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Abstrakt

Tato prace shrnuje dosavadni poznatky o zbarveni jestéri — mechanismus vzniku barvy,
barviva (pigmenty a strukturni barvy) a hormonalni vliv na zbarveni téla. Zabyva se moznymi
funkcemi zbarveni (antipredaéni, socialni, termoregula¢ni) a jeho vznikem. Dale je pfehledem
praci o juvenilnim zbarveni jestéri, které se vénuji testovani hypotéz, jakou funkci odlisné
zbarveni mlad’at u jestért plni. Zminény jsou i mechanismy zmén zbarveni a faktory, které je
ovliviiuji. Soucasti prace je také experimentalni ¢ast, zabyvajici se jednotlivymi barevnymi
znaky juvenilnich a adultnich gekonciku. Zvolili jsme nékolik znakt: pruhovany ocas
juvenilt, pruhované télo juvenill, svétly pruh na hlavé u juvenilt, pruhovany ocas adultu,
pruhované télo adultd a svétly pruh na hlavé u adultd. Na nekolika fylogenetickych stromech
jsme zjistovali, zda se jedna o odvozené znaky. Po porovnani stromi se ukazalo, ze v ptipadé¢
juvenilniho zbarveni se pravdépodobné jedna o ancestralni znak. V ptipadé adultniho vzoru
jsme nedosli k jasnému zavéru.

Kli¢ové slova: juvenilni zbarveni, ontogenetickd zména zbarveni, jestéti

Abstract

This work summarizes the current knowledge about the coloration of the lizards — the
mechanism of colour creation, to color (pigments and structural colors) and hormonal
influence on the body colour. It deals with the possible functions of the coloration
(antipredator, social, thermoregulation) and its creation. Further it is an overview of the works
about juvenile coloration that deal with hypotheses about the function which the juvenile
coloration in lizards performs. There are also mechanisms of juvenile coloration and
influencing factors mentioned. The thesis includes an experimental part dealing with various
coloration characters of juvenile and adult Eublepharidae. We chose several characters:
striped tail of the juveniles, striped body of the juveniles, light stripe on the head of the
juveniles, striped tail of the adults, striped body of the adults, light stripe on the head of the
adults. On several phylogenetic trees we evaluated whether these are the derived characters.
After comparing the trees it turned out that in the case of juvenile coloration it is probably an
ancestral character. In the case of adult pattern we have not reached a clear conclusion.

Key words: juvenile coloration, ontogenetic color change, lizards
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Uvod

U mnoha druhti jestérti bylo pozorovano odlisné zbarveni mlad’at a dospélcti. Nektera
mlad’ata byla dokonce popséana jako jiny druh, protoze se od svych rodic¢u vyrazné lisila. Moje
prace se snazi pomoci dostupnych literarnich zdroja objasnit nékteré otazky, tykajici se
odlisnosti zbarveni mlad’at a dospélct. Jak odlisné zbarveni vznika? Pomoci jakych
fyziologickych a morfologickych mechanismi? Jakou funkci plni u plazii? Jakymi selekénimi
tlaky byla pravdépodobné ovlivnéna evoluce konkrétnich znakd juvenilniho zbarveni?
Juvenilni zbarveni nemusi byt u v§ech taxoni tvoieno stejnym komplexem znakt. — zahrnuje
rizné znaky, od pestrych ocaskid po prouzky a vyrazna hrdélka. Proto byla pro fylogenetickou
rekonstrukci juvenilniho zbarveni jako model vybrana podéeled’ gekonéika (Eublepharidae).
Cilem této prace je kriticky zhodnotit hypotézy postulované o funkci juvenilnim zbarveni
jestért. Neméné dualezitym cilem je zjistit, zda by se u gekon¢ikli mohlo Vv piipadé juvenilniho
zbarveni jednat o znak odvozeny od spole¢ného predka, tedy sdilené vSemi ptibuznymi
jedinci, i bez ohledu na aktualni ,,vyhodnost* ¢i ,,pfedpokladanou funkci®. Za timto Gi¢elem
byla provedena fylogeneticka rekonstrukce barevného vzoru u dospélych i juvenilnich
gekongika (o fylogenetickou rekonstrukci odligného zbarveni se pokusila i Sevéikova 2007 ve
své bakalatské praci). V nasledujicich kapitolach jsou nejprve shrnuty obecné informace
0 zbarveni: mechanismus vzniku barevného vzoru (z hlediska proximatnich mechanismi),
funkce barevného vzoru (antipredacni, socialni, termoregula¢ni), a nasledné byly analyzovany
ontogenetické zmény zbarveni u plazii. Posledni ¢ast prace se zabyva evoluci barevného

vzoru u gekoncikda.

1 Mechanismy a funkce zbarveni u plazi

Pro lepsi pochopeni problematiky barev a barevnych vzort, jsou v prvni kapitole shrnuty
dosavadni poznatky o mechanismech vzniku zbarveni — fyziologické mechanismy a
morfologické mechanismy. Barva kiize mize byt jednim z hlavnich ukazateld vnitiniho stavu
téla (Andersson 1986, Booth 1990, Cooper and Greenberg 1992). M¢li bychom si uvédomit,
ze zbarveni muze vypadat na prvni pohled stejné, ptestoze bylo docileno naprosto odliSnymi
proximatnimi mechanismy. Naptiklad modré zbarveni mize vznikat jak strukturadlnimi
barvami, tak specialnimi pigmenty a dokonce i souhrou nékolika faktorti (Booth 1990, Cooper

& Greenberg 1992, Kuriyama et al. 2006). Nebo by naopak mohlo vzniknout stejnymi



mechanismy ale diky kvuli jinym tlakiim okoli, které spusti fyziologické a morfologické
procesy (Cooper & Greenberg 1992).

