahuji spektralné odlisné fotopigmenty. Musi
byt odliSeny i pii dal§im zpracovani. Signaly z barevné oponentnich gangliovych bun¢k musi
tedy byt vedeny paralelné, aby mohly byt porovnavany ve zrakové kte (Rowe, Jacobs,
2004).

Zrakova draha vede zrakové informace pies fetézec neurontl, skrze sitnici, az do korového

zrakového pole v mozku, kde si vidéni teprve uvédomujeme (Synek, Skorkovska, 2014).

Proces vidéni se skladé z kaskady chemickych reakci, od dopadu fotonu, az po vznik a pfenos
vzruchu. Zrakova draha se sklada ze 4 neuront, z nichz 3 mizeme nalézt v o¢ni kouli a 4.

neuron se nachazi v thalamu (Synek, Skorkovska, 2014).

Prvni neuron ptedstavuji samotné fotoreceptory (tyCinky/Cipky), jejichz ¢ivé vybézky dokazi
zachytit svételné paprsky a pomoci svych vodivych paprski je predat na dalsi neuron.

Dalsi, v potfadi druhy neuron pfedstavuji bipolarni neurony, ty jsou ulozeny ve stiedni vrstvé
sitnice a d¢li se na dv€ podskupiny. Jedna podskupina dokéze sbirat informace z ¢ipkl a ta
druha podskupina sbira informace z ty¢inek. Tteti neuron je piedstavovan velkymi
multipolarnimi neurony. Ty jsou uloZeny na vnitfnim povrchu sitnice, pfi¢emz jeden
multipolarni neuron dokaZze sbirat informaci hned z nékolika bipolarnich neuronti. Neurity
téchto velkych neuront se nasledné sbihaji po povrchu sitnice, aZ k papile zrakového nervu,
kde po pruchodu o¢ni sténou tvoii nervus opticus, zrakovy nerv. Oba zrakové nervy se po
vystupu z o¢nice ¢astecné kiizi v chiasma opticum a dale pokracuji jako tractus opticus.
Informace, ptredané do 4. zrakového neuronu (ktery je ulozen v corpus geniculatum laterale v

thalamus) putuji pomoci neuritti do kortikalniho zrakového pole (Synek, Skorkovska, 2014).



3. Variabilita ¢ipkii na sitnice

Mnozstvi ¢ipkl na sitnici zivo€icha je zdsadnim prvkem, ktery definuje moznosti barevného
vidéni. Cim vice ¢ipkovych fotopigmentt s réiznou citlivosti na vinové délky, tim vyssi
rozliSovaci schopnost v odstinech (Surridge et al., 2003).

Podle tohoto poctu miizeme rozliSovat mezi ¢tyfmi kategoriemi vidéni.
3.1 Monochromacie

Monochromacie, ktera se vyznacuje pouze jednim typem ¢ipku v oku zvifete, je spiSe
ojedinéla. Vyskytuje se u nékterych druhii no¢nich hlodavct, Selem a u nékterych no¢nich
druht primati (rod Aotus) a poloopic (poloopice z ¢eledi outlonoviti (Lorisidae), poloopice z
¢eledi komboviti (Galagonidae) a nékteré druhy lemurt (Tan and Li, 1999)). Dale uvadim
sekundarné monochromatické moiské obratlovce — ploutvonozce (Pinipedia) a kytovce
(Cetacea). U monochromatt doslo k sekundarni ztraté S fotopigmentu a vidi tedy
jednobarevné (Rowe, 2002).

3.2 Dichromacie

VétSina dneSnich euthernich dennich savct jsou dichromaté majici dva fotopigmenty —
fotopigment S (short), ktery je citlivy na kratké vinové délky a fotopigment L (long), jehoz
citlivost se pohybuje nékde v dlouhovinné ¢asti spektra. Dichromatické vidéni je
charakterizovano porovnavanim signali ze dvou typi ¢ipku, ve kterych jsou tyto pigmenty

umistény (Jacobs, 1993b).

Né&kolik druhti poloopic, vétSina novosvétskych samcil primath a pouze nékteré samice

disponuji dichromatickym vidénim (Jacobs, 1984).

Inervace sitnice u téchto zvitat vyuziva signal z téchto dvou ¢ipkt, aby vytvoftila kontrast na
modro-Zluté ose (S-L). Tyto dva pigmenty se vyvinuly z jednoho ancestralniho fotopigmentu,
zhruba pfed 500 miliony lety. Nutno podotknout, Ze ne vSichni dichromaté vidi stejné, protoze
se jejich dva typy ¢ipki u riznych druhli mohou lisit v opsinech a tedy i v citlivosti (Rowe,
2002).

3.3 Trichromacie

Primati (i lid¢é), ktefi disponuji tfemi typy ¢ipkil se odliSuji od ostatnich savct unikatni

vlastnosti vidét $irsi spektrum barev, tedy trichromatickym vidénim (Jacobs 1993b).



Upfesnuji, ze trichromacie neni samoziejmosti pro vSechny primaty. Mezi primaty mtizeme
totiz nalézt i unikatni vyjimky s monochromacii (Jacobs 1993b).

Trichromatické vidéni je ve zvifeci fiSi obecné ojedinélé. Nejmladsi skutecni savci, ktefi se
vyvinuli z therapsidi nékdy v prvni poloviné jury, zhruba pied 200 miliony lety, byli

pravdépodobné mensi tvorové a tradicné se uvadi, ze méli nocni aktivitu (Kemp, 2005).

Nékteré druhy primati tedy duplikaci ziskaly v evoluci novy fotopigment L (long), ktery je
citlivy na dlouhé vinové délky — ma tedy vrchol citlivosti v ¢ervené (dlouhovinné) ¢asti
barevného spektra. K jiz existujicimu modro-zlutému (S-M) kandlu se ptidal kanal ¢erveno-

zeleny L-M (Rowe, 2002).
3.4 Tetrachromacie

Tetrachromatismus se vyskytuje u n€kterych druht ptaka a plazd, tyto organismy disponuji 4
typy ¢ipkl a nebudou podrobnéji predmétem této prace, ktera je zamétena na vidéni primati.
Je ale zajimavé podotknout, Ze tetrachromacie n¢kterych druht ptakia, plazi a néktrerych
druhti ryb ukazuje, ze by spolecny predek tetrapodii a amnioty mél pravdépodobné

tetrachromatické vidéni (Bowmaker, 1998).
4. Vidéni primati
Bylo zjisténo, ze kddujici sekvence pro ¢ervené a zelené fotopigmenty u zkoumanych druhii

primatt (konkrétn€ u Simpanzu, goril, a orangutanii) jsou vysoce homologni k odpovidajicim

fotopigmentiim ¢lovéka (Deeb, 1994).

At uZ primati disponuji jednim nebo dvéma typy L fotopigmentu (fotopigmenty citlivymi na
dlouhovInné ¢asti spektra), porovnavani signalt z L a S ¢ipku je zprostiedkovavano malou
populaci gangliovymi buiikami, které se promitaji do koniocelularnich vrstev do jadra
geniculatum laterale a vytvaii neuralni kanal, ktery zistava oddélny od ostatnich zrakovych
drah (Martin et al., 1997). U primatu, ktefi maji dva typy L fotopigmentt (¢asto jsou
oznacovany jako M a L fotopigmenty) je samostatné zprostfedkovani signali provadéno
parvocelularnim systémem (ktery je pfitomen u vSech druhli primatt a ptedpoklada se, ze
slouzi i k rozliSovani prostorovych detailt). Dohromady pak tyto subsystémy S/L a L/M tvoii

trichromacii.

U primatt rozliSujeme rutinni a polymorfni trichromacii. V ptipadé€ rutinni trichromacie
disponuji plnym barevnym vidénim samci i samice zatim co u polymorfnich trichromacie

nalezneme u stejného druhu trichromatické 1 dichromatické jedince.



4.1 Novosvétsti vs. starosvétSti primati

Kli¢ové téma v ramci barevného vidéni u primati je rozdéleni rutinnich a polymorfnich
trichromati pfislusné jejich geografickému vyskytu — tj. Stary (Afrika, Asie) nebo Novy

(Amerika) svét.

Rutinni trichromatismus je vlastni primatiim Starého svéta a je umoznén existenci tii
opsinovych typli u samcii i samic — gen pro opsin S je kodovan na autosomalnim
chromosomu, zatimco geny pro M a L opsiny jsou vedle sebe na X chromosomu.
Trichromatické vidéni je tak mozné u samcti i samic. Oproti tomu u Novosvétskych priméati
existuje odlisny systém polymorfického barevného vidéni. Opsin S je kodovan na
autosomalnim chromosomu podobné¢ jako u starosvétskych primatd, na X chromosomu je
vSak jen gen pro jediny opsin (vétSinou nabyva jedné ze tii forem). Tento systém umoziiuje
vznik trichromatického systému jen u heterozygotnich samic, zatimco samci a homozygotni

samice jsou dichromaté. (Jacobs, 1998)

Z hlediska teorii vzniku trichromatického vidéni je také zasadni popsat systém barevného

vidéni u poloopic.

