
MASARYKOVA UNIVERZITA
Přírodovědecká fakulta

Centrum pro výzkum toxických látek v prostředí

Diplomová práce

Brno 2019 Tereza Dračková





Přírodovědecká fakulta
Centrum pro výzkum toxických látek v prostředí

Změna zbarvení ještěrky

obecné v reprodukční

sezoně

Diplomová práce

Tereza Dračková

Vedoucí práce: Mgr. Natália Martínková, Ph.D. Brno 2019





Bibliografický záznam
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Abstrakt

Maskovacı́ zbarvenı́ patřı́ mezi hlavnı́ antipredačnı́ mechanismy ještěrky obecné (La-

certa agilis Linnaeus, 1758). Přesto v jejı́ch populacı́ch nacházı́me odchylky jako je krátko-

dobá barvoměna samců v obdobı́ rozmnožovánı́ a výskyt alternativnı́ch barevných forem.

Cı́lem této práce je prozkoumat tuto variabilitu podrobněji.

Barvy volně žijı́cı́ch živočichů je možné studovat bez nutnosti převozu do laboratoře

pomocı́ digitálnı́ fotografie. Vliv rozdı́lné velikosti a vzoru ještěrek je možné odstranit

pomocı́ extrace dominantnı́ch barev při nehierarchickém shlukovánı́ metodou k-průměrů.

K modelovánı́ změny zbarvenı́ v průběhu sezóny jsou zde použity GAM modely. Výsledný

model změny zbarvenı́ v průběhu sezóny ukazuje sezónnı́ variabilitu dat v laterálnı́ oblasti

u samců, což podporuje obecně uznávaný trade-off princip, který popisuje vybalancovánı́

potřeby komunikace s jedinci vlastnı́ho druhu s potřebou antipredačnı́ho maskovacı́ho

zbarvenı́. Pro výpočet rozdı́lů mezi formami je použita neparametrická mnohorozměrná

analýza rozptylu založená na permutacı́ch jednotlivých pozorovánı́. Statisticky významný

rozdı́l mezi dominantnı́mi barvami je zde prokázán u forem typica a punctata, typica a

erythronota – pro záda samců; a mezi formami typica a immaculata bicolor – pro břicha

samic.

Zbarvenı́ ještěrky obecné se v průběhu sezóny měnı́, ale rozdı́ly mezi jednotlivými

barevnými formami jsou malé a u většiny porovnánı́ neprůkazné. Výsledky tedy naznačujı́,

že barevné vzory jsou pro rozlišenı́ barevných forem důležitějšı́ než relativnı́ četnost barev.

Tato práce poskytuje základnı́ data pro studium evolučnı́ho přetrvávánı́ barevných forem

v prostředı́. Zbarvenı́ ještěrky obecné se ukazuje jako komplexnı́ systém, který umožňuje

v populaci vyrovnávat preference v pohlavnı́m výběru s rizikem predace a umožnit tak

jedincům přežitı́ a přı́spěvek do dalšı́ generace.





Abstract

Camouflage (background matching) is one of the main antipredatory mechanisms of

sand lizard (Lacerta agilis). And yet some deviations as the short-term nuptial coloration

of males during mating period and existence of alternative color morphs are found in the

population. The aim of this work is to investigate this variability in more detail.

The colors of wildlife can be studied without the need to transfer to the lab using digital

photography. The effect of the different size and pattern of lizards can be eliminated by

extracting dominant colors in non-hierarchical clustering using the k-means method. GAM

models are used to model the change in color throughout the season. The resulting model

of color change shows seasonal variability of lateral coloration in males, which supports

the generally accepted trade-off principle, that describes the balance between signalling to

conspecifics and avoiding predatory risk. Non-parametric multivariate variance analysis

based on observation permutation is used to calculate differences between morphs. The

statistically significant difference between the dominant colors is proved between morphs

typica and punctata, typica and erythronota – of male dorsal side; and between morphs

typica a immaculata bicolor – for female ventral side.

The coloring of the lizard varies throughout the season, but the differences between the

color forms are minor and inconclusive for most comparisons. Thus, the results suggest that

color patterns are more important to distinguish color forms than relative color frequencies.

This work provides basic data for the study of evolutionary persistence of color forms in the

environment. Lizard coloration proves to be a complex system that allows the population

to balance preferences in sexual selection with the risk of predation, allowing individuals

to survive and contribute to the next generation.
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Přehled použitých zkratek

Pro snažšı́ orientaci v textu zde čtenáři předkládáme přehled základnı́ch zkratek, které se

v celé práci vyskytujı́.

CMYK subtraktivnı́ barevný model (Cyan, Magenta, Yellow, Key)

CIE LAB barevný prostor

GAM zobecněný aditivnı́ model (General Additive Model)

HCV Munsellův barevný systém (Hue, Chroma, Value)

HSL cylindrický barevný model (Hue, Saturation, Lightness)

HSV cylindrický barevný model (Hue, Saturation, Value)

LWS čı́pky citlivé na dlouhé vlnové délky (Long Wavelength Sensitive)

MWS čı́pky citlivé na středně dlouhé vlnové délky (Medium Wavelength Sensitive)

RGB barevný model (Red, Green, Blue)

SWS čı́pky citlivé na krátké vlnové délky (Short Wavelength Sensitive)

UV ultrafialové světlo

UVS čı́pky citlivé na UV světlo (UV Sensitive)

– xvii –





Úvod

Je-li ještěrka v klidu, nenı́ vidět.

Setrvává-li v pohybu, nejde chytit.

Markéta Harazim

Přežı́t a rozmnožit se. To jsou nejdůležitějšı́ životnı́ cı́le většiny organismů. Mecha-

nismy jejich dosaženı́ se ovšem mohou lišit a občas si i navzájem odporujı́. K přežitı́ je

potřeba vyhnout se co nejlépe predaci (Amo et al., 2007; Downes, 2001) a dočká-li se

jedinec dospělosti, snažı́ se o reprodukci. K vyprodukovánı́ potomstva je ovšem nutné

nalézt a zaujmout vhodného partnera.

Častým, velmi komplexnı́m a přirozeným výběrem zvýhodňovaným antipredačnı́m

mechanismem je kamufláž. Jedinec dı́ky vhodnému maskovacı́mu zbarvenı́ splývá s oko-

lı́m, pravděpodobnost detekce predátorem se snižuje a šance na přežitı́ je vyššı́ (Stevens a

Merilaita, 2011; Martin a López, 2001). V kontextu rozmnožovánı́ jsou ovšem pohlavnı́m

výběrem často upřednostňovány nápadné vzory a výrazné zbarvenı́ (LeBas a Marshall,

2000; Garcia et al., 2013) sloužı́cı́ k přilákánı́ partnera a odstrašenı́ přı́padných konkurentů

(Olsson, 1994a,b). Protichůdné nároky pohlavnı́ho a přirozeného výběru se organismy

snažı́ vybalancovat pomocı́ tzv. trade-off principu; tj. má-li každá varianta pozitivnı́ i

negativnı́ důsledky, je nutné slevit z požadavků jednotlivých strategiı́ a nalézt kompromis.

U ještěrky obecné (Lacerta agilis Linnaeus, 1758) nacházı́me hned několik mecha-

nismů zabezpečujı́cı́ch rovnováhu mezi zmı́něnými selekčnı́mi tlaky. Maskovacı́ zbarvenı́

jı́ po většinu roku umožňuje splývat s okolı́m a vyhýbat se tak přı́lišnému riziku predace.

Výrazné, jasně zelené zbarvenı́ samců, které zvyšuje atraktivitu pro samice a odrazuje

konkurenty, je pak omezeno jak časově, tak prostorově. Vyskytuje se totiž jen během

obdobı́ rozmnožovánı́ a je limitováno na laterálnı́ část těla, čı́mž zůstává zachována signa-

lizace pro jedince vlastnı́ho druhu, zatı́mco dorsálnı́ strana, která je vystavena predátorům,

zůstává nezměněna a může tak dále plnit svou maskovacı́ funkci (Olsson, 1993c).

Kromě standardnı́ formy nacházı́me mezi ještěrkami i formy minoritnı́, lišı́cı́ se svým

zbarvenı́m. Tyto alternativnı́ varianty by měly být z populace selekčnı́m tlakem odstraněny.

A přesto zůstávajı́. Samotný výskyt barevného polymorfismu v populaci může poskytovat

jedincům lepšı́ ochranu před predátory, pro které se rozpoznávánı́ kořisti stává obtı́žnějšı́m

(Karpestam et al., 2016). Tyto minoritnı́ formy mohou být dále lépe přizpůsobeny kamufláži

v lokálnı́ch podmı́nkách a čelit tak nižšı́mu riziku predace nebo mohou být atraktivnějšı́

pro opačné pohlavı́ a tı́m pádem upřednostňovány pohlavnı́m výběrem (Marshall et al.,

2015b; McLean et al., 2014; Pérez i de Lanuza et al., 2012).

– 1 –



2 Úvod

Tato práce si klade za cı́l blı́že prozkoumat variabilitu zbarvenı́ u ještěrky obecné

(Lacerta agilis) a to jak krátkodobou barvoměnu v obdobı́ rozmnožovánı́, tak výskyt

stabilnı́ch barevných aberacı́. Dı́lčı́ cı́le zahrnujı́:

1. Nastudovánı́ metod zpracovánı́ obrazu s důrazem na porovnávanı́ barev z fotografiı́

2. Sběr dat v terénu v jarnı́m a letnı́m obdobı́

3. Kvantifikaci rozdı́lů ještěrek

4. Porovnánı́ změny zbarvenı́ v průběhu sezóny u standardnı́ formy

5. Vypočı́tánı́ rozdı́lů mezi barevnými formami

6. Zhodnocenı́ výsledků v biologickém kontextu



Kapitola 1

Teoretické aspekty problematiky

1.1 Vnı́mánı́ barev

Barva nenı́ fyzikálnı́ vlastnostı́ objektu, jde o subjektivnı́ kombinaci odrazu světla od po-

zorovaného objektu a schopnosti pozorovatele vnı́mat a interpretovat viditelnou část elek-

tromagnetického spektra (Obrázek 1.1). Viditelným světlem nazýváme elektromagnetické

zářenı́ o vlnových délkách 390–760 nm (odpovı́dajı́cı́ frekvence jsou zhruba od 3,9×1014

Hz–7,9×1014 Hz). Kratšı́ vlnové délky definujeme jako UV část spektra, a naopak delšı́

jako infračervené světlo.

Obrázek 1.1: Elektromagnetické spektrum s přiblı́ženou viditelnou částı́. (Převzato a upra-

veno podle Parker (2014)).

Samotné vnı́mánı́ barvy nenı́ přı́močaré a zahrnuje mnoho kroků, přičemž metody

sběru i zpracovánı́ dat jsou pro většinu z nich odlišné. Zı́skat veškerá data ze zkoumaného

– 3 –



4 Kapitola 1. Teoretické aspekty problematiky

systému a vyhodnotit je je v podstatě nemožné (Stuart-Fox et al., 2003). Je tedy potřeba

se rozhodnout, který okamžik tohoto procesu tvorby zrakového vjemu bude podstatný

pro dosaženı́ zájmového cı́le.

Sledujme tok viditelného světla od původce až k přı́jemci. Mezi zdroje světla patřı́ na-

přı́klad zářenı́ žárovky, luminiscence nebo nejtypičtěji Slunce. Slunečnı́ světlo je filtrováno

atmosférou, odrážı́ se od oblaků a dopadá na povrch Země (Hill a McGraw, 2006). Při

kontaktu s povrchem objektu je část světelného paprsku pohlcena. Přestože je možné zı́skat

barvy i pomocı́ interference a rozptylu světla, lidské viděnı́ je založeno na absorpci fotonů

(částic zprostředkujı́cı́ch elektromagnetickou interakci) (Rich, 2017). Barva povrchu zá-

ležı́ na tom, které vlnové délky vstřebá a které odrazı́. Odražené světlo vytvářı́ vjem, který

interpretujeme jako barvu. Rozdı́ly ve spektrálnı́ kompozici odraženého světla umožňujı́

pozorovateli od sebe odlišit dva objekty stejného tvaru, velikosti a struktury (Wyszecki a

Stiles, 2000). Odražené světlo opět putuje skrz prostředı́, než dorazı́ k přı́jemci, kterým

je v našem přı́padě oko. Žádné vlastnosti pozorujı́cı́ho oka (kromě jeho pozice a orien-

tace v prostoru) nezasahujı́ do specifikacı́ vnějšı́ho stimulu. Světlo je dále modifikováno

při vstupu rohovkou, průchodem skrz optické médium a prostupem sı́tnicı́. Tyto počátečnı́

kroky procesu viděnı́, zahrnujı́ce charakter okolnı́ho prostředı́, vlastnosti struktury oka a

tkánı́, jsou čistě fyzikálnı́ho charakteru a sledujı́ zákony optiky (Wyszecki a Stiles, 2000).

Kritickým bodem je okamžik, kdy je tok světla, pocházejı́cı́ z externı́ho stimulu, ab-

sorbován světločivným pigmentem a zahajuje tak následujı́cı́ procesy, jejichž výsledkem

je samotný vjem viděnı́. Od tohoto bodu vizuálnı́ proces už nadále nenı́ fyzikálně-optický

a externı́ stimulus se měnı́ na internı́, jehož interpretace závisı́ na individuálnı́m přı́jemci

(Wyszecki a Stiles, 2000). Aby bylo světlo jako stimul efektivnı́, musı́ projı́t vnějšı́mi

segmenty a být absorbováno fotopigmenty uvnitř oka. Až 50 % procházejı́cı́ho světla přes

očnı́ medium nepřispı́vá k viděnı́, protože je pohlceno, odraženo nebo rozptýleno dřı́ve,

než se dostane k sı́tnici (Jacobs, 1981).

Většina dalšı́ fotorecepce je založena na vı́ceméně podobném principu, kdy se malá

molekula zvaná chromoform váže na protein. Chromoform je derivátem vitaminu A a

u obratlovců i bezobratlých jde nejčastěji o aldehyd nazývaný retinal (A1), který se může

nacházet ve stavu 11-cis nebo trans (Ball et al., 1948). Při absorpci fotonu mezi těmito

stavy přepı́ná. Retinal je ale nejcitlivějšı́ na fotony s vlnovou délku 340 nm, což je na UV

straně světelného spektra. Z toho důvodu se jeho cis konformace vyskytuje v komplexu

spolu s velkým membránovým proteinem opsinem. Pohlcenı́m fotonu změnı́ chromofor

svůj stav, a tak donutı́ i opsin pozměnit svůj tvar, čı́mž se aktivuje G-protein uvnitř

buňky a vyšle tak signál o absorpci světla. U obratlovců ztrácı́ opsin v této fázi svůj

chromofor a musı́ počkat na vazbu nového molekuly (Autrata a Černá, 2006). Druhým

úkolem opsinu je modifikace absorpčnı́ho spektra chromoforu ve prospěch viditelného

světla. Pravděpodobnost absorpce fotonu se pro jednotlivé fotoreceptory lišı́ a je dána

absorpčnı́m spektrem fotonu (Rich, 2017).

Schopnost rozlišit světlo o různých vlnových délkách (tzv. barvocit) je podmı́něna

přı́tomnostı́ alespoň dvou zrakových pigmentů s odlišnou spektrálnı́ citlivostı́. Buňky,

které tyto pigmenty obsahujı́ a umožňujı́ tak barevné viděnı́ se nazývajı́ čı́pky. Schopnost

živočicha rozlišovat i na malé škále mezi podobnými barvami je limitována spektrálnı́

citlivostı́ a relativnı́ hustotou fotorecpetorů různých třı́d v sı́tnici (Martin et al., 2015).

Čı́pky rozdělujeme do čtyř spektrálnı́ch třı́d – UVS, SWS, MWS a LWS; čı́pky citlivé
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na UV světlo (UVS, UV-Sensitive), čı́pky citlivé na krátké vlnové délky (SWS, Short

Wavelength Sensitive), čı́pky citlivé na středně dlouhé vlnové délky (MWS, Medium

Wavelength Sensitive), čı́pky citlivé na dlouhé vlnové délky (LWS, Long Wavelength

Sensitive)(Martin et al., 2015).