1.1 Mechanismy zbarveni

Barva disponuje tfemi atributy: odstinem, sytosti a jasem (Rossoti 1983). Odstin
koresponduje s vinovou délkou dopadajiciho a povrchem téla odrazené¢ho svétla, sytost je
ovlivnéna rozptylem svételného spektra a jas zavisi na intenzité svétla. Neutralni barvy (¢erna
a bild) se 1181 pouze jasem a v odstinu a sytosti jsou shodné. Mezistupném je Sedé barva, ktera
se od ¢erné a bilé nelisi sytosti, ale pouze jasem. Zbarveni miizeme charakterizovat jak
fyzikalnimi principy, tak biochemickymi procesy (Rossoti 1983).

Fyzikalni faktory zdsadné souvisi se strukturdlnimi barvami. Patii mezi n¢ zafeni, odraz
a lom svétla. Podle zpusobu dopadu je svétlo absorbovano, rozptyleno nebo odrazeno (Booth
1990, Cooper & Greenberg 1992). Zbarveni mize byt produkovano strukturalng, pigmentaci a
nebo bioluminiscenci. Bioluminiscence je svétlo produkované samotnym zivocichem. U plazi
nebyla popsana, neni proto pro tuto praci podstatnd a nebudeme se ji nadale zabyvat.

Strukturalni barvy jsou produkovany lomem svétla na zvrasnéném povrchu kiize a
vyslednou barvu ur€uje tthel odrazu svételnych paprski. Nerovnosti povrchu vznikaji
intracelularné pomoci iridioforovych desti¢ek nebo extracelularné diky dermalnimu kolagenu
(Bagnara et al. 2007). Iridiofory se skladaji z krystalickych purint a pteridind, které tvoii
desticky odrazejici svétlo. Rozestupy mezi desti¢kami ovliviiuji barvu odraZenych paprski.
Iridiofory té€sné€ u sebe se jevi modie, naopak rozptylené v epidermis odrazi bilé svétlo
(Morrison et al. 1996). Casto byvaji pomoci iridiofort produkované skvrny a pruhy (Cooper
& Greenberg 1992). Rozlisujeme dva typy strukturalnich barev — opticky proménlivé a stalé.
U opticky proménlivych zalezi na tthlu pohledu a intenzit& svétla, opticky neproménlivé
vypadaji ze vSech thli stejn¢ (Booth 1990).

Pigmentace plazt urcuji téi typy pigmentovych bunék: xantofory, erythrofory a
melanofory (Morrison et al. 1995, Bagnara 1968, Grether et al. 2004). Xantofory a erytrofory
absorbuji svétlo kratkych vinovych délek, a tim méni uspotradani pterinosomu (s pigmentem
pteridinem) a karotenoidovych granuli. Podle jejich kompozice se zbarveni pohybuje od zluté
az po &ervenou. Cim rozptylendjsi xantoforové pigmenty jsou, tim vice svétla pohlcuji.
Melanofory absorbuji svételné paprsky, obsahuji melanin a produkuji hnédou a ¢ernou barvu.

Syntéza melaninu probiha z fenylmelaninu a tyrosinu, ¢imz vznika prekurzor eumelanin (na



rozdil od ptakd a savcd u plazi nevznikaji dva prekurzory — eumelanin a feomelanin, ale
pouze eumelanin), ktery je nasledné oxidovan na melanin (Bagnara & Hadley 1973,
Rosenblum et al. 2004, Griffith et al. 2006, Gamble et al. 2006). Defekty v produkci tyrosinu
nebo pii melaninové kaskadé se projevuji nedostate¢nou syntézou melaninu a naslednym
albinismem (Gamble et al. 2006).

Pigmentové bunky a iridiofory jsou uspofadané do tfi vrstev, takzvané chromatoforové
jednotky (Bagnara et al. 1968, Morrison et al. 1996). Bazalni vrstva, nachazejici se v dermis a
epidermis, obsahuje melanofory, stfedni vrstva iridiofory a ve svrchni vrstvé v epidermis
najdeme xantofory a erytrofory (Kuriyama et al. 2006, Gamble et al. 2006). Podle tloustky
jednotlivych vrstev pfevlada jedna barva. Naptiklad silna vrstva iridiofort spolu s tenkou
vrstvou melanofort zptsobuje zluté zbarveni, tenkd vrstva iridiofort a silnd melanofort

hnédé. Finalni zbarveni Zivocicha je vysledek spoluprace nejen pigmentovych bunék, ale i
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Obr. 1 Schéma dermalni chromatoforové jednotky a nasledné vznikajicich
barev, prevzato z Kuriyama et al. 2006. X jsou xantofory, I zna¢i iridiofory a
M melanofory. Prvni kombinace zptisobuje Zlutobilé zbarveni, druha hnédé

zbarveni. Pokud jsou ve vSech vrstvach melanosomy, je barva ¢erna. Ctvrté
schéma ukazuje vznik zeleného zbarveni a paté vznik modré barvy.

strukturalnich barev (viz. Obr. 1)

Krom¢ klasickych chromatofort existuji i takzvané mozaikové chromatofory, obsahujici
netypické kombinace pigmentl. Tyto polychromatické pigmentové bunky vznikaji ptisobenim
melanofor-stimula¢nich hormon, které zptisobi zmény v pigmentech jednotlivych typi
bun¢k (Kimball & Erpino 1971, Bagnara & Hadley 1973). Muze nastat i pfipad, kdy n¢ktery
typ pigmentovych bunék chybi. Napiiklad u leguani Phrynosoma nejsou vyvinuty xantofory,
ale pouze melanofory a iridiofory (Bagnara & Hadley 1973, Sherbrooke & Frost 1986). Zluté
zbarveni u hadt (naptiklad Dispholidus typus) mtize vznikat i ukladanim riboflavinu v ktizi
(Blair & Graham 1953).

