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Coloration and its function and physiological regidn in reptiles:

A review with phylogenetic case-study

Abstrakt:

Tato prace shrnuje dosavadni poznatky o zbarvgticafunkci u plai a je
doplréna pokusem o fylogenetickou (resp. taxonomickoa)yamu modrého zbarveni
ocasku weledi Teiidae, Lacertidae a Scincidae. Praci ovepéamu plaz je pongrné
malo, zejména fylogeneticky z&bhenych. Obectise zabyvaji funkci antipredtai ¢i
komunika&ni, a je jim ¥novana vcelku stejna pozornost. Modré zbarvenikocas
vzniklo u rekolika rodi nezavisle na s@bToto zbarveni ma nejspis funkci ve

vnitrodruhové komunikaci mezi jedinci.
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ocasek

Abstract:

This study summarizes current knowledge conceroatgration and its function in
reptiles. It is supplemented with phylogenetic @iasmic) analysis of blue coloration
of tail in family Teiidae, Lacertidae and Scincid&tudies about coloration in
reptiles are relatively rare, especially those pgghetic specialized. They addresses
either antipredation or communication function, athem devoted nearly same
attention. Blue coloration of the tail is distribdtwithin several phylogenetic
lineages and it obviously evolved repeatedly. Thieration has most likely a

function in intraspecific communication.
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1 Uvod

Je obectiznamé, Zee plazi mize byt barevna, a tudiz je zde daw
prostor k otazkam a k vystieni funkce zbarveni u plaz Plazi jsou velice zajimava
a rozsahla skupina Zivcwhu, ale praci o nich je po¥mé malo, nap. ve srovnani
s ptakyci savci, kde je velké mnoZzstvi praci testujicicka® formulované evoléni
hypotézy. Pokryvda i barevné pigmenty jsou u ptamdliSné a proto ma cenu o
nich pojednat zvlas

Tato prace je zafena na hledani funkce zbarveni a testovani ekdpgica
etologickych hypotéz. Evidentnje zde totiZ podstatna role zbarveni nejen
v antipreda@nim chovani, ale téz v komunikaci mezi jedinci,tpée plazi vidi
barevré obdobr jako ptaci.

Cilem této prace je 1) shrnout dosavadni poznatilyarveni a jeho funkci u
plazi a 2) pokusit se zanalyzovat a interpretovat vyggmoho barevného znaku —

modrého zbarveni ocaskueledi Teiidae, Lacertidae a Scincidae.



2 Literarni prehled

Pokud chceme analyzovat zbarveni a barevné pignuepiiyzi, musime si
nejdive ujasnit jak plazi vidi. Kazda barva je totiz&¥né vyvinutd pro ukitého

piijemce, kterym rize byt gisluSnik vlastniho druhu, aleteba predator.

2.1 Zrak u plazi

Mriviw s

maji p‘edevsim denni druhy.dteri varani, leguani, agamy a chameledéni sleduji své
okoli do vzdalenosti desitek az stovek rne@i plazi jsou velké, dote vyvinuté a

na Wtsi vzdalenosti umaditiji binokularni viéni. Rada jedtra, nékteré Zelvy a

mnozi stromovi hadi majiconataiené hoda dopgredu, coZ umaiuje spolu se
zkracenym, zaSpatlym ci vykrojenymcenichem Siroky fekryv zornych poli obou

Vlastni smyslové hiky oka vnimajici sitlo jsou tyinky acipky umistné v
sitnici. Tyto dva typy receptdmaji odliSné funkce.

Tyc¢inky jsou teri a delSi a jsou velmi citlivé na intenzituitla - dovedou
zachytit i jeho velmi malé mnoZstvi. NerozliSujiSewn barvy, ale jen Sedé odstiny
v mnoha stupnich od bilé gernou. Navic maji velmi slabou rozliSovaci schopnos
tj. znanou vzdalenost mezi dma rozliSitelnymi body. Jsou to receptory prosid
V NOcCi.

Cipky jsou siljsi, ke konci zaskrcené a slouZi k barevnémaniidisou
aktivni jen @ znané intenzi¢ swtla a slouzi k viédni ve dne. Jejich rozliSovaci
schopnost je velmi vysoka a z&ji§i vysokou ostrost vighi (Vergner 2001).

Plazi maji 4itidy ¢ipka — LWS (citlivé na dlouhé viny), MWS (citlivé narstini
viny), SWS (citlivé na kratké viny) a UVS (citlivea UV z&eni) (Loew et al. 2002).
V cipcich se vyskytuji olejové kaiky zpisobujici Zzluté zabarveni sitnice, které
zlepSuje vidni ve dne a za Sera (Vergner 2001). Rhgdse do 5itid — Zluté a
zelené v LWSipcich, zelené v MWS8ipcich a bezbarvé v SWS a U\¥fcich
(Loew et al. 2002).



V¢étSina dennich plaevidi bareve (Moravec 1999). V oku dennich diuh
jsou tyinky rozmistné blize obvodu sitnice a 8ram k centru vidni prevaZzuji
¢ipky. Neékteré typicky denni druhy &inky témei postradaji a v noci a za Sera jsou
prakticky slepi. Vyhradhnoeni a podzemni druhy {pTarentola, Coleonyx) maji
v sitnici velkou pevahu tginek, pog. ¢ipky zcela chybi. # silném os¥tleni oka
sloZzeného jen z nek ale dojde k lavinovitému&teni rhodopsinu v tynkéch a ty
nésleds piestanou reagovat na optické viemy. Regenerateely pro vicni je ale
velmi dlouhé a tak nmi druhy Zistavaji po osléni zcela slepé. Proto se u nich
vyvinuly svislé zorniky, které propousti do oka vzdy jen velmi malétkey aby
vétSina tyinek zistala aktivnich (Vergner 2001).

Zelvy, krokodyli a haterie maji v sitnicidinky i ¢ipky a tudiz vidi barevh
Noc¢ni jeSEti ve tmé nemohou rozeznavat barvygasto mivaji pouze tynky. U
podzemnich nebo v kalné vodijicich plaz ztraci zrak na vyznamu &igsou
v rizné mie zakriglé. Oko dneSnich hadse pravdpodobr vyvinulo ze zakralych
oc¢i svych hrabavych a podzemnidegki a proto vyvojo¥¢ pavodrgjsi hadi maji
v sitnici jen tginky a nevidi bareuwh Pokraili hadi pak maji kipky, které se
pravdEpodobré vyvinuly z €chto tyinek (Moravec 1999).

Receptoroveé hiky, tj. tycinky acipky, obsahuji fotopigment schopnymnit
swtelnou energii na nervovy vzruch (Vergner 2001 ntdezrakovy pigment je
zaloZeny na vitaminu A. NapDruh Anolis carolinensis pouziva jako zrakovy
pigment vitamin A, zatimco vSechny ostatni druhy anblsaji zrakovy pigment
zaloZeny na vitaminu ALoew et al. 2002).

Z&kladni s¥tlocivny pigment tginek se nazyva rhodopsinagbbenim sétla
se rhodopsin rozpada na opsin a molekulu retirkvéra gechazi z konfigurace trans
na konfiguraci cis. Ta je @pschopna se spojit s opsinem a znovu v§trbodopsin
(Vergner 2001).

Barvy jsou charakterizovanimi vlastnostmi - odstinem, sytosti a jasem. Jas
je swtlost barvy na stupnici od tmavé ketdg. Sytost uwtuje podobnost barvy
k neutralni Sedé nebo bilé (tj. Sedivgmet s malym naervenalym odstinem ma
malou sytost, kdeztgerveny gedntt s malym bilym nebo Sedivym odstinem je
vysoce nasyceny). Odstin ukazuje na jiné barevadilgonez sytost a jas a je
ozna&en terminy jak@ervena, Zluta, zelend atd. (Wyszecki & Stiles 188Kelber
et al. 2003). Jas je achromaticky (bezbarvy) aspaikty, a odstin a sytost jsou
chromatické (barevné) aspekty barvy (Kelber e2@D3). Aby byl signal viéh, je
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rozhodujici jeho kontrast jasu s pozad{ifm je vy3si procento kontrastu mezi
podrétem a pozadim, tim je vySSi odgdivna signal. Rozdily ve spektralni kvalit
mezi poddtem a pozadim (barevny kontrast) nemaji vliv naoodd zrakového
centra, ale ovliiuji behavioralg métenou pravdpodobnost odhaleni (Persons et al.
1999).

Pokusy, které maji prokazat barevné&nidzvirat jsou nap pokusy ,Seda

{4

karta“¢i ,jednobarevné podity“. V prvnim pripac se jedna o metodu, ktera byla
poprvé pouZzita nadelach. Zviata se &i spojovat odrinu s barvou a pak vybirat
mezi touto barvou a mnoha odstiny Sed&gmz nejméa jedna Sediva ma podobny
achromaticky signdl k trénované barTudiz pokud se vSechny Sedé daji rozlisit od
trénované barvy, tak se *ginespoléha na achromatické pégira vidi bareva.
Podobna metoda byla pouzita i u giakdy se testovaly odpédi na pohyblivé
barevné karty, kteréfipominaly gredvedeni konkurenta. V druhériigad® (pokusy

na jednobarevné podty ), pokud se ki relativni intenzita dvou jednobarevnych
swtel a neovlivni to zveci volbu, musi bytiftomno barevné vithi (shrnuto

v Kelber et al. 2003).