Většina obratlovců má tzv. dvojitou sı́tnici, která obsahuje dva typy fotoreceptorů –

tyčinky využı́vané pro viděnı́ při nı́zkém osvětlenı́ a čı́pky pro jasné osvětlenı́ (Olsson et

al., 2013). Tyčinky jsou dalšı́m typem buněk citlivých na světlo. Tyto protáhlé až vláknité

buňky se vyvinuly z čı́pků a dı́ky své schopnosti detekovat i jeden foton, umožnily savcům

ostré vnı́mánı́ černobı́lých kontrastů, umožňujı́cı́ viděnı́ při tlumenı́m světle a během noci

(Autrata a Černá, 2006; Morshedian a Fain, 2017). Tyčinky neumožňujı́ barevné viděnı́,

jelikož rhodopsin, který obsahujı́, má pouze jeden absorpčnı́ vrchol při 598 nm (Kim et al.,

2016; Wallin, 2002). Oproti čı́pkům jsou tyčinky u obratlovců vı́ce konzervované a to jak

ve struktuře, tak v obsahu zrakových pigmentů (Bowmaker, 1998).

Exprese pěti hlavnı́ch rodin zrakových pigmentů (čtyři druhy čı́pků plus tyčinky) se

objevila docela brzy v evoluci obratlovců, asi před 350–400 miliony let, ještě před odděle-

nı́m hlavnı́ch třı́d (Bowmaker, 1998). U vývojově staršı́ch obratlovců bychom nejspı́še

našli tyčinky (citlivé na přı́tomnost světla (Autrata a Černá, 2006; Morshedian a Fain,

2017) spolu se čtyřmi druhy čı́pkových buněk s citlivostı́ na 370 nm (UV/fialová), 445 nm

(modrá), 508 nm (zelená) a 560 nm (oranžová).

Toto tetrachromické viděnı́ přetrvalo až do dnešnı́ch dob u většiny ryb, plazů a ptáků

(Kardong, 2015). U savců došlo v průběhu evoluce ke ztrátě dvou typů čı́pků. Většina

savců má tedy dichromatické viděnı́ s citlivostı́ na krátkou (SWS) a dlouhou vlnovou

délku (LWS) (Withgott, 2000).

Vnı́mánı́ barev můžeme znázornit pomocı́ tzv. diagramu chromatičnosti. Jde o 2D zná-

zorněnı́ rozsahu chromatické složky (barevnosti) bez achromatického prvku jasu (Obrá-

zek 1.2).

U dichromatů má diagram podobu jednorozměrné úsečky, kde se výsledná barva na-

cházı́ v oblasti vymezené přı́tomnými čı́pky (SWS–LWS). Pro trichromaty, mezi které

patřı́ i člověk, nabývá tento barevný prostor podoby dvourozměrného trojúhelnı́ku s jed-

notlivými typy čı́pků na vrcholech (SWS, MWS, LWS). Přidánı́m dalšı́ dimenze pro čı́pky

citlivé v UV oblasti spektra zı́skáme čtyřstěn, ve kterém dokážeme zachytit dalšı́ možnosti

barevného prostoru (Hill a McGraw, 2006).

Lidské oko (čočka a rohovka) filtruje UV zářenı́, nejspı́še kvůli možnému poškozenı́

(Withgott, 2000; Autrata a Černá, 2006), ovšem mnoho ryb, obojživelnı́ků, plazů, ptáků, a

dokonce některých savců využı́vá UV viděnı́ pro základnı́ aktivity jako je hledánı́ potravy,

výběr partnera a komunikace (Bennett a Cuthill, 1994; Honkavaara et al., 2002; Marshall

a Vorobyev, 2003; Cronin a Bok, 2016; Shi a Yokoyama, 2003). Kromě čı́pků citlivých

na UV světlo najdeme v sı́tnici ptáků a některých ryb i plazů kulovité tukové kapénky.

V nich jsou často rozpuštěny karotenoidnı́ pigmenty, které je zbarvujı́ do odstı́nů červené,

oranžové nebo žluté. Kapénky sloužı́ jako filtry, které selektivně preferujı́ nebo modifikujı́

vlnové délky světla dopadajı́cı́ho na čı́pky. Filtrace tohoto typu nemá zatı́m jasný účel.

Jednou z možnostı́ je filtrovánı́ potenciálně škodlivého UV zářenı́ (Jacobs, 1981; Butler a

Hodos, 2005; Shi a Yokoyama, 2003).



6 Kapitola 1. Teoretické aspekty problematiky

Obrázek 1.2: Diagramy chromatičnosti reprezentujı́cı́ vnı́mánı́ barev. Achromatický bod

zachycuje rovnoměrnou stimulaci všech přı́tomných typů čı́pků. Červeným bodem je

vyznačena poloha konkrétnı́ barvy. (a) Barevný prostor dichromatů může být znázorněn

pomocı́ jednorozměrné úsečky na nı́ž je pozice konkrétnı́ barvy určena relativnı́ stimulacı́

SWS a MWS/LWS čı́pků. (b) Barevný prostor trichromatů může být znázorněn pomocı́

dvourozměrného trojúhlenı́ku, v němž je barva reprezentována poměrem stimulacı́ SWS,

MWS a LWS čı́pků. Barva může být popsána pomocı́ polárnı́ch souřadnic θ a r. Odstı́n je

popsán úhlem θ , který svı́rá průvodič s kladnou poloosou x a saturace je dána délkou r, což

je vzdálenost od achromatického bodu. (c) Tetrachormický barevný prostor je představován

čtyřstěnem, v němž barva je bodem určeným relativnı́ stimulacı́ UVS, SWS, MWS a LWS

čı́pků. Zde je odstı́n měřen dvěma úhly θ a ϕ . (Převzato a upraveno podle Stevens et al.

(2009a)).
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1.1.1 Barvocit

Výrazné zbarvenı́ (včetně odrazivosti v UV spektru) nacházı́me u mnoha druhů, což ovšem

ještě nedokazuje schopnost jedinců tyto signály zpracovat. Rozmanitost ve zbarvenı́ má

biologický smysl jen tehdy, je-li vnı́mána „správnými“ přı́jemci (jedinci téhož druhu, pre-

dátoři, kořist) (Olsson et al., 2013). Přestože princip vnı́mánı́ světla je napřı́č živočišným

světem podobný (Land a Nilsson, 2012), je důležité si uvědomit, že informace o samotné

konkrétnı́ barvě vzniká až ve vyššı́ch nervových centrech. Vnı́mánı́ barvy záležı́ na nervo-

vých interakcı́ch a subjektivnı́ch zkušenostech jedince (Hill a McGraw, 2006).

U plazů se přı́tomnost zrakových pigmentů citlivých na UV světlo ukázala jako častá a

relativně konzervovaná (Bajer et al., 2010; Olsson et al., 2013). U želv bylo barevné viděnı́

prokázáno jako široce rozšı́řené (Arnold a Neumeyer, 1987) a u hadů se našly tři typy

zrakových pigmentů (Simoes et al., 2016). O barevném viděnı́ krokodýlů toho vı́me málo

(Olsson et al., 2013). U ještěrů se barevné viděnı́ obecně předpokládalo kvůli rozsáhlé

variabilitě ve zbarvenı́ (Gans a Crews, 1992) a bylo potvrzeno na základě behaviorálnı́ch

experimentů (Pianka a Vitt, 2003).

U ještěrek byla v průběhu evoluce ztracena dvojitá sı́tnice a obsahuje většinou jen

čı́pky. Dennı́ ještěrky majı́ pět typů čı́pků, z nichž čtyři jsou jednoduché s kapénkami

ve vnitřnı́ části, umožňujı́cı́ barevné viděnı́ včetně UV (v rozsahu asi 300–700 nm). Pátou

třı́du tvořı́ dvojité čı́pky, ve kterých primárnı́ membrána obsahuje kapénky a přı́datná

membrána obsahuje rozptýlený LWS pigment (Fleishman et al., 2011). Bývajı́ v sı́tnici

nejhojnějšı́ a nejspı́še jsou využı́vané pro černobı́lé viděnı́ (Olsson et al., 2013). Ještěrka

obecná umı́ rozlišit minimálně osm různých barev, nicméně názory na to, ve které oblasti

je nejcitlivějšı́, se rozcházejı́ (Gans a Crews, 1992).

Zářivě zelený svatebnı́ šat samců ještěrky obecné odrážı́ světlo i v UV oblasti (ukázali

Pérez i de Lanuza a Font (2007) pro švédskou populaci). Tento odraz může sloužit k zesı́lenı́

vizuálnı́ch signálů při zastrašovánı́ konkurentů a/nebo samičı́m výběru. Čerstvě svlečenı́

jedinci jsou nejjasnějšı́ a vykazujı́ i nejsilnějšı́ odrazivost v UV spektru. Eliminace UV

signálů vede ke snı́ženı́ zı́skaných pářenı́ (ukázali Olsson et al. (2011b) pro švédskou

populaci), což podporuje hypotézu o schopnosti ještěrky obecné rozlišit barvy i v UV části

spektra.

Ptáci, jakožto jedni z predátorů ještěrek, vnı́majı́ světlo v rozmezı́ 340–700 nm (Cuthill

et al., 2000) a navı́c majı́ hustějšı́ výskyt čı́pků v sı́tnici, což jim umožňuje detailnějšı́

viděnı́ (Hill, 2002). Ke čtyřem základnı́m typům čı́pků majı́ ptáci navı́c také dvojité čı́pky,

jejichž význam ještě nebyl plně prozkoumán (Withgott, 2000). Někteřı́ dravı́ ptáci stopujı́

hlodavce pomocı́ UV odrazu jejich moči, mnoho ovoce a semen propaguje svou zralost

pomocı́ odrazu v UV části spektra (Withgott, 2000).

Uvedené přı́klady dokazujı́, že možnosti vnı́mánı́ barev a jejich zpracovánı́ se pro každý

druh lišı́. Přestože se některé typy očı́ mohou jevit jako méně vyspělé, ve skutečnosti

odpovı́dajı́ konkrétnı́ úloze pro daný druh. A protože je vizuálnı́ orientace úzce spojena

s behaviorálnı́m repertoárem a nároky okolı́, je zřejmé, že se úkoly mezi druhy budou lišit

(Land a Nilsson, 2012).

Jak již bylo zmı́něno, vnı́mánı́ barev je komplexnı́ proces skládajı́cı́ se ze čtyř hlavnı́ch

komponent – světlo v prostředı́, odraz od plochy, propustnost prostředı́ a citlivost receptoru.

V reálném prostředı́ je skoro nemožné shromáždit všechna data, zvláště o citlivosti přı́jemce
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(Stuart-Fox et al., 2003). A protože jednı́m z nejlépe prostudovaných organismů je člověk,

využı́vá se často lidského modelu pro posuzovánı́ ostatnı́ch živočichů.

Lidské viděnı́ je založeno na stimulaci třı́ typů čı́pků – 425 nm, 530 nm a 560 nm.

Společně poskytujı́ člověku rozsah od fialové (400 nm) až po červenou (700 nm) (Kardong,

2015; Hill, 2002). Jsou-li aktivovány všechny tři typy čı́pků, je generován vjem bı́lé barvy

(Wallin, 2002). Lidské rozpoznávánı́ barvy může být rozděleno do kvazi-ortogonálnı́ch

dimensı́ jasu (jak světlý/tmavý objekt je, achromatická dimenze), odstı́nu (např. červená,

zelená, žlutá, modrá. . . ) a saturace (množstvı́ bı́lé přidané k odstı́nu, např. růžová je méně

saturovaná než červená). U člověka majı́ tyto psychologické konstrukce neurobiologické

opodstatněnı́, ale zatı́m nenı́ jisté, jestli majı́ ostatnı́ živočichové s barevným viděnı́m

vnı́mánı́ ekvivalentnı́ (Hill a McGraw, 2006). Objektivnı́ určenı́ barev je ztěžováno faktem,

že vnı́mánı́ barev člověkem může být ovlivněno jinými barvami v okolı́, emočnı́m stavem

jedince, adaptacı́ na barvy, pamětı́ a očekávánı́m (Bergman a Beehner, 2008; Gans a Crews,

1992).

Endler (1990) se o lidském viděnı́ vyjádřil jako o „zcela nevhodném pro studium

zvı́řecı́ch barevných vzorů“ a podobně Bennett et al. (1994) hodnotil lidské modely jako

„zkreslujı́cı́ úsudek o většině evolučnı́ch hypotéz zahrnujı́cı́ch barvy“. Nicméně v dnešnı́

době nenı́ potřeba tak drasticky lidské smysly zamı́tat. Z mnoha staršı́ch literárnı́ch zdrojů

je patrné, že se s i pomocı́ lidského modelu povedlo zachytit mnoho biologicky relevant-

nı́ch mechanismů zbarvenı́ živočichů (Hill a McGraw, 2006). Zahrnutı́m zřejmých limitů

(UV slepost, většı́ citlivost ve žluté části spektra) a dostupných znalostı́ o zrakových sys-

témech zkoumaných druhů do našich úvah, zı́skáváme možnost odvozenı́ odpovı́dajı́cı́ch

aspektů v barevném prostoru ostatnı́ch druhů (Hill a McGraw, 2006).

Původnı́ metody, které využı́vajı́ arbitrárnı́ kategorizace nebo vizuálnı́ srovnávánı́ se

standarty jsou nutně subjektivnı́, protože výsledky měřenı́ se mohou lišit pod různým

osvětlenı́m, mezi pozorovateli, v čase i mezi studiemi (Bergman a Beehner, 2008). Navı́c

tyto metody nejsou vhodné pro statistickou analýzu. Takže, abychom mohli adekvátně

testovat hypotézy o barevných variacı́ch, museli bychom měřit barvy metodou, která

nespoléhá na vnı́mánı́ pozorovatele.

1.1.2 Jak se barvy měřı́?

Nejobjektivnějšı́ a nejspolehlivějšı́ metodou „měřenı́ barev“ by byla spektrofotometrie,

která zachycuje rozloženı́ odražených vlnových délek a to i mimo lidské viditelné spek-

trum. Potřebné vybavenı́ je ovšem nákladné a většinou nepoužitelné v terénu. Čočka spek-

trofotometru musı́ být pro přesné měřenı́ umı́stěna jen centimetry od zploštělého vzorku

přesně dané velikosti, a to za konstantnı́ho osvětlenı́ (Nguyen et al., 2007). Relativně no-

vým trendem v hodnocenı́ barev se stalo využitı́ digitálnı́ fotografie. Tento přı́stup nejenže

poskytuje levnějšı́ a komplexnějšı́ vzorkovánı́ barev živočichů a jejich prostředı́, ale také

může vzı́t v úvahu malé výkyvy v intenzitě osvětlenı́ v důsledku stı́nů, jejichž vliv bývá

při použitı́ přenosných spektrofotometrů zpravidla zanedbán (Stevens a Merilaita, 2011;

Bergman a Beehner, 2008).

Pro měřenı́, porovnávánı́ a vyhodnocovánı́ je užitečné barvy definovat pomocı́ barev-

ného modelu. Tı́m je myšlen abstraktnı́ matematický model popisujı́cı́ barvu jako n-tici

hodnot, odvozený z principů mı́chánı́ barev nebo kombinacı́ jiných proměnných a zachy-
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cujı́cı́ logické nebo sensorické vztahy mezi barvami. Matematicky je možné vyjádřit různé

množstvı́ barev, často i mimo rozlišovacı́ schopnost člověka. Samotný barevný model je

ovšem relativnı́, vı́ceméně arbitrárnı́, bez návaznosti na všeobecné vnı́mánı́ barev. Přidánı́m

mapovacı́ funkce, která přesně popisuje interpretaci jednotlivých komponent (podmı́nky

pozorovánı́, bı́lý bod, jedinečné barevné identifikátory etc.) zı́skáme jednoznačný „otisk“

barevného modelu do referenčnı́ho prostoru, tzv. gamut. Referenčnı́m standardem je ob-

vykle CIELAB nebo CIEXYZ prostor, které byly navrženy k obsáhnutı́ všech barev vnı́-

maných člověkem (MacEvoy, 2016). Skutečným tvarem gamutu bývá složité 3D těleso,

pro snadnějšı́ zobrazenı́ se využı́vá znázorněnı́ v chromatickém diagramu s konstantnı́

hodnotou jasu (Pihan, 2011).

Množina konkrétnı́ch barev definovaná daným modelem se nazývá barevný prostor;

jde tedy o kombinaci barevného modelu a mapovacı́ funkce.

Každá z milionů barev, které člověk s normálnı́m viděnı́m rozeznává, může být popsána

třemi proměnnými, které mohou být matematicky zkombinovány do barevného modelu a

znázorněny v třı́dimenzionálnı́m euklidovském barevném prostoru (Hill a McGraw, 2006).

Ten na rozdı́l od chromatických diagramů (1.2) zahrnuje i informaci o jasu. Tato sekce

popisuje vybrané barevné modely, které zachycujı́ lidské viděnı́.