V nésledujicim textu bude podrobné rozebran systém barevného vidéni u poloopic, primatt

Nového 1 Starého svéta.
4.2 Vidéni poloopic

Poloopice (Strepsirrhini) se podle obecné taxonomie déli na 7 ¢eledi, se zhruba 88 druhy. Jsou

roz$iteny v Africe, Madagaskaru a v Asii (Gaisler a Zima, 2007).

Jesté donedavna se myslelo, ze zbyvajici primati, poloopice (Strepsirrhini) také disponuji
typickou sav¢i dichromacii a nebo popt. monochromacii. Tato domnénka byla podporovana
napft. studii Jacobs, Deegan (1993a), ktefi podali zpravu o tom, Ze lemur kata (Lemur catta) a
lemur hnédy (Eulemur fulvus) disponuji pouze dvéma zrakovymi pigmenty a jejich zrakové
vnimani téchto dvou druhii je dichromatické. Mezi dalsi fakt podporujici teorii, navrhujici
poloopice jako dichromaty nebo monochromaty podporovalo zji§téni o monochromatickém
noc¢nim druhu kombé¢ velké (Otolemur crassicaudatus) z ¢eledi kombovitych (Galagonidae),
u kterého se S fotopigment v evoluci sekundarné ztratil. Pravdépodobné k této udéalosti mohlo
dojit pfi jejim no¢nim zpiisobu zivota, kdy se zrakové schopnosti ukazuji jako méné dulezité

pro hledéani potravy a detekci predatori, nez je naptiklad ¢ich. Druh poloopice komby velké



(Otolemur crassicaudatus) ma tedy pouze jeden zrakovy opsin, ktery je nastaveny na vnimani

svétla o citlivosti 543 nm (Jacobs et al.1996a).

Prevrat v této domnénce byl zptsoben relativné nedavno Tan and Li (1999), ktefi predikovali
alelickou variabilitu u M a L opsinového genu u nartount (Tarsiiformes) a u nékterych druhti
poloopic. Nartouny (Tarsiiformes), drobné asijské primaty jsem se rozhodla zafadit do této
kapitoly, 1 kdyZ o jejich postaveni v taxonomickém systému jsou stale trosSku nejasnosti.
Recentnéjsi studie Ross and Martin (2007 in Jacobs, 2008) se ale ptiklanéji k ndzoru, ze

nartouni maji blize k anthropoidim, nez k poloopicim.

Vysledky autorti Tan and Li (1999) také ptimo dokazaly alelickou trichromacii u druhu patiici
do Celedi lemuroviti denni (Lemuridae) - vari ¢erveny (Varecia rubra) a u druhu sifaka
Conquereluv (Propithecus coquereli), patiici do ¢eledi indrioviti (Indridae). Tato domnénka o
heterozygotnich samicich téchto druhti byla dale potvrzena (Jacobs et al., 2003a, Jacobs,
Deegan, 2003)

Ackoliv se vidéni stale vyviji, mohli bychom prozatim poloopice kategorizovat do tiech

odlisnych typt vidéni.
4.2.1 Monochromacie

Prvni typ vidéni u poloopic se podoba vidéni u opic rodu Aotus (mirikina), ktery patii k
novosvétskym primatam. Tyto poloopice disponujici pouze jednim fotopigmentem z genové
rodiny M/L, ktery se pohybuje okolo 543 nm, u pigmentu S doslo k sekundarni ztrate. (Jacobs
et al., 1996a). Tento typ vidéni sdili spolecné s novosvétskym rodem opic Aotus poloopice z
¢eledi outlonoviti (Lorisidae), poloopice z ¢eledi komboviti (Galagonidae) a nékteré druhy
lemurti (Tan and Li, 1999).

4.2.2 Dichromacie

Nekteré opice disponuji vidénim, které se nevymyka savci normée, z hlediska dichromacie.
Tyto druhy priméti maji funkéni S fotopigment a 1 typ M/L fotopigmentu. Spektralni vrcholy
pigmentt u téchto druhd se u M/L typu pigmentu pohybuji okolo 543 nm (Stejné, jako je
tomu u prvniho typu vidéni u poloopic) a navic se pridava fotopigment S, ktery se pohybuje
okolo 437 nm (Jacobs, Deegan, 1993a). Do tohoto typu vidéni se fadi napiiklad lemur kata

(Lemur catta) a lemur hnédy (Eulemur fulvus).



4.2.3 Polymorfni trichromacie

Tteti typ se podoba tomu, co mizeme vidét u polymorfnich novosvétskych druhti primatt.
Tato zvitata disponuji dvéma verzemi M/L fotopigmentd a fotopigmentem S (Tan and Li,
1999). U heterozygotnich samic tak mtizeme nalézt spektralni vrcholy téchto fotopigmentt
545, 558 a 430nm. (Jacobs et al., 2003b). Tento typ polymorfni trichromacie byl potvrzen u
druhu vari ¢erveny (Varecia rubra) a u sifaka Conquereluv (Propithecus coquereli) jak jiz
bylo uvedeno vyse v této kapitole. Protoze ne vSechny poloopice byly prozkoumany, nabizi se

zde moznost, zZe by tento typ polymorfni trichromacie by byl sdilen vice druhy (Jacobs, 2008).
4.2.4 Evoluce barevného vidéni u poloopic

Evoluce barevného vidéni u poloopic je zatim nejasna. Pokud by ancestralni predek primata
mél fotopigment S a jeden M/L fotopigment, musely by nastat v linii poloopic minimaln¢ dvé
udalosti. Za prvé, u n¢kterych (no¢nich) druht by se muselo dojit ke ztraté fotopigmentu S a

za druhé, nékteré poloopice by musely ziskat M/L polymorfismus (Jacobs, 2008).

Z diivodu rozmanitosti typti vidéni u poloopic by byly pro uplny piehled tfeba dalsi studie,

které by zkoumali vidéni u zatim neprozkoumanych jedinci.
4.3 Novosvétsti primati

Primati Nového svéta jsou ploskonosi (Platyrrhini) primati obyvajici stfedni a hlavné jizni

Ameriku, kde se jejich vyskyt soustied’uje na pralesni a lesostepni ekosystémy.

Na rozdil od primath Starého svéta, kde je rutinni trichromatické vidéni v podstaté uniformni,
u novosvétskych je schopnost barevného vidéni velice variabilni. Dokonce jedinci stejného
druhu a opaéného pohlavi mohou mit velice odliSné schopnosti barevného vnimani (Jacobs,

Neitz, 1985).

Mezi prvnimi testovanymi opicemi v poc¢atcich zkoumani barevného vidéni u novosvétskych
druhti primati, které nam ukazaly napadnou variabilitu ve vidéni v ramci jednoho druhu, byli
kotulové veverkoviti (Saimiri sciureus). Pred vice nez 100 lety zkoumal Lord Reighley
schopnost kotull rozliSovat mezi sttednimi a dlouhymi vlnovymi délkami. Ukazalo se, Ze

pouze nékteti primati tohoto druhu jsou schopni provést diskriminaci (Jacobs, 1984).

Novosvétsti primati koduji S fotopigment autozomalnim genem stejné, jako je tomu u
starosvétskych primata. Rozdilné barevné vidéni u primata Starého a Nového svéta 1ze
vysvétlit geny, které koduji M a L ¢ipkové fotopigmenty. Zatimco barevné vidéni u primati
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Staré¢ho svéta je zalozeno na pfitomnosti obou (tedy M i1 L) pigmentovych genti na
chromozomu X, u novosvétskych primati je tomu tak, ze maji bud’ M anebo L pigment pro
jeden chromozom X (Jacobs, 1998). Toto uzptsobeni fotopigmentt ale limituje samce jako
dichromaty, protoze samec je schopny kombinovat svlij autozomalni S gen pouze s jednou X-
vazanou alelickou formou (M nebo L opsin). To znamena, ze vZdy dokaze generovat pouze
dva typy ¢ipkt. Samec ma pohlavni chromosomy XY a tedy pouze jednu alelickou podobu na
X chromozomu (Mollon et al., 1984). Z toho diivodu jsou vSichni samci primatt Nového
svéta dichromaticti. Vznikla zde tedy polymorfni variabilita v barevném vnimani (Dulai et al.,

1999).

Tato variabilita neni ale pouze mezi samci a samicemi, ale i mezi samicemi samotnymi,
protoze dokazi zdédit pouze jednu alelickou formu na sviij X chromozom. Samice tedy
obvykle zdédi jednu ze tfi alelickych forem na oba své X chromozomy. Pokud dojde k tomu,
ze samice zdedi dvé stejné alelické formy, bude samice homozygotni a jeji vidéni bude
dichromatické, stejn¢ jako u vSech samct. Pokud ale samice zdédi dvé rizné alelické formy,
bude heterozygotni a jeji vidéni bude trichromatické. Zhruba 50—66% samic jsou

heterozygotni (Mollon et al., 1984).

Ve vysledku tedy muzeme u linie Platyrrhine nalézt az 6 odlisSnych druhti barevného vidéni -

3 dichromatické a 3 trichromatické fenotypy (Jacobs and Deegan, 2003Db).