Nekteri plazi maji schopnost vitlv UV spektru, které je mimo lidské zrakove
vnimani. U druhiCtenophorus ornatus maji samci (podle lidského zrakového
systému)erné hrudni skvrny a samice Zadné proti bilétithb. Samice ale maji
jes€ hrudni skvrny viditelné v UV spektru a silkontrastujici proti Zulovému
pozadi habitatu. Jejich hrdlo je vysoce variabimkspektralni odrazivosti a samci
preferuji samice se §$im hrdlem (370-400 nm). UV sytost hrdla je kok&loa
s jasem hrdla a sytosti hrudi a samci mohou vykaatice podle kombinacéchto
proménnych. Hrdeln&i hrudni zbarveni neukazuje kvalitu samice, aléhyaka
piedukuje dobu kladeni a tudiZzihe signalizovat receptivitu (LeBas & Marshall
2000). Podob&ipohlavrg zrali samci druh@allotia galloti maji na boku skvrny,
které jsou vysoce reflektivni v UVA4sti elektromagnetického spektra
(360 = 20 nm), icemz pozadiéchto skvrn ma extréndmizkou odrazivost ndjg
vSemi vinovymi délkami. Navic populace s odliSnyggy UV znaeni na kiZi se
kiizi mért nez populace s podobnymi UV Zkami a tudiz pohlavni vy pies UV
znaeni miZze byt dilezitou sodasti vytvdeni evoluce firodnich populaci (Thorpe
& Richard 2001).



2.2 Chromatofory

Chromatofory jsou hiky, které obsahuji pigment a odrazéthw. Zodpovidaji
za vytvdeni barvy kZe a @i chladnokrevnych zyat (www). Pigment v kazdé
buiice méa vzhled drobounkych édicek nebo chochél podle zfisobu, jakym je
v buice rozptylen (Hei@1976). Pokud je pigment rozptyleny stejriong, vétSina
swtla vstupujiciho do hiky je absorbovana a jen malé mnoZzstvi je odrazawio,
¢ini bunku tmavou. KdyzZ je pigment soistény v centru biiky, prevladne opéné
situace a bitka bude vypadat gtla (Her& 1976, www). Pohyb pigmentu v fice,
ktery je ovlivren mimo jiné hormonaky umoziuje tzv. adaptivni barevnou zmu.
Nicmére samotné chromatofory maji staly tvar a nemohagoodg/bovat (Her&
1976).

Bunky nesouci pigment byly poprvé popsany jakoomoforo v italském
védeckémtasopise roku 1819. Pojechromatofor byl zaveden poziji jako
oznaeni pro pigment nesouci tiky odvozené z neuralni listy chladnokrevnych
obratlova@ a hlavonozg. Slovo samotné pochazieckého ypopa” (¢ti khroma),
které znamend barvu, agpog” (¢ti phoros) znamenajiciho nést.

Béhem embryonélniho vyvoje obratlavisou chromatofory jednim z mnoha
burg¢nych typi vytvarenych v neuralni ligt dvojitém pruhu buk vyvstavajicim na
okrajich neuralni trubice. Tyto bky jsou schopné migrovat na dlouhé vzdalenosti a
zpasobit tak osidleni mnoha ordatéla (kize, @i, usi, mozek) chromatofory. Kdyz
chromatofory opousti neuralni listu, voliddorsolateralni cestu@s kozni vrstvu a
vstupuji do ektodermuips malou dirku v basalni landinebo ventromedialni cestu
mezi somity a neuralni trubici.

Produkce barvy spada do odliSnyiid t biochrom a schemochromi.
Biochromy jsou pravé pigmenty (nafxarotenoidy a pteridiny), zatimco
schemochromy jsou strukturni barvy.

Zralé chromatofory se¢tl do podtid podle toho, jak jsou zbarvené pod bilym

swtlem. U plaz se vyskytuji xantofory, erytrofory, iridofory a taeofory (www).

xantofory a erytrofory :
Xantofory jsou chromatofory, které obsahuji tztermosomy o 0,2 um

v praméru (Kuriyama et al. 2006) s velky mnoZstvim Zlutyatkridinovych



pigmenf, zatimco erytrofory obsahuji nadbyigdrvenych/oranzovych karotendid
(www). Pteridiny i karotenoidy p#itmezi lipochromy, coZ jsou jaszbarvené
pigmenty z tukovitého materialu rozpustné v alkohlera 1976). V&ky, které
obsahuiji pteridin a karotenoid, se nachazi v té&dauifice a tudiz celkova barva
buiky je zavisla na p&u ¢ervenych a Zlutych pigmehntSchopnost vytvét
pteridiny z GTP je rys spatay pro \&tSinu chromatofar, ale xantofory nejspis§ maji
doplikové biochemické cesty, kterétgmbuji nadmirné ukladani Zlutého pigmentu.
Naproti tomu karotenoidy jsou metabolizovany ze\stra nasledhtransportovany
do erytrofofi (www).

Zluté pigmenty ale nejsou pouze pteridiny. &kzelenych haii
Philothamnus semivariegatus a Dispholidus typus byl objeven Zluty pigment
riboflavin (Blair & Graham 1954).

iridofory:

Iridofory neboli guanofory vyt duhovesi kovové barvy (www). Maji
strome&kovity tvar s centralnim bwdnym €lem o 10 um v prmeéru a vrgjSimi
vybézky o délce 20 um (Kuriyama et al. 2006). Jsouigongntové biiky, které
odrazi s¥tlo (www) pomoci vodorové orientovanych (Kuriyama et al. 2006)
reflexnich desek z krystalickych schemochéongtvarenych z guaninu. Kdyz dojde
k oswtleni, vytv&i se duhové barvy nasledkem ohybegtevuvnit desek. Pomoci
vyuZziti biochronti jako barevnych filtit vytvéri iridofory opticky efekt znamy jako
Tyndalliv nebo Rayleigtiv rozptyl, ktery produkuje jagmrmodré nebo zelené barvy
(Www).

Sila reflexnich destek je izna naiznychcastechdla. Iridofory s tedimi
destEkami jsou v KiZi ocasu, zatimco iridofory s tlustSimi dékémi jsou v kiZi téla
(Kuriyama et al. 2006).

melanofory:

Tyto buiky obsahuji tzv. eumelaniterny nebo tmavhnédy typ melaninu.
Ten je po celé hice rozmisiny ve va&cich nazyvanych melanosomy. Eumelanin je
tvoreny z tyrozinu sérii katalyzovanych chemickych céaBe tvéen
z dihydroxyindolu a dihydroxyindol-2-karboxylové $sliny s kkolika pyrolovymi
kruhy. Klicovym enzymem v syntéze melaninu je tyrozindza. Bg&wadna,

melanin se neiiZe vytvaet a vznika tzv. albinismus (www) .
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Melanofory se 8i na epidermalni a dermalni (Rahn 1941, Kuriyaina.e
2006). Epidermalni jsou umésté s malou frekvenci ve stratum germinativum
epidermis. Maji jadro uprastd kazdé biiky a obsahuji ovalné granule s vysokou
elektronovou hustotou o {méru 0,1-0,3 um. Dermalni melanofory jsatetelrs
viditeIné a maji stromi&ovity tvar (podobny iridofarm). Melanosomy dermalnich
melanofofi maji v paméru 0,5-0,7 um. Dermalni melanofory jsou vzdy pod
ostatnimi chromatofory (xantofory a iridofory) (Kyama et al. 2006), ale maji
vybézky zasahujici do epidermalni vrstvy (Rahn 1941).

Melanofory se objevujiiive nez ostatni chromatofory, aby vyitNg (diky
zménam v sile melanoforové vrstvy) zakladni rAmec vzéa (nag. pruhy) a
nésleds ovladaly distribuci ostatnich tygchromatofoit (Kuriyama et al. 2006).

Melanofory mohou reagovat na &nu teploty znénou tvaru a tim i barvy.iP
teplot nad 43°C se melanofory stahnoutddk zes¥tli. Pod 8°C se melanofory
roztahnou a ztmavnou. Mezntito hodnotami je reakce melanaiarcena
podminkami osétleni a ne teplotou (Smith 1929). Melaniny také anujpi
signalizovat potencialnim partrien zdravotni stav jedince nebo slouzi jako
prostedek k gilakani partner&i odpuzeni konkurenta. Fyziologické funkce
melaninu jsou zpaiovani tkag, termoregulace, antioxidai funkce, dast na
imunitni odpo¥di organismu a moznd i ochrange@ UV z&enim (shrnuto
v McGraw 2005). Navic hustota melaninde mit vliv na zbarveni. Napv

podieledi Phrynosomatinae je produkce modréhgnitho zbarveni (sekundarni
pohlavni znak) kontrolovana pomoci melaninu v mefarech a guaninu

v iridoforech. Mode zbarvenai#Ze ma vyssi hustotu kozniho melaninu nézek
bila, bez ohledu na pohlagiidruh (Quinn & Hews 2003).