1.1.2.1 Aditivnı́ a subtraktivnı́ modely

K charakterizaci objektu, tak jak se jevı́ člověku, je potřeba popsat stimulaci čı́pků aso-

ciovaných s pozorovaným objektem. Jelikož je rozlišenı́ barev založeno na neurálnı́m

porovnánı́ všech třı́ typů fotoreceptorů (čı́pků), mohou být všechny lidmi vnı́mané barvy

simulovány vhodným aditivnı́m smı́chánı́m třı́ primárnı́ch barev. Výběr těchto základ-

nı́ch barev, přestože je široký, nenı́ úplně libovolný. Jakákoli sada barev, z nichž žádná

barva nemůže vzniknout smı́chánı́m ostatnı́ch dvou, je vhodná. Množstvı́ referenčnı́ch svě-

tel (hodnota jejich intenzity) potřebných k vytvořenı́ nějaké barvy se nazývá tristimulus

(Wyszecki a Stiles, 2000; Hill, 2002).

Výše zmı́něná myšlenka pocházı́ z 19. stoletı́, kdy byl vyvinut RGB (red, green, blue)

model (Obrázek 1.3). Jelikož koresponduje s lidskou trichromaciı́ je snadno pochopitelný

a brzy se stal základem pro barevné televize, monitory a fotoaparáty. RGB je aditivnı́

způsob mı́chánı́ barev, začı́ná na černé (bez barvy) a přidávánı́m třı́ primárnı́ch barev se

tvořı́ požadovaná barva. Jde o mı́chánı́ vyzařovaného světla, nenı́ tedy potřeba žádné vnějšı́

světlo (Boughen, 2003).

Aditivnı́ barevný prostor definován třemi primárnı́mi barvami má gamut ve tvaru

trojúhelnı́ku, přičemž jednotlivé primárnı́ barvy jsou umı́stěny v rozı́ch a jejich hodnoty

jsou nezáporné. RGB model patřı́ mezi modely závislé na zařı́zenı́, tj. různá zařı́zenı́

mohou zobrazovat stejné hodnoty RGB odlišně v závislosti na použité technologii. Mezi

nejpoužı́vanějšı́ barevné prostory založené na RGB modelu patřı́ napřı́klad sRGB, Adobe

RGB a CIERGB prostory.

Přestože je RGB snad nejznámějšı́m barevným modelem, rozhodně nenı́ dokonalým.

Jako nejvýraznějšı́ problém se nabı́zı́ výpočet vzdálenostı́ mezi dvěma barvami za účelem

jejich porovnánı́. Vzhledem k euklidovskému prostoru, ve kterém je RGB definován,

nejde o nijak náročný matematický výpočet. Zádrhelem této techniky je přı́pad, kdy jsou

dvě barvy podobného odstı́nu ale odlišného jasu a saturace od sebe vzdálenějšı́ než dvě

barvy odlišného odstı́nu ale podobného jasu a saturace. Tedy zelená a modrá si mohou být
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v RGB prostoru blı́že než dva různé odstı́ny červené. Což nenı́ zrovna v souladu tı́m, jak

tyto rozdı́ly vnı́majı́ lidé. (Tkalčič a Tasič, 2003; Omer a Werman, 2004)

Obrázek 1.3: Barevný prostor odpovı́dajı́cı́ RGB barevnému modelu. RGB model je

aditivnı́ model mı́chánı́ třı́ základnı́ch barev – červené (red), zelené (green) a modré

(blue).(Převzato z Witcher (2019).)

Existujı́ i prostory s vı́ce dimenzemi, napřı́klad hojně využı́vaný CMYK (cyan,

magenta, yellow, key), který může být i přı́kladem subtraktivnı́ch prostorů. CMYK začı́ná

se všemi barvami (bı́lá) a postupně odebı́rá nechtěné barvy, dokud nedocı́lı́ požadova-

ného výsledku. Tento způsob se hojně využı́vá v inkoustových tiskárnách, kde popisuje

jaký druh inkoustu je potřeba použı́t, aby odražené světlo produkovalo zamýšlenou barvu

(Ibraheem et al., 2012).

1.1.2.2 Modely definované pomocı́ cylindrických souřadnic

Typ modelů, který využı́vá cylindrické souřadnice, zobrazuje barvy do těles ve tvaru

koule, válce, kuželu apod. Achromatická středová osa zachycuje tón (value/lightness)

od černé po bı́lou. Chromatické komponenty barvy tvořı́ odstı́n (hue) a jeho intenzita

(chroma/saturation). Americký malı́ř Albert Munsell (1858–1918) popsal odstı́n jako od-

pověd’ na otázku „Jakou barvu má tato pastelka?“. Intenzita v jeho podánı́ značı́, kolik

barvy je přı́tomno. Napřı́klad růžová má ve srovnánı́ s jasně červenou jen nı́zkou intenzitu.

Poslednı́ komponenta, tón, se pak vypořádává s bı́lou/černou součástı́ barvy (Hill, 2002).

Munsell se snažil vyvinout intuitivnı́ systém, který by sloužil umělcům k definovánı́ a

organizovánı́ barev a který by byl založen na rozdı́lech a vztazı́ch mezi barvami z lidského

úhlu pohledu (Wyszecki a Stiles, 2000). Jeho HCV systém (opravdu jde spı́še o systém než

o model, jelikož chybı́ explicitnı́ vyjádřenı́ rovnicemi) představuje odstı́ny rovnoměrně

rozložené po obvodu kruhu se saturacı́ narůstajı́cı́ ve směru od středu ke krajům. Hodnoty

tónu (od černé po bı́lou) jsou zachyceny na ose kolmé k rovině kruhu. Protože maximálnı́

intenzita závisı́ na odstı́nu, je Munsellův systém asymetrický (Obrázek 1.5). Klı́čovým
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Obrázek 1.4: Gamut sRGB barevného prostoru. Sada primárnı́ch barev definuje barevný

trojúhlenı́k obsahujı́cı́ všechny možné kombinace daných základnı́ch barev. Šedá oblast

vně trojúhlenı́ku patřı́ do barevného prostoru CIE a nelze v sRGB zobrazit. (Převzato

z CIExy sRGB (2016)).

faktorem je percepčnı́ uniformita modelu, tedy snaha o to, aby vzdálenosti mezi barvami

korespondovaly s rozdı́ly v jejich vnı́mánı́ (Bergman a Beehner, 2008; Hill a McGraw,

2006; Wyszecki a Stiles, 2000).

Barvy v Munsellově modelu nejsou ovšem definovány rovnicemi. Vycházı́ z měřenı́,

jejichž hodnoty jsou k dohledánı́ v tabulkách. Převod těchto hodnot mezi jinými modely

je výpočetně náročný a neefektivnı́.

Na principu cylindrických souřadnic jsou založeny i modely HSL (hue, saturation,

lightness) a HSV (hue, saturation, value) pocházejı́cı́ ze 70. let. Oba jsou závislé na zařı́zenı́,

nicméně na rozdı́l od Munsellova systému je možné jejich hodnoty snadno a rychle převést

do jiných modelů (Ibraheem et al., 2012; MacEvoy, 2016).

1.1.2.3 CIE barevné modely

Později ve 20. stoletı́ bylo vyvinuto několik dalšı́ch barevných systémů. Modernı́ stan-

dard pro lidmi vnı́mané barvy byl prvně definován v roce 1931, když CIE (Commision

Internationale de l‘Éclairage) vyvinula XYZ kolometrický barevný prostor vycházejı́cı́

ze spektrálnı́ch křivek standardizovaných pro lidské čı́pky (Obrázek 1.6) (Poynton, 2019).

Tento model byl aktualizován v roce 1976 a vytvořil odvozené CIELUV (L*u*v*) a CIE-

LAB (L*a*b*) standardy, oba vı́ce percepčně uniformnı́ než původnı́ XYZ model (Hill a

McGraw, 2006).

CIELAB prostor odstraňuje nedostatky předchozı́ch modelů a je definován jako reálný

3D prostor umožňujı́cı́ reprezentaci nekonečně mnoha možných barev. V praxi je často

mapován do celočı́selných hodnot s předdefinovaným rozsahem. Obdobně jako předchozı́
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Obrázek 1.5: HCV prostor vycházejı́cı́ z Munsselova modelu. Barva je zde definována

odstı́nem (hue), intenzitou (chroma) a tónem (value). (Převzato z Kolibri Image (2019).)

modely potřebuje i LAB tři veličiny pro charakterizaci barvy (Obrázek 1.7). Komponenta

L* (luminale) vyjadřuje hodnoty jasu na škále 0–100 (černá–bı́lá). Složky a* a b* popisujı́

odstı́n bodu, kdy osa a* představuje zeleno-červenou část (zelená v záporných čı́slech,

červená v kladných) a na ni kolmá osa b* pak modro-žlutou část (modrá v záporném směru,

žlutá v kladném). Toto rozloženı́ vycházı́ z principu oponentnı́ tvorby barev, jež, mimo

jiné, vysvětluje, proč lidé nevnı́majı́ žádnou barvu jako červenozelenou nebo žlutomodrou

(Landa a Fairchild, 2005; Nguyen et al., 2007; Pridmore, 2013).

1.2 Zbarvenı́ živočichů

Zbarvenı́ organismů může být obecně zprostředkováno pigmentem absorbujı́cı́m světelné

paprsky určitých vlnových délek (pigmentové barvy) nebo mikrostrukturami, které světlo

odrážı́ (strukturnı́ barvy) a jejich kombinacemi. Pigmenty plazů (melaniny, karotenoidy,

pteridiny a puriny) jsou skladovány ve specializovaných buňkách integumentu – chromato-

forech ve vrstvách různých tlouštěk. Finálnı́ zbarvenı́ je pak výsledkem uspořádánı́ těchto

buněk a jejich obsahu v kombinaci se strukturálnı́mi barvami. Rozeznáváme fyziologické

změny barev, které jsou velmi rychlé (dějı́ se v rámci sekund nebo hodin) a pomalejšı́

morfologické změny (trvajı́cı́ dny až měsı́ce)(Olsson et al., 2013).

Fyziologická barvoměna je založena na vnitrobuněčném pohybu organel (shlukovánı́

nebo rozptýlenı́) nesoucı́ch pigment uvnitř chromatoforů a může být kontrolována jak

neurálně, tak hormonálně. Fyziologickou barvoměnu využı́vajı́ napřı́klad chobotnice nebo

chameleoni k maskovánı́ a komunikaci (Veselá, 2007). Naopak podstatou morfologických

změn jsou kvantitativnı́ změny v množstvı́, typu a rozloženı́ chromatoforů, nebo typu a
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Obrázek 1.6: Chromatický diagram CIE 1931 xy odpovı́dajı́cı́ řezu barevným prostorem

CIE XYZ. Vnějšı́ obrysová křivka je označena vlnovou délkou v nanometrech. (Převzato

z CIExy (2016))

množstvı́ pigmentů. Přı́kladem může být dlouhodobá adaptace na prostředı́ nebo nápadné

sezónnı́ zbarvenı́ v době reprodukce. Tyto změny mohou být indukovány stimuly prostředı́

nebo činnostı́ hormonů (Gans a Crews, 1992; Zug et al., 2001; Veselá, 2007; Stevens a

Merilaita, 2011; Bajer et al., 2012; Bauerová, 2012; Pecháček, 2016).

1.3 Ještěrka obecná

Ještěrka obecná (Lacerta agilis) je jednı́m ze čtyř druhů ještěrek z čeledi ještěrkovitých

(Lacertidae, Reptilia), které se vyskytujı́ na územı́ ČR a SR (Dungel a Řehák, 2011).

Areál rozšı́řenı́ zahrnuje skoro celý palearkt (Evropa, Kavkaz až centrálnı́ Asie (Moravec

a Berec, 2015)) a ještěrky využı́vajı́ nadmořské výšky od pobřežı́ až do cca 1700 m. n. m.

Ještěrka obecná se vyskytuje převážně v mı́rném pásu s dobře osluněnými lesostepnı́mi

biotopy s roztroušeným porostem nı́zkých dřevin a odhaleným substrátem. Často vyu-

žı́vá pı́sčité, kamenité nebo lehce hlinité podklady, v jejichž skulinách může najı́t úkryt.

Za dlouhodobějšı́ obydlı́ volı́ často opuštěné nory, v některých přı́padech si vyhrabává i

vlastnı́ (Moravec a Berec, 2015).

Ještěrka obecná osidluje i antropogennı́ plochy urbanizovaných oblastı́ (přı́kopy, hř-

bitovy, sady, apod.). Schopnost kolonizovat nové biotopy podobného typu ji řadı́ k pio-

nýrským druhům. Postupná fragmentace a devastace vhodných biotopů má za následek

roztroušené metapopulace a celková populačnı́ hustota ještěrky obecné tak pomalu klesá.

V našı́ přı́rodě má ještěrka obecná také bioindikačnı́ a estetický význam, je chráněna

zákonem a řadı́ se k silně ohroženým druhům (Moravec a Berec, 2015).

Ještěrka obecná se se svou průměrnou délkou 17 cm řadı́ mezi středně velké druhy

dožı́vajı́cı́ se 10–13 let (Olsson, 1994a; Dungel a Řehák, 2011). Hlava je tupě kuželovitá,
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Obrázek 1.7: Barevný prostor odpovı́dajı́cı́ CIE LAB barevnému modelu. Charakterizace

barvy se skládá z jasu (luminance), zeleno-červené komponenty (a) a modro-žluté kombo-

nenty (b). (Převzato z Cavanaugh (2008).)

končetiny jsou relativně krátké, pětiprsté; dlouhý, štı́hlý, lámavý ocas zabı́rá 56–64 %

celkové délky těla a na hřbetě bychom našli pruh tvořený nejčastěji 10 (8–16) podélnými

kýlnatými šupinami tmavých odstı́nů. V cyklických intervalech svlékajı́ ještěrky po částech

starou pokožku a zpravidla ji ihned pojı́dajı́ (Ditmars, 1933; Dungel a Řehák, 2011;

Moravec a Berec, 2015).

Tak jako nenı́ ještěrka obecná striktně vázána na druhovou skladbu porostu nebo vy-

hraněný typ podložı́ nenı́ ani potravnı́m specialistou. Podobně jako ostatnı́ druhy z rodu

Lacerta, je i ještěrka obecná hmyzožravá. V menšı́ mı́ře požı́rá také měkkýše, kroužkovce,

přı́padně i vejce a mlád’ata ještěrek (i vlastnı́ho druhu). Je-li potravy dostatek, využı́vá

ještěrka obecná vyčkávacı́ strategii lovu (sit-and-wait foraging) a když se nabı́dka po-

travy snı́žı́, přejde na strategii aktivnı́ho vyhledávánı́ (active foraging). Funkci hlavnı́ho

průzkumného orgánu zastává dlouhý, hluboce vykrojený jazyk s množstvı́m chemorecep-

torů (Pianka, 1973; Baeckens et al., 2017; Moravec a Berec, 2015; Ditmars, 1933).

Ještěrka obecná patřı́ mezi ektotermnı́ živočichy, jejichž fyziologické funkce jsou

ovlivňovány a limitovány teplotou prostředı́. Rychlost, bdělost, schopnost ulovit kořist a

uniknout predátorovi, trávenı́, produkce spermiı́, načasovánı́ a frekvence rozmnožovánı́,

růst – to vše závisı́ na teplotě. Když teplota poklesne, snı́žı́ se i rychlost těchto procesů.

Pokud nastane přı́liš velká zima, ještěrka přestává být aktivnı́ a přečkává toto obdobı́

ve stavu brumace, během které spotřebovává metabolismus jen velmi málo energie (Pianka

a Vitt, 2003).

Základnı́m mechanismem udržovánı́ tělesné teploty v daném úzkém rozmezı́ je

u ještěrky obecné behaviorálnı́ termoregulace (Castilla et al., 1999). Primárnı́m zdrojem

zı́skávánı́ tepla je konduktivita substrátu. Ke sluněnı́ pak využı́vá ještěrka různá expono-

vaná mı́sta (pařezy, polámané větve, kameny, nı́zký travnı́ porost nebo odkrytý substrát) a

natáčı́ své tělo v co nejlepšı́m úhlu ke slunečnı́m paprskům, aby tak maximalizovala zı́s-

kané teplo ze slunce (Pianka, 1973). Absorpci tepla napomáhá i tmavé zbarvenı́ pokožky

a mnoho jemných kapilár, které rychle transportujı́ teplo do středu těla (Pianka a Vitt,

2003). Ochlazovacı́m mechanismem je pak aktivnı́ vyhledávánı́ stı́nu a ukrývánı́ se (Huey

a Slatkin, 1976).
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Potřeba termoregulace ovlivňuje celkovou aktivnı́ periodu (Avery, 1976), přičemž

specifická dennı́ i sezónnı́ aktivita je závislá na klimatických a geografických podmı́nkách

(Moravec a Berec, 2015). V souvislosti s dennı́ teplotou a intenzitou slunečnı́ho svitu

pozorujeme u ještěrky obecné jednovrcholový (nejaktivnějšı́ jsou v nejteplejšı́ch polednı́ch

hodinách – jaro a podzim) nebo dvouvrcholový (nejaktivnějšı́ jsou mimo nejteplejšı́ část

dne, přes poledne často nastupuje diapauza – letnı́ obdobı́) průběh dennı́ aktivity (Moravec

a Berec, 2015; Dungel a Řehák, 2011; Kuranova et al., 2005; Heltai et al., 2015). V rámci

areálu ČR je ještěrka obecná obvykle aktivnı́ od března do zářı́ až řı́jna (aktivnı́ perioda se

odvı́jı́ od teplotnı́ch podmı́nek daného roku) (Dungel a Řehák, 2011). Zimu trávı́ v norách

nebo pod kořeny stromů a keřů. Z hibernace se nejdřı́ve probouzejı́ mlád’ata, která potřebujı́

vı́ce času na zı́skánı́ potravy za účelem intenzivnı́ho růstu, následujı́ samci a nakonec

samice.