Zbarveni vzniklé syntézou a ukladanim pigmentu je fizeno hormonaln¢ (Hadley &
Goldmann, Cooper & Crews 1987, Cooper & Greenberg 1992). U fyziologickych zmén

zbarveni dispersi melaninu ovliviiuje komplex melanin stimulujicich hormoni, norepinefrin a
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Obr. 2 Schéma fyziologickych zmén
barvy u anolisi, pi‘evzato z Cooper &
Greenberg 1992. Stres stimuluje
centralni nervovou soustavu, spusti se
kaskada reakci ACTH je
adenocortikotropin, CE kortikosteron,
E epinefrin, NE norepinefrin, ME
melanin stimulujici hormon.

adenokortikotropické hormony. Dispersi melaninovych
granuli barva kize ztmavne. Zesvétlani je indukovano
epinefrinem, ktery zpisobi agregaci melaninu (viz. Obr.
2). Dalsi hormon, tyroxin, stimuluje exkreci melanofor
stimulujicich hormont a spole¢nym ptisobenim vytvori
blokovy nebo skvrnity vzor (Cooper & Greenberg
1992). V ptipadé morfologickych zmén o exkreci
hormont rozhoduji vlivy prostfedi. Zmény probihaji
béhem nékolika hodin az mésicti. Tyto zmény jsou
ovlivnény komplexem melanin stimulujicich hormont,
gonadalnimi a hypofyzarnimi hormony. U sezoénnich
zmén barvy o syntéze proteinti rozhoduji hormony
pohlavnich Zzlaz — progesteron, estrogen a testosteron
(Cooper & Ferguson 1972; 1973, Medica et al. 1973,
Cooper & Clarke 1982, Cooper et al. 1983, Cooper
1986, Rand 1990). Steroidy ovliviiuji zejména syntézu
zlutych pigmentt v xantoforech a erytroforech (Bagnara
& Hadley 1973, Cooper & Ferguson 1973, Cooper &
Clarke 1982). Melanin stimulujici hormon je ovliviiovan

mnozstvim denniho svétla a jeho produkce ovliviiuje

hypofyzu a exkreci androgenti (Cooper & Greenberg 1992). Melatonin je hormon

produkovany epifyzou béhem noci. Cyklus melatoninu ovliviiuje cirkadialni rytmy, fidi se

fotoperiodou a teplotami prostiedi. VazZe se hlavné v centralni nervoveé soustavé a ovliviiuje

funkci pohlavnich organi. Zvysené produkce melatoninu béhem noci zplisobuje zesvétlani

zbarveni (Filadelfi & Castrucci 1996). Jeho piesné ucinky na zbarveni se lisi podle druhu a

vyvojového stadia.



1.2 Funkce zbarveni

Zbarveni je velmi dulezity faktor, ktery hraje zasadni roli z mnoha diivodu Napiiklad
pfi vnitrodruhové a mezidruhové komunikaci nebo pti hospodateni s vodou a pfi
termoregulaci (Cooper & Greenberg 1992). Barva a vzor maji velky vliv na mnoho aspektt
chovani jestéra, naptiklad na socidlni chovani, predaci i antipredaci. V1iv mize byt ptimy
nebo nepifimy. Zbarveni mize pomahat jednotlivym druhtim odliSovat ptislusniky vlastniho
druhu (Losos 1985, Macedonia 2000). Pomoci barvy mize zivocich signalizovat vek,
dominanci, submisivitu, ochotu k pareni a nebo graviditu. Zbarveni miuize ovliviiovat socialni
postaveni ve skuping, inhibovat nebo naopak stimulovat agresi. Pomaha zvitatim rozliSovat
pohlavi, pribuzenské vztahy nebo kondici ostatnich. V nékterych ptipadech zbarveni
ovliviiuje i rozmnozovaci strategii. Je soucasti vétSiny antipredacnich strategii, pomaha
zastraSovat predatora vyraznou kresbou, odrazovat ho aposematismem ¢i mimetickym
zbarvenim. Ptipadné slouzi jako pouta¢ pozornosti kK méné dulezitym ¢astem téla nebo se
naopak vzorem a barvou ptizptsobuje okoli a zivoCicha skryva pted zrakem predatora.
Ovliviiuje i miru pohlcovani slune¢nich paprskt (Booth 1990, Cooper & Greenberg 1992).
Optimalni zbarveni se 1i$i nejen podle své role, ale také podle vnéjsich vlivi. VétSinou se
organismus snazi najit kompromis, ktery mu za danych podminek pfinese maximalni vyhody.
Napftiklad nékteré druhy maji vyrazné€ zbarvenou jen urcitou ¢ast téla (bficho, hrdlo, spodni
stranu nohou), kterou bud’ vystavi, nebo skryje, podle momentalni situace. Zbytek téla
zustava krypticky. Vyuzije tak jak antipredacni funkci, tak signaliza¢ni. Zaroven jeden typ
zbarveni nerusi funkci jiného. Miizeme to pozorovat u anolist, ktefi jsou sice krypticky
zbarveni, ale pfesto maji skryté pestra barevna hrdla a mohou bezpecné vysilat signély, aniZ
by je to prili§ znevyhodnovalo (Moermond 1978, Cooper & Vitt 1992) pied predatory.