Polymorfni trichromacie u primati Nového svéta je zajisténa pouze dvéma typy opsind.
Autozomalnim genem nazyvanym S gen, ktery je stejny, jako u primati Starého svéta, a dale
polymorfickymi geny M/L, vdzanymi na X chromozomu a majici az 3 alelické formy, které

koduji pigmenty s riznymi maximy. (Dulai et al., 1999)
4.3.1 Vyjimky

Polymorfismus na X chromozomu zpiisobuje moznost riznych alel. Existuje ale n€kolik
variabilit, jejichZ majitelé maji jedine¢né sady M/L fotopigmentt, které zplsobuji variace ve
spektralnich absorp¢nich vlastnostech M/L. Dvé€ vyjimky mezi novosvétskymi primaty
prevladaji, témi jsou zastupci ¢eledi malpovitych (Cebidae) a ¢eledi kosmanovitych
(Callitrichidae). Malpoviti maji ¢asto 3 typy M/L pigmenti s absorpénimi maximy okolo 535,
550 a 562 nm, zatimco u zastupci ¢eledi kosmanovitych (kosmani, tamarini) se maxima
pohybuji okolo 543, 556 a 562 nm. I kdyZ ne vSechny celedi jsou prozkoumané, ostatni

primati maji tendenci nasledovat jednu z té€chto dvou moznosti (Jacobs, 2007).
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U primati Nového svéta nalezneme dalsi vyjimky a rozdily v poctu polymorfnich genti a
pigmentd. Naptiklad u chapanovitych se ukazuje, ze maji pouze 2 pigmentové varianty, oproti
obvyklejs$im tfem variantam M/L (Jacobs, 2007). U primati rodu Callicebus se naopak

ukazuje, ze pravdépodobné vykazuji az pét odlisSnych verzi M/L (Jacobs and Deegan, 2005).
4.3.2 Viestan

V uniformnim polymorfickém systému novosvétskych primati bylo nalezeno nékolik
vyjimek (Jacobs et al., 1996b), u kterych genetické analyzy odhalily odlisné M a L opsinové
genové sekvence. Konkrétné se jednalo o druhy viestana rezavého (Alouatta seniculus) a
viest'ana Cerného (Alouatta caraya). Viestani jsou ploskonosi primati z ¢eledi chapanovitych
(Atelidae), u kterych, jsou pfitomny oba geny M a L na X chromozomech pro zajisténi rutinni
trichromacie u samic i samcu, jako je tomu u starosvétskych primatt (Jacobs et al., 1996b).
Hodnoty L a M ¢ipkil nebyly stanoveny empiricky, nicméné jejich sekvence jsou velice
podobné sekvencim, které koduji alely o hodnotach 536 a 562 nm, které byly nalezeny u
polymorfickych samic novosvétského druhu malpy hnédé (Cebus apella) (Hunt et al., 1998).
Pravdépodobné ¢ipky u druhi Alouatta budou mit vrcholy citlivosti v podobnych vinovych
délkach (Jacobs et al., 1996b).

Vznikla genova duplikace, ktera je velice podobna starosvétskym primatiim, avSak vznikla
nezavisle na nich (Kainz et al, 1998). Viest'ani méli totiz odlisnou evoluéni historii od
primata starosvétskych. Vznik barevného vidéni u viestant se také udal pomoci genové
duplikace, ale aZ poté, co se viestani oddélili od ostatnich novosvétskych linii nékdy pred 12
miliony let (Schrago, 2007). Pfi sekvenéni analyze se ukazalo, Ze tato genova duplikace na M
a L opsinovy gen v linii viestand je recentnéjsi, nez u primatt starosvétskych a jedna se o dveé
nezavislé udalosti vzniku rutinni trichromacie (Hunt et al., 1998). K této genové duplikaci u
novosvétskych primath tak doslo aZ po oddé€leni linii starosvétskych a novosvétskych primata.
Datace udalosti oddéleni dvou linii primati Starého a Nového svéta se Casuje do doby pied 35
— 60 milion lety (Arnason et al., 1998). Trichromatické vidéni se u linie viestand tedy
vyvinulo ptiblizné pted 7-16 miliony let (Jacobs, 1996b) a u priméati Starého svéta se tato
udélost datuje zhruba pted 23 miliony lety (Yokoyama and Yokoyama, 1989). V linii viest'ant
vzniklo rutinni barevné vidéni, které je behavioraln¢ podobné starosvétskych primatim, avsak

na genetické urovni se 1isi (Dulait et al., 1999).
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4.3.3 Mirikina

Mirikina obecna (Aotus trivirgatus) je no¢ni ploskonosy primat z ¢eledi mirikinovitych a
vykazuje monochromacii, protoze postrada S gen a polymorfni variaci M/L opsinového genu.
Mirikiny obecné maji tedy pouze jeden typ M/L €ipku o citlivosti 543 nm a nedokézi tedy
vnimat barvy a je dalsi vyjimkou v uniformnim polymorfickém systému. Tato neschopnost
barevné percepce je pravdépodobné spojend s tim, ze tento primat patii mezi jediny druh
Anthropoidi, ktery je obvykle aktivni v noci a sekundarn¢ mohl tedy barevné vidéni ztratit
(Jacobs et al., 1993b). Protoze doslo ke ztraté fotopigmentti u n€kolika druhti Aotus, tato

udalost se pravdépodobné stala brzy v evoluci (Levenson et al., 2007).
4.4 Starosveétsti primati

Starosvétska skupina primatd (Catarrhine) sestava az z 80 druhti primatd, pfirozené se

vyskytujic napti¢ Afrikou a jihovychodni Asii (Jacobs, Deegan, 1999).

U skupiny Catarrhine se vyvinula rutinni trichromacie, zaloZena na pfitomnosti tiech typt
¢ipkd, z nichz kazdy obsahuje odliSny vizudlni pigment. Miizeme u nich nalézt gen S (citlivy
na kratké vinové délky, jeho citlivost se pohybuje okolo 420-430 nm a je kodovéan na
autosomalnim chromozomu 7. Déle geny M a L (citlivé na stfedni a dlouh¢ vinové délky,
jejichz citlivost se pohybuje okolo 530 nm a 565 nm, které jsou kddovany na pohlavnim
chromozomu X. Pii porovnavani sekvence, ve které byla odhalena podobna homologie dvou
gent na pohlavnim chromozomu X (M a L) u starosvétskych druhti se dokazalo, ze vznikly
genovou duplikaci, zhruba pted 40 miliony let (Hunt et al. 1998). Je tedy zajimavé si
uvédomit, Ze fotopigment S je jen vzdalené podobny fotopigmentiim M a L, které si jsou

naopak velice podobné.

Kvili mutaci, kterd dala vznik L a M fotopigmentiim, jsou jedinci schopni rozliSovat mezi
zelenou a Cervenou barvou. To znamen4, Ze zde doslo k vyvinu vidéni v dlouhovInné ¢asti

spektra, které se vyskytuje uniformné u samcti i samic (Jacobs 1993b).

Zda se tedy, ze u cel¢ skupiny starosvétskych primati a lidoopt se vyskytuje ve vidéni rutinni
trichromacie. Rutinni trichromacie znamena, ze nezavisle na pohlavi a druhu se u vSech
jedincii vyskytuje pravé barevné vidéni. Rutinni trichromacie se u nich vyvinula ze
spole¢ného predka, pted zhruba 23 miliony lety (Yokoyama and Yokoyama, 1989).

Jaké byly zacatky zjiStovani barevného vidéni u starosvétskych primati? Jiz vice nez pied

stoletim (Kinnaman 1902 in Jacobs, Deegan, 1999) bylo dle vysledkt studii makaki (Macaca
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mulatta) zjisténa piitomnost barevného vidéni a dokonce velika podobnost s lidskou
trichromacii. Diky mikrospektrofotometrickym metodam (MSP) byly v historii odhalovany a
pozorovany dalsi schopnosti rutinniho trichromatického vidéni u paviani (Papio), guenont
(Cercopithecus), talapointi (Miopithecus) a ko¢kodana husarského (Erythrocebus) (Bowmaker
1990, Bowmaker et al., 1991).

Skupina starosvétskych primata Catarrhines se déli na dvé podtiidy, Cercopithecianae a
Colobinae. Zatimco Cercopithecinae je skupina spise frugivorni, primati patiici do skupiny
Colobinae byvaji spise folivorni (Davies and Oates, 1995 in Jacobs, Deegan 1999). Proto zde
vznikly pfedpoklady, ze by barevné vidéni nemuselo byt u obou skupin uniformni, s ohledem

na nize uvedené hypotézy - frugivorie vs. folivorie (Jacobs, Deegan, 1999).

Pomoci fosilnich zaznami a poznatkd z molekuldrni biologie se ukazuje, ze se tyto dveé
starosvétské skupiny Cercopitecianae a Colobinae od sebe oddélily zhruba pied 14 miliony
let (Stewart and Disotell, 1998). Mohli bychom zde alespoii najit variabilitu v retindlnich
fotopigmentech, a tedy variabilitu v barevném vidéni mezi témito dvéma skupinami? Pomoci
méfeni, ktera jiz byla provedena diive (celkem méfeni z 81 primatt z 12 odlisnych druhi)
nebyl odhalen Zadny diitkaz o signifikantnich rozdilech mezi dvéma skupinami

Cercopitecianae a Colobinae (Jacobs, Deegan, 1997).