Pigmenty jako melanin, pteridiny a karotenoidyabsiji odliSné vinové délky
swtla a tim vytvdi odliSné barvy, zatimco iridoforyigpivaji ke zbarvenidze
produkci strukturnich barev (Alexander & Fahrenba@B9 ex Quinn & Hews
2003).

Pigmentové biky jsou zpravidla umighé ve Ské&e nebo na hranici mezi
Skarou a povrchovou epidermis (HeE976). Kozni melanofory t¥ou plazi
erytroforove vrstvy, sedni iridoforové vrstvy a spodni melanoforové wsiwww,

Kuriyama et al. 2006). Tato vertikalni sestavalear@ze nenit podle zbarvenike
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¢i umistni na tle, jako teba u druhuPlestiodon latisculatus, ktery ma pruhované
télo a modry ocas. #2e se Zlutobilym nebo Bdym zbarvenim ma stejné vertikalni
poradi xantofot, iridofora a melanofal, ale Zlutobild kZe ma silgjSi vrstvu
iridofora a slabsi vrstvu melanofonez hida kize. Sila iridoforove vrstvy je
ameérna mnozstvi reflektivnich desék v kazdém iridoforu. Eze se zelenym
zbarvenim ma také 3 vrstvy chromatdafoale vertikalni ptadi xantofoi a iridofori
je casto obraceno. &e s modrym zbarvenim mé pouze 2 vrstvy dermalnich
chromatofot, iridofory nad melanofory. Sila reflektivnich de€sk v modrém
ocasku je mensi nez ve Zlutobilé nebsdénoblastidla. Kize s¢ernym zbarvenim
ma jen melanofory, které vyiplji i vrstvy, v kterych jsou norm&inxantofory a
iridofory. Xantofory jsou nagte a gednic¢asti ocasu, iridofory vSude kramnierné
ktze a melanofory ve Zlutobilych pruzich a dorzéerné bare kize (Kuriyama et
al. 2006).

Pigmenty se mohowienovat i do produkt kize, nap. Supin. Tam se
vyskytuji jen melanofory, i@stoZze kZe obsahuje vSechny ostatni typy barevnych
burgk (Her& 1976). Po svlékani plapiresunujetast melanofar ve spodni vrsty
pokozky svymi vykzky tmavy pigment (melanin) do névznikajici svrchni
rohovatici vrstvy. Na svéené pokoZce (exuvii) pakibeme vidt proti s\wtlu
zakladni tmavou kresbuiplusného jedince (Moravec 1999).

2.2.1 Barvonéna

Nekteré druhy, jako napchameleoni, mohourgmistit pigment a
pieorientovat reflektivni desky v chromatoforech, gede k dividné znmen¢ barvy.
Zalezi na rozmighi pigmentu v biice. Kdyz je rozptyleny po celé ice, Kize se
zda tmavd, zatimco kdyZ je shrom&iyglv centru biiky, pigmenty v jinych
chromatoforech jsou vystavenyetiu a kize fevezme jejich zbarveni. Tento proces
je nazyvan fyziologicka barevna Zma acasto je vyuzivan k maskovani. Je
(Www).

Zmeéna barvy niZe byt zisobena zrakovymi podty nebo podéty prostedi,
jako teba s¥tlo, teplotaci vihkost. Na zmdnu barvy ale maji vliv i vnini faktory,

jako nap. hladina pohlavnich horméra sekrety z nadledvinegk hypofyzy, spolu se
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stavem nervoveho systému (He976), pop. miZze byt spojena i se zZmou
genotypu (Rosenblum et al. 2004). U chamelesmbarevné zémy dosahne pomoci
burg¢né signalizace, kdy jako signaly slouzi hormonymebéurotransmitery
iniciované znénou teploty, stresem, Zmami naladyi zménami mistniho progedi
(www). Chameleoni navic maji viki swtlocivné buiky, které obsahuji gtlocivny
bilkovinny pigment melanopsin, podobny rhodopsia.zaklad viemu €chto
koznich fotoreceptdrdokaze chameleon z2mit zbarveni pokozky ndpzastigné
listem proti okolni pokoZce vystavené plnémudbieni (Vergner 2001).

Skut&na zngéna barvy je umozma tim, Ze chromatofory (s vyjimkou
iridoford) jsou spojené s nervovymi zakemimi, kter&idi pohyb pigmentu. Kdyz je
pigment nehybny, je obvykle vaimozptyleny po chromatoforech, zatimco kdyz je
buika povzbuzena, pigment se sdedf v centru. Tato zéma barvy (znama népu
chameleofl) se odehrava velmi rychle — mnohem rychleji negzkd regulovana
pomoci hormoti (Her& 1976).

Hormony, které regulujiipmistni pigmentu jsou n&pmelanokortiny,
melatonin a melanin koncentrujici hormon (MCH-melazoncentrating hormone)
produkované v SiSince, hypofyze a hypothalamu. figianony mohou byt také
sekretovany pomoci bgk v kiZzi. Melanokortin zfsobuje rozptyleni pigmentu,
zatimco melatonin a MCH #pobuji jeho agregaci (www).

Zmeéna barvy ale nenastava jen u chameledhdruhuAnolis carolinensis
dochazi k pohybu melanoséme tvickovitych melanoforech v odpéd na
hormonalni podét. Kdyz chybi MSH (melanophore stimulating hormone,
Intermedin), melanosomy jsou saiestné kolem jadra a vipiéhajicich
proximalnich¢astech melanoféra kize ma pak jasnzelenou barvu. Jakmile je ale
piitomen MSH, melanosomy migruji do k@&negch vykEzka melanofod, které lezi
nad iridofory a xantofory a kéhpod basalni laminou. Melanosomy, které tudiz lezi
nad iridofory omezuji mnoZstvi &a, které se k nim dostane a tudiz redukuji odraz
pies horni Zlutou vrstvu xantoforTim se kiZze stava velmi tmavhnédou (Heré
1976, Taylor & Hadley 1970).

Smith (1929) zjistil, Ze z&ma barvy niZze byt zgisobena i teplotou. Jakmile
kaZze dosahne tité horni kritické teploty, melanofory se stahnokiide zestli.

Kdyz nastane dolni kriticka teplota, melanoforyegtdhnou a kze ztmavne. Mezi
témito kritickymi hodnotami dojde ke zn¢ zbarveni pouze na zakkadswtleni a

ne teploty.
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Zbarveni a kresba pokryvéla jeS€rdt ma maskovaci, vystraznou nebo
imponuijici funkci (Vergner 2001):

2.3 Antipredaéni funkce zbarveni

Néapadwjsi jedinci jsou zpravidla napadani predatorem viee mea napadni
jedinci, coz je zpsobeno vy$Sim kontrastem #ate proti pirodnimu pozadi
(Kwiatkowski 2003, Stuart-Fox et al. 2003, MartinL&pez 1999). VySsi predai
tlak pasobi roviéZz na samce, a to ki vétSi napadnosti (Kwiatkowski 2003, Stuart-
Fox et al. 2003) nebaostsi pohyblivosti (Olsson 1993). Mira predace skl lgbdle
toho, zda je predator obeznameny s druhefistioKofist je napadana vice ve
vlastnim geografickém pasmu nez v jiném, coz jezporu s pedpokladem, Ze
kazdy druh je kryptit¢jSi ve svém vlastnim habitatu. MoZné w§tbeni tohoto jevu
je potravni konzervatismus nebo predace zavist@etrensti kdisti. Kdyz se predator
bézre nesetkava s napadnym druhem, neuftsok nimu vyhledavaci fedstavu a
tudiZz se mu vyhybé a preferuje mistni drukisgto(Persons et al. 1999, Stuart-Fox et
al. 2003, shrnuto v Marples et al. 2005). Tazm vys\¥tlovat | skut€nost, ze
predator ma tendenci vice tiiona nenapadné jedince (Macedonia et al. 2004,
Olsson 1993), cozZ je v rozporu edpokladem, Ze napadnost je spojena s vySsi
predaci (Kwiatkowski 2003, Stuart-Fox et al. 200ytin & Lopez 1999).
Potencialni napadnost pro zrakme orientujiciho predatora takéigpbuje zrniny
v chovani, nap v unikové vzdalenosti (tj. vzdalenosti, na jakmiist necha fiblizit
predatora). Jasrebarveni samci majiétsi unikovou vzdalenost nez bledi samci,
¢imz vyrovnévaji své vyssi pretid riziko (Martin & Lépez 1999).