Barva ještěrky obecné se lišı́ mezi pohlavı́mi a měnı́ se s věkem i během roku (Smolin-

ský, 2016). Zbarvenı́ a kresba hřbetu dospělých jedinců je typicky oddělena od zbarvenı́ a

kresby boků dvěma podélnými pruhy světlé barvy (bělavá, světle šedá, šedohnědá). Boky

samic se nijak výrazně nelišı́ od zbarvenı́ hřbetu. U samců ovšem v obdobı́ rozmnožovánı́

pozorujeme změnu od nevýrazného zelenohnědého-hnědošedého odstı́nu k sytě trávově

zelenému. Měnı́ se nejen boky, ale i strany hlavy a přednı́ končetiny (at’ už celé nebo

jen částečně). Ventrálnı́ strana samic je obvykle smetanově až perlet’ově bı́lá, žlutobı́lá.

Zbarvenı́ břicha u samců odrážı́ jejich věk a pohlavnı́ aktivitu. Může být světle nazelenalé

až žlutozelené. Zadnı́ nohy samců a oba páry končetin samic jsou šedohnědé až hnědé.

Stejnou barvu má i ocas, který navı́c nese kresbu (tmavé, až černé skvrny se světlým stře-

dem), která na něj přecházı́ z oblasti hřbetu a boků. Hřbet a boky nedospělých jedinců jsou

šedé až hnědé, bez výrazných podélných proužků. Ventrálnı́ strana je bělavá až žlutobı́lá

(Moravec a Berec, 2015; Dungel a Řehák, 2011).

Relativně stabilnı́ typické zbarvenı́ tzv. forma typica (barva těla a vzor), popsané výše,

se může rozlišovat do několika dalšı́ch barevných forem. Jejich počet a definice se často

napřı́č literaturou lišı́ a jen u některých z nich existuje slabý konsenzus (Jablonski et

al., 2017). O klasifikaci těchto forem se pokusily Kotenko a Sviridenko (2010), jejichž

přehledem se řı́dı́ i tato práce. Podle Moravec a Berec (2015) bychom v České republice

kromě formy typica našli nejčastěji morfu zvanou erythronota. Ta se vyznačuje chybě-

jı́cı́m vzorem na zádech a jednobarevným šedohnědým až červenohnědým zbarvenı́m.

Podobnou formou je immaculata (jednobarevná concolor a dvoubarevná bicolor), které

chybı́ vzor i na bocı́ch. Obě zmı́něné se mohou vyskytovat i ve verzi punctata s drobnými

skvrnami. Kotenko a Sviridenko (2010) pojmenovaly ještě dalšı́ch devět forem v závislosti

na přı́tomnosti skvrn, ok, liniı́ a různých jejich kombinacı́. V přı́padě přebytku nebo nedo-

statku pigmentu rozlišujeme také barevné aberace (melanističtı́, hypomelanističtı́ jedinci)

(Smolinský, 2016; Moravec a Berec, 2015; Kotenko a Sviridenko, 2010; Jablonski et al.,

2017). Je ovšem třeba zdůraznit, že tato klasifikace založená na vzoru a zbarvenı́ nejspı́še

nereflektuje fylogenetické vztahy a nemá tak taxonomický význam. Výskyt jednotlivých

forem se lišı́ mezi metapopulacemi a jejich význam je prozatı́m přisuzován rozdı́lným

podmı́nkám v lokálnı́ch biotopech (Jablonski et al., 2017).

U ještěrky obecné se vyskytuje výrazný pohlavnı́ dimorfismus, dı́ky kterému se řadı́

k modelovým druhům pro zkoumánı́ tohoto fenoménu. Samci jsou obecně menšı́ a lehčı́

než samice. Z dalšı́ch morfologických rysů charakterizuje samce rovněž robustněji sta-
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věná hlava, delšı́ ocas se zesı́leným kořenem a výrazně vyvinuté stehennı́ póry. U samic

nacházı́me poměrově delšı́ trup. Tyto vlastnosti jsou upřednostňovány pohlavnı́m výběrem

u samců (většı́ hlava se vyvinula skrz samčı́ rivalitu) a fekunditnı́m výběrem u samic (délka

trupu kladně koreluje s množstvı́m vajı́ček) (Olsson et al., 2002; Gvoždı́k a Boukal, 1998;

Moravec a Berec, 2015).

Samci ještěrky obecné jsou polygynnı́ a v obdobı́ pářenı́, které probı́há od května

do července, jsou i teritoriálnı́. Boj o samici začı́ná hodnocenı́m soupeře podle výraznosti

zeleného zbarvenı́ boků, tzv. odznaků. Toto svatebnı́ zbarvenı́ je nejvýraznějšı́ od prvnı́ho

jarnı́ho svlékánı́ až do konce pářenı́ a jeho rozsah a intenzita odrážı́ genetickou kvalitu

jedince a koreluje s velikostı́ těla (Pérez i de Lanuza et al., 2013b; Moravec a Berec, 2015).

Slabšı́ samci se naučı́ tyto znaky rozpoznávat a do soubojů se silnějšı́mi protivnı́ky se pak

ani nepouštı́. Jen asi 25 % samčı́ch interakcı́ vygraduje až k fyzickému boji. Ten může

trvat pár sekund nebo i 15 minut. Většinou však zanechává jen povrchové jizvy (Olsson,

1994a,b). Samice ještěrek se pářı́ s jednı́m nebo vı́ce samci. Mimo plodné obdobı́ pářenı́

odmı́tajı́, v plodném obdobı́ ovšem nemá na přijetı́ samce vliv jeho velikost či zbarvenı́,

ani přı́buznost nebo parazitárnı́ nálož (Olsson, 1993b; Olsson a Madsen, 1995; Olsson et

al., 1996). Po kopulaci samec zůstává u samice ještě několik hodin nebo i dnı́ (Olsson,

1993b) a chránı́ ji před jinými samci, čı́mž snižuje šanci na kompetici spermiı́, přičemž

doba hlı́dánı́ je negativně korelována s velikostı́ odznaku (Pérez i de Lanuza a Font, 2007).

Samice ještěrky obecné kladou snůšku 4–15 vajec (velikost snůšky se měnı́ s velikostı́

těla) (Olsson et al., 1996; Olsson a Madsen, 1995). Pro vejce vyhrabávajı́ malé jamky

přı́mo do země nebo pod kameny apod. Délka inkubace vajec závisı́ výrazně na inkubačnı́

teplotě. Po přibližně 40–60 dnech se lı́hnou mlád’ata o velikost 6–8 cm (Moravec a Berec,

2015). Podle vlastnı́ch pozorovánı́ se mlád’ata objevovala začátkem července. Pohlavnı́

dospělosti dosahujı́ ve 2.–3. roce života.

Samci dospı́vajı́ při nižšı́ tělesné velikosti a do rozmnožovánı́ se obvykle zapojujı́

po druhém zimovánı́. Samice kladou své prvnı́ snůšky až o rok později, potřebujı́ totiž

vı́ce času na nabránı́ tělesných zásob pro tvorbu vajec (Moravec a Berec, 2015; Llorente

a Carretero, 2000). Během dospı́vánı́ se měnı́ i zbarvenı́ jedinců. Objevuje se typická

subadultnı́/adultnı́ kresba včetně výrazných podélných pruhů (Moravec a Berec, 2015).

Zbarvenı́ a jeho změna v obdobı́ pářenı́ je pro ještěrku obecnou důležitým signálem,

který může ovlivnit jak sociálnı́ interakce, tak i schopnost termoregulace (Clusella Trullas

et al., 2007). Mimo reprodukčnı́ obdobı́ splývá ještěrka dı́ky kryptickému zbarvenı́ se

svým okolı́m. V době pářenı́ by se ovšem samec vystavujı́cı́ se na exponovaném mı́stě

s pestrobarevným svatebnı́m šatem ve snaze zaujmout samici a zároveň odradit konkurenty

mohl snadno stát úlovkem predátora.

Mezi přirozené nepřátele ještěrky obecné patřı́ napřı́klad ptáci, menšı́ savci jako třeba

ježci nebo kuny, a v obydlených oblastech také slepice nebo kočky. Při kamufláži spoléhá

většinou ještěrka obecná na svou nehybnost a „maskovacı́ vzor“ na těle. V přı́padě odhalenı́

mı́řı́ k nejbližšı́mu úkrytu (vyššı́ porost, skulina v zemi apod.). Při svém útěku se ovšem

náhle zastavujı́ nebo prudce měnı́ směr pohybu ve snaze svést predátora ze stopy. Nevydařı́-

li se tyto úhybné manévry a ještěrka je lapena, může se vzdát svého ocasu (tzv. autotomie).

Kontrakce ocasnı́ch svalů oddělı́ ocas v mı́stě zlomových plošek od těla, čı́mž je pozornost

predátora odvedena k trhavě se pohybujı́cı́ odlomené části těla. (Moravec a Berec, 2015;

Pianka, 1973; Čihař, 1994).
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Sběr dat v roce 2018 probı́hal od května do srpna, v přibližně týdennı́ch intervalech (celkem

11 výjezdů do terénu). Vzhledem k tomu, že ještěrky vylézajı́ z děr za účelem lovu potravy

a nahřátı́ se na slunci, probı́hal odlov pouze za vhodného počası́ (jasno, polojasno, bezvětřı́

nebo jen mı́rný vı́tr), které jim tyto činnosti umožňovalo. Ještěrky byly loveny v rozdı́lných

časech v závislosti na teplotě a s tı́m spojené aktivitě. V jarnı́ch měsı́cı́ch probı́hal odchyt

okolo poledne, v letnı́ch měsı́cı́ch pak převážně v rannı́ch hodinách (8–10), kdy jejich

tělesná teplota byla nižšı́ a byly tedy pomalejšı́.

Odchycenı́ jedinci byli uchovávánı́ na stinném stanovišti v prodyšných plátěných pyt-

lı́cı́ch. Ulovené ještěrky byly následně vyfotografovány na standardnı́ šedé podložce (JJC

neutrálnı́ destička, odraznost 18 %, RGB (127, 127, 127)), která byla zastı́něnı́m uchráněná

od nežádoucı́ho střı́dánı́ světla a stı́nu.

Fotografie byly v průběhu sezóny pořizovány různými přı́stroji, nejčastěji fotoaparátem

Olympus SP500UZ nebo Canon EOS 400D s objektivem Canon EF28–90mm, na stativu,

vždy bez blesku, s objektivem směřujı́cı́m kolmo na podložku. Pro zachovánı́ co největšı́ho

množstvı́ informace bylo preferováno ukládánı́ v RAW formátu, pokud ho daný přı́stroj

podporoval. Byl zaznamenán počet ektoparazitů vyskytujı́cı́ch se na těle ještěrky a nově

odchycenı́ jedinci byli značeni metodou podle Dunham et al. (1988). Následně byla ještěrka

vypuštěna.

Lokalita v Hustopečı́ch, okres Břeclav (48. 935N, 16. 716E) na které byl prováděn

odchyt v roce 2018, měla charakter ovocného sadu. Jednalo se o cca 250 metrů dlouhý 10

metrů široký pás pokosené trávy a řı́dce se vyskytujı́cı́ch ovocných stromů, mezi nimiž

byly ponechány ostrůvky s vyššı́m porostem, svažujı́cı́ se k jihu. Přı́stup na danou parcelu

byl po dohodě odsouhlasen majitelem.

Terénnı́ výzkum v Hustopečı́ch byl realizován na základě výjimky ze základnı́ch

podmı́nek ochrany zvláště chráněných druhů živočichů daných ust. § 50 odst. 2 zákonu

o ochraně přı́rody a krajiny (dále jen ZOPK) podle ust. § 56 odst. 1 a ve smyslu ust. §
56 odst. 2 pı́sm. d) ZOPK. Vydané odborem životnı́ho prostředı́ krajského úřadu Jiho-

moravského kraje, čı́slo jednacı́ JMK 38000/2018, platné do 31. 12. 2020 a Osvědčenı́

o odborné způsobilosti k navrhovánı́ pokusů a projektů pokusů podle § 15d odst 3 zákona

č. 246-1992Sb na ochranu zvı́řat proti týránı́, ve zněnı́ pozdějšı́ch předpisů, čı́slo CZ01287,

vydané na jméno Ing. Radovan Smolinský Ph.D. et Ph.D., platné do 13. 4. 2021.

– 17 –
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Pro účely této práce byla k dispozici data z odchytu z roku 2007, která pocházejı́

z lokality Unı́n, okres Skalica, Slovensko. Data poskytl Ing. Radovan Smolinský Ph.D. et

Ph.D. Odlov v Unı́ně byl prováděn v ovocných sadech na svazı́ch s jižnı́ expozicı́ s potokem

v údolı́. Mezi jednotlivými sady se vyskytoval travnı́ porost s náletem křovin a stromů.

Lokalita byla obklopena poli a na severnı́m okraji listnatým lesem.

Celkem bylo v letech 2007 a 2018 odchyceno 238 jedinců, někteřı́ i opakovaně. Pro ka-

ždého z nich bylo pořı́zeno několik snı́mků zad, břicha a boků. Ty následně prošly ručnı́

kontrolou a výběrem. Původnı́ fotografie byly ve formátu raw, tiff nebo jpg. Všechny

úpravy byly prováděny v RStudiu (❘ verze 3.4.2, s využitı́m knihoven EBImage, imager,

stringr, tiff) a jednotlivé mezikroky i výsledné obrazy byly ukládány v bezeztrátovém

formátu tiff. Vstupnı́mi hodnotami byly hodnoty R, G a B kanálu pro každý pixel.

Každá fotografie dále prošla standardizacı́ barev s využitı́m neutrálnı́ šedé podložky

(Stevens et al., 2007). Náhodně bylo zvoleno 10 reprezentativnı́ch bodů pozadı́ a byl

spočı́tán jejich průměr. Pozorované R, G, B hodnoty tohoto průměru byly porovnány s te-

oretickými (127,127,127) a pro každý kanál byl vypočten převodnı́ poměr (127/255− xi,

kde xi je průměr zvolených bodů na šedé podložce pro jednotlivé kanály). Všechny pixely

obrazu v jednotlivých kanálech byly adjustovány tı́mto převodnı́m poměrem (Bergman a

Beehner, 2008; Villafuerte a Negro, 1998; Kendal et al., 2013).

Ze standardizovaných fotografiı́ byl ručně vyřı́znut obdélnı́k se zájmovou částı́ těla

(od přednı́ch končetin k zadnı́m).

2.1 Výběr barevného modelu

Protože RGB prostor nezachycuje věrně vnı́mánı́ barev, bylo potřeba zvolit jinou variantu.

Jelikož použité fotoaparáty neumožňujı́ zachycenı́ barev mimo lidské viditelné spektrum

a žádný vhodný model vyjadřujı́cı́ viděnı́ ještěrky obecné nebyl nalezen, byl výběr zúžen

na již dřı́ve představené barevné prostory. Byl vybrán CIELAB model, který poskytuje

intuitivnı́ souřadnice barev a v jehož euklidovském prostoru bude výpočet vzdálenostı́

přehledný.