Nad potvrzenim nebo vyvracenim uniformity mezi druhy i mezi jedinci stejného druhu, ale
opacného pohlavi se zamysleli autofi Gerald H. Jacobs a Jess F. Deegan (1999) v ¢lanku
Uniformity in colour vision in Old World monkeys. Pti zkoumani uniformity barevného vidéni
u starosvétskych primati neinvazivni elektrofyziologickou metodou ERG
(elektroretinogramu) bylo dokazano, Ze v barevném vidéni starosvétskych primati nejsou
signifikantni rozdily ve variacich na pozici ¢ipkl. Neukazuje se, Ze by u starosvétskych druhii
primath objevovali jedinci s variabilitou ve vidéni. K testovani ve zminéné studii (Jacobs,
Deegan, 1999) bylo studovano 25 starosvétskych primati z celkem 8 druht primati Starého
svéta, z toho bylo 5 druhi z podtiidy Cercopithecine a 3 druhy z podtiidy Colobine (Jacobs,
Deegan, 1999).

Miuzeme tedy opravdu deklarovat rutinni trichromatické vidéni u starosvétskych primati jako
uniformni? Autofi ¢lanku Jacobs a Deegan (1999) polemizuji o tom, Ze barevné vidéni by
mohlo byt polymorfické. Jako diivody obhajujici neuniformitu ve vidéni starosvétskych
primati uvadéji, Ze existuje velika variabilita v barevném vidéni u novosvétskych primati.
Rozmanitost vidéni u novosvétskych druht primata tvoii pravi rutinni trichromaté,
monochromaté a ostatni druhy disponujici vysokou polymorfi¢nosti v barevném vidéni.
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Polymorfni barevné vidéni existuje mezi jednotlivymi druhy, i dokonce v ramci jednoho

druhu, kde mizeme nalézt jedince dichromatické i trichromatické (Jacobs, 1998).

I ptes to, ze bylo prozkoumano velké mnozstvi makakt (Jacobs, Deegan, 1997) (konkrétné se
jednalo se 0 44 samct druhti makak rhesus a makak javsky (Macaca mulatta a Macaca
fascicularis), u kterych byla rutinni trichromacie potvrzena) se stile nabizi moznost, Ze
signifikantni polymorfismus v barevném vidéni u primati Starého svéta mohl uniknout nasi
pozornosti. Do nové studie (Jacobs, Deegan, 1999) byla pro srovndni zahrnuta i pozorovani,

ktera uz byla provedena (Jacobs, Deegan, 1997).

Meéfeni se provadélo tak, ze do oka uspaného primata byla vlozena kontaktni cocka s
elektrodou, ktera snimala citlivost oka. Nutno podotknout, Ze se pochopitelné experiment
provadél vzdy na riznych mistech a ne vzdy byla metodika pokusu Gplné presna (liSila se na
ptiklad volba anestetika atp.) — Nicméné¢ se neukazalo, Ze by mély zmény signifikantni vliv na

celkové méteni (Jacobs, Deegan, 1999).

Experiment probihal v osvétlené mistnosti, kde se intenzita svétla vzdy pohybovala mezi 150-
300lux. Vysledky studie ale ukazaly, Ze variabilita v citlivosti mezi skupinami
Cercopithecidae a Colobinae, mezi druhy i mezi jedinci byla relativné mala a nesignifikantni
(Jacobs, Deegan, 1999).

V zavéru Jacobs, Deegan (1999) uvadéji, ze 86% z naméfenych primatt byli samci, a
teoreticky by zde mohly byt dalsi skryté spojitosti s barevnym vidénim a X-chromozomem. Je
mozné, ze bychom zde mohli najit signifikantni variabilitu? Osobné si myslim, Ze k tiplnému
pochopeni problematiky vidéni starosvétskych primatl by byly potfeba detailnéjsi studie

S rovnomérnym zastoupenim obou pohlavi primatt. Podivame-li se na primaty novosvétskeé,
nalezneme polymorfismus v rozdilu pohlavi. Dulezité je také podotknout, Ze ne v§echny
fotopigmenty vSech druhti starosvétskych primati jsou ndm jiz zndmé, i v tomto piipade je

zde prostor pro dalsi studie (Jacobs, Deegan, 1999).

Zkoumani uniformity barevného vidéni tedy ukazuje, Ze rutinni trichromacie pravdépodobné
vznikla v evoluci Cattarrhines velice brzy (Nathans et al., 1986) a to jesté pied oddélenim

linii Cercopithecine a Colobine (Jacobs, Deegan, 1999).

Pro starosvétské primaty, véetné lidoopt a ¢lovéka, je charakteristické uspotadani dvou
opsinovych geni na jednom pohlavnim chromozomu X. ProtoZe lezi vedle sebe a jsou
homologni, pfedpoklada se, Ze se objevily v dusledku nedavné genové duplikace. V tomto

uspofadani gend se charakteristicky odliSuji od primati skupiny ploskonosych (Platyrrhine),
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tedy od primatt Nového svéta. Usporadani gent u starosvétskych se zda byt uniformni, a
proto se predpoklada, ze k duplikaci muselo dojit po divergenci novosvétskych a
starosvétskych. Doslo k ni ale jesté pied divergenci Catarrhine, tedy nékdy pted 35 miliony
lety (Nathans et al., 1986).

5. Historie polymorfismu opsinovych genii u primatu

Pti porovnavani sekvenci se ukazuje, ze polymorfismus opsinovych genii vazanych na X-
chromozom, se objevil brzy v evoluci novosvétskych primati.

Rada otazek se objevila poté, co Tan and Li (1999) publikovali studii o zjisténi M/L
polymorfického vidéni u nékterych druhti poloopic a jednotlivych M nebo L fotopigmentti u
jinych. Ve své studii zkoumali 15 druhil lemurovitych. Nalezli M opsinové geny u 12 druhti a
L opsinové geny u 6 druhil. Zajimavé bylo zjisténi, Ze spektralni maxima jejich jednotlivych
M/L fotopigmentii (543nm, 558nm) jsou podobné t€ém u primati Nového svéta. Tan a Li
(1999) argumentu;ji tim, ze disturbance M/L fotopigmentl roztrousend mezi velké mnozstvi

poloopic potvrzuje existenci spoleéného ancestralniho piedka s polymorfnim vidénim.

Existuji studie podporujici tvrzeni, ze by spolecny predek vSech primat vykazoval
polymorfismus M/L alel (Tan et al., 2005). Pokud by tomu opravdu tak bylo, ptivodni primati
ptedek by vykazoval polymorfismus opsinovych gent a projev polymorfismu u dnesnich
druhti by byl dlouhotrvajici a starovéky znak. Tato teorie je ale v rozporu s tvrzenim, ze predci
primatd byli ptivodné no¢nimi tvory, protoze neni znamo, jak by M/L pigmentovy
polymorfismus zlepSoval fitness no¢nich zvifat. Naskytuje se zde také moznost, Ze se
polymorfismus u ancestralnich primati mohl objevit skute¢né brzy v evoluci, av§ak mohl byt
u souc¢asnych nocnich druhti nasledné ztracen. Také by se pigmentovy M/L polymorfismus
mohl ztratit u t€ch druhi, ktefi nejsou noc¢ni, ale maji pouze jeden M/L fotopigment, ptipadné
u druht, co ziskaly vazany opsinovy gen na druhém X-chromozom (Catarrhine) (Jacobs,
2008).

Polymorfismus ale nemusel nutn€ vzniknout u spole¢ného ancestralniho ptedka a naopak by
se uniformni trichromatické vidéni u Catarrhine a polymorfni barevné vidéni u Platyrrhine
mohlo vyvinout nezavisle na sobé&, az po odd¢leni linii primati Nového a Starého svéta.
(Hunt, et al. 1998). Ve své novéjsi studii Hunt et al. (2005) porovnaval nukleotidové
divergence mezi alelickymi formami M/L fotopigmentt u starosvétskych a novosvétskych
priméatii. Vysledkem studie bylo méné nukleotidovych divergenci mezi M/L fotopigmentti u

novosvetskych primata.
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Tyto vysledky naznacuji, ze polymorfismus u novosvétskych druhii by mél byt novéjsi, nez
genetickd duplikace u starosvétskych primati a také to, ze polymorfismus mezi prvnimi

primaty Starého svéta nemusel existovat (Jacobs, 2008).

Vznikly tyto polymorfismy nezavisle na sobé poté, co se od sebe novosvétsti a starosvetsti
primati oddélili? Vznikaly nové opsiny nezavisle, jako odpovéd’ na podminky okoli? (Bridges
and Yoshikami, 1970) Nebo je polymorfismus opravdu velice starovéka funkce, ktera byla

diive u vSech primatich predki (Tan and Li, 1999)?