Korist miZe takeé vysilat k predatorovi tzv. ,skaie signaly”, které poméhaji
odhadnout kvalitu jedince a maji za ukol odradédatora od pronasledovani. Jejich
intenzita je pozitivel spojena s fyziologickym stavem jedince, a tudihmosalit
predatorovi schopnost keti uniknout utoku. Kdyz predator napadne vysoealikni
korist, ma mensi pra¥godobnost, Ze ji zdola, protoZeiisi s vySSi schopnosti
vydrze je schopna se branit predatorovi po delBuddudiz¢im je signal
intenzivrejsi, tim je \&tSi prava@podobnost, Ze se predator nebude itskaajimat
(Leal 1999).
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2.3.1 Vystrazné zbarveni

Zatimco cilem maskovani j€ldt zvire nendpadnym, smyslem vystrazného
zbarveni je naopak ukazovat nd@mnost zviete a to j&asto zdraziovano i
pomoci specialniho zvlastniho chovani, ktef@endtlat zvire snadgji
rozpoznatelnym. Je to vlastmbarveni, které je extréramapadné virodnim
habitatu (Hera 1976). Vystrazné zbarveni pomaha ochraniisk@red predatorem
tim, Ze kdist takto signalizuje svou nevyhodnost. Predat&eav nemusi vZzdy na
toto zbarveni reagovat (Beckers et al. 1996). Sragysym zbarvenim fize byt
spojena i chemicka toxicita nebo jina ochrana,&tatradi predatora, jakmile se
jednou natii spojovat tuto ochranu s napadnostietd. Tato metoda se nazyva
aposematismus (Poulton 1890 ex Marples et al. 2005) a je defémavjako
kombinace nevyhodnosti (fyzicka obrana, chemickécita nebo obtiZnost chyceni)
se signalem (vystrazné zbarveni). Nickhémzane fungovat az poté, co se predator
nawi spojovat napadnou barvuiksti s jeji nechutnosti. Traghé se gedpoklada, ze
aplrg prvni jasi zbarveni jedinci jsou v okamzité saetaknevyhod kviili vétsi
viditelnosti pro predatory, kienerozliSi vyznam tohoto signalu. Tudiz je otaz&k,
se miZze nova barevna morfa udrZet dostataedlouho od predatora tak, aby se mohl
zafixovat signal. Mnoho predaftoje tak konzervativnich ve svych potravnich
preferencich, Ze dokonce ani velmi napadna barenoréa neni nevyhnutedn
v selekni nevyhod. Potravni preference predatora mohou pravidelit za
nasledek zvysujici se fixaci nové morfy v populalavykle zbarvené Kisti. Takové
fixacni udalosti nastanou i kdyz nova i nornthbarvena kist je plreé chutna a
navzdory tomu, Ze nova Ket je ndpad§Si nez no¥ zbarvena. TudiZz ndpadné
zbarveni se fize vyvijet rychle a opakovarako vysledek konzervativniho
potravniho rozhodnuti predatora (shrnuto v Marples. 2005).

Nechutna ktist ale nemusi vzdy vytvét napadné zbarveni. Mnoho
jedovatych hafl ukazuje vzory, které jsouiwidné kryptické, ale vysoce
charakteristické, ixemz predator s€mto vzoim vyhyba. Takové zbarveni mé
treba druhVvipera berus (Wuster et al. 2004). Hadperia latastei gaditana ma na
dorzu ¢la klikaty vzor, fungujici jako aposematicky sigpab predatora (Niskanen
& Mappes 2005).
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U mnoha druh je vystrazné zbarveni ukazovanaasr€, obvykle v ohrozeni.
V klidu jsou tyto druhyasto maskované a napadtbarven&asti €la se ukdzou az
kdyZ zvie zaujme specialni postoj. NapadNaja nigricollis stoji vzgimere pred
nepitelem a ukazuje napaglmbarvenou rohovitou hmotu (horny matter) na spodni
strart téla. Zvirata se mohou snazit odradit predatora i tim, Zeujkabarvenou
mukdzni membranu, ktera se stane napadiicut@ieni tlamy. Zbarveni mukozni
membrany je obeerterné cervené, iizove, oranzove nebo Zlutkgama atricollis,
ktera je v klidu chrana maskovacim zbarvenim, otevitaghroZenicelist, takze je
vidét oranzovo-Zluté zbarveni membrany. Podobna regkzeama u mnoha drih
hadi. Vystrazné zbarveni maji i poustni jgsHel oder ma suspectum a Heloderma
horridum. Zatimco ¥tSinou jsou poustni je&f docelacila, bl zvirata
s maskovacim zbarvenim, tyto dva druhy jsou pomakmotorni v pohybu a maji
napadné vystrazné zbarveniizové t€éky na tmavém pozadi (Herd 976).

Phrynocephalus mystaceus Heloderma suspectum

(oboji fevzato z http://skolavelhartice.cz/index_souboiydoiopis/slozka/plazi/www/jesteri.htinl

U druhuAcanthodactylus beer shebensis maji mlarata jass zbarveny modry
ocasek a prouzkovanéd, coz souvisi s tim, Ze se vice hybou a strévtasu
v oteweném habitatu, protoze aktivshani potravu. Prouzkovany vzeélat zvySuje
pravéEpodobnost us§Eného Uniku predatorovi, zatimco modry ocasiptavuje
antipred&ni mechanismus nazyvany parasematismus (viz. daémile ml&ata
po rejaké dok prejdou na bezpméjsSi zpisob shaéni potravy, riziko predace klesa
a tudiz ztrati modrou barvu ocasku i prouzkovaryrda (Hawlena et al. 2006).
Parasematismus (Cott 1940 ex Cooper 1998) je zaloZen na odkidn
pozornosti predatora p¥yd Zivotre dulezitych orgaf nebocasti tla k mere

dulezitym ¢astem. U mnoha dritjeSera se vyskytuje ndpadrebarveny ocas, ktery
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osfre kontrastuje se zbytkeréld. Oktas toto zbarveniiptrvava po cely Zivot, ale
vétSinou je nejndpadisi u mlalat, ktera nejsou tak dobra v Uniku predétoijako
dosgla zvirata (Heré 1976).

2.3.2 Mimikry

Mimikry znamenaji, Ze zi# jednoho druhu imituje zbarveni jiného druhu.
Jsou 2 typy tohoto zbarveni. Batesovo mimikry vgiai slouzi ke klamani
potencialnich neagatel, kdy relative ojedirgly, ale jedly druh napodobuje ve
zbarveni jiny znajSi druh, ktery je vicéi mére nepozivatelny nebo m&jaké jiné
zpasoby ochrany. Naproti tomu Miillerovo mimikry zahjinmnoZzstvi opravdu
Skodlivych drulf, ktefi sdili podobné vzory vystrazného aposematickélaoveni.
Pak je pro nefatele jednodussi rozpoznat, Ze jsou tyto druhy zieeé nebo
nechutné. Nicmé&haby byly mimikry &inné, musi byt spkno nékolik podminek.
Jednak musi bytfpméreny pa@etni podil mezi imitatorem a jeho vzorem. Musi byt
mnohem vice zvat, ktera opravdu maji jisté préstlky ochrany, nez ztdt, ktera je
imituji, aby se v predatorovi udrzel pocit, Ze pbap typ zbarveni je spojen
s nebezp&m nebo nefijemnou zkuSenosti. St&julezity je i Uzky topograficky
vztah mezi&mito druhy - musi mit stejné geografické réesi, ale i stejny habitat
(Her&i 1976). Typickym gikladem Batesovych mimiker je vzajemna podobnost

stredre jedovatych hail (Erythrolamprus, Lampropeltis a Pseudoboa) k jedovatym

(Micrurus) ¢i nejedovatym druiim (Atractus, Smophis, Pliocercus, Sbynophis,
Cemphora) (Komarek 2004).

vlevo - Erythrol amprus aescul api [ (prevzato zhttp://www.dominical.biz/reptiles/herptour.htm)

vpravo —Micrurus nigrocinctus

(prevzato z http://www.travellog.com/guatemala/ikbétaigrurusnigrocinctus.html)
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2.4 Kryptické zbarveni

»Je to takové zbarveni, které poskytujefatiim urtitou ochranu a které jim
pomaha stéle nebo jen ¥kberych situacich, spojenych s jejichizpbem Zivota“
(Heré& 1976).