Vzhledem k tomu, že RGB model je závislý na zařı́zenı́ (device-dependent), kdežto

CIELAB nenı́, neexistuje žádný jednoduchý převod mezi těmito dvěma systémy. Vstupnı́

hodnoty musı́ být ve standardizovaném formátu sRGB (0–1), než mohou být transformo-

vány do CIELAB prostoru. Tato konverze probı́há ve třech krocı́ch:

1. Inverznı́ vyhlazovánı́ (Inverse Companding)

Nejdřı́ve jsou hodnoty RGB (značeny velkými pı́smeny nebo obecně V ) zlinearizo-

vány s vůči energii rgb (značeno malými pı́smeny nebo obecně v)

v ∈ {r,g,b}
V ∈ {R,G,B}

Tato operace je provedena pro každý z kanálů RGB převodnı́ funkcı́
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v =







V
12,92 , pro V ≤ 0,04045;
(

V+0,055
1,055

)2,4
jinak

(2.1)

2. z RGB do XYZ

Mějme zı́skané hodnoty (r,g,b) a jejich referenčnı́ bı́lý bod (XW S,YW S,ZW S).
Pro specifikaci referenčnı́ bı́lé byla ponechána výchozı́ volba D65 (0,95047; 1;

1,08883), která reprezentuje běžné nepřı́mé dennı́ světlo. Protože sRGB prostor

je definován relativně vůči referenčnı́ bı́lé D65, kdežto prostor XYZ vůči D50

(XW D,YW D,ZW D), je nutné zařadit do převodu ještě chromatickou adaptaci, která

zohledňuje tyto přechody.

Samotný převod je ukázán v následujı́cı́ch rovnicı́ch:
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YW D

ZW D



 (2.5)

Různé metody (XYZ Scaling, Bradfordova metoda, Von Kriesova metoda) definujı́

[MA ] odlišně.

V následujı́cı́m kroku se už dostáváme k transformaci do CIELAB prostoru

3. z XYZ do LAB

Tato konverze vyžaduje opět hodnoty referenčnı́ bı́lé (XW ,YW ,ZW )
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L = 116 fy −16 (2.6)

a = 500( fx − fy) (2.7)

b = 200( fy − fz) , (2.8)

kde

fx =

{

3
√

xr, pro xr < ε;
κxr+16

116 , jinak

fy =

{

3
√

yr, pro yr < ε;
κyr+16

116 , jinak

fz =

{

3
√

zr, pro zr < ε;
κzr+16

116 , jinak

xr =
X

XW

yr =
Y

YW

zr =
Z

ZW

ε =

{

0,008856 současný CIE standard

216/24389 zamýšlená hodnota

κ =

{

903,3 současný CIE standard

24389/27 zamýšlená hodnota

Detailnějšı́ vysvětlenı́ převodů a proměnných je k nalezenı́ na stránkách B. Lindblooma

(Lindbloom, 2001).

Výše popsaný proces je implementován ve funkci convertColor, pomocı́ které byly

jednotlivé pixely každé fotografie převedeny ze standardnı́ho RGB (sRGB) do zvoleného

CIELAB prostoru. Algoritmem použitým pro chromatickou adaptaci je zde Von Kriesova

metoda (Lindbloom, 2001).

2.2 Shlukovánı́ pomocı́ k-průměrů

Ještěrky obecné majı́ na těle barevné vzory (kapitola 1.3), které jsou pro studium barev

rušivým signálem. Porovnánı́ jednotlivých fotografiı́ navı́c komplikujı́ rozdı́ly ve velikosti

zvı́řat, velikosti výřezu a v poloze některých zvı́řat na fotografiı́ch. Z toho důvodu byly

z obrázků vyextrahovány dominantnı́ barvy (Dinnage, 2014; Chow, 2014; Leifer, 2009).

Pro tento úkol byla zvolena nehierarchická shlukovacı́ metoda k-průměrů (k-means).

Principem této techniky je rozdělenı́ n bodů do k skupin v mnohorozměrném prostoru

tak, aby vnitroskupinová podobnost byla co největšı́ a zároveň, aby od sebe byly shluky
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co nejvı́ce odděleny, k čemuž se využı́vá minimalizace celkové sumy čtverců vzdálenostı́

uvnitř skupin. Základem je jednoduchý cyklický výpočet vzdálenostı́ (Haruštiaková, 2012):

1. Náhodně je zvoleno k bodů z datasetu jako počátečnı́ centroidy

2. Každý bod je přiřazen k nejbližšı́mu centroidu

3. Střed každého shluku je přepočı́tán

4. Pozice jednotlivých bodů je přehodnocena. Má-li objekt nejblı́že ke vlastnı́mu cent-

roidu, jeho přiřazenı́ ke shluku se neměnı́. V opačném přı́padě je přiřazen ke shluku,

k jehož centroidu má nejblı́že.

5. Body 3 a 4 se opakujı́, dokud už žádný dalšı́ přesun nezlepšı́ kritéria

V našem přı́padě bude shlukovacı́ algoritmus vytvářet skupiny pixelů na základě jejich

barvy. Každý z m×n pixelů snı́mku sestává ze třı́ komponent – hodnot L, a, b. Jednotlivé

trojice mohou být považovány za souřadnice barevného bodu v euklidovském prostoru

LAB a mohou tedy sloužit jako vstupnı́ data pro shlukovacı́ algoritmus. Pixely podobných

barev budou přı́slušet ke stejnému shluku a výsledné centroidy (průměry bodů ve shluku)

budou reprezentovat dominantnı́ barvy fotografie (Thakkar, 2016).

Metoda k-průměrů je zvláště vhodná z několika důvodů – dokáže se vypořádat s objem-

ným datovým souborem a je relativně rychlá. Nevýhodou je citlivost na odlehlé hodnoty

a nutnost stanovenı́ počtu shluků k dopředu. Při nesprávné volbě může algoritmus zı́s-

kat pouze lokálnı́ extrém, o kterém nemáme jistotu, že je zároveň globálnı́m extrémem

(Haruštiaková, 2012). Existuje řada metod pro určenı́ optimálnı́ho počtu shluků. Kromě

metody pokus-omyl patřı́ mezi nejpoužı́vanějšı́ napřı́klad sutinový graf (scree plot, elbow

method), určenı́ koeficientu siluety (silhouette method) nebo gap statistika (Pham et al.,

2005; Haruštiaková, 2012; Kassambara, 2018).

2.2.1 Výběr k

Určovánı́ optimálnı́ho počtu shluků pomocı́ sutinového grafu je značně subjektivnı́ a

zbylé dvě výše uvedené metody nejsou vhodné pro většı́ objem dat. Pham et al. (2005)

představili metodu, založenou na informacı́ch zı́skaných v průběhu algoritmu k-průměrů,

která napomáhá při volbě k. Tato metoda je schopná navrhnout několik vhodných hodnot

k pro různé varianty podrobnosti výsledků. K výběru počtu shluků je použita funkce f (k)
(2.9)

f (k) =











−1 pro K = 1;
SK

αKSK−1
, pro SK−1 6= 0,∀K > 1;

1 pro SK−1 = 0,∀K > 1

(2.9)

αK =

{

1− 3
4Nd

, pro K = 2 a Nd > 1;

αK−1 +
1−αK−1

6 pro K > 2 a Nd > 1,
(2.10)

kde Sk je vnitroshluková variabilita pro k shluků, Nd je počet parametrů datasetu (např. počet

dimenzı́) a αk je váhový faktor.
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Funkce f (k) bere do úvahy kritérium minimalizace celkové vnitroshlukové variability

a je nezávislá na množstvı́ shlukovaných objektů. Předpokládá, že počet shluků k, je

mnohem menšı́ než počet objektů.

Hodnota f (k) je poměrem skutečné a odhadované vnitroshlukové variability a pro rov-

noměrné rozdělenı́ je rovna 1. S narůstajı́cı́m k k této hodnotě také konverguje. Nı́zké

hodnoty f (k) značı́ vysoce koncentrované a dobře rozdělené shluky. Doporučená prahová

hodnota ( f (k)< 0,85) byla určena experimentálně. Pro hodnoty vyššı́ než 0,85 nelze určit

dobře oddělené shluky a rozdělenı́ dat se považuje za rovnoměrné. Výše popsaný přı́stup

byl implementován v ❘ balı́ku kselection (Rodriguez, 2015).

Přestože se dı́ky tomuto výpočtu může zdát volba počtu shluků pro metodu k-průměrů

až triviálnı́, je stále potřeba brát v úvahu i biologické aspekty a smysl volby počtu shluků

dominantnı́ch barev u ještěrek.

Analyzované fotografie byly rozděleny podle věku a pohlavı́ do čtyř skupin – juvenilnı́

jedinci, subadulti, adultnı́ samci a adultnı́ samice a každá skupina prošla výše popsaným

procesem hledánı́ k a následné shlukové analýzy metodou k-průměrů. Jednotlivé pixely tak

zı́skaly informaci o přı́slušnosti ke shluku. Zbarvenı́ v průběhu sezóny, neboli frekvence

výskytu i-tého shluku pro j-tou fotografiiı́ Ci, j byla zı́skána následovně:

Ci, j =
pi, j

p j
, (2.11)

kde pi, j je počet pixelů v i-tém shluku pro j-tou fotografii a p j je počet všech pixelů

pro j-tou fotografii. Touto funkcı́ zı́skané body mohou být proloženy křivkou/modelem,

vyjadřujı́cı́ zkoumanou změnu ve zbarvenı́.

2.3 Modelovánı́ změny zbarvenı́ v průběhu sezony

Z kapitoly 1.3 vyplývá, že ještěrka obecná měnı́ v obdobı́ rozmnožovánı́ zbarvenı́. K za-

chycenı́ tohoto trendu použijeme vypočı́tané frekvence zastoupenı́ dominantnı́ch barev

(Rovnice 2.11), které byly použity k odstraněnı́ vlivu vzoru, velikosti a pozice jedinců

na fotografiı́ch. Bude nás tedy zajı́mat vývoj frekvencı́ jednotlivých skupin v čase.

Lineárnı́ modely

Nejjednoduššı́m vyjádřenı́m by byla lineárnı́ regrese (2.12). Ta modeluje vysvětlovanou

proměnnou y (v našem přı́padě frekvenci výskytu) pomocı́ systematické vysvětlujı́cı́ pro-

měnné (prediktoru) x (zde čas), regresnı́ch koeficientů β a normálnı́ch náhodných rezidu-

álnı́ch hodnot εi:

Yi = β0 +β1Xi + εi (2.12)

εi ∼ N
(

0,σ2
)

Cı́lem modelovánı́ je odhadnutı́ hodnot β . Zpravidla k tomu využı́váme metodu nejme-

nšı́ch čtverců, která se snažı́ minimalizovat druhé mocniny rozdı́lů mezi jednotlivými po-

zorovánı́mi a regresnı́ nadrovinou (přı́mkou v dvourozměrném prostoru) (Vojvoda, 2013).
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Zobecněné lineárnı́ modely

Pokud lineárnı́ model dostatečně nevystihuje průběh dat, nabı́zı́ se alternativa zobecněných

lineárnı́ch modelů (Generalized Linear Model, GLM), která je ve svých předpokladech

o něco robustnějšı́ a měnı́ přı́mou lineárnı́ závislost na nějakou obecnějšı́ funkci pomocı́

tzv. linkovacı́ funkce g. Podobně jako u klasického lineárnı́ho modelu zde definujeme

systematickou lineárnı́ kombinaci vysvětlujı́cı́ch proměnných, nazýváme ji ovšem line-

árnı́m prediktorem η (2.13). Ten představuje transformovanou střednı́ hodnotu linkovacı́

funkcı́ g, jež rozšiřuje pole působnosti tohoto modelu. Přibývajı́ také možnosti rozdělenı́

nevysvětlené variability (reziduı́), která již nemusı́ splňovat podmı́nku normality, ale může

obsáhnout i jiná rozdělenı́. Pro GLM platı́, že veličiny Yi jsou nezávislé a patřı́ do nějaké ex-

ponenciálnı́ rodiny rozdělenı́. Výpočet regresnı́ch koeficientů se u GLM stává náročnějšı́;

zı́skávajı́ se metodou maximálnı́ věrohodnosti (Blahovský, 2015; Koláček, 2015).

ηi = β0 +
p

∑
j=1

β jXi j (2.13)

g(µi) = ηi,

kde µi ≡ E(Yi) a g je hladká monotónnı́ funkce.

Zobecněné aditivnı́ modely

Přestože GLM nabı́zı́ flexibilnějšı́ možnosti modelovánı́ než lineárnı́ modely, stále před-

pokládajı́ lineárnı́ nebo jinou parametrickou formu vztahu mezi závislými proměnnými a

jejich prediktory.

O něco většı́ volnost v předpokladech nabı́zı́ zobecněné aditivnı́ modely (Generalized

Additive Models GAM, představeny v (Hastie a Tibshirani, 1990), které a priori žádný

konkrétnı́ vztah nepředpokládajı́, stačı́, že tento vztah je „hladký“. V tomto ohledu mohou

být GAM užitečné při odhalovánı́ nelineárnı́ch efektů prediktorů a odhadovánı́ jejich vlivu

na závisle proměnnou (Hastie a Tibshirani, 1990).

GAM můžeme zapsat v podobě:

g(µi) = β0 +
p

∑
j=1

f jXi j, (2.14)

kde µi ≡ E(Yi) a Yi ∼ exponenciálnı́ rodina rozloženı́.

Tak jako v GLM i zde platı́, že Yi je vysvětlovaná veličina, β0 je intercept a f j jsou

nějaké hladké funkce kovariát Xm (Jones a Almond, 1992). Tyto funkce majı́ za úkol

zachytit trend v datech, aniž by byly ovlivněny přı́tomným šumem.

Přesnost odhadu GAM závisı́ na volbě vhodné hladké funkce. Nejintuitivnějšı́m způso-

bem je nejspı́še odhad pomocı́ polynomu n-tého stupně, kdy dimenzi polynomu volı́me dle

uváženı́. Funkce odhadnuté tı́mto způsobem ovšem trpı́ na velké výkyvy. Snı́ženı́m poža-

davků na hladkost se těchto velkých oscilacı́ můžeme zbavit. Pro vyhlazenı́ složitějšı́ch

modelů můžeme využı́t univerzálnějšı́ kubické splajny. Funkce popsaná těmito splajny

osciluje méně a zároveň je dostatečně hladká (Hurdálková, 2018).
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Mějme množinu bodů {xi,yi : i = 1, . . . ,n}, kde xi < xi+1. Kubický splajn je spojitá

funkce g(x) se spojitou prvnı́ i druhou derivacı́ taková, že na každém intervale [xi,xi+1]
je tento úsek funkce polynomem třetı́ho stupně (kubickým polynomem). Body xi, i =
1, . . . ,q− 2, ve kterých funkci vyhodnocujeme, nazýváme uzly a jejich polohu je třeba

zvolit.

Po nalezenı́ jednotlivých hladkých funkcı́ zbývá ještě odhad celkového modelu. K tomu

se využı́vá převod GAM na tzv. penalizovaný GLM, kde penalta je „pokutou“ za přı́lišnou

křivost funkce. Báze jednotlivých hladkých funkcı́ f j, můžeme vyjádřit jako:

f j

(

x j

)

=
q j

∑
i=1

β jib ji

(

x j

)

, (2.15)

kde b ji jsou lineárně nezávislé bázové funkce a β ji jsou koeficienty vyhlazovánı́, které je

potřeba odhadnout. Pro odhad GAM využı́váme penalizovaou metodu maximálnı́ věro-

hodnosti, která potlačuje přı́liš křivé odhady funkcı́ f j. Penalizovaná věrohodnostnı́ funkce

je pak ve tvaru:

lp (β ) = l (β )− 1

2
∑

j

λ jβ
⊤S jβ , (2.16)

kde l (β ) je věrohodnost modelu, S j je matice známých koeficientů a λ j jsou tzv. vyhla-

zovacı́ parametry zabezpečujı́cı́ kompromis mezi fitovánı́m modelu a jeho vyhlazovánı́m.

V rovnici (2.16) vidı́me dvě základnı́ části statistického modelu – stochastická kom-

ponenta l (β ), zachycuje strukturu dat a deterministická část je specifikována penaltou
1
2 ∑ j λ jβ

⊤S jβ . Chceme-li tedy maximalizovat věrohodnost penalizovanou lp (β ), musı́me

nejprve odhadnout hodnoty λ j. Vzhledem k tomu, že parametr středı́ kvadratické chyby σ2

nenı́ znám, zvolı́me metodu křı́žové validace (Ordinary Cross Validation OCV, Generalized

Cross Validation GCV) (Hurdálková, 2018).

S odhadnutým vyhlazovacı́m parametrem λ j lze odhadnout také parametry β po-

mocı́ penalizované iteračnı́ metody vážených nejmenšı́ch čtverců (Penalized iteratively

re-weighted least squared P-IRLS).

❘ poskytuje několik nástrojů pro vytvořenı́ zobecněného aditivnı́ho modelu. Jednı́m

z nich je funkce gam z balı́ku mgcv.