Zaverecna shrnuti téchto poznatkl odhaluji skutené slozitosti pii snaze vypatrat, jak to v
evoluci vlastné bylo. Protichiidna fakta ndm brani v rozhodnuti, zda polymorfismus vznikl v
rané fazi evoluci primati, a poté se u raznych vyvojovych vétvi ztratil anebo se objevil v rané
fazi vyvoje nékterych novosvétskych druhi, a nasledné u rznych vétvi poloopic (Jacobs,

2008).

6. Neuralni mechanismy novosvétskych a starosvétskych primati

— porovnani dichromatickych a trichromatickych jedinci

Schopnost barevného vidéni vyplyva mimo jiné z receptordlnich a post-receptorovych
mechanismi na sitnici primatd, jejichz vystupy jsou vedeny ptes lateral geniculate nucleus
(LGN) do priméarni zrakové kury. LGN je parova struktura, kterd se sklada ze Sesti vrstev.
Tyto vrstvy se Cisluji 1-6, od strany ventralni, po stranu dorsalni (Trojan, 2003, Kuchyrika
2007).

Zrakovy systém lze €lenit na parvoceluldrni a magnocelularni systém. Parvocelularni systém
slouzi pfedevsim k jemnému rozliSovani tvarti, barev a detailti obrazu. P-gangliové buiiky
jsou mensi a vedou barevné informace z ¢ipkti oddélene. Magnocelularni systém slouzi
pfedevs§im k rychlému vniméni pohybu a zrakové orientaci. Buitky magnocelularniho systému

jsou oznacovany jako M-gangliové buiiky (Trojan, 2003, Kuchyika, 2007).

Centralni parvoceluldrni systém (P) retindlnich gangliovych bunék u starosvétskych druhi
primath kontaktuje jednotlivé trpasli¢i bipolarni bunky, které odecitaji vystupy z M nebo L
¢ipkii. Tento neurdlni obvod tvoti zéklad pro ¢erveno-zelené vidéni, které je vysadou
trichromatickych jedinct (Kolb, Decorver, 1991). Silveira (1998) se ve své studii zabyval
otazkou, zda dichromaticti primati Nového svéta maji stejny neuralni obvod, i kdyz u nich

chybi schopnost rozliSovani cervené a zelené barvy. Rozmanitost fenotypt u novosvétskych
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primatt klade otazku, zda se tato riznorodost odréazi i v post-receptoralnich mechanismech.
Pokud by byla zjiSténa podobnost mezi neurdlnim zpracovanim dichromatt a trichromat,
bylo by mozné nastinit jasnéj$i scénaf vyvoje a vyvinu trichromatického vidéni v evoluci

primatu (Silveira, 1998)?

Silveira (1998) studoval opice rodu Cebus (¢eled’ malpoviti), protoze maji velice podobnou
fyziologi s Casto studovanymi makaky javskymi (Macaca fascicularis) (Silveira, 1989).
Makaci tvoti velice prozkoumanou skupinu starosvétskych primatd, a proto se velice hodi pro
ptimé porovnani neuralnich mechanismi s polymorfnimi primaty rodu Cebus. V této studii
bylo prozkoumano 15 dospélych samct rodu Cebus, pomoci tfi odliSnych metod. Protoze se

jedna o novosvétsky druh, vSech 15 samct vykazovalo dichromacii (Silveira, 1998).

Vysledky ukazaly, Ze primati rodu Cebus sdili vysokou podobnost post-receptoralnich
mechanismi se starosvétskymi primaty a jedna se tak o vysoce konzervovany systém mezi
primaty. Bylo dokazano, ze samotna parvoceluralni draha u dichromatickych jedinct je v

mnoha aspektech velice podobna té, ktera je u trichromatickych jedinci (Silveira, 1998).

v

starosvétskych druhti primatt. Coz se zda velice nepravdépodobné (Silveira, 1998).

Alternativné by skupina primati nového svéta také mohla mit v minulosti schopnosti plného
barevného vidéni, jako maji primati Starého svéta a druhotné ho ztratit. Alouatta by v tom
piipadé byla skupinou, u které by ke ztraté nedoslo (Jacobs, 1996b), protoZe rutinni
trichromacie u nich pretrvavala dodnes. Pokud by tomu bylo tak, parvocelularni drdha by se

ptvodné vyvinula jako nastroj pro vnimani ¢ervené a zelené (Silveira, 1998).

Soucasna data proto preferuji scénat, ktery obsahuje spolecného polymorfniho predka.
Ancestralni primat mél polymorfické barevné vidéni, které mizeme vidét u vétSiny recentnich
primati Nového svéta, kde se polymforfismus zachoval. U skupiny Catarrhine se systém
dovyvinul v rutinni trichromacii (Silveira, 1998).

Nicméné se ukazuje, ze mozek je velice plasticky, a je schopen diskriminace ¢ervené a zelené
barvy (schopnost vlastni trichromatlim) i u organismu primarné dichromatického, kde se
objevi béhem jedné diskriminace (trichromatismus je experimentalné navozen genetickou

manipulaci u mys$i (mus musculus) (Jacobs et al., 2007)

Jaké vyhody pfinasi trichromatické vidéni?
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7. Hypotézy vzniku trichromatického vidéni

Trichromatické vidéni u primatt je z hlediska barevného vidéni u ostatnich savct unikatni.
Dokazeme podle genetické podstaty fici, jak se barevné vidéni vyvinulo, ale otazkou stale
zustava, proc se vlastné vyvinulo a jaké by mohly byt piipadné hypotézy jeho udrzeni v
populaci. Nalezla jsem nékolik moznych hypotéz, které mohou vysvétlovat vyvinuti a udrzeni

trichromatického vidéni u nékterych druhti primat.
7.1 Vyhoda v detekci potravy
7.1.1 Zralé ovoce

., What flowers are to the colour-sense in insects, fruits are to the colour-sense in birds and
mammals* (Grant Allen, 1879)

Dlouho uznéavana hypotéza vysvétluje, Ze se trichromatické vidéni mohlo vyvinout pro
detekci zralého ovoce oproti zelenému pozadi. Tato hypotéza je vyzdvihovana v fad¢ pracich
(Mollon, 1989, Osorio and Vorobyev, 1996, Regan et al., 1998, Surridge, Mundy 2002). Opira
se o skutecnost, Ze primati jsou z 90% frugivorové a je pro né tedy zasadni rozpoznavat zralé

ovoce (Rowe et al., 2002).

Cilem primatl neni ovoce mezi listy pouze najit, ale také dokazat rozlisit jeho zralost. Ovoce
meéni svou spektralni reflektanci v pritbé¢hu dozravani, které by mohlo byt 1épe detekovano
praveé za pomoci barevného vidéni. Odpovidajici definice zralosti zavisi na tom, zda ji bereme
z pohledu konzumenta nebo z pohledu rostliny. Pro rostlinu je dilezité, aby plod byl zraly, az
kdyz mé semeno v plodu maximalni Sanci na vykliceni. Pro spotfebitele zas, aby semeno
obsahovalo zaddouci ziviny, neobsahovalo toxiny a nemélo tuhou fyzickou bariéru. Je dilezité
si ale uvédomit, ze definice se mohou lisit mezi jedinci riizného, ba i dokonce stejného druhu
zivo€icha. Zatimco néktery druh primata muze shledat ur¢itou tuhou ¢ast plodu (napf. v
podobé slupky) piekazkou, pro primaty se siln¢j$imi Celistmi jiZ slupka problémem neni. Na
priklad, primati pod¢eledi Colobines maji zaludky, které jsou schopné travit mén¢ zralé

ovoce, nez tieba zaludky guenon (Sumner, Mollon, 2000).

Pro podporu této hypotézy je zajimavé si uvédomit, Ze u nékterych tropickych stromt se
ukazuje zavislost $ifeni semen vyhradné pomoci primatt (Julliot, 1996). Plody téchto dievin
jsou Casto vétsi, s vét§imi semeny, ale pfi pozitim primatem mu nezptsobuji Skody. Ovoce ma

casto formu, kterd ho ¢ini optimalni pro primaty a naopak velmi obtiZnou pro konzumaci
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neprimatimi (tvrdsi slupkou a uloZzenim vyzivnych latek, které jsou az tésné spojené se

semeny). Tim se mohou vyloucit nepriméati druhy, neschopni bariéru ptekonat (Julliot, 1996).

Avsak i kdyz ovoce tvoii velkou ¢ast potravy primatd, i pro né¢ miize byt nedostatkovym
zbozim. Nékteré ovoce miize byt dostupné pouze po 1-2 mésice/rok, a také je podstatné, Ze ne
kazdy strom plodi kazdy rok. Ve Francouzské Guyané je produkce susiny mezi 10 g -5 000 g
na hektar za den, v zavislosti na rocni dob¢ (Sabatier, 1985). Ale je tfeba pfipomenout, Ze fada
druhti ovoce je z toho pro primaty nepozivatelna. Ve studii Julliot (1996) bylo
prozkoumavano 185 odlisnych druhti ovoce napfi¢ Francouzskou Guyanou, ve které se
zjistilo, Ze pouze 28% druhti ovoce ze vSech prozkoumavanych druhti je potravou Alouatta
seniculus. Ovoce tedy miize byt nelehce nalezitelny zdroj, i pfes frugivorni styl zivota

primatd. A je proto tfeba se zdokonalovat v jeho nalézani.