Je obectiznamé, Ze zvata jsou obvykle tmavsi na zadech, nez na spodni
strarg téla. Protoze sitlo vétSinou pada na zkdta shora a tato plocha je tudiz
oswtlend, je zbarvena tmavak, Ze celkové barva zhruba souhlasi sdeggim
zbarvenim spodni strany, ktera je ve stinu a jgtatvidné tmavsi. Vysledkem je
optické zplo&ini zvirete a ztrata 3-rozémého vzhleduda (Hera 1976). Navic se
ale zvtata mohou svym zbarveninizpusobovat bar¥ svého pozadi (Hetdl976,
Rowe et al. 2006, Rosenblum 2005j¢emz plati, Ze z&ny v dorzalnim zbarveni
jsou lépe vys#tleny znEnami habitatu nez genetickymi 2mami (Rosenblum
2006). Nap. zakladni zbarveni zk4t Zijicich v poustnich nebo polopoustnich
oblastech je velmiasto piskow Zluté, jako u druhWaranus griseus nebo gkterych
agam (Hera 1976), pop. na biléem podkladu se zata adaptuji tak, Ze jejich
zbarveni zbledne (Rosenblum 2006¢kdéré druhy Ziji na tmavém i &¥eém
substratu a tudiz se vyskytuji v bledé i melanigkéavé) fornd (Rosenblum 2005,
2006), gicemz na pechodném substratu (mezi bilym a tmavym) ma kazdly d
unikatni fenotypové vzory (fize mit s¥tlé, tmavé&i pirechodné zbarveni)
(Rosenblum 2006). Také plati, Ze potomstvo mate#lZre zbarvenych substiiaje
barevig rozliSitelné navzdory stejnym vyvojovym podmink&uoZ naznéuje, Zze
barevna morfologie ma silnoddicnou sloZzku a ziny zbarveni podle pozadi jsou
pravdépodobré adaptivni (Rosenblum 2005). Mezi druhy, Zijiciraistejr
zbarveném substratu, je ale také rozdil ve stufinpisobeni se pozadi.ckteré
druhy Holbrookia maculata) jsou totiz Iépe izptisobené barvsubstratu, nez jiné
druhy Sceloporus undulatus, Aspidoscelisinornata), coz je nejspis Zigobeno wtsSi
viditelnosti pro predatory a tudiZtéim seleknim tlakem, ktery zjsobi lepsi
prizpasobeni (Rosenblum 2006). Vystaveidsti €la jsou zpravidla kryptiejSi nez
pozadi, nez proti pozadi jinych populaci (Stuart-Bbal. 2004). Také plati, Zze ani
nejpestejSi populace nemusi byt vzdy napadnd, kdyz jelietna proti jejimu
typickému vizuélnimu pozadi (Macedonia et al. 2008)totiz dlezité kvantifikovat
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barevné vzory virodnim usptadani. Zvileci barevné vzory jsou totiZasti funkci
pozadi, na kterém jsou pozorovani (Kwiatkowski 20@&&amice druhCrotaphytus
collaris maji ventralni stranwla jasrgjSi nez samci, takZeigohledu predéatora

nahoru na skalu jsou m&kontrastni proti jasné obloze (Macedonia et ab230

Varanus griseus (ptevzato z http://expeditionquest.tripod.com/varaeitiaml)

Rozdily ve zbarveni se vyskytuji dokonce i v rafednotlivych druli, nag.
podle @dy, na které zvata ziji. Rikladem jsou amettii leguani roduPhrynosoma.
Phrynosoma douglasii ornatissimum je prizpasobena skaldm powSArizona,
jednobarevn&hrynosoma douglasii douglasii Zije na @mdé jedné jediné barvy, téfh
bila Phrynosoma platyrhinos Zije na bilych solnych plochachParynosoma
blainvilli frontale, ktera Zije v lesnich oblastech, ma barvu padti@rového jehli
(Heré& 1976).

Zvitata navic mohourpmout maskovani zadtiené k jednomu pozadi nebo
kompromis mezi vlastnostmi vice pozadi - tj. splem&at se ke krypsi v ditém
mis€, nebo vyuZit kompromisni strategii, kdyilst neni optimélé maskovanéa na
Zadném mist ale ma utitou Uroves maskovani na vice mistech. Volkghto 2
typtit maskovani ovlistuje ¢as pohybu predatora mezi&iva misty. Pokud je tento
cas kratky, vyplati se kompromisni strategie, pojeudlouhy, vyplati se specializace
k jednomu typu prosedi. Navic kdyZ se zvySi mnoZstviilghi v jednom typu
prostedi, zvysi se i mnozstvi Keti, ktera se podle tohoto typu priesti maskuje,
¢imz se zvysi i ptet predatal, protozZe je tam vice dostupné&isti. Proto je pro

e

kotist dilezit¢jSi byt dolfe maskovana k tomuto typu priesdi (Houston et al. 2007).
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2.5 Funkce zbarveni v mezipohlavni signalizaci

Samci a samice jednoho druhu mohou byt odl&rarveni. Tomuto jevu se
fika pohlavni dichromatismustipemz rozdily ve zbarveni mohou bytsdsné nebo
trvalé. Podgity pro pohlavni dichromatismus jsou dany aktivipmhlavnich
hormoni, a proto tyto barevné rozdily nastavajiSinou jen v reprodutnich obdobi,
kdy se zvysuje aktivita pohlavnich orgamo zbytek roku mohou byt tyto pigmenty
stazenegi prekryté jinymi chromatofory (Heta1976). Také plati, Ze pohlavni
dichromatismus vystaveny@asti tla jefizen girodnim vylgrem, kdezto
dichromatismus skrytyctasti gla fidi pohlavni vyr (Stuart-Fox & Ord 2004).

Prikladem trvalého pohlavniho dimorfismu je drfitopidurus torquatus, kde
samci maji barevné skvrny né&de, které Bhem ontogeneze postuptmavnou
nezavisle na reprodakim cyklu, zatimco samice skvrny nemaji (Pintole2@05).

Prikladem d@asného pohlavniho dimorfismuitte bytGambelia sila, kde
samci maji lososovou barvu n&sirg hlavy a €la a samice rez&wervené skvrny
bo¢né podél hlavy a trupu. Jejich zbarveni je dano ikesiti €la — dospla zvirata
nad 95 mm SVL (snout-vent length) maji toto zbaryveatimco z\iata pod 95 mm
SVL maji stéle zbarveni mlét (Zluté zbarveni na spodni stt@podnich kogetin
a ocasu) (Germano & Williams 2007).

Rozdily ve zbarveni samic a sainjsouiizeny testosteronem. Kdyz se odstrani
jeho zdroj, dojde k potteni dimorfniho zbarveni sarna ti jsou pak zbarveni jako
samice a mladi samci (Cox et al. 2005). Testostar@mle dvoji efekt. Povzbuzuje
sice v reprodusnim obdobi u sanicrozvoj znak uzivanych v pohlavnim vyiou,
zarove ale snizuje imunokompetenci (schopnost normaluiitni odpo¥di), coz
predstavuje vysSi nachylnost k parémit Samci si proto musi regulovat hladinu
testosteronu, aby vyvazili potencialni cenu paiekatinfekce vysSim reprodakim
uspchem pomoci zvaleného signalu (shrnuto v Folstad & Karter 1992).

Napadné sauh zbarveni se fize ztratit nasledkem vyssiho prédgno tlaku na
pozemnim habitatu, ve srovnani s habitatem skathgmomovym (Wiens 1999).

Zbarveni samcmuaze byt v ramci jednoho druhu odliSné. Samci druhu
Psammodromus algirus se vyskytuji ve 2 kategoriich.&t&i a starSi samci maji na

vétSiné hlavy oranzové svatebni zbarveni a jsou vyalominantni nad mensimi a
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mladSimi samci, kig toto zbarveni postradaji, i kdyz jsou sexd&rali. Oranzové
zbarveni slouzi ke komunikaci mezi samci na dlowtdiélenosti, kdy je obtizné
piesré posoudit velikostdla, zatimco i komunikaci na kratké vzdalenosti pouzivaji
samci jiné podéty, jako teba tlesnou velikost (spojenou se schopnosti boje).
Samti souhlas s @&nim je ovlivien pouze velikostiéta samce a ne jeho zbarvenim
— plati, Ze velci samci jsou UspEjSi (Martin & Forsman 1999).

Psamodromus algirus, dosgly samec

(prevzato z http://www.club100.net/species/P_algirual@irus.html)

Dimorfni zbarveni sanicmiaze byt spojeno i s vysSi citlivosti na sami
pohlavni feromony, jako u drutitumeces laticeps, kde samci v reproddki sezén
maji jasi oranZzovou hlavu a jsou citljfi na samii pohlavni feromony, nez samci
mimo reprodukni sezénu se Zluto-Bdou hlavou. VySsi citlivost na feromony je
zarove spojena s rychlejSim kmitanim jazyka, které tgmfmony zachycuje
(Cooper 1995).