V nasledujicich podkapitolach jsou popsany zakladni funkce zbarveni jako adaptace.

1.2.1 Vyznam zbarveni pri vnitrodruhovém socialnim kontaktu

Zbarveni mize vyrazné ovliviiovat a usnadnovat komunikaci mezi jedinci téhoz druhu.
Chromaticky pohlavni dimorfismus pomaha zvifatim vizualné rozlisit samce od samice a to 1
na velkou vzdalenost (Cooper & Greenberg 1992). Vétsinou maji samice méné vyraznou
barvu, nebo alespon jiny odstin. Napiiklad u rodd Holbrookia, Scelophorus a Tropidurus maji

samice oranzova hrdla, zatimco samci modra nebo zelena (Vinegar 1972, Werner 1978,



Crews & Greenberg 1981, Cooper 1982; 1983, Hover 1985, Cooper & Burns 1987). Samice
Anolis caroliensis maji na zadech tenky svétly
prouzek, ktery je na prvni pohled odlisuje od samc,
kteti se zbarvuji jasné zelené (Moermond 1978,
Crews & Greenberg 1981, Cooper & Greenberg
1992). Scinkové rodu Eumeces rozpoznavaji samice
nejprve vizualné na zakladé barvy a teprve podle toho

piijdou bliz k nim. Podle experimentu, kde byli

- R e . = samctm misto samic predkladani jini samci
Obr. 3 Gravidni samice Crotaphytus p ]

gft’:l'fcris s oranZovymi skvrnami. Foto Pavel premalovani na samice. Testovani jedinci poznali

pravé pohlavi az v okamziku ptimé konfrontace diky
vomeronazalnimu organu (Cooper & Burns 1987, Cooper & Vitt 1988). Pravdépodobné je
Zbytecného odhaleni predatorovi.

Samice Holbrookia davaji zluto oranzovym zbarvenim najevo, Ze jSOU pfipraveny
k pateni, (Cooper 1986). Velmi vyhodné je receptivni zbarveni u solitérné Zijicich a
teritorialnich druhd, které se béhem roku vzajemné vyhybaji, naptiklad u chameleont. Hned u
nékolika druhti chameleont byly popsané Zluté tec¢ky, které pro samce signalizuji ochotu
samice k pateni (Cuadrado 1998). Mnoho samic se zbarvuje vyrazné&ji i béhem gravidity,
davaji tak samctim najevo, Ze se uz nechtéji castnit namluv. Napiiklad u druhu Crotaphytus
collaris (Cooper & Fergusson 1986) se u samic po uspé€$ném paieni objevuji oranzové skvrny
na bocich (viz. Obr. 3).

U samic miize barevny vzor determinovat i velikost sntiSky a rozmnozovaci a
antipredacni strategii mlad’at (Vercken et al. 2008, Lancaster et al. 2010). Samice Uta
stansburiana s oranzovymi hrdélky produkuji mensi sniisky s mensimi skvrnitymi mlad’aty,
které ziji na otevienych prostranstvich. Mlad’ata Zlutohrdlych samic maji pruhované télo a
vyhledavaji spis zarostlé lokality (Lancaster et al. 2010). Kromé pohlavniho dimorfismu,
receptivnich barev a gravidniho zbarveni je u plazi velmi Casty barevny polymorfismus, ktery
ukazuje socialni status jedince, ptipadné agonistické chovani.

Dominantni samci byvaji vyraznéjsi, neZ mladi a nezkuSeni jedinci. Testovano to bylo
u leguana Urosaurus ornatus (Hover 1985) a Scelophorus (Vinegar 1975), u kterych se to
projevuje vyraznéj$imi odstiny tmavé modré. U agam rodu Ctenophorus v soubojich o samice
vitézi zluti (dominantnéj$i) samci nad modrymi (Fox & Johnston 2005). U mlad’at bylo

nékolikrat popsano napodobovani samiciho zbarveni, takzvané sami¢i mimikry. Podle



hypotéz (Booth 1990, Cooper & Greenberg 1992, Husak et al. 2004, Germano & Williams
2007) by mohlo odlisné zbarveni mlad’at hrat vyznamnou roli pfi rozpoznéavani vlastnich
mlad’at rodi¢i nebo pfi tlumeni agrese dospélych samcii (viz kapitola Juvenilni zbarveni). U
teju Cnemidophorus vanzoi se samci od hnédych mlad’at a nevyraznych samic odlisuji
ktiklavé zlutym zbarvenim bficha a tyrkysovym ocasem. Pravdépodobné se jedné o ukazku
dominance (Dickinson & Fa 1999), protoze u C. murinus bylo popsano pietrvavajici juvenilni
zbarveni u slabsich samc, kteti by neméli Sanci v boji s ostatnimi. Tito samci si ponechavaji

hnédé juvenilni zbarveni i n¢kolik let po dosazeni pohlavni dospélosti (Dearing & Schall
1999).