Regan et al. (1998) shromazd'ovali data ve Francouzské Guyan¢ v Jizni Americe, studovanym
modelem byl viest'an rezavy (Alouatta seniculus), ktery tvofi vyjimku jako rutinni trichromat
mezi ostatnimi druhy novosvétskych primati. Data byla sbirana v nizinném tropickém
pralese, ktery byl po dobu 200 let nenarusSen lidskou ¢innosti. Vyzkumna skupina ptimym
sledovanim viestanii byla schopna ziskat ¢erstvé vzorky a fragmenty plodii a listd,
prokazatelné pojidanych viestany. K méfeni spektralni odrazivosti vzorki byl pouzit
telespectroradiometr, méfeni bylo po intervalu 4nm mezi 380nm — 780nm. Celkem bylo
naméieno 247 vzorkl spektralni odrazivosti z 35 druhi ploda a 155 listd. Z vysledkt této
studie Regan et al. (1998) vsak nelze striktné¢ vyvodit koevoluci mezi barevnym vidénim a
detekovanim ovoce (Janzen, 1980). Je totiz mozné, Ze se trichromatické vidéni vyvinulo pro
JiZ existujici signaly vysilané ovocem anebo se naopak ovoce svymi barevnymi signaly
adaptovalo na jiz existujici trichromatické vidéni primatt. Co je ale mozné z této studie
vyvodit je fakt, Ze pigmenty, které maji spektralni citlivost v dlouhych a stfednich vlnovych
délkach jsou téméf optimalni pro odliSovani ovoce od ostatniho listovi z dalky (Regan et al.,

1998).

Pro¢ ale napiiklad tedy né€které plody pojidané primaty (Ficus, Inga, Passiflora) jsou
krypticky zbarvené (zelend barva u zralych plodl nesignalizuje barvou primatim svou zralost
— napt. Ficus - jeden z moznych diivodii by bylo, Ze je tieba tento druh ovoce adaptovany pro
neprimati druhy (mékka slupka, mala semena, krypse) a primati se ho pouze naucili vyuzivat
(Regan et al., 2001).

Frugivorie se tedy pravoplatné fadi mezi hypotézy nabizejici odpovédi na otdzku, pro¢ se
vyvinuly fotopigmenty primata zrovna v téchto spektralnich pozicich, které zaujimaji.
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Nicméné otazkou stéle ziistava, proc tedy u nékterych dalSich druha primati Nového svéta

stale zustava polymorfismus M/L fotopigmenti (Regan et al., 2001).
7.1.2 Mladé listky

Dominy a Lucas (2001) vyslovili ¢aste¢né protichtidnou hypotézu, ktera navrhuje vznik
barevného vidéni za ucelem detekce nacervenalych mladych listkii, oproti star§im listktim,

které byvaji méné nutri¢éné vyhodné.

Cervenani u mladych listki zptsobuje takzv. ,,oddalené zelenani®, pii kterém rostliny
odkladaji chloroplastové funkce listkii do doby, nez jsou listy pevné piipraveny k dalsi
rastové expanzi (Coley et al., 1996). Za ¢ervenani mladych listki je zodpovédny tzv. pigment
anthocyanin, ktery mize zabranit fotoinhibici, branit list proti plisnim anebo odradit
bezobratlé bylozravce od pojidani. (Coley et al., 1996). Ne vSechny listky byvaji nacervenalé,
v mirnych oblastech jsou mladé listky témér vzdy zelené, avSak podstatna ¢ast mladych listki
z tropickych oblasti byva nacervenala. Udava se, Ze nacervenalé mladé listky se objevuji v

50-62% ve starém svété a okolo 18-36% v novém svété. (Coley et al., 1996).

Ve studii Dominy a Lucase (2001) byly prozkoumani ¢tyfi druhy plné trichromatickych
primati, tedy jedinci, kteti dokaZzi rozliSovat mezi Cervenou a zelenou barvou. Zrani listh
koreluje s tvrdosti listu a obsahem bilkovin, uvadi se, Ze mlady listek je mékci a obsahuje
vyssi podil nutriéné vyhodnych latek. Tato hypotéza, Ze by se trichromatické vidéni vyvinulo
pro detekci mladych listktl, se opiré o fakt, Ze listy jsou pro primaty velice dileZitym zdrojem
potravy, pokud je ovoce nedostatkové.

Z pozorovani je ziejmé, ze fada druhti Catarrhine a viestant pozivaji listy, pokud neni ovoce
a preferuji mladé listky pted star§imi, pokud je to mozné.

Vysledky studie Dominyho a Lucase (2001) podporuji hypotézu, ze trichromacie se vyvinula
pro detekci mladych listkl, protoZe zluto-modry kanal, ktery trichromaté s dichromaty sdileji,
nedokdze zeleno-Cerveny rozdil na listcich odhalit. Na rozdil od toho, Ze pro detekci ovoce
¢asto muze zluto-modry kanal postacit pro odliSeni od listli na pozadi.

Dokonce se dichromatickému jedinci mohou nacervenalé listky jevit jako tmavé, tvrdé a

nestravitelné (Lucas et al., 1998).
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7.1.3 Mladé listky vs. ovoce
Argumenty, které pouzivaji proti frugivorni hypotéze, jsou napft. tyto

Ptepokladalo se, Ze rostliny svymi vlastnostmi jsou na primaty (Sifitele semen) adaptovany.
Plody rostlin byvaji veliké, s jednim velkym semenem, tlustou slupkou a kyselo-sladkou chuti
(Gautier-Hion et al., 1985).

Avsak kdyby tato hypotéza byla pravdiva, nevysvétluje to, proC se tyto vlastnosti rostlin zdaji

byti uniformni v tropech vcetné nového svéta, kde se prevazné vyskytuji dichromaté.

Druhou slabinou v koadaptaci trichromatického vidéni a barvou plodi je fakt, Ze obrovska
skupina starosvétskych primati colobine jsou nigitelé semen. Casto vybiraji nezralé ovoce,

praveé kvuli jejich nezralym semenim (Davies, Oates, 1994 in Dominy, Lucas, 2001).

Tteti argument snizuje hypotézu, ze by se trichromatické vidéni primatt vyvinulo jiz pro
existujici barvy ovoce, protoze pies vysoky stupen frugivorie a ptithodnych podobnych barev

ovoce u starosvétskych primatd, stale je vétSina novosvétskych primath dichromatickych.

Autofti studie Dominy and Lucas (2001) jsou ptesvédceni, Ze se trichromatické vidéni

vyvinulo pro detekci mladych listkl u vyssich primata.
7.2 Efektivni socio-sexualni signalizace

ProtoZe jsou primati povazovany za velice socidlni zvifata, je v jejich skupinach velice
diilezité spravné rozpoznavat a vnimat aktudlni rozpoloZeni a nalady ostatnich jedinct

stejné¢ho druhu.

7.2.1 Nacervenalé ornamenty srsti

Protoze se nacervenala srst a Cervené zbarvené ornamenty na srsti primat vyvinuly v evoluci
nckolikrat a nezavisle na sob¢, obecné se predpokladalo, ze Cervena barva ve fenotypu hraje
urcitou roli v socio-sexualnim kontextu.

Vyvinuly se tedy nacervenalé ornamenty nejprve ve zbarveni, a pak dodatecné€ vzniklo

trichromatické vidéni, nebo zda tomu bylo pravé naopak? (Kamilar et al., 2013)

Ptitomnost a ptipadné mnozstvi ¢erveného zbarveni bylo prozkoumavano u 92 druhii priméati
z celkem 41 rodu a toto mnozstvi obsahlo v podstaté celou linii primatd. Pro tyto druhy byly
pfifazeny vlastnosti vidéni, kterymi disponuji (rutinni trichromacie, polymorfni trichromacie,

rutinni dichromaté a monochromaté¢). K velkému piekvapeni se ukazalo, ze trichromaticti
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primati vykazuji méné cerveného zbarveni v porovnani k t€ém, ktefi cerveno-zeleny kanal
viibec nemaji a vnimaji okoli dichromaticky. Vysledky této studie vyvraci hypotézu, Ze by se
cervené zbarveni na srsti primatd a trichromatické vidéni vyvinulo v koevoluci pro socio-

sexualni kontext (Kamilar et al., 2013).
7.2.2 Holé ¢asti téla

Tato hypotéza neni nova (Regan et al., 2001; Waitt et al., 2003; Zhang and Webb, 2003).
Nutno podotknout, Ze ne ve vSech pracich se skutecné shoduji s myslenkou, Ze by se barevné
vidéni vyvinulo pouze pro detekovani socio-sexualni signalizace, ale Ze se barevné vidéni

pivodné mohlo vyvinout primarné i z jiného diivodu (Changizi et al., 2006).

Vzhledem k tomu, ze spektralni zmény na kazich primati by byly Spatn¢ detekovatelné skrze
srst, tato hypotéza predpoklada, ze by trichromati¢ti primati méli disponovat holymi ¢astmi
téla, kde by signalizace byla viditelna. Naptiklad holé tvate nebo holé hyzd¢, jako mizeme

nalézt u §impanzu, a dal$ich starosvétskych primatt (Wickler, 1967 in Changizi et al., 2006).