2.4 Výpočet rozdı́lů mezi formami

Jednı́m z cı́lů této práce je odlišenı́ jednotlivých minoritnı́ch forem mezi sebou a také

od formy typica s přı́padným vytvořenı́m klasifikačnı́ho pravidla pro zařazenı́ nových

objektů. Vstupnı́mi daty je matice frekvencı́ pixelů přı́slušných k 11 shlukům. Pro tuto

část analýzy budou vybráni jen jedinci odchycenı́ v době rozmnožovánı́ (květen–červen),

kdy jsou rozdı́ly mezi formami nejvýraznějšı́. Pro každou kategorii (adultnı́ samci, adultnı́

samice, subadulti, juvenilové) budou výpočty probı́hat odděleně.

Existuje-li apriornı́ znalost skupin (zde formy), do kterých se data dělı́, je možné využı́t

pro diskriminaci a klasifikaci některou z metod učenı́ s učitelem (supervised learning).

Pro začátek ovšem může být užitečné zjistit samotnou existenci rozdı́lů mezi definovanými

skupinami. Vhodným aparátem pro tuto činnost je napřı́klad mnohorozměrná analýza
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rozptylu (MANOVA), která srovnává variabilitu mezi skupinami s variabilitou uvnitř

skupin (Janoušová et al., 2015). Nulovou hypotézou je zde rovnost mnohorozměrných

průměrů H0 = µ1 = µ2 = · · ·= µ f , kde f je počet testovaných skupin.

MANOVA předpokládá normalitu dat, nezávislost pozorovaných hodnot a také ho-

mogenitu rozptylů ve všech skupinách (Kassambara, 2017). K ověřenı́ normality lze vy-

užı́t některý z mnoha statistických testů (napřı́klad Shapirův-Wilkův test, Mardiův test,

Henzův-Zirklerův test), které v ❘ nabı́zı́ balı́ky MVN a mvnormtest (Kassambara, 2017;

Korkmaz et al., 2014; Slawomir, 2012). Je vhodné vyzkoušet vı́ce variant a v přı́padě

rozdı́lných výsledků si data vizualizovat (např. qq-plot nebo boxploty) pro snadnějšı́ vy-

hodnocenı́ normality. Pro testovánı́ homogenity rozptylů se dá využı́t Boxův M test, který

je implementován v knihovně biotools (Da Silva et al., 2017).

Při nesplněnı́ těchto předpokladů můžeme sáhnout po neparametrické variantě analýzy

rozptylu. Anderson (2001) představil metodu neparametrické MANOVY (popsána v ná-

sledujı́cı́ch odstavcı́ch), jejı́ž testová statistika F je mnohorozměrnou analogiı́ k Fisherově

F statistice a je vypočı́tána přı́mo z libovolné matice vzdálenostı́.

McArdle a Anderson (2001) ukázali, že vyjádřenı́ variability v datech je možné přı́mo

z matice vzdálenostı́, a to i při použitı́ semimetrických vzdálenostı́ (např. Bray-Curtis

vzdálenost).

Mějme tedy matici vzdálenostı́ mezi objekty. Celková suma čtverců (SST , total sum of

squares) je

SST =
1

N

N−1

∑
i=1

N

∑
j=i+1

d2
i j, (2.17)

kde N je celkový počet pozorovaných objektů v a skupinách a di j je vzdálenost mezi i-tým

a j-tým pozorovánı́m. Podobně reziduálnı́ součet čtverců uvnitř skupin je

SSW =
1

n

N−1

∑
i=1

N

∑
j=i+1

d2
i jεi j, (2.18)

kde n je počet pozorovánı́ ve skupině a εi j nabývá hodnoty 1, je-li i-té a j-té pozorovánı́

ve stejné skupině, v opačném přı́padě nabývá hodnoty 0.

Pro skupinový součet čtverců SSA platı́, že SSA = SST –SSW . Pseudo statistika F testujı́cı́

mnohorozměrnou hypotézu je

F =
SSA/(a−1)

SSW/(N −a)
. (2.19)

Rozdělenı́ této mnohorozměrné verze F statistiky se od tradičnı́ Fisherovy F statistiky

lišı́ a přı́slušné p-hodnoty tedy nemohou být nalezeny v tabulkách. Rozdělenı́ statistiky

za platnosti nulové hypotézy může být zı́skáno pomocı́ permutacı́ proměnných (Manly,

2007). Platı́-li nulová hypotéza, nenı́ mezi skupinami rozdı́l a jednotlivá pozorovánı́ mohou

být napřı́č skupinami promı́chána. Pro toto nové uspořádánı́ je vypočı́tána nová hodnota

statistiky F (nazývaná Fπ ). Hodnoty Fπ pro všechny možné permutace datasetu tvořı́

rozdělenı́ pseudo F statistiky pro konkrétnı́ data za platnosti nulové hypotézy. P-hodnota

je pak vypočı́tána jako
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p =
počet Fπ ≥ F

celkový počet Fπ .
(2.20)

Přesnost p-hodnoty závisı́ na počtu provedených permutacı́. Doporučuje se minimálně

1000 permutacı́ pro testovánı́ na hladině α = 0,05 a 5000 permutacı́ pro α = 0,01 (Manly,

2007). Jediným předpokladem výše popsané metody je zaměnitelnost pozorovánı́ za plat-

nosti nulové hypotézy. To znamená, že pozorovánı́ by měla být nezávislá a měla by pocházet

z podobných rozdělenı́. V přı́padě rozdı́lnosti skupin, co se týče jejich velikosti a rozdělenı́,

je třeba dbáti zvýšené opatrnosti při interpretaci výsledků Anderson (2001). Tato metoda

je implementována ve funkci adonis v balı́ku vegan. Indikuje-li výsledek neparametrické

MANOVY existenci rozdı́lu mezi skupinami, je užitečné zjistit, kde přesně tento rozdı́l ležı́

a jak se od sebe lišı́ jednotlivé skupiny navzájem. A posteriori testovánı́ tohoto typu vede

ovšem k problému násobného testovánı́ hypotéz, je tedy potřeba adjustovat p-hodnotu po-

mocı́ vhodné korekčnı́ procedury (např. Bonferroniho korekce, Hochbergova-Hommelova

korekce, Benjaminiova-Hochbergova korekce) (Pavlı́k a Dušek, 2012).

Náhled do samotné struktury dat umožňujı́ vhodné metody grafického znázorněnı́.

Napřı́klad analýza hlavnı́ch komponent (PCA), která promı́tne data do nového systému

souřadnic tak, aby maximum rozptylu bylo zastoupeno prvnı́ hlavnı́ komponentou a ma-

ximum rozptylu nekorelovaného s prvnı́ hlavnı́ komponentou bylo zachyceno na druhé

hlavnı́ komponentě, atd. Přestože je PCA užitečná při odhalovánı́ latentnı́ch proměnných,

nebere do úvahy přı́slušnost objektů ke skupinám (Haruštiaková, 2012). Podobnou meto-

dou, která také hledá lineárnı́ kombinace proměnných, které co nejlépe vysvětlujı́ data, a

navı́c pracuje s apriornı́ znalostı́ skupin, je také diskriminačnı́ analýza (DA) (Martinez a

Kak, 2001). Ta sloužı́ ke klasifikaci (přiřazenı́ nového objektu do jedné ze skupin) nebo

diskriminaci (určenı́ vlastnostı́ jednotlivých skupin). Vstupnı́ matici tvořı́ objekty charak-

terizované sadou kvantitativnı́ch proměnných (v našem přı́padě frekvence pro jednotlivé

shluky) a kategoriálnı́ proměnnou určujı́cı́ přı́slušnost objektu ke skupině (zde formy)

(Haruštiaková, 2012).

Jelikož DA patřı́ mezi parametrické metody lineárnı́ho modelovánı́, je potřeba zvážit

jejı́ předpoklady (Büyüköztürk a Çokluk-Bökeoğlu, 2008). Ty se v mnohém shodujı́ s před-

poklady již zmı́něnými u MANOVA:

• Mnohorozměrná normalita

• Homogenita rozptylu v rámci skupin (homoscedasticita)

• Nezávislost objektů

• Diskriminačnı́ proměnné by neměly být korelovány

DA je považována za citlivou k odlehlým hodnotám a k velikosti skupin. Každá

skupina by měla obsahovat nejméně dva objekty a počet objektů v nejmenšı́ skupině by

měl být většı́ než počet kvantitativnı́ch proměnných. K ostatnı́m předpokladům je DA

relativně robustnı́ a jejich lehké porušenı́ by nemělo výstup závažně ovlivnit (Lachenbruch

a Goldstein, 1979).

Výsledkem analýzy je jedna nebo vı́ce diskriminačnı́ch funkcı́ d = c+u1y1 +u2y2 +
· · ·+upyp, kde c je konstanta a u1, . . . ,up jsou koeficienty diskriminačnı́ funkce.
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Počet funkcı́ je min(Ng − 1, p, kde Ng je počet skupin a p počet prediktorů. Prvnı́

funkce maximalizuje rozdı́ly mezi skupinami maximalizacı́ vzdálenostı́ mezi skupinovými

těžišti (centroidy, průměry). Druhá funkce také maximalizuje rozdı́ly, nesmı́ být ovšem

korelována s prvnı́ funkcı́. Dalšı́ funkce se vytvářejı́ obdobně (Haruštiaková, 2012). Finálnı́

kombinace může být dále využita pro klasifikaci nebo pro redukci dimenzı́.





Kapitola 3

Výsledky

3.1 Popis dat

Datový soubor dostupný z lokality v Unı́ně z roku 2007, který obsahoval celkem 201

odchycených jedinců, byl během roku 2018 rozšı́řen o dalšı́ch 83 jedinců. Celkem byly

k dispozici fotky 284 zvı́řat, z toho 224 unikátnı́ch jedinců. Jednotlivé kategorie (adultnı́

samec, adultnı́ samice, subadult, juvenil) i formy byly určovány zkušeným herpetologem

na mı́stě odchytu nebo později podle zı́skaných fotografiı́ (záda, břicho, boky). Přesné

počty pro jednotlivé lokality, s detailnějšı́m rozdělenı́m dle věku, pohlavı́ a forem zachycujı́

tabulky 3.1 a 3.2. Obrázek 3.1 dále znázorňuje počty odchycených jedinců v jednotlivých

letech dle jednotlivých kategoriı́. 7 % z celkového počtu tvořili zástupci formy erythronota

(N = 20), 1,8% formy erythronota punctata (N = 5), 1,8% formy immaculata (N = 5), 5 %

immaculata bicolor (N = 15), 1 % immaculata concolor (N = 3), 8,5 % puntata (N = 24)

a 75 % typica (N = 212). Struktura dat s ohledem na kategorie byla následujı́cı́: 45 %

tvořili adultnı́ samci (N = 127, dále jen samci), 48 % adultnı́ samice (N = 136, dále jen

samice), 4 % subadulti (N = 11) a 3 % juvenilnı́ jedinci (N = 10).

❳
❳

❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳

❳
❳
❳

Forma

Kategorie
Samci Samice Subadulti Celkem

erythronota 14 1 3 18

erythronota punctata 0 0 1 1

immaculata 2 2 1 5

immaculata bicolor 11 4 0 15

immaculata concolor 0 0 0 0

punctata 17 6 1 24

typica 66 71 1 138

Celkem 103 91 7 201

Tabulka 3.1: Přehled odchycených jedinců Lacerta agilis v roce 2007 na lokalitě v Unı́ně.

– 29 –
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❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳

❳
❳
❳
❳

Forma

Kategorie
Samci Samice Subadulti Juvenilové Celkem

erythronota 0 2 0 0 2

erythronota punctata 0 2 1 1 4

immaculata 0 0 0 0 0

immaculata bicolor 0 0 0 0 0

immaculata concolor 0 3 0 0 3

punctata 0 0 0 0 0

typica 24 38 3 9 74

Celkem 24 45 4 10 83

Tabulka 3.2: Přehled odchycených jedinců Lacerta agilis v roce 2018 na lokalitě v Husto-

pečı́ch.
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Obrázek 3.1: Počet odchycených jedinců Lacerta agilis dle kategoriı́ v letech 2007 a 2018

na lokalitách v Unı́ně a Hustopečı́ch.
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3.2 Výběr k

Metoda výběru k, která byla představena na straně 21 v sekci 2.2.1, byla použita pro určenı́

optimálnı́ho počtu shluků. Hodnoty funkce f (k) byly určovány pro 20 možných shluků.

Výsledky jsou zobrazeny na obrázcı́ch 3.2 až 3.4. U 11 variant kombinacı́ mezi kategoriı́

a fotografovanou částı́ těla z možných 12 indikoval algoritmus dva shluky jako optimálnı́

počet. U samic vyvstaly i varianty s 16 a 19 shluky, u juvenilů se třemi. Dva shluky

dominantnı́ch barev byly použity pro modelovánı́ změny zbarvenı́ ještěrek v průběhu

sezóny. Dále byla expertně zvolena i varianta s 11 shluky, jelikož pro rozlišenı́ barevných

forem bylo zapotřebı́ podrobnějšı́ dělenı́ do většı́ho počtu shluků.
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Obrázek 3.2: Výběr počtu shluků k pro jednotlivé kategorie (samci, samice, subadulti

a juvenilové) pro fotografie zad z let 2007 a 2018 (lokalita v Unı́ně a v Hustopečı́ch).

Výsledné hodnoty funkce f (k) jsou vykresleny pro počet shluků 1–20. Červeným bodem

jsou znázorněny hodnoty pod doporučenou hranicı́ 0,85 (Pham et al., 2005).
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Samci Subadulti
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Obrázek 3.3: Výběr počtu shluků k pro jednotlivé kategorie (samci, samice, subadulti a

juvenilové) pro fotografie břich z let 2007 a 2018 (lokalita v Unı́ně a v Hustopečı́ch).

Výsledné hodnoty funkce f (k) jsou vykresleny pro počet shluků 1–20. Červeným bodem

jsou znázorněny hodnoty pod doporučenou hranicı́ 0,85 (Pham et al., 2005).
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Obrázek 3.4: Výběr počtu shluků k pro jednotlivé kategorie (samci, samice, subadulti a

juvenilové) pro fotografie boků z let 2007 a 2018 (lokalita v Unı́ně a v Hustopečı́ch).

Výsledné hodnoty funkce f (k) jsou vykresleny pro počet shluků 1–20. Červeným bodem

jsou znázorněny hodnoty pod doporučenou hranicı́ 0,85 (Pham et al., 2005).
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3.3 Modelovánı́ změny zbarvenı́ v průběhu sezony

Rozdělenı́ do dvou shluků a frekvence jejich poměrového zastoupenı́ byly použity pro mo-

delovánı́ změn zbarvenı́ v průběhu sezóny. Pixely jednotlivých fotografiı́ byly metodou

k-průměrů rozřazeny do zvoleného počtu shluků. Frekvence zastoupenı́ dvou shluků (zı́s-

kána pomocı́ 2.11) byla použita pro modelovánı́ změny zbarvenı́ v průběhu sezóny. Data

nejlépe vystihovaly GAM modely se čtyřmi uzly (Obrázky 3.5, 3.6, 3.7).

Na obrázku 3.7 můžeme sledovat změnu zbarvenı́ u samců spojenou s obdobı́m roz-

množovánı́. Přibližně mezi 130. a 160. dnem v roce (což odpovı́dá rozmezı́ půlka května–

půlka června) pozorujeme u samců lehkou převahu zeleného zbarvenı́ na bocı́ch. Na zádech

(Obrázek 3.5) se zbarvenı́ samců přı́liš v průběhu roku neměnı́. Hodnoty světle hnědé i

tmavě hnědé jsou v podstatě vyrovnány. Podobné dominantnı́ barvy zad bychom našli i

u samic (Obrázek 3.5). V obdobı́ rozmnožovánı́ můžeme pozorovat lehkou převahu světle

hnědého zbarvenı́ na dorsálnı́ straně, nicméně vzhledem k tomu, že změna zbarvenı́ u sa-

mic nenı́ dokumentována, jde nejspı́še o variabilitu v datech. Vyrovnané rozdělenı́ barev,

přestože o něco světlejšı́ch, lze pozorovat i u laterálnı́ strany samic. Zbarvenı́ ventrálnı́

strany zůstává konstantnı́ v průběhu celé sledované sezóny. Výsledné dominantnı́ barvy

souhlası́ s popsaným zbarvenı́m v literatuře (Moravec a Berec, 2015; Dungel a Řehák,

2011). Břicha samic majı́ smetanovou a žlutobı́lou barvu, kdežto u samců jsou zbarvena

spı́še do nazelenalých odstı́nů.