1.2.2 Kamuflaz

Béhem poslednich nékolika let se definice kamufldze Casto proménovala. Mizeme ji
chapat jako ,,uzite¢ny* vzhled, chranici zvite pied objevenim (Cerpano z knihy Animal
camouflage Stewens & Merilaita 2011). V tom piipadé pod kamuflaz mizeme zatadit krypsi,
disruptivni vzor a disraktivni vzor. Jina definice rozdé€luje kamuflaz na krypsi a maskaradu
(napodobovani jiného pfedmétu, naptiklad listu nebo vétvicky). Jedna se o souhru barvy,
struktury, tvaru a zptisobu pohybu. Je dulezité pochopit i vyvoj jednotlivych znakt a co jim

ptedchézelo, protoZe stejny znak by mohl mit u odliSnych druhi riznou funkci.

o Krypse

Kryptické zbarveni se snazi opticky zneviditelnit kofist pfed predatorem. Jednou
mMOoznosti je ptizpusobit zbarveni a vzor téla barvé podkladu (Norris & Lowe 1964, Endler
1992, Booth 1990) a splynout, nebo se pokusit opticky rozbit obrys téla disruptivnim vzorem.
Disruptivni vzor zmate predatora a zvysuje tak Sanci kofisti, Ze nebude objevena (Bowen
2003). Funkce kryptického zbarveni byva Casto posilena behavioraln¢ (vybérem spravného
habitatu) a fyziologickymi barevnymi zménami (Cooper & Greenberg 1992). Kryptické
zbarveni ovliviiuje i defenzivni chovani kofisti. Krypticky zbarveni zivo¢ichové maji mnohem
mensi utékovou vzdalenost, pii zpozorovani predatora budou nehybné stat a pokusi se utéct,
az kdyz to bude nevyhnutelné (Endler 1992).

Dalsi moznosti, jak vyuzit zbarveni jako antipredacni mechanismus, je takzvané

distraktivni zbarveni (Cerpano z knihy Animal Camouflage — Mechanism and function



Stewens & Merilaita 2011). Jedna se o vyraznou barvu ur€ité ¢asti téla, ktera slouzi
zranitelngjSiho zbytku téla. Toto zbarveni byva casto doprovazeno zdiiraziiovanim pestie
zbarvené Casti, napiiklad nastavovanim ocasu (Dial 1986, Cooper & Greenberg 1992,
Grether et al. 2004, Germano & Williams 2007).

e Maskarada

Maskarada, podobné jako krypse, je preventivni opatfeni, zabranujici nezddoucimu
objeveni zivocCicha (Stewens & Merilaita 2011). Vyuziva k tomu napodobovani tvaru a barvy
néjakych zdanlivé neduilezitych predméti (napiiklad listy). Jeden z piipadti maskarady je rod
Uroplatus, tito gekoni napodobuji kiiru stromti nebo uschlé listi a to nejen barvou, ale i

tvarem (Raxworthy et al. 2008).

1.2.3 Aposematismus

Aposematicka zvitata, ktera jsou nepozivatelnd nebo jedovata pro predatora, vyuzivaji
barevnost jako defensivni mechanismus. Davaji tak najevo svoji nebezpeénost. Zpravidla
vyuzivaji varovné barvy — oranzovou, zlutou a kontrastni kombinace s ¢ernou a bilou
(Exnerova et al. 2009, Landova et al. 2012). Kontrastnim a pestrym barevnym vzorem
odrazuje zivocich ptipadného nepfitele od svého nepozivatelného nebo jedovatého téla
(Lindstrom 1999, Komarek 2003). Velka ¢ast zvifat ma zazitou nechut’ vici uréitym barvam a
vzorim, aniz by se ji museli u¢it (Smith 1975, Booth 1990). Nejtypi¢téjsim ptipadem
aposematického zbarveni u plazi je kordlovec (Smith 1975). U jestért nebyl aposematismus
zatim potvrzen, zndme pouze piipady mimiker. Je mozné, zZe by vyrazné zbarveni korovcii
mohlo byt vzhledem k jejich jedovatosti také aposematické, ale zatim to nebylo

experimentalné potvrzeno.

1.2.4 Mimikry

Zbarveni napodobujici jiny organismus, které ma (podobné jako aposematismus)
uchranit zivocCicha pied predaci. Batesovské mimikry jsou zalozené na napodobovani

ey

jedovatého zivocicha nejedovatym sympatricky zijicim druhem (Hueey 1980). Podminkou je,



aby mimetikl bylo v aredlu jejich rozsiteni méné, nez vzori. Podobnost vzoru mize byt
celozivotni, nebo spojena jen s ur¢itym obdobim. Pfikladem kratkodobého napodobovani je
koralovka Lampropeltis triangulum. Jeji mlad’ata imituji jedovatého koralovce, aby se

vyhnula predaci ze strany malych druht ptaka (Greene & McDiarmid 1981).

1.2.5 Vliv zbarveni na chovani

Zbarveni Casto ovliviiuje i chovani (Lillywhite et al. 1977, Vetter & Brodie 1977,
Lilliwhite 1981). Podle zbarveni a vzoru si zvifata ¢asto vybiraji antipredacni strategie.
Krypti¢ti zivoc¢ichové vétSinou vyckavaji az do jistého objeveni svého tkrytu, nez se pokusi
utéct (Heatwole 1968, Cooper & Greenberg 1992). Cim lepsi maji maskovaci zbarveni, tim se
snizuje jejich ochota se efektivné branit a utikat, pokud si nejsou jisti odhalenim (Jackson et
al. 1976, Cooper & Greenberg 1992). Naopak druhy, zbarvené uniformé¢ nebo s pruhovanym
télem, voli pii utoku predétora rychly ustup. Diky rychlému pohybu, ktery vytvoti opticky
klam, pruhy pomahaji vizualné rozmazat jejich tvar téla (Cooper & Greenberg 1992). Zvitata
ne pfili$ rychla, ale schopna se alesponi trochu branit mivaji disruptivni vzor, skladajici se
z tmavych blokt nebo skvrn. Pii napadeni predatorem ttoci, ziskaji tak ¢as k utéku a jejich
barevny vzor ptitom opticky rozbije obrys jejich téla (Brattstorm 1955, Cooper & Greenberg
1992). Disruptivni vzory jsou ¢asté u hadi, naptiklad Nerodia spideon a Thamnophis sirtalis
(Bowen 2003). Oproti tomu, aposematicky zbarvené druhy pfi odhaleni neprchaji, ani se
nesnazi branit, spoléhaji na to, ze predatora odradi kiiklavé zbarveni (Cooper and Greenberg
1992).