Pti prizkumu fotografii 97 druht primatt z 35 rodt se tato hypotéza potvrzuje. Skute¢né
monochromaté a dichromaté mivaji oblic¢ej porostly srsti, naopak polymorficti primati a
rutinni trichromaté mivaji tvare holé anebo alespon holé ¢asti. Velice zajimavé bylo srovnani
u poloopic vari ¢erveny (Varecia rubra) a sifaka Conquereltiv (Propithecus coquereli) tvotici
polymorfickou vyjimku mezi jinak dichromatickymi a monochromatickymi poloopicemi.
Tyto druhy totiz na svych tvafich maji dobie znatelna neosrsténa mista (Changizi et al., 2006).
Mozna bychom i diky této studii mohli najit i vysvétleni, v ¢em tkvi dalsi vyhody
neosrsténého lidského téla (vEétsi prostor pro signalizaci?) a vzpiimené chiize (vice

potencialnich mist pro signalizaci?) (Changizi et al., 2006).

Studie tedy potvrdila tvrzeni, ze trichromatické vidéni je témét optimalni pro diskriminaci
barvy klize. Vyhodu nad ostatnimi hypotézami (frugivorie a folivorie) mtze byt fakt, ze
zatimco mezi primaty existuje Sirokd variabilita mezi frugivorii a folivorii trichromatickych
primatti, barevné modulace klize primatt byvaji podobné napiic¢ primatim systémem
(Changizi et al., 2006). Na druhou stranu je otazkou, kviili ¢emu by se objevila ztrata srsti na

nékterych castech téla, ktery by predchazela vzniku trichromacie. Z tohoto pohledu se jevi

wewvr
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8. Adaptivni vyhody trichromacie

Nalezneme spoustu studii vyzdvihujici trichromatické vidéni jako velice dilezitou vlastnost
pro vnimani signdll z okolniho prostiedi (potravni chovani, pafeni, predaci). Mezi tyto studie
patii naptiklad studie Dominy and Lukas (2001), uvad¢jici vyhodu trichromati (hominoida a
primatt Starého svéta) rozliSovat mladé listky pomoci ¢erveno-zeleného signalu, ktery
koreluje s urovni obsahu bilkovin a nutri¢nich latek v listku. V neposledni fadé¢ také studie
(Caine and Mundy, 2000, Smith et al., 2003) dokazujici lep$i schopnost trichromatti nalézt
cervené objekty na zeleném pozadi, nez dichromaté (v této studii provadéné v
experimentalnich podminkach bylo zkoumano nékolik druht primati Nového svéta.)
Nicméné¢, vyhoda trichromatického vidéni u novosvétskych primati je stale nejasna.
Hiramatsu et al. (2008) pozoroval skupinu divokych chapant (Ateles) v pfirodnich
podminkach a pozorovani neukdzala signifikantni rozdily mezi sbiranim potravy u
dichromatt a trichromatt a spise se ukéazalo, Ze jas a kontrast je hlavni determinantou sbéru.
V neposledni fadé Melin et al. (2007) pozoroval kapuciny ve volné ptirod¢ pii detekovani
maskovanych tkryt hmyzu. Ukézalo se, Zze dichromaticti jedinci si pii detekci vedli 1épe, nez
ti trichromaticti. Ani tim ale vycet studii navrhujici pfevahu dichromatt nad trichromaty stale

nekon¢i (Saito et al., 2005; Caine et al., 2010).
9. Vyhody dichromatismu vs. trichromatismu

9.1 Kompenzace zhorseni ¢ichu

Cich hraje mezi organismy velice dilleZitou roli pfi nalézani potravy, pafeni, v socio-
sexualnich chovanich a naptiklad pti detekci nebezpeci. Molekuly pachu jsou detekovany
¢ichovymi receptory, které jsou v senzorickych neuronech v ¢ichovém epitelu v nosni dutiné a

dokazi iniciovat odpovéd’, ktera spousti vnimani viiné (Buck and Axel, 1991).

Lidé s nedostate¢nymi nebo nedokonalymi smyslovymi modalitami maji ¢asto tendenci
kompenzovat tento nedostatek a vynikat v jiném svém smyslu vyssi ostrosti a celkove se vice
pouzivané smysly stavaji dokonalejSimi. Ukazuje se jako velice pravdépodobné, Ze by se
takova podobna smyslova ptizptisobeni mohla objevit i v evolu¢nim vyvoji. Primati jsou
povazovani za zvitata velice zavisla predevsim na smyslu zrakovém. Pti vyzkumech vztahu
mezi zhorSenim Cichovych receptorii ¢ichovych genli u primatt byla nalezena korelace mezi

schopnosti barevného vidéni a zhorSenym ¢ichem (Gilad et al., 2004).
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Cichové receptory poskytuji molekularni zaklad pro &ich (Buck, Axel, 1991) a obsahuji vice
nez 1000 genti, diky kterym se ¢ichové receptory staly nejvetsi nadéeledi v genomech u saveil
(Glusman et al., 2001). Zjistilo se ale, Ze pocet olfaktorickych receptorovych genti variuje
mezi druhy (Niimura, 2009).

Ptiblizné 60% lidskych ¢ichovych genli maji jeden nebo vice narusenych oblasti a jsou proto
povazovany za ¢ichové pseudogeny, tedy geny jiz nefunk¢ni (Glusman et al., 2001).

U nehumannich primata ¢ini 30% podil ¢ichovych pseudogent (Gilad et al., 2003).

Lidé, lidoopi a nékteré druhy primat maji ale signifikantné vice ¢ichovych pseudogent, nez
tieba pes (Canis familiaris) nebo my$ (Mus musculus), jejichz podil ¢ichovych pseudgenti se
pohybuje jen kolem 20%. Jejich ¢ich je tedy pravdépodobné dominantnéjs$i modalita, nez ta
zrakova (Zhang and Firestein, 2002).

Zavislost na Cichu jako smyslu, se tedy ukazuje nizsi u téch druht zvirat, kterd pro své preziti
spoléhaji spise vice na jiné smysly (zrak) (Dominy and Lucas 2001).

K vyzkumu procesu degradace ¢ichového aparatu bylo studovano 19 druhti primati (¢lovek, 4
druhy lidoopt, 6 starosvétskych druht priméatii, 7 druhti novosvétskych priméati a 1 druh

poloopice), u kterych se ndhodné vybralo 100 odlisnych ¢ichovych gent (u kazdého druhu).

U viestana, jediného rutinniho trichromata mezi novosvétskymi primaty, byl signifikantné
veétsi podil ¢ichovych pseudogenti, nez tomu bylo napf. u ostatnich novosvétskych primatu.
Podil ¢ichovych pseudogenti u viestani byl srovnatelny s podilem u starosvétskych druhii
primatt. Ukazalo se tedy, Ze ke snizeni velikosti ¢ichového repertoaru doslo nezavisle ve
dvou evolucnich liniich, a to u primata Starého svéta véetné lidoopt, a v jedné linii primata
Nového svéta, u viestana (Gilad et al. 2004). Prekvapivé linie viestand sdili se skupinou
starosvétskych jeste jednu vlastnost, a tou je prave (jiz zminovand) vlastnost rutinni
trichromacie. Je zajimavé podotknout, Ze ackoliv barevné vidéni, kterym obé skupiny
disponuji, vzniklo v odlisnou dobu je podil jejich ¢ichovych pseudogenti velice podobny.
Podobné jako prava rutinni trichromacie v primati evoluci, kterd musela vzniknout dvakrat (u
spole¢ného predka starosvétskych primati véetné lidoopti a v linii viest'anti), musel se upadek

¢ichu pravdépodobné objevit také dvakrat (Gilad et al., 2004).

Ukazal se ale signifikantni rozdil mezi zkoumanim nahodné frakce 100 pseudogent (jak bylo
ve studii prvé) a v celogenomovym zkoumanim (Matsui et al., 2010). Rozpor studii ukazal, ze
neexistuje zadny rozdil mezi funkénimi olfaktorickymi geny mezi primaty Starého a Nového

svéta. (Matsui et al., 2010). Studie naznacuje, Ze nelze degeneraci Cichového aparatu vysvétlit
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jednoduse nabytim rutinni trichromacie. Nékolik studii ukéazalo, Ze primati pouzivaji pro
shanéni potravy zrak i ¢ich a jedna se u nich o souhru obou smysla. (Laska et al., 2000, 2007;
Hiramatsu et al., 2009; Melin et al., 2009). Pro piehled a vyvozovani kone¢nych zavéri této

otazky by bylo nutno provést dalsi studie.

Nelze zobecnovat vysledky, které ziskame z reprezentativnich druhli na cely systém primatda,
protoze barevné systémy novosveétskych druht primata a poloopic jsou velmi riznorodé.
(Matsui et al., 2010) Jsou nutna dalsi pozorovani, ktera by porovnavala olfaktorické geny

mezi riznymi druhy primati.