U subadultnı́ch a juvenilnı́ch jedinců scházı́ dostatek dat pro relevantnı́ posouzenı́

změny zbarvenı́ v sezóně.
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Obrázek 3.5: Frekvence výskytů shluků u fotek zad jedinců z let 2007 a 2018 (lokalita

v Unı́ně a v Hustopečı́ch). Pixely jednotlivých zvı́řat byly pomocı́ shlukové metody k-

průměrů rozděleny do dvou shluků. Jednotlivé body jsou obarveny podle centroidu shluku,

ke kterému přı́slušı́. Zobrazené křivky znázorňujı́ GAM modely se 4 uzly.
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Samci Subadulti

Samice Juvenilové

1
1
1

1
1
8

1
2
5

1
2
7

1
3
2

1
3
3

1
4
0

1
4
6

1
5
2

1
5
3

1
6
1

1
6
7

1
8
2

1
8
6

1
9
5

2
0
1

2
0
7

2
0
9

2
1
5

2
1
7

2
2
1

2
2
2

2
3
8

2
4
5

1
1
1

1
1
8

1
2
5

1
2
7

1
3
2

1
3
3

1
4
0

1
4
6

1
5
2

1
5
3

1
6
1

1
6
7

1
8
2

1
8
6

1
9
5

2
0
1

2
0
7

2
0
9

2
1
5

2
1
7

2
2
1

2
2
2

2
3
8

2
4
5

0.00

0.25

0.50

0.75

1.00

0.00

0.25

0.50

0.75

1.00

0.00

0.25

0.50

0.75

1.00

0.00

0.25

0.50

0.75

1.00

Den v roce

F
re

k
v
e
n
c
e
 v

ý
s
k
y
tu

 s
h
lu

k
u

Obrázek 3.6: Frekvence výskytů shluků u fotek břich jedinců z let 2007 a 2018 (lokalita

v Unı́ně a v Hustopečı́ch). Pixely jednotlivých zvı́řat byly pomocı́ shlukové metody k-

průměrů rozděleny do dvou shluků. Jednotlivé body jsou obarveny podle centroidu shluku,

ke kterému přı́slušı́. Zobrazené křivky znázorňujı́ GAM modely se 4 uzly.
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Obrázek 3.7: Frekvence výskytů shluků u fotek boků jedinců z let 2007 a 2018 (lokalita

v Unı́ně a v Hustopečı́ch). Pixely jednotlivých zvı́řat byly pomocı́ shlukové metody k-

průměrů rozděleny do dvou shluků. Jednotlivé body jsou obarveny podle centroidu shluku,

ke kterému přı́slušı́. Zobrazené křivky znázorňujı́ GAM modely se 4 uzly.
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3.4 Výpočet rozdı́lů mezi formami

Pro výpočet rozdı́lů mezi standardnı́ a minoritnı́mi formami byla použita data frekvencı́

pixelů rozdělených do 11 shluků. Byli vybráni jedinci, kteřı́ byli odchyceni v obdobı́ roz-

množovánı́, kdy by očekávané rozdı́ly měly být nejvýraznějšı́ (Tab. 3.3). Kvůli nedostatku

dat nebyla analýza provedena pro juvenilnı́ jedince.

❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳
❳

Forma

Kategorie
Samci Samice Subadulti Juvenilové

erythronota 8 2 3 0

erythronota punctata 0 1 2 0

immaculata 0 2 1 0

immaculata bicolor 1 6 0 0

immaculata concolor 0 3 0 0

punctata 9 2 1 0

typica 53 63 4 1

Celkem 71 79 11 1

Tabulka 3.3: Počty jedinců odchycených v obdobı́ rozmnožovánı́ (květen–červen) v letech

2007 a 2018.

Vzhledem k tomu, že data nesplňujı́ formálnı́ předpoklady mnohorozměrné analýzy

rozptylu (mnohorozměrná normalita byla ověřena graficky i pomocı́ Mardiova testu, roz-

dı́lnost rozptylů vyplývá z dat) byla použita jejı́ neparametrická varianta tak, jak byla

představena v sekci 2.4. Neparametrická MANOVA na euklidovské matici vzdálenostı́

odhalila pro 10000 permutacı́ odlišnosti mezi formami u samičı́ch fotografiı́ dorsálnı́ a

ventrálnı́ strany a u samčı́ch fotografiı́ zad (Tab. 3.4). U těchto skupin bylo provedeno pá-

rové porovnánı́ s FDR korekcı́ p-hodnot. Statisticky významný rozdı́l vyšel mezi formami

typica a immaculata bicolor (břicha samic), typica a punctata a typica a erythronota (záda

samců).

Předpoklady lineárnı́ diskriminačnı́ analýzy nebyly splněny, a proto následujı́cı́ ob-

rázky 3.8–3.10 sloužı́ spı́še pro představu o struktuře dat. Vytvořenı́ klasifikačnı́ho nebo

diskriminačnı́ho pravidla nebylo z výše uvedeného důvodu možné.
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Kategorie Část těla p-hodnota Párová porovnánı́

Samice záda 0,004 -

břicho 0,004 typica vs immaculata bicolor (0,013*)

boky 0,056 -

Samci
záda 0,004

punctata vs typica (0,034*)

typica vs erythronota (0,034*)

břicho 0,409 -

boky 0,165 -

Subadulti záda 0,274 -

břicho 0,072 -

boky 0,515 -

Tabulka 3.4: Výsledné p-hodnoty neparametrické MANOVY. V přı́padě p-hodnoty< 0,05,

byla provedena také párová porovnánı́ mezi jednotlivými formami. Pro uvedené dvojice

forem jsou zobrazeny p-hodnoty po korekci na mnohonásobné porovnávánı́ (FDR korekce).
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Obrázek 3.8: Výsledky lineárnı́ diskriminačnı́ analýzy pro fotografie zad jedinců odchy-

cených v době rozmnožovánı́ v Unı́ně (2007) a Hustopečı́ch (2018) zachycené v pro-

storu prvnı́ch dvou diskriminačnı́ch os. Vstupnı́mi daty byla matice frekvencı́ zastoupenı́

11 shluků určených metodou k-průměrů. Procentuálnı́ hodnoty udávajı́ vyjádřenou mezi-

skupinovou variabilitu. Většı́ body ve tvaru kosočtverce znázorňujı́ centroidy jednolivých

shluků, úsečky pak zachycujı́ ± směrodatná odchylka.
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Obrázek 3.9: Výsledky lineárnı́ diskriminačnı́ analýzy pro fotografie břich jedinců od-

chycených v době rozmnožovánı́ v Unı́ně (2007) a Hustopečı́ch (2018) zachycené v pro-

storu prvnı́ch dvou diskriminačnı́ch os. Vstupnı́mi daty byla matice frekvencı́ zastoupenı́

11 shluků určených metodou k-průměrů. Procentuálnı́ hodnoty udávajı́ vyjádřenou mezi-

skupinovou variabilitu. Většı́ body ve tvaru kosočtverce znázorňujı́ centroidy jednolivých

shluků, úsečky pak zachycujı́ ± směrodatná odchylka.
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Obrázek 3.10: Výsledky lineárnı́ diskriminačnı́ analýzy pro fotografie boků jedinců od-

chycených v době rozmnožovánı́ v Unı́ně (2007) a Hustopečı́ch (2018) zachycené v pro-

storu prvnı́ch dvou diskriminačnı́ch os. Vstupnı́mi daty byla matice frekvencı́ zastoupenı́

11 shluků určených metodou k-průměrů. Procentuálnı́ hodnoty udávajı́ vyjádřenou mezi-

skupinovou variabilitu. Většı́ body ve tvaru kosočtverce znázorňujı́ centroidy jednolivých

shluků, úsečky pak zachycujı́ ± směrodatná odchylka.
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Diskuse

Ještěrka obecná (Lacerta agilis) je jednı́m z nejvariabilnějšı́ch druhů Evropy co se zbarvenı́

a vzoru týče. Nacházı́me u nı́ jak změnu zbarvenı́ samců v průběhu roku, tak mnoho

alternativnı́ch barevných forem (Olsson, 1993c; Kotenko a Sviridenko, 2010; Nekrasova

et al., 2018). Tradičnı́m vysvětlenı́m této variability je potřeba rovnováhy mezi signály

určenými ke komunikaci v rámci druhu a maskovacı́m zbarvenı́m chránı́cı́m ještěrku

před predátory (Stuart-Fox et al., 2004).

Signalizace jedincům vlastnı́ho druhu nabývá na významnosti zejména v obdobı́ roz-

množovánı́. Na obrázcı́ch 3.5, 3.6, 3.7 bylo ukázáno, že největšı́ změny zbarvenı́ v tomto

krátkém obdobı́ probı́hajı́ na bocı́ch samců. Zbarvenı́ na zádech i na břiše zůstává u adult-

nı́ch jedinců po celý rok přibližně stejné, přičemž zbarvenı́ zad koresponduje s kameniným

podkladem, na kterém se ještěrka pohybuje. Přibližně mezi 130. a 160. dnem v roce (což

odpovı́dá rozmezı́ půlka května–půlka června) pozorujeme u samců převahu zeleného

zbarvenı́ na bocı́ch.

Dřı́vějšı́ výzkum ukázal, že u nápadněji zbarvených jedinců je riziko predace vyššı́

(Stuart-Fox et al., 2003; Husak et al., 2006), zvlášt’ pokud je systém viděnı́ predátora

přizpůsoben k zachycenı́ komunikačnı́ch signálů kořisti (Marshall et al., 2015a).

Tato práce navrhuje, že v rámci antipredačnı́ strategie je „rizikové“ zbarvenı́ ještěrky

obecné omezeno jak prostorově, tak časově. Hlavnı́ nepřátelé ještěrky obecné (ptáci a

malı́ savci) útočı́ na svou kořist předevšı́m shora. Jedinci, kteřı́ lépe splývajı́ s prostředı́m

majı́ vyššı́ šanci na přežitı́. Vhodná kamufláž zad, která jsou vystavena zraku predátorů,

je tedy zvýhodňována přirozeným výběrem. Barvoměna pouze v laterálnı́ oblasti může

vypovı́dat o úspěšném trade-off principu, kdy signalizace jedincům vlastnı́ho druhu zůstává

zachována, stejně jako kryptické zbarvenı́ dorsálnı́ strany těla sloužı́cı́ jako ochrana před

predátory (Olsson, 1993c).

Podobná taktika kamufláže může být nalezena i u dalšı́ch přı́buzných rodů. Ještěrka

zelená (Lacerta viridis (Laurenti, 1768)) má výrazně zbarvené hrdlo (Bajer et al., 2010)

podobně jako plazi rodu Anolis (Wadman, 2017) a nápadné zbarvenı́ ještěrky živorodé (Zo-

otoca vivipara Lichtenstein, 1823) se nacházı́ na části hrdla a ventrálnı́ straně těla.(Martin

et al., 2013).

Podı́l jasně zeleného zbarvenı́ boků u samců (tzv. odznaky) kulminuje v prvnı́ polovině

obdobı́ rozmnožovánı́, kdy signalizace jedincům vlastnı́ho druhu nabývá na významnosti.

Nástup zeleného zbarvenı́ je relativně rychlý. V přibližně 30 dnech se frekvence jeho
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výskytu zvýšı́ z cca 30 % na cca 55 %. Pokles je nicméně pomalejšı́. Návrat na původnı́

hodnotu trvá přibližně dvakrát tak dlouho. Za výrazné pářı́cı́ zbarvenı́ může být zodpovědný

nárůst hladiny testosteronu u samců (Cox et al., 2008). Olsson a Silverin (1997) ukázali, že

u ještěrky obecné je hladina testosteronu nejvyššı́ na začátku obdobı́ rozmnožovánı́ (začátek

května). Tento posun může být vysvětlen dalšı́mi externı́mi podněty, které mohou mı́t vliv

na zbarvenı́. Výrazně zbarvené odznaky majı́ svou cenu. Syntéza barviv vyžaduje dostatek

potravy a energie (Olsson, 1994a). Nápadné zbarvenı́ si samci mohou dovolit teprve se

zvyšujı́cı́ se teplotou prostředı́, která zvyšuje pravděpodobnost ulovenı́ potravy a zároveň

napomáhá kompenzovat zvýšené riziko predace (s vyššı́ teplotou jsou reakce ještěrky

rychlejšı́) (Olsson et al., 2013). Aktivita samců je nejvyššı́ v květnu a v průběhu sezóny

dále klesá (Amat et al., 2003). Llorente a Carretero (2000) ukázali, že pro pyrenejskou

populaci ještěrky obecné končı́ spermiogeneze a aktivnı́ vyhledávánı́ pářenı́ v půlce června.

U obou pohlavı́ docházı́ ke konci léta k tmavnutı́ zad i boků. Tento trend by mohl být

vysvětlen adaptacı́ na rozdı́lné teploty během aktivnı́ sezóny. Tmavšı́ zbarvenı́ dorsálnı́

strany při nı́zkých teplotách napomáhá absorpci tepla a dovoluje tak jedinci zı́skat vyššı́

tělesnou teplotu rychleji (Langkilde a Boronow, 2012), což může vést k prodlouženı́

aktivnı́ periody tmavějšı́ch jedinců a tak ke zvýšenı́ jejich fitnes (Clusella Trullas et al.,

2007). Kromě termoregulačnı́ho aspektu je třeba vzı́t do úvahy i vždy přı́tomnou potřebu

maskovánı́. V jarnı́ch měsı́cı́ch napomáhá tmavšı́ zbarvenı́ splývat s vı́ceméně odhaleným

podkladem, kdežto v podzimnı́ch měsı́cı́ch napomáhá kamufláži ve stárnoucı́ vegetaci

a opadaném listı́. Se stavem rostlinné pokrývky může souviset i hypotéza, podle které

tmavšı́ zbarvenı́ dorsálnı́ části chránı́ jedince před UV zářenı́m (Reguera et al., 2014).

Zelené rostliny absorbujı́ dı́ky přı́tomnosti chlorofylu světlo o krátkých vlnových délkách

(Mustafa et al., 2015). V obdobı́ nı́zké nebo stárnoucı́ vegetace mohou sloužit tmavějšı́

odstı́ny jako ochrana před UV zářenı́m, které v přı́liš vysokém množstvı́ způsobuje nižšı́

životaschopnost snůšek, degradaci některých vitamı́nů a v extrémnı́m přı́padě i rozklad

tkánı́ (Ferguson et al., 2002; Adkins et al., 2003; Lahti a Ardia, 2016).

Kromě evolučně „vyladěné“ standardnı́ formy existujı́ také formy minoritnı́ odlišujı́cı́

se zbarvenı́m a vzorem. Přı́rodnı́m výběrem by měly být tyto fenotypické odchylky od-

straňovány, a přesto se výskyt alternativnı́ch forem v populacı́ch zdá ustáleným (Lepetz et

al., 2009).

Jednı́m z cı́lů této práce bylo otestovat, jestli jsou minoritnı́ formy v rámci populace

ještěrky obecné statisticky odlišitelné na základě dominantnı́ch barev. Výsledky analýzy

jak je uvádı́ tabulka 3.4 byly nejspı́še ovlivněny malým datovým souborem. V rámci této

metodiky se u fotek zad samců povedlo od standardnı́ formy typica odlišit formy erythro-

nota a punctata. Jedinci formy erythronota se vyznačujı́ chybějı́cı́m vzorem na zádech a

jednobarevným šedohnědým až červenohnědým zbarvenı́m; u formy punctata jsou přı́-

tomny drobné tmavé skvrny (Kotenko a Sviridenko, 2010). Statisticky významný rozdı́l

mezi formami typica a immaculata bicolor pro fotografie břich u samic je nejspı́še způsoben

absencı́ typických skvrn a sytějšı́m žlutým odstı́nem, přestože tyto znaky nejsou v literatuře

popsány (Kotenko a Sviridenko, 2010). Dalšı́ formy se od sebe odlišit nepodařilo.

Možnostı́, která by mohla odhalit vı́ce statistických rozdı́lů, by bylo zı́skat vı́ce dat

pro tuto část analýzy nebo zmenšit počet forem (napřı́klad sjednocenı́m některých forem

dohromady). Také volba k pro metodu k-průměrů nebyla jednoznačná a jiná hodnota by
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zřejmě přinesla odlišné výsledky. Data tohoto charakteru by byla vhodná i pro kompozičnı́

analýzu, která nacházı́ významné uplatněnı́ v oblasti geologie, chemie a sekvenace dat.

Vzhledem k tomu, že jednotlivé formy jsou od sebe v definicı́ch odlišeny předevšı́m

variabilitou ve vzoru, zůstává zde otevřená možnost analýzy vzoru spolu se zbarvenı́m

(Barbosa et al., 2008; Stoddard a Stevens, 2010; Teasdale et al., 2013).