Zvitata si podle barvy téla mohou vybirat i habitat, naptiklad gekon Ptychozoon kuhlii
(Vetter & Brodie 1977) si podle provedenych experimentt voli podklad, kterému je barevné
nejpodobnéjsi. Zmena zbarveni ve spojeni s obyvanym habitatem byla popséana také u krajt
Morelia viridis, které jsou jako mlad’ata barevné polymorfni. Zbarvuji se zIut¢ nebo ervené
(v zavislosti na lokalité) a v okamziku, kdy dorostou zhruba pil metru, se zaénou piebarvovat
na jasn¢ zelenou. Mlad’ata se vyskytuji v podrostu destného pralesa, kde lovi malé plazy a
bezobratlé. S ristem jsou schopna lovit vétsi potravu a tak mohou pozirat i hlodavce a ptaky,
to je faktor, ktery ovliviiuje zménu habitatu. V té dob€ se piesunuji lovit do korun stromi, kde
se jim vic vyplati zelené zbarveni, chranici je pted zrakem koftisti (Wilson et al. 2007).

Prestoze zbarveni u mlad’at vypada na prvni pohled jako varovné, neni to piipad



aposematismu, ale krypse (Wilson et al. 2007). Vyrazna barva juvenili ma minimalizovat

riziko objeveni predatorem (Booth 1990), v tomto piipad¢ ptaky, ktefi casto malé krajty lovi.

1.2.6 Termoregulacni funkce

Barva téla vyrazn¢ ovliviiuje termoregulaci, coz je u poikilotermnich plazl Zivotné
dualezité (Booth 1990, Cooper & Greenberg 1992, Dial & Grismer 1992). Kli¢ovou roli pii
termoregulaci hraje schopnost odrazet svétlo. Bylo zjisténo, Ze pii nizké teploté dojde ke
ztmavnuti kize a naopak pii vysoké teploté kiize vyrazné zesvétla (Cooper & Greenberg
1992, Trullas et al. 2007). Proto jsou poustni plazi zbarveni svétle, oproti tomu ti z vlhkych
chladngjsich oblasti byvaji melanicti (Booth 1990). Nejdokonalejsi termoregulaci zajisti
propojeni barvy a behavioralnich zmén (vyhfivani, vybér habitatu, vyhledavani stinu a dalsi).
Se zménou zbarveni souvisi 1 vybér spravného habitatu. V nékterych ptipadech mlade i
dospélec vyuzivaji jiny habitat a tak se musi ptizplsobit odliSnym terméalnim podminkdm. Pak
se mlad’ata mohou zbarvovat jinak nez dospélci, protoze je pro né z hlediska termoregulace
vyhodngjsi jiné zbarveni. U poustnich zvifat jsou Casté fyziologické zmény barvy, které jim
pomahaji prizpusobit se aktualni teploté. Napiiklad leguanci Phrynosoma (Bagnara &
Hadley 1973).

1.3 Evoluce zbarveni

Na zbarveni je tfeba nahlizet jako na adaptivni kompromis mezi selekénimi tlaky
Vvyvijenymi socidlnimi, preda¢nimi, antipreda¢nimi, termoregula¢nimi a mnoha dalSimi
potebami zivo€icha. Nejvice ho ovliviluje selekéni tlak ze strany predatorii (Cooper &
Greenberg 1992). Antipredace nepiimo ptisobi na miru Gispés$nosti pti rozmnozovani a urcuje
tak vyhodné barevné vzory (Booth 1990). Stejné jako vSechny vlastnosti organismu je i
zbarveni ustupkem mezi investicemi a vyhodami, které ptinasi (Noris & Lowe 1964, Hawlena
2009). Pokud jedno pohlavi zacne upiednostiiovat urcity typ zbarveni, stava se pestrobarevny
vzor produktem pohlavni selekce (Andersson 1986, Cooper & Greenberg 1992, Meyers et al.
2006). Odstin a sytost vzoru ukazuje nejen miru agrese (a tedy schopnosti ziskat vétsi
mnozstvi samic a zanechat po sob¢ vice potomki), ale i zdravotni stav zvifete (Andersson
1986, Vinegar 1972, Fox & Johnston 2005, Cuervo & Shine 2007, Lancaster 2007). Samice
se snazi vybrat si dostate¢né Zivotaschopného samce, ktery ji zaruci zdravé potomstvo

(Andersson 1986). A samec se snazi disponovat dostate¢né atraktivnim vzhledem, aby



imponoval samici a zaroven ho to pfili§ neznevyhodnovalo pied predatory (Cooper &
Greenberg 1992). Vyvoj barevného vzoru probiha zejména v zavislosti na vizualnim aparatu
predatort (Endler et al. 2005, Endler 2006) a zaroven podle klimatickych podminek (vIhkosti,
teploty, svételnych podminek).

Piikladem adaptivni evoluce zbarveni jsou jestéti zijici v Mexiku na bilych pise¢nych
dunéach a v okoli. Populace zijici pfimo na dunach jsou velmi svétlé, napiiklad Holbrookia
maculata nebo Scelophorus undulatus, zatimco na okrajich dun, kde je tmava barva podkladu,
se vyskytuje tmavohnéda forma totoznych druhii (Rosenblum 2005, Rosenblum & Harmon
2011, Kronforst et al. 2012). Leguanci Scelophorus orientalis béhem roku méni barvu ze
svétlé na tmavou, prizptisobuji se tak se sezonnim pozarim, které znici veskerou vegetaci, a

tak se leguanci barevné ptizpusobuji spalenému povrchu (Lillywhite et al. 1977).