Napadné dimorfni zbarveni se ale vyskytuje i uisapog. mohou samice
pomoci zbarveni ukazovat v jaké fazi reprathiko cyklu se nachazeji. Samice
druhuSceloporus virgatus rozviji bihem reproduéni sezény oranzovou hrdelni
skvrnu, podle které fize samec uit jeji fenotypovou kvalitu. Rozsah oranzové
skvrny uguje €lesnou kondici a mnozstvi roziig sytost barvy utuje €lesnou
velikost a oba faktory pak &uji pramérnou hmotnost vajec. Vice zbarvené samice
jsou mér nachylné k zameni rozt@i a jsou zdrawjSi. Samice s¢¥Simi vajtky
maji WtSi oranZovou skvrnu a $§8i barvu nez samice s ki vajicky (Weiss
2006). Hrdelnim zbarvenim vyjage samice i fazi reproddkiho cyklu, v které se
nachazi. Receptivita je spojovana s intenzivit&yjici se skvrnou, ovulace nastava
blizko vrcholu barevné exprese a nereceptivni darje spojena s velkou skvrnou
slabnouci intenzity. f¢d obdobim p&ni se samci preferé&m stykaji se samicemi s
intenzivrgjSimi barvami, kdeZto po obdobi rozmnozZzovani neamaks barva na

chovani samce zadny vliv (Weiss 2002). Také sezlfi pohlavnim rozpoznavani
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na malou vzdalenost mohou byileitéjSi jiné podity nez sandii reprodukni
zbarveni, jako napchemosenzoricky systém (Weiss 2005). Také u druhu

Scel oporus pyrocephalus mize barva jicnu u samic vyjaalat reproduéni stav.
Cervena barva vyjadje pipravenost k péeni, Zluta barva signalizuje nereceptivitu
(Calisi & Hews 2007). Samiderotaphytus collaris rozviji ke stimulaci namluv
oranzové lateralni pruhy (Baird 2004). Samice driabdarcis bocagel maji kthem
gravidni faze zbarveni podobné s@mu (zelené dorsalni zbarveni), zatimco

v receptivni perioéljsou hrgdé. Tudiz zelené zbarveniige slouzit k vyhnuti se
obtZzovani a pokusm o kopulaci ze strany safhpii gravidite (Galan 2000). Samice
Chamael eo chamaeleon umazuji zngny v bang téla béhem reproduéni sezony.
Neutralni samice maji zelen#id se Zlutymi pruhy, receptivni samice zeletié se
Zlutymi tetkami a gravidni samicgerné €lo se Zlutymi tékami, gicemz samci
reaguji prefereiné na receptivni samice (Cuadrado 2000).

Podobr u samicCtenophorus ornatus predukuje jas hrdelniho zbarveni dobu
kladeni a tudiz riize signalizovat receptivitu samice (LeBas & MarsBabO0).
Samice se také mohou liSit ve svych reprathigh strategiich, které se projevuji ve
zbarveni. U druhWta stansburiana jsou samice s oranzovym hrdlem r-stratégové
(mnoho malych midiat s malou Sanci na&q¥iti), zatimco samice se Zlutym hrdlem
jsou K-stratégové (malo velkych ndlat s dobrou Sanci nagziti), gricemz toto

zbarveni samic jeadicné (Sinervo et al. 2001).

2.6 Funkce zbarveni v socialni signalizaci

Plazi mohou svym zbarvenim vyjadat svij zdravotni stav, dominanci,
agresivitu¢i Grove stresu.

Melaniny, pterinyi karotenoidy umoiuji signalizovat potencialnim
partnefim zdravotni stav jedincefipemz nap. samci hromadici nejvice karoteniid
dosahuji lepSiho zdravi a&hdji pak swij zdravotni stav samicim préstinictvim
z&ivych barev (shrnuto v McGraw 2005).

Jedinec mze vysilat i tzv. ,skuténé signaly”, které jsou spojené s
jeho fyziologickym stavem (n&pschopnosti vydrze) a tak umozni potencialnimu

partnerovici soupei odhadnout kvalitu jedince (Leal 1999).

-21 -



Zbarveni nize ukazovat i dominang¢i agresivitu mezi samci. U druhu
Urosaurus ornatus koreluje velikost ESnich skvrn s maximalni silou kousnuti, coz
ukazuje dominanci ziéte. Dominantni jedinci ukazuji malé3dni skvrny a malou
silu kousnuti, zatimco péideni jedinci maji velkéiisni skvrny a velkou silu
kousnuti (Meyers et al. 2006). Samci agabienophorus decresii vyjadituji velikosti
své hrudni skvrny Uroveagrese a tudiz pragodobnost viizstvi v zapasu
(Osborne 2005). SamPBseudemoia entrecasteauxii s oranZzovym hSnim zbarvenim
preferuji vysSSidlesnou teplotu a jsou agreséysi a dominant¥jSi nad samci s bilym
bifichem (Stapley 2006). U pohlavaralych samit druhuUta stansburiana se
vyskytuje polymorfismus v baéhrdla spojeny se satnalternativni reprodudni
strategii. Samci s oranzovym hrdlem jsou velmi sigré a obhajuji velké teritorium.
Samci s tma¥ modrym hrdlem jsou méragresivni a obhajuji mensi teritoria. Samci
s napadnymi zZlutymi pruhy na hrdle jsou ,pliZi(sneakers), kté neobhajuji
teritoria a jsou podobni receptivnim samicim, jegjirtaké zIut pruhované hrdlo.
Plati, Ze kazda barevnd morféaze omezit druhou, vzagsi morfu, ale sama
nemize byt napadnuta, kdyz jéina.Cetnosti zbarveni hrdla v populaci sghbm
let méni (cykluji) podle vzoru hry kdmenaaky-papir (Maynard-Smith 1982 ex
Sinervo & Lively 1996) — vzdyigvazi jedna barevna morfa nad ostatnitfi&gmz
plati, Ze oranZovi samci jsou porazeni Zlutymi Saartcjsou porazeni modrymi

samci, které zase porazi oranzova morfa (Sinerkiv&ly 1996). Navic geneticky

podobné, ale néfbuzné modré morfy obyvaji sousedni teritoria ageraqji spolu
(Sinervo et al. 2006).

Uta stansburiana — zleva oranzovy,

modry a Zluty samegrevzato z

http://www.eeb.cornell.edu/zamudio/KZcollab.html)

Zmena zbarveni rize vyjadovat i irove stresu. U druhénolis carolinensis
jsou dermalni chromatofory bez sympatickych ineneatudiz je barvaia
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ovlivnéna jen cirkulujicimi hormony. Navic je zbarvenie/mvlivnéno socialnimi
aktivitami neZ pizpasobeni se pozadifiBocialnich interakcich barva silikolisa,
coz ukazuje na hormony spojené s fyziologickoussiveu odpow¥di. Zelené
zbarveni je typickou barvou nestresovanycliatyzatimco hédé zbarveni
nazn&uje chronicky stres. TakZze napvire, které prohraje v souboji, 2m barvu
na hredou (shrnuto v Greenberg 2002). PodobrdruhuScel oporus pyrocephalus
signalizuji bledé pruhy na jicriil biiSe stres (Calisi & Hews 2007).

2.7 Termoregul&ni funkce zbarveni

Barevné vzory mohou mit i termoregindfunkci. U druhuOplurus cuvieri
cuvieri kolisa péet dorzalnickkernych pruli od 1 do 7. Samice a Zata obyvajici
zalesrnou (a tudiz chladijsi) oblast maji vice pruhnez samci a zidita
v oteweném (teplejSim) habitatu. Tomu odpovida i skubst, Ze ml&ata chovana
po vylihnuti @i nizSi teplo¢ maji vice prub nez mld’ata chovanaipvyssi teplog.
Tudiz barevné vzory mohou vyvazit nizké skmiez&eni v zaleséné oblasti
k pokryti teplotnich poZadavkeSera (Randriamahazo & Mori 2005).
Termoregulani vlastnosti byly objeveny i u had@amnophis sirtalis. Melanické
morfy tohoto druhu si udrzuji vys&lésnou teplotu nez prouzkované morfy, kdyz
jsou vystaveny firodnimu slunénimu z&eni. Navic Bhem chladjSi casti aktivni
sezOny jsou melanici schopnistat teplejSi nez prouzkované morfy. Také se zala, z
melanismus rize uclit jedinci ochranu proti fehtivani v tepl&asti aktivni sezony
(Gibson & Falls 1979). Obe¢&naké plati, Ze v chladjsich podminkach jsou Zata
tmavsi (Kwiatkowski 2003, Rosenblum 2005).

2.8 Ontogenetické a sezonni zimy ve zbarveni

Zbarveni jeding stejného druhu sete nenit béhem ontogenez& béhem
roku. Existuji rozdily kufikladu ve zbarveni miéat a rodta. 1) U druti, kde jsou
dosglci odlisné zbarveni podle pohlavi, se nilda podobaji jednomu z radi
vétSinou matce, protoZze nema tak napadné zbarveNlad)ata mohou byt
podstatg odliSné zbarvena nez roék a vypadat jakoffslusnici jinych drub. 3) Ve
stejnou dobu se zbarveni niildt miZe rekolikrat zmenit a kazdé zéchto zbarveni se
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muze zn&né liSit od predesSlého. Tento typ se vyskytuje hapada druhu
Chondropython viridis, kde jsou dosfici trdvow zeleni, zatimco miéata jsou Zluta
nebocervend, nebo u mi&t s modrym ocaskem ostkontrastujicim se zbytkem
téla, jako je tebaMabuia quinquetaeniata (Her& 1976).

U sama& druhuTropidurus torquatus dochazi Bhem ontogeneze k postupnému
tmavnuti BiSnich skvrn nezavisle na reproduakm cyklu (Pinto et al. 2005).
Zmeény ve zbarveni &hem ontogeneze mohou vyplyvat i zedmv potravnim
chovani (Hawlena et al. 2006).