Pro zajimavost stoji za zminku vysoky polymorfismus olfaktorickych genti mezi lidskymi
jedinci (Hasin-Brumshtein et al., 2009) se soucasné vyjime¢nou polymorfi¢nosti
olfaktorickych genti v systému Catarrhine. Zajimavé je toto srovnani i z pohledu barevného
vidéni a jeho defektl, protoze 3-8% muzi jsou dichromaticti (Deeb, 2006), avsak
dichromatickych samcti makakt pouze 0,002%. Takové barevné defekty jsou ale obecné u

Catarrhine ojedinélé (Jacobs, Williams, 2001).
9.2 Ndhrada komunikace feromony

Feromony jsou chemické, ve vodé rozpustné latky, které jsou vnimany vomeronasalnim
organem. Tento organ se nachazi ve spodni ¢asti nosni dutiny a je oddélen od hlavniho
¢ichového epitelu. Byly prozkoumany tfi druhy viestani se snahou zjistit a objasnit vztah
mezi evoluci trichromatického vidéni a vymizeni komunikace pomoci feromont (Webb et al.,
2004). Dtive byla vyslovena hypotéza (Zhang,Webb, 2003), Ze ke ztraté citlivosti k
feromonim u starosvétskych opic a hominoidti doslo v koincidenci se vznikem
trichromatického vidéni, které ve spojeni se signalizaci pomoci sexuélnich zdufenin udélaly

citlivost k feromonum redundantni.

Vzhledem k tomu, Ze se u vie$tanli nezavisle na starosvétskych primatech také vyvinula
rutinni trichromacie (Jacobs et al., 1996b), dfive vyslovena hypotéza predpokladala, ze by
tento druh opice mél analogicky ztratit citlivost k feromontim, jako se tomu stalo u

starosvétskych primat a hominoida (Zhang, Webb, 2003).

Nov¢jsi studie ale dokazuje, Ze feromonova citlivost a komunikace pomoci feromont je u
vie$tanli zachovéna. S témito vysledky jsou ve shod¢ i star§i behavioralni studie, které

popisuji sexudlni signalizaci a intradruhovou komunikaci u viestant.
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Samci viestanti oCichdvaji a olizuji genitalni oblasti samic (Glander, 1980). Samice v fiji si
tiou své vaginalni oblasti o vétvicky, samci pak nésledné pirichazeji, o¢ichavaji vétvicky a
zUstavaji u samic. Samci a samice o¢ichdvaji skvrny moci jinych jedincti, samci o¢ichavaji a
olizuji sami¢i mo¢ (Corte’s-Ortiz, 1998 in Webb et al., 2004).

V pfipadg¢, Ze je samice receptivni, miize svlj stav prezentovat samci ukapnutim par kapek
moci, samec ihned o¢ichava skvrnu moci a genitalni oblast samice a nasledné s ni kopuluje

(Corte’s Ortiz, 1998 in Webb et al., 2004).

Dalsi znaceni, tieni, o¢ichavani nebo/a olizovani bylo pozorovéno i u dalSich druha
novosveétskych primatt (Candland et al., 1980) Toto chovani bylo ale poskrovnu pozorovano
u starosvétskych primati a hominoidi. Kromé toho, anatomickd vySetieni novosvétskych
primati, véetné viestanl, ukazuje na pritomnosti vomero-nasalniho organu, ktery je za

feromonovou komunikaci a jeji vnimani zodpovédny (Taniguchi et al., 1992).

Na pfitomnost citlivosti k feromonim u viestani ukazuji genetickd, behaviorélni i
anatomicka data. Vesker¢ skutecnosti tedy poukazuji na to, ze vlastnost plné trichromacie
necini feromonovou komunikaci vie$tant zbytecnou a nepotiebnou. Pro¢ se tedy citlivost k

feromonim u primatl starosvétskych ztratila, ale u vie$tani zlstala zachovana?
Toto zjisténi mtize byt vysvétlovano nékolika hypotézami:

Neexistuje zadny pfimy vztah mezi piitomnosti trichromatického vidéni a nedostate¢né

citlivosti k feromontm (Webb et al., 2004).

Fylogeneticka shoda téchto dvou vlastnosti (pfitomnost trichromatického vidéni, a citlivost k
feromontim) u neprimatich placentalnich savci, ptakl a starosvétskych primatt a hominoida

je jen nahoda (Webb et al., 2004).

Nabizi se ale 1 jind moznost - pokud by trichromatické vidéni skute¢né se ztratou feromonové
komunikace souviselo, byly by nutné n¢jaké dalsi faktory, které by nahradily funkci

feromonového systému pomoci moznosti vidét barvy (Webb et al., 2004).

Trichromatické vidéni pravdépodobné skute¢né feromonovy systém nahradilo novym
smyslovym mechanismem, ktery je spfaZzeny se signalizacnim mechanismem. Sexualnim
zdutfenim a nacervenalym zbarvenim kliZze na riznych ¢astech téla evokuji starosvétsti druhy
primati a lidoopt vizudlni signal.

To stejné by se dalo fici naptiklad o ptacich, jejichZ zbarveni peti slouzi ke stejné funkci.

Ptéci disponuji tetrachormatickym vidénim a vytvéreji barevné peii v pohlavni dospélosti,
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avSak chybi jim vomero-nasalni organ a nemaji tak citlivost k feromontim. (Zhang, Webb,
2003). Naopak u novosvétskych primatl, véetné viestant nebyla nalezena tak vyrazna
signalizace sexualnich signalii pomoci ktize (Dixson, 1983 in Webb et al., 2004). Obcas se
sice muze objevit mirné zdufeni u novosvétskych primati v dobé fije (Sillen-Tullberg, Moller,
1993), avsak barva zdufeni ani jeho velikost neni srovnatelnd se zdufenim u starosvétskych
primatd a lidoopt (Dixson, 1983 in Webb et al., 2004). Samice mnoha starosvétskych opic a
hominoidl kolem doby ovulace ¢asto vytvaii prominentni zarudnuti a zduieni ktize okolo
perinea — tedy hrazi mezi pochvou a kone¢nikem (Dixson, 1983 in Webb et al., 2004).
Vyhodou barevnych signalti na télech opic by mohly byt vyhodnéjsim a preferovanéjsim
signdlem, nez vyuzivani feromonové komunikace, protoze jsou barevné signaly viditelné na
delsi vzdalenost, naopak feromonova komunikace vyzaduje fyzicky kontakt dvou jedinct

(Webb et al., 2004).

Toto potvrzuje i fakt, Ze zatimco starosvétské druhy primati a lidoopl jsou obecné pozemni
zivocichové a prostiedi, ve kterém se pohybuji, jsou spiSe oteviené lesy a savany, primati
Nového svéta obyvaji husté tropické lesy, a jsou to spiSe stromovi zivo¢ichové. Tato rozdilna
mista vyskytu by tedy mohla umoznovat selektivni vyhodu pro barevnou signalizaci u
starosvétskych primath a lidoopti, a naopak pro feromonovou komunikaci a signalizaci u
primati Nového svéta, veetn¢ viestant. U primati Nového svéta, véetné viestani, se totiz
feromonova komunikace v hustém tropickém lese ukazuje jako praktictéjsi, nez barevna

signalizace vhodna pro del$i vzdalenost (Webb et al., 2004).
10. Zavér

Ve své bakalétské praci jsem se pokusila shrnout dosud znamé informace tykajici se
barevného vidéni u primatl. Ze zdroju, ze kterych jsem Cerpala lze diskutovat, jakym
zpusobem vid¢l predek primatt na zakladé porovnani neuralnich mechanismu trichromatt a
dichromatl (potazmo starosvétskych a novosvétskych primati) a nejpravdépodobné;si

hypotézu vyhod barevného vidéni u primati.

Dosud neni ustaleny nézor na vlastnosti vidéni pfedka primatt. Ve zdrojich, ze kterych jsem
Cerpala, se preferuje nazor, ze tento predek byl pravdépodobné polymorfni trichromat.
Odkazuji se na to neurobiologicka data, ktera ukazuji na vysokou fyziologickou podobnost
starosvétskych a novosvétskych opic. Jejich nezavisla paralelni evoluce se jevi jako

nepravdépodobna (Silveira, 1998).
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Pokud shrneme hypotézy vysvétlujici vyhody trichromatického vidéni u primata, jako
nejpravdépodobnéjsi se jevi hypotéza folivorie. Ovoce dokdzi totiz rozpoznat i dichromatt
(Domini and Lucas, 2001). Socio-sexualni signalizace pomoci nacervenalych ornamenti na
srsti nebyla potvrzena, protoze ¢ervenymi ornamenty disponuji vice dichromaté (Kamilar et
al., 2013). Holé ¢asti kiize se sice vyskytuji vice u trichromati (Changizi et al., 2006), av§ak
se pravdépodobné vyvinuly jako sekundarni adaptace k jiz vzniklému trichromatickému

vidéni.
Problematikou barevného vidéni u primatti a navazujicim tématem spontannich barevnych

preferenci bych se rada zabyvala béhem magisterského studia na katedfe zoologie Univerzity

Karlovy.
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