2 Zmény zbarveni

V této kapitole jsou shrnuty dostupné literarni informace o zménach zbarveni. A to: jak
probihaji fyziologické a morfologické mechanismy zmén, hormonalni vliv na zménu barvy a
vzoru, vliv habitatu a predacniho tlaku na zménu zbarveni. Pro€ se vlastné domnivame, Ze se

jedné o zmény tazené funkci a ne pouze vyvojovym posunem.

2.1 Mechanismy zmén zbarveni

Za zmény barVy je zodpovédna chromatoforova jednotka (Bagnara et al. 1968)
Zmény barevného vzoru mohou probihat velmi rychle nebo naopak pomalu, podle toho je
délime na fyziologické a morfologické (Booth 1990, Cooper and Greenberg 1992).
Fyziologické zmény zbarveni se uskute¢niuji piesuny pigment v melanoforech nebo
pohybem celych melanoforti pomoci svalt a jsou velmi rychlé. Fyziologickou zménu
zbarveni Ize béhem chvile vratit do plivodniho stavu. Rychlé zmény zbarveni zndme zejména
u chameleonti a anolist, ktefi barvu méni podle nalady, teploty a barvy podkladu
(Moermond 1978), popsany byly ale i u hada (Hedges 1989).

Pomalé morfologické zmény probihaji syntézou a degradaci pigmentil, jsou nevratné a
patii mezi né vétsina pripadl juvenilniho zbarveni. Pribéh barevnych zmén mize byt

zpomalovan zdlouhavou pfeménou prekurzoru na finalni pigment (Needham 1974). Zménu



zbarveni ovliviiuje i hromadéni metabolitd v integumentu, které zptisobi zmény

v chromatoforové jednotce. Produkce pigmentd je ovlivnéna stresem a hormonalni hladinou
Vv téle (Cooper & Clarke 1982, Cooper 1986). Bylo prokazano, ze u nékterych jestért dochazi
k sezénnim zménam, které jsou ovlivnény hladinou estrogenu a testosteronu (Cooper &
Clarke 1982, Cooper 1986). Cooper podaval leguanim Holbrookia testosteron a pozoroval
zmény barvy hrdla, podle toho miizeme usuzovat, Ze i zmény u juvenili by mohly byt

ovlivnéné hormonalné.

2.2 Ontogenetické zmény zbarveni

Ontogenetické zmény zbarveni jsou spojené s béznym vyvojem jedince (Booth 1990).
Zmeéna zbarveni nemusi byt adaptaci, mize se jednat o pouhé roztazeni vzoru rastem téla.
Ontogeneticka zména zavisejici na délce téla zatim nebyla u jestérti zdokumentovana, ale byly
publikovany prace tykajici se motyli, ryb a obojzivelnikii. Byla provedena kvantitativni
analyza barevného vzoru a jeho zmén, ktera ukazala postupné protahovani vzoru v zavislosti
na délce téla. S rostoucim télem mloka se vzor rozpadal na drobné;jsi skvrny (Beukema 2011).
Podobna analyza byla provedena u Zab se stejnym vysledkem (Voros et al. 2007). Podobné se
vzor méni i u motyll — roztahuje se s rostoucimi butikami a tim se pohybuji melaninova

granula (Cooper & Greenberg 1992).

2.3 Funkce odlisného zbarveni

Jedna se o alternativni hypotézu vzniku odlisného zbarveni, podle které méa zména
zbarveni funkéni diivod. Odlisnost barvy podle autort mize slouzit (Cooper & Greenberg
1992, Husak et al. 2004) ke komunikaci s vlastnim druhem nebo jako antipredacni strategie.
V piipad€ komunikace s vlastnim druhem se vétSinou jedna o tlumeni agrese dospélych
samcii, napiiklad u Crotaphytus collaris (Husak et al. 2004), Gambelia sila (Montanducci
1978, Germano & Williams 2007) nebo Urosaurus ornatus (Carpenter 1995). Signalizace
probiha pomoci barevnych znacek a ovliviiuje miru agrese k mlad’atim nebo gravidnim
samicim. Podle n€kterych autori by mohlo dokonce slouzit kK rozpoznavani piibuznych zvirat
(Burghardt 1977, Cooper & Greenberg 1992). Zména zbarveni béhem namluv signalizuje, zda
je samice piipravena k pareni nebo zda je gravidni (Booth 1990, Cooper & Greenberg 1992).



Casto je barevny signal doprovazen i pohyby téla — nafukovanim hrdélka anoliti (Moermond
1978), pokyvovanim hlavy agam a leguant (Crews and Greenberg 1981) nebo vystavovanim

barevné ¢asti tieba nadzvedavanim ocasu (Clark & Hall 1970).

2.4 Evoluce odlisného zbarveni

V souvislosti s antipredacnimi strategiemi je v nékterych ptipadech zména zbarveni
nutna. S ménici se velikosti ptichazeji i novi predatofi s jinymi loveckymi strategiemi, bylo
by pak pfili§ nebezpecné nechéavat si juvenilni zbarveni. U Batesovskych mimiker ¢asto
mimetik pferoste sviij vzor, takze by ho predator pravdépodobné piestal zaménovat
s jedovatym zivocichem (Greene & McDiarmid 1981). U kryptického zbarveni se mtize stat
juvenilni vzor na velkém téle snadno odhalitelny s vétsi plochou téla. Mensi jedinci maji vice
predatorti, proto potiebuji adaptaci zvysujici jejich Sanci na preziti pfi itoku. Jsou ochotni
investovat do nakladnéjsiho zbarveni, které by mohlo odvést utok na méné dalezitou ¢ast téla
(Cooper & Vitt 1985, Hawlena et al. 2006), dosp&lym zvifatim uz by se takova investice
nemusela vyplatit (Cooper and Vitt 1985).