Zbarveni se také pravideélstida kthem roku. V reprodulnim obdobi se u
nékterych druli vyskytuje pohlavaé dimorfni zbarveni (Germano & Williams 2007,
Weiss 2006). Zrmy ve zbarveni mohou byt spojeny i se svlékanieku plaz.
Kratce ged svlékanim se totiz star@de zda tmavsi. Navic novaie je zpravidla

zbarvena jasiji nez stara, i kdyz ma ty samé vzory a barvy (H&ré76).

2.9 Rozdily ve zbarveni mezi populacemi

Zbarveni jednoho druhu seige liSit jak v rdmci jednotlivych populaci tak i
mezi populacemi, jako n&pbarveni laloku u stromové jésty Urosaurus ornatus
(Hews et al. 1997). Diwzdalené populace druli@@rotaphytus collaris se lisi ve
zbarveni samc Severni populaceéZ(c.auriceps) Zije na¢ervenych skalach, kde
samci maji odvaznzbarvené tyrkysové&lo a jasg Zlutou hlavu, zatimco jizni
populace C.c.fuscus) Zije na Sedych skalach a samci maiji tluélemtdou barvu
hibetu. Samci v severni populaci sikontrastuji se skalami, zatimco ti v jizni
populaci nikoliv, coz mze byt zgisobeno redukovanym tlakem od zrakov
orientovaného predatora, ktery se v severni popo&wyskytuje (Macedonia et al.
2002). DruhSceloporusjarrovii ma pozoruhodnou rozmanitost v s@am zbarveni
mezi populacemi. Fylogeneze ukazuje, ze se tento sklada z nejmérb odliSnych
evolwnich druli, které vznikly diky pohlavnimu vyiou. Dva z &chto drulii ukazuji
pusobivé geografické zénmy v sexualnim dimorfismu. U prvniho doSlo dvakrat
k nezavislé evoluci modré barevné morfy (zatimdatos jsou bled hnédi az Sedi)
v odliSnych¢astech arealu druhu. U druhéh@gest populace Zlutéervena a&ast
¢ernd. Tudiz pohlavni vyib maze vést k pozoruhodnym fenotypovym roadilmezi

populacemi (Wiens et al. 1999). Populace drahadlis carolinensis na Florid se liSi

-24 -



ve zbarveni laloku — fize bytcerveny, fizovy, purpurovyti zeleno-Sedy. Zarove
populace vykazuji dichotomii v napadnosti zbantaliku a tbetu, tj. vysoce
napadna barva laloku ve spojeni s relatimanapadnou barvosla (Macedonia et
al. 2003). Zarovie plati, Ze morfologie laloku neni fylogeneticka,Zg neni Zzadny
vztah mezi pibuznosti drufh a podobnosti jejich laldk(Nicholson et al. 2007).
Barevné zréiny mezi populacemi mohou byt ovligmy teplotou (Kwiatkowski
2003), ale na zbarveni populacéza mit vliv i tzv. efekt zakladatele (mala

zakladatelska populace), kteryigpbi malou rozmanitost zbarveni (Perry 1999).

2.10 Fylogeneticky zaréi‘ené prace o zbarveni

Nekteri autdi se snazili nahlizet na zbarveni u lazfylogenetického
hlediska.

Loew et al. (2002) zkoumal zrakové pigmenty aatéjkaptky v ¢ipcich 17
druhi karibskych anoli, kteri zZiji v odliSnych s¥telnych habitatech a maji odliSné
barvy laloku. V8echny druhy analigs vyjimkouAnolis carolinensis, ktery jako
zrakovy pigment pouziva vitamirpAmely nejmérg 4 tiidy ¢ipka (zrakovych
pigmenfty) zaloZenych na vitaminu;As maximalni absorbandiy(ay) 564 nm pro
LWS (citlivé na dlouhé viny), 495 nm pro MWS (oitli na stedni viny), 455 nm pro
SWS (citlivé na kratké viny) a 365 nm pro UVS (il na UV zé&eni). U druhu
Anolis carolinensis nalezl je&t jeden UV citlivy pigment &max 365 nm. Navic
zmefil, pojmenoval podle barvy a spojil s typickyniidamicipka 5 tid olejovych
kapicek — Zluté a zelené v LWSpcich, zelené v MWSipcich a bezbarvé v SWS a
UVS ¢ipcich. Mezi hmax jednotlivych tid ¢ipka raznych druli anolisi byly jen malé
rozdily, gricemz tyto druhy pochazeji z odliSnychésinych habitat, a proto
nemize byt Zadny vztah mekzi,.x zrakového pigmentu a habitatem.

Vysledky naznéuji, Ze zrakové pigmenty analispokud uéuji spektralni senzitivitu
zrakového systému, nejsou nezlgyadaptované na &elné prostedi nebo na barvu
vyznamého zrakoveého ter (. laloku), pop. Ze rozdily oz&ni nejsou pro vighi
terestrickych drutntak dilezité, jak se tive acekavalo.

Nicholson et al. (2007) se zabyval diverzitou kal@noligi a zkoumal jejich
podobnost mezifbuznymi druhy. Jeho vysledky naznd, Ze druhy ve stejném
typu habitatu nejsou podogjai v morfologii laloku nez nahodrvybrané druhy, coz
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naznguje, Ze morfologie laloku neni fylogeneticka, gni Zzadny vztah mezi
piibuznosti druf a podobnosti jejich lalak

Wiens (1999) se zabyval Zmami v pohlava dichromatickém zbarveni
v ¢eledi Phrynosomatinae. Dochazi zde totiz k opakgwertratam napadného
santiho zbarveni, pap zisku napadného saiitio zbarveniCasta ztrata sakich
znaki se shoduje s hypotézou, Ze samice malagem ztratit citlivost kémto
znakim (Holland & Rice 1998 ex Wiens 1999). Vysledkyotgtace nazraaji, Ze
zmeény v santim zbarveni souvisi s typem habitatu — na pozentaibitatu (ve
srovnani se skalnii stromovym) je vyssi predai tlak, a tudiz firodni vyker
pievazi pohlavni vyr a tim dojde ke ztrdtnapadného zbarveni u mnoha
terestrickych drut

Stuart-Fox et al. (2004) se snazil vt roli kryptického zbarveni v evoluci
barevnych zrén u australského komplexu diutenophorus decresii, piicemz
spojil méteni zbarveni je8ta s informaci o zrakové citlivosti predatora. Ksiyp
kvantifikoval na zaklad vizualniho kontrastu je&ta proti girodnimu pozadi.
Vysledky ukazuji, Ze vystaver@sti €la jsou kryptétejSi nez skryt&asti, zejména u
samic, a ze samice jsou kryjit§Si proti viastnimu pozadi, nez proti pozadi jinych
populaci. Populace se nejvic lisi v napadnostikirga hrudniku, krku a boku
zvitete.Césti la, které se lisi mezi pohlavimi i mezi populacgsou napadijsi a
jsou zdiraziované samcidhem socialni a pohlavni signalizace. Krypse tudégeh
podstatnou roli v evoluci barevnych &ma barevné vzory reprezentuji rovnovahu
mezi potebou napadnosti pro signalizaci aipbbu krypse k vyhnuti se predaci.

Stuart-Fox & Ord (2004) zkoumali vzajemné roteqdniho a pohlavniho
vybéru v evoluci pohlavé dichromatického zbarveni u agam. Dichromatistassi
téla vystavenych vizualnim predabon a ornamentace jsou spojeneé s typem
otewenosti habitatu — v uz&ném habitatu jsou samci mnohem naggdmez
samice. Naproti tomu dichromatismigsti €la skrytych ped vizualnim predatorem
a dimorfismus v ornamentaci jsou spojené s velikpsiilavniho dimorfismu. Takze
se zda, Zeifrodni vykEr ovliviiuje ornamentaci a pohlavni dichromatismus
vystavenychtasti tla, zatimco pohlavni vy ovliviiuje dichromatismus skrytych

gasti gla
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3 Fylogeneticka analyza vyskytu modrého zbarvenioasku

V ¢eledich Teiidae, Lacertidae a Scincidae se vysi&yagen pozoruhodny
barevny znak, a sice modré zbarveni ocasku. Srjagitase zjistit, kolikrat

nezavisle tento jev vzniknul.