Barevné varianty různých druhů se mohou kromě zbarvenı́ lišit v morfologii, agresivitě,

imunitnı́ odpovědi na přı́tomnost parazitů, reprodukčnı́ strategii apod. (Shine a Harlow,

1998; Galeotti et al., 2010; Pérez i de Lanuza et al., 2012; Galeotti et al., 2013; Friesen

et al., 2017). Diskrétnı́ barevné formy jsou často geneticky korelovány s dalšı́mi znaky

pod přı́rodnı́m nebo pohlavnı́m výběrem. Objasněnı́ těchto korelacı́ je nutné k pochopenı́

alternativnı́ch životnı́ch strategiı́ mezi formami a jejich rolı́ v populaci.

Pérez i de Lanuza et al. (2012) ve svém dlouhodobém experimentu pozorovali častějšı́

homomorfnı́ pářenı́ mezi jedinci stejné formy, což vysvětlujı́ snahou o uchovánı́ diskrétnı́ch

forem pomocı́ pohlavnı́ho výběru. Sacchi et al. (2015) ovšem u samic stejného druhu

neprokázali vliv zbarvenı́ na výběr kopulačnı́ho partnera.

Ljungström et al. (2015) navrhujı́, že barevné formy mohou být odpovědı́ organismů

na změny v environmentálnı́ch podmı́nkách jako je třeba oteplovánı́ a s tı́m spojené změny

prostředı́. McLean et al. (2014) uvádı́, že geografická variabilita prostředı́ ovlivňuje zbar-

venı́ forem Ctenophorus decresii (A.M.C. Duméril a Bibron, 1837) a podobně Marshall

et al. (2015b) ukázali, že barevné varianty Podarcis erhardii (Bedriaga, 1882) jsou z hle-

diska maskovánı́ lépe přizpůsobeny lokálnı́mu prostředı́. Galeotti et al. (2003) vysvětlili,

že alternativnı́ zbarvenı́ snižujı́cı́ kontrast mezi jedincem a prostředı́m může znesnadnit

predátorům detekci kořisti. Podle Matthews et al. (2018) ovlivňuje frekvence výskytu

minoritnı́ch forem nejsilněji právě predačnı́ tlak.

Je tedy možné, že tyto minoritnı́ formy majı́ své výhody, dı́ky kterým se v populacı́ch

stále udržujı́. Výskyt fenotypické variability v populaci může predátorům ztı́žit učenı́ se

rozpoznánı́ kořisti (Karpestam et al., 2016). Tyto minoritnı́ formy mohou být dále lépe

přizpůsobeny kamufláži v lokálnı́ch podmı́nkách a čelit tak nižšı́mu riziku predace nebo

mohou být atraktivnějšı́ pro opačné pohlavı́ a tı́m pádem upřednostňovány pohlavnı́m

výběrem (Marshall et al., 2015b; McLean et al., 2014; Pérez i de Lanuza et al., 2012;

Teasdale et al., 2013).

Takovéto lokálnı́ adaptace mohou vést k divergenci uvnitř druhu, což může směřovat

k reprodukčnı́ izolaci mezi populacemi a poté i ke speciaci (Marshall et al., 2015b).

Tato práce, podobně jako většina výše uvedených, ovšem z technických důvodů neu-

važuje mechanismy vizuálnı́ch systémů ještěrek ani jejich predátorů, přestože jejich zrak

funguje odlišně od toho lidského (viz sekce 1.1.1). Zůstává zde tedy prostor pro dalšı́ stu-

die. Použitı́m známých spektrálnı́ch citlivostı́ přı́buzných druhů a/nebo predátorů můžeme

zı́skat lepšı́ představu o funkci zbarvenı́ (Fleishman et al., 2011; Pérez i de Lanuza et al.,

2010, 2013a; McLean et al., 2014; Marshall et al., 2015a,b) a to nejen v oblasti viditel-

ného světla ale i v UV části spektra, které hraje v životě ještěrek významnou roli (viz

sekce 1.1.1).

Bylo by tedy zajı́mavé zahrnout do úvah informace o zbarvenı́ v UV oblasti spektra.

Přestože již existujı́ nástroje pro analýzu hyperspektrálnı́ch fotografiı́ i s implemento-

vanou možnostı́ převodu do vizuálnı́ch systémů jiných živočichů (napřı́klad Troscianko

et al. (2015)), narážı́me zde nejen na potřebu finančně náročnějšı́ho vybavenı́, nýbrž i
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na požadavek dlouhodobé konzistence obrazových dat. Právě technické možnosti bránily

přesnějšı́mu prozkoumánı́ souvislostı́ v této práci. Použitı́m jednoho standardizovaného

fotoaparátu by se otevřela možnost přesnějšı́ kalibrace i následné linearizace dat (Stevens,

2007).

Dřı́vějšı́ práce, které se zabývaly zbarvenı́m ještěrek stavěly na subjektivnı́ch lidských

vjemech barev (a tedy bez zahrnutı́ UV) (Olsson, 1993c, 1994a,b; Olsson a Madsen,

1995; Martı́n, 1999; Martin a López, 2001; Husak et al., 2006; Healey et al., 2008) nebo

spektrofotometrických měřenı́ch, která přestože měřı́ i v UV spektru, majı́ stále svá negativa

(Stuart-Fox et al., 2003; Pérez i de Lanuza a Font, 2007; Bajer et al., 2010; Pérez i de

Lanuza et al., 2010; Olsson et al., 2011c; Pérez i de Lanuza et al., 2012; Molnár et al., 2013;

Lanuza a Font, 2014; McLean et al., 2014). Přı́stupnějšı́ a přitom stále korektnı́ kvantitativnı́

analýza fotografiı́ z viditelného a/nebo UV spektra je často využı́vána při studiu zbarvenı́

organismů napřı́č biologiı́ od zbarvenı́ květů, přes barevné vzory na křı́dlech motýlů až

po analýzu intenzity zbarvenı́ hrudi primátů (Yoshioka et al., 2005; Bezzerides et al., 2007;

Bergman a Beehner, 2008; McGaugh, 2008; Knüttel a Fiedler, 2000; McKay, 2013; Garcia

et al., 2014; Luttrell et al., 2015; McDiarmid et al., 2017; Stella et al., 2018).

Zpracovánı́m fotografiı́ ve viditelném i UV spektru se zabývali napřı́klad Garcia et al.

(2013), při studiu australského druhu Ctenophorus fordi (Storr, 1965), který se až do té

doby jevil jako monomorfnı́. UV fotografie odhalily dosud kryptický pohlavnı́ dimorfis-

mus. Kamufláž vůči predátorům ovšem zůstává zachována, jelikož dorsálnı́ část těla je

prosta nápadného zbarvenı́ jak ve viditelné, tak v UV části spektra. Arribas (2012) nabı́zı́

přehled 63 druhů z čeledi ještěrkovitých (Lacertidae) s ohledem na jejich odrazivost na UV

fotografiı́ch. U většiny jı́m zmı́něných druhů se UV skvrny nacházejı́ na spodnı́ části hrdla,

na břiše nebo na bocı́ch. Jsou-li přı́tomny UV skvrny i na dorsálnı́ části těla, vzor i intenzita

napodobuje okolnı́ vegetaci, což přispı́vá ke kamufláži před predátory.



Závěr

Tato diplomová práce se zabývala variabilitou zbarvenı́ u ještěrky obecné (Lacerta agi-

lis) a to jak krátkodobou barvoměnou v obdobı́ rozmnožovánı́, tak výskytem stabilnı́ch

barevných aberacı́. Cı́lem práce bylo nastudovánı́ metod zpracovánı́ obrazu s důrazem

na porovnánı́ barev z fotografiı́ zı́skaných při terénnı́m sběru dat v jarnı́m a letnı́m ob-

dobı́. Tyto fotografie doplnily již existujı́cı́ dataset, na kterém byly následně provedeny

kvantifikace rozdı́lů ve zbarvenı́ ještěrek, porovnány změny zbarvenı́ v průběhu sezóny

u standardnı́ formy a vypočı́tány rozdı́ly oproti minoritnı́m barevným formám.

V prvnı́ části byly popsány základnı́ principy vnı́mánı́ barev, jejich vznik a rizika

subjektivnı́ interpretace světla o různých vlnových délkách. Byl vysvětlen význam odrazu

a vnı́mánı́ UV světla v kontextu vnitrodruhové komunikace živočichů a vztahu kořist-

predátor. Byla diskutována vhodnost použitı́ lidských barevných systémů pro hodnocenı́

barev primárně určených pro jiný zrakový systém s následným přehledem vybraných

barevných modelů, které zachycujı́ lidské vnı́mánı́ barev. V dalšı́ch teoretických kapitolách

byly uvedeny možnosti vzniku zbarvenı́ živočichů a byl představen zájmový organismus

– ještěrka obecná.

Druhá část práce představila navrženou metodiku pro hodnocenı́ barev volně žijı́cı́ch

jedinců pomocı́ digitálnı́ fotografie, bez nutnosti převozu do laboratoře. Byl zde popsán

průběh terénnı́ho výzkumu včetně primárnı́ho zpracovánı́ obrazových dat (výběr, standar-

dizace, ořez). Detailněji byl popsán převod z RGB do CIE LAB modelu, který byl zvolen

na základě intuitivnı́ reprezentace barev v euklidovském prostoru. K odstraněnı́ vlivu roz-

dı́lné velikosti a vzoru ještěrek byla použita technika extrakce dominantnı́ch barev pomocı́

nehierarchické shlukovacı́ metody k-průměrů. K modelovánı́ změny zbarvenı́ v průběhu

sezóny byly použity GAM modely a pro výpočet rozdı́lů mezi formami byla použita

neparametrická mnohorozměrná analýza rozptylu založená na permutacı́ch jednotlivých

pozorovánı́. Pro grafické znázorněnı́ struktury dat byla použita diskriminačnı́ analýza.

V poslednı́ části byly výsledky zhodnoceny v biologickém kontextu. Model změny

zbarvenı́ v průběhu sezóny ukázal sezónnı́ variabilitu dat v laterálnı́ oblasti u samců, což

souhlası́ s publikovanými hypotézami o trade-off principu, kdy docházı́ k vybalancovánı́

potřeby komunikace s jedinci vlastnı́ho druhu s potřebou antipredačnı́ho maskovacı́ho

zbarvenı́. Odlišenı́ alternativně zbarvených forem se podařilo jen částečně. Statisticky

významný rozdı́l byl nalezen mezi dominantnı́mi barvami forem typica a punctata, typica

a erythronota – pro záda samců; a mezi formami typica a immaculata bicolor – pro břicha

samic. Byly diskutovány limity studie a možné dalšı́ směry výzkumu (např. zahrnutı́ UV

barev, mapovánı́ zrakového systému ještěrek, kompozičnı́ analýza).

V proměnném prostředı́ je pro organismy fenotypická plasticita důležitá. Je to jeden

z mechanismů umožňujı́cı́ držet krok se změnami ekosystémů. Studium zbarvenı́ živoči-
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chů může poskytnout cenný náhled na evoluci organismů, schopnosti adaptace a vzájemné

vztahy ve společenstvech. Jak bylo ukázáno v této práci, komplexnı́ hodnocenı́ zbarvenı́

celého těla (např. pomocı́ digitálnı́ fotografie) přinášı́ souhrnné informace, které spek-

trofotometrickým přı́stupem omezeným velikostı́ snı́mané plochy nelze snadno zı́skat.

Vylepšenı́ metodiky (zahrnutı́ analýzy vzoru a UV světla, použitı́ relevantnı́ho zrakového

systému) a s nı́ souvisejı́cı́ho technické vybavenı́ a/nebo dodánı́ informacı́ z genetického

výzkumu může vést k detailnějšı́mu posouzenı́ evolučnı́ch otázek a tak k lepšı́mu pocho-

penı́ dané problematiky.
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ARRIBAS, Oscar J., 2012. The Ultraviolet Photography of Nature: Techniques, Material

and (especially) Lacertini results. Butll. Soc. Cat. Herp. [online]. 2012, 20, 72-114 [cit.
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edu/doi/10.1086/285711

BENNETT, A.T.D. a I.C. CUTHILL, 1994. Ultraviolet vision in birds: What is

its function?. Vision Research [online]. 34(11), 1471-1478 [cit. 2019-02-18]. DOI:

10.1016/0042-6989(94)90149-X. ISSN 00426989. Dostupné z: http://linkinghub.
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Dostupné z: https://academic.oup.com/biolinnean/article-lookup/doi/10.1111/j.1095-

8312.1990.tb00839.x

FERGUSON, Gary W., W.H. GEHRMANN, T.C. CHEN, E.S. DIERENFELD a M.F. HO-

LICK, 2002. Effects of Artificial Ultraviolet Light Exposure on Reproductive Success

of the Female Panther Chameleon (Furcifer pardalis) in Captivity. Zoo Biology [online].

21(6), 525-537 [cit. 2019-05-09]. DOI: 10.1002/zoo.10054. ISSN 0733-3188. Dostupné
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GVOŽDÍK, Lumı́r, 1999. Colour polymorphism in a population of the common

lizard, Zootoca vivipara (Squamata: Lacertidae). Folia Zoologica [online]. 48(2),
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KNÜTTEL, Helge a Konrad FIEDLER, 2000. On the use of UV photography and UV wing

patterns in butterfly morphology and taxonomy. Journal of the Lepidopterists’ Society

[online]. 54(4), 137-144 [cit. 2019-04-24]. Dostupné z: https://epub.uni-regensburg.de/
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stupné z: http://portal.matematickabiologie.cz/index.php?pg=analyza-a-hodnoceni-

biologickych-dat--statisticke-modelovani

KORKMAZ, Selcuk, Dincer GOKSULUK a Gokmen ZARARSIZ, 2014. MVN: An R

Package for Assessing Multivariate Normality. The R Journal [online]. 6(2), 151-162
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//www.biomedcentral.com/1471-2148/15/206

LLORENTE, G.A. a M.A. CARRETERO. Reproductive cycle of the sand lizard (Lacerta

agilis) in its southwestern range. Amphibia-Reptilia [online]. 2000, 21(4), 463-476

[cit. 2019-02-05]. DOI: 10.1163/156853800300059340. ISSN 0173-5373. Dostupné z:
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95527-8. Dostupné z: http://link.springer.com/10.1007/978-0-387-22628-6˙10

MARSHALL, Kate L.A., Kate E. PHILPOT a Martin STEVENS, 2015. Conspicuous male

coloration impairs survival against avian predators in Aegean wall lizards, Podarcis

erhardii. Ecology and Evolution [online]. 5(18), 4115-4131 [cit. 2019-04-24]. DOI:

10.1002/ece3.1650. ISSN 20457758. Dostupné z: http://doi.wiley.com/10.1002/ece3.
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Seznam použité literatury 57

Avian predation intensity as a driver of clinal variation in colour morph frequency. Jour-

nal of Animal Ecology [online]. 87(6), 1667-1684 [cit. 2019-04-28]. DOI: 10.1111/1365-
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MOLNÁR, Orsolya, Katalin BAJER, Boglárka MÉSZÁROS, János TÖRÖK a Gábor
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ISSN 1932-6203. Dostupné z: https://dx.plos.org/10.1371/journal.pone.0019360

OLSSON, Mats, Staffan ANDERSSON, Erik WAPSTRA a Tapio MAPPES, 2011.

UV-Deprived Coloration Reduces Success in Mate Acquisition in Male Sand Li-

zards (Lacerta agilis). PLoS ONE [online]. 6(5) [cit. 2019-04-24]. DOI: 10.1371/jour-



60 Seznam použité literatury
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informatics/btq046. Dostupné z: https://academic.oup.com/bioinformatics/article/26/7/

979/211835

PAVLÍK, Tomáš a Ladislav DUŠEK, 2012. Biostatistika. Brno: Akademické nakladatelstvı́
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POYNTON, Charles, 2019. Frequently Asked Questions about Color. In: Poynton [online].
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bev/msw148. ISSN 0737-4038. Dostupné z: https://academic.oup.com/mbe/article-

lookup/doi/10.1093/molbev/msw148

SLAWOMIR, Jarek, 2012. Normality test for multivariate variables. Dostupné také z:
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STEVENS, Martin, Alexandro C. PÁRRAGA, Innes C. CUTHILL, Julian C. PARTRIDGE

a Tom S. TROSCIANKO. Using digital photography to study animal coloration. Bi-

ological Journal of the Linnean Society [online]. 2007, 90(2), 211-237 [cit. 2018-

11-23]. DOI: 10.1111/j.1095-8312.2007.00725.x. ISSN 00244066. Dostupné z: https:
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