Modré zbarveni ocasku se vyskytujeschto druhi:
Teiidae:
Ameiva (5 druhi z 33)

Ameiva auberi — obr. 1.1 viz. filoha |
(pfevzato zhttp://www.naturfoto.cz/ameiva-auberova-fotograf#23.htm)

Ameiva festiva — obr. 1.2 viz. filoha |

(ptevzato z http://www.naturfoto.cz/ameiva-stredoanierifotografie-1820.html
Ameiva lineolata — obr. 1.3 viz. filoha |
(ptevzato zhttp://www.biology.wustl.edu/~lososlab/langerhamglbtos.htm)

Ameiva taeniura — obr. 1.4 viz. filoha |

(pfevzato z http://www.geocities.com/cuyaya/herps.jtml

Ameiva wetmorei — obr. 1.5 viz. filoha |

(pfevzato zhttp://svrl.cq971.fr/lamecal/dossiers/especes_disghages/reptiles.hjm

Cnemidophorus (3 druhy z 61)

Cnemidophorus deppel — obr. 1.6 viz. filoha |
(pfevzato z http://www.reptarium.cz/foto.php?lang=ds&nemidophorus&page=0&id=325%3
Cnemidophorus motaguae — obr. 1.7 viz. filoha |

(ptevzato z http://www.hippocampus-bildarchiv.de/di188/2/193/9821/Cnemidophorusmotague htm
Cnemidophorus murinus — obr. 1.8 viz. floha |

(ptevzato z http://www.mina.vomil.an/Pubs/Buurt-AmpaR3.htm)

Lacertidae:
Acanthodactylus (1 druh z 38)

Acanthodactylus beer shebensis (prevzato z Hawlena et al. 2006)
Holaspis (2 druhy z 2)

Holaspis guentheri — obr. 2.1 viz. floha Il

(pfevzato zhttp://www.lafermetropicale.com/boutique/index.php®=ref&id=107348751p

Holaspislaevis— obr. 2.2 viz. filoha Il

(pfevzato z http://www.lacerta.de/Seiten_Bildarchiiéépis laevis_(Bilder).html
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Iberolacerta (2 druhy z 6)
Iberolacerta galani — obr. 2.3 viz. floha Il

(pfevzato z http://www.vertebradosibericos.org/repfittentificacion/ibegalid.htrl

Iberolacerta monticola — obr. 2.4 viz piloha

(pfevzato z http://www.herp.it/indexjs.htm?SpeciesBAgeerBonna.htin

Lacerta (3 druhy z 41)
Lacerta danfordi — obr. 2.5 viz giloha Il

(pfevzato z http://www.sarigerme.net/Amphibians htm

Lacerta oertzeni — obr. 2.6 viz. filoha I

(ptevzato z http://www.herp.it/indexjs.htm?SpeciesBAgeerBonna.htin
Lacerta oxycephala — obr. 2.7 viz. fgloha ll
(ptevzato z http://www.herpetologyphoto2.hit.bg/Ph_xyaephala.hti

Nucras (1 druhz 8)
Nucras caesicaudata — obr. 2.8 viz. filoha Il

(prevzato z http://pt.wikipedia.org/wiki/Nucras

Omanosaura (1 druh z 2)

Omanosaura cyanura

(ptevzato z http://uaeinteract.com/uaeint_misc/tedt8tf@p.pdf

Scincidae:

Ablepharus (2 druhy z 17)
Micrablepharus atticolus — obr. 3.1 viz. filoha IlI
(pfevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrgs=Micrablepharus&species=atticglus
Micrablepharus maximiliani — obr. 3.2 viz. floha lli

(prevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrRgs=Micrablepharus&species=maximiljani

Chalcides (1 druh z 26)

Chalcides sexlineatus — obr. 3.3 viz. filoha lll

(ptevzato z http://www.biolib.cz/cz/taxon/id594) 8/

Emoia (4 druhy z 80)

Emoia caerulocauda — obr. 3.4 viz. filoha llI

(ptevzato z http://www.jcu.edu.au/school/tbiol/zooltarp/png/pngherp.htinl

Emoia cyanura — obr. 3.5 viz. floha lll

(ptevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrgs=Emoia&species=cyanjira

Emoia impar — obr. 3.6 viz. floha llI

(pfevzato z http://cookislands.bishopmuseum.org/spexsp?id=8448
Emoia pseudocyanura

(ptevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phaRgs=Emoia&species=pseudocyanura
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Lerista (3 druhy z 81)
Lerista chalybura

(pfevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrfgs=L erista&species=chalyblira
Lerista nichollsi — 3.7 viz. piloha Il

(pfevzato z http://www.museum.wa.gov.au/faunabase/ bisfByFamilyCommonNamecx.asp?d=Reptiles&f=Scinejda

Lerista praepedita

(ptevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phsags=L erista&species=praepedlita

Plestiodon (Eumeces) (13 druhii z 41)
Plestiodon barbouri — obr. 3.8 viz. floha lll

(ptevzato z http://homepage3.nifty.com/japrep/lizauiig/'text/eba-ba.htin
Plestiodon callicephalus — obr. 3.9 viz. floha lll
(pfevzato z http://calphotos.berkeley.edu/browse_iregtile sci_22.htn)l
Plestiodon elegans — obr. 3.10 viz. filoha lli
(pfevzato z http://www.zo0.gov.tw/lizard/ce-scineidtdmn)

Plestiodon fasciatus — obr. 3.11 viz. filoha 11l

(ptevzato z http://www.biolib.cz/cz/taxonimage/id20827

Plestiodon inexpectatus — obr. 3.12 viz. filoha lll

(ptevzato z http://calphotos.berkeley.edu/browse_iregtile sci_22.html

Plestiodon kishinouyei — obr. 3.13 viz. filoha lll

(pfevzato z http://commons.wikimedia.org/wiki/ImagesKinouetokage (Plestiodon_kishinouyei) - Iriomakand Japan.jjg
Plestiodon latiscutatus — obr. 3.14 viz. filoha Il

(pfevzato z http://naturaljapan.net/index.php?cat=20

Plestiodon marginatus — obr. 3.15 viz. filoha lli

(ptevzato z http://www.okinawa-kaeru.net/wild/okinaekege-1.htm)l

Plestiodon obsoletus — obr. 3.16 viz. filoha Il

(ptevzato z http://www.herp-pix.org/sauria/skinks.htm

Plestiodon skiltonianus — obr. 3.17 viz. filoha lll

(pfevzato z http://www.californiaherps.com/lizards/esig.s.skiltonianus.htinl

Plestiodon stimpsonii — obr. 3.18 viz. filoha 11l

(pfevzato z http://homepage3.nifty.com/japrep/lizédis/text/eisigaki.htm

Plestiodon tamdaoensis — obr. 3.19 viz. filoha lll

(ptevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrgs=Plestiodon&species=tamdaoensis

Plestiodon tetragrammus — obr. 3.20 viz. filoha Il

(ptevzato z http://www.zo.utexas.edu/research/txhiEzpsds/eumeces.tetragrammus.html

Scincus (1 druh z 101)
Tretioscincus agilis — obr. 3.21 viz. filoha I

(ptevzato z http://www.tresorrainforest.org/nl/tn01Bhtml)
Trachylepis (Mabuya) (4 druhy z 68)
Trachylepislaevis

(ptevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrgs=Trachylepis&species=laeyis
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Trachylepis margaritifera — obr. 3.22 viz. filoha 11l
(prevzato z http://www.reptarium.cz/kontakty.php?cid&page=480&lang=gs

Trachylepis quinquetaeniata — obr. 3.23 viz. filoha lll

(prevzato z http://calphotos.berkeley.edu/browse_iregsile_sci_30.htm)l

Trachylepis socotrana — obr. 3.24 viz. filoha llI

(ptevzato z http://www.tigr.org/reptiles/species.phgrgs=Trachylepis&species=socotrana

Fylogenezeeledi Lacertidae:
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Fu 2000

Ve fylogenetickém strotceledi Lacertidae nejsou uvedeny rody Holaspis a

Omanosaura. Bohuzel se mi nep@danalézt fylogenezéeledi Scincidae a Teiidae.
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4 Zaver

Cilem této prace bylo shrnout dosavadni poznatkwykci zbarveni u plaz
Obecr plati, Ze zbarveni u plaazné funkci antipredmi (vystrazne, kryptické
zbarveni) nebo komunikai (mezipohlavnéi socialni signalizace),figemz
pozornost vyzkumnikje vwnovana&mto témaitm priblizné stejnym dilem.
Fylogeneticky zarrenych praci o zbarveni u piap malo.

Modré zbarveni ocasku vzniklo u mnoha drukteré nejsou bezprdastre
piibuzné. Taxonomie naz#ige, Ze toto zbarveni vzniklo v 15 rodeckigpmz Ize
duvodre predpokladat, Zze co rod, to patmezavisly vznik. Neexistuji podrogsi

fylogenezedchto skupin a proto neide byt provedena lepSi analyza.
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Teiidae
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Lacertidae

. -

4 Iolaérf motiCIa .5 Lacerta dadif 2.6 arta oertzeni

o
e g s
1 : Y o - 7

2.7 Lacertaioxycephal 2.8 Nucras caesicaudata
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Scincidae
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6 Haroig L bmoree] A AT A S :
3.7 Lerista nichollsi 3.8 Plestiodomtmauri 3.9 Plestiodon callibajus
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3.16 Plestlodon obsoletus 3.17 Plestiodoltoskanus 3.8 Plestiodon stimpsonii

3.22 Trachylepls margarltlfera 3. 23Trachylep|srm;u1etaen|ata 3 24 Trachylepls socotrana
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