3 Juvenilni zbarveni a jeho funkce

V ptedchazejicich kapitolach jsme se seznamili se zbarvenim obecné. V nasledujicich
kapitolach se budu zabyvat konkrétnimi ptiklady odlisné zbarvenych mlad’at a hypotézami

vzniku juvenilniho zbarveni, které byly doposud testovany.

3.1 Antipredacni funkce

Mezi funkce zbarveni, které byly popsany u mlad’at, patii mimo jiné i antipredace.
Miizeme fict, ze se jedna o mezidruhovy signal, zvySujici Sanci mladete na pieziti pii ttoku
predatora. V piipad¢ aposematismu ma zbarveni predatora varovat pred potencialni
jedovatosti a tim ho odradit (Komarek 2003). Kombinace vyrazného zbarveni s kryptickym

by méla ptitdhnout jeho pozornost k méné¢ dilezitym ¢astem, jako je napiiklad ocasek, ktery



pak muze napadeny jedinec odvrhnout (Booth 1990, Cooper & Greenberg 1992, Vitt &
Cooper 1986).

3.1.1 Aposematismus a mimeze

Jednim z nejzndméjsich ptipadli aposematického zbarveni u mlad’at jestéri je druh
Eremias lugubris. Jedna se o batesovské mimikry, kdy juvenilni jedinci téchto jeStérek
napodobuji sympatricky zijici stievliky rodu Anthia (Huey & Pianka 1977). Tito brouci totiz
vylucuji kysele pachnouci tekutinu, ktera z nich déla nechutnou kofist pro vétsinu predatort.
Mlad’ata jsou stejné jako brouci tmava se svétlymi lateralnimi pruhy a snaZzi se napodobit i
pohyb bézicich stievlikli. Napodobeni tedy neni jen morfologické, ale i behaviordlni. Na
rozdil od dospélych jedinct se pohybuji strnuleji, trhave a pii béhu vyklenuji hibet. Proména
Z juvenilniho na adultni zbarveni nastava ptiblizn¢ ve velikosti 4-5 cm, kdy uz rozmeéry

mlad’at neodpovidaji uz ani maximalni velikosti stfevliki. Pravdépodobné diky tomuto

vwvr

cey

sympatricky zijici druhy jestérek (Huey & Pianka 1977).

Dalsi ukazkou batesovskych mimiker u mlad’at jestéra je gekon Teratoscincus
roborowskii, ktery napodobuje stiry rodu Mesobuthus (Autumn & Han 1989). Bylo
pozorovano, ze mlad’ata se podobaji nejen zbarvenim, ale také obrannym a ttékovym
chovanim. Na rozdil od rodi¢t jsou totiz mlad’ata pti¢né pruhovana, pocet jejich pii¢nych
pruhti se shoduje s poc¢tem pruhi u $tirti. Pfi vyruseni mlad’ata vztycuji ocas a tak i obrannym
postojem pfipominaji Stira s vystréenym abdomenem. Tento postoj nebyl u dospélych T.
roborowskii pozorovan. Lisi se i utékova strategie. Zatimco dospéli jedinci prchaji ,,cik cak™
az k nejbliz§imu trsu travy, kde se mohou ukryt, mlad’ata popobihaji v kratkych usecich se
zastavkami podobné jako §tifi. Vzor mlad’at se za¢ne rozpadat kolem 69mm a tato velikost se
zaroven shoduje s nejvétsim nalezenym Stirem rodu Mesobunthus v arealu vyskytu T.
roborowskii (Autumn & Han 1989).

Tomu, Ze se u obou piipadl jedna o aposematickou funkci, nahrava 1 fakt, ze jak Stifi,
tak mlad’ata T. roborowskii jsou noc¢ni a ve svitu mésice je pro predatora nejspis nemozné je
rozlisit. Také E. lugubris se pohybuji velmi rychle a opét jsou od stievlikti v pohybu
k nerozeznani. V ptipadé Eremias by se mohlo jednat i o termoregulacni funkci, ale pro
jestérky pohybujici se pouze béhem horkého 1éta by bylo tmavé slunecni paprsky pohlcujici,
zbarveni spiSe nevyhodou (Autumn & Han 1989).



Mozny aposematismus byl testovan u scinkii rodu Eumeces, jejichz mlad’ata maji
zativé modré ocasky. Hypotézu se nakonec nepodatilo prokazat, hlavné proto, ze predatoti
pestie zbarvené ¢asti pozirali. Nebyly pozorovany skodlivé ucinky nebo negativni chutové
vjemy, které by potvrzovaly aposematismus, ani zivoc¢ich, kterého by mladi scinci
napodobovali v ptipad¢ batesovskych mimiker (Cooper & Vitt 1995). Z tohoto divodu se
hypotéza o aposematismu (,,aposematic prey*) u scinkll nejevi jako pravdépodobné vysvétleni
zbarveni mlad’at. A nelze tedy teorii o aposematismu nebo batesovskych mimikrach aplikovat
Vv Sir§im kontextu. Aposematismus ve formé batesovskych mimiker byl nékolikrat popsan také

u hadu, napiiklad u uzovek obojkovych (Natrix natrix) (Madsen 1987).

3.1.2 Unik pied predatorem

Jednou z hlavnich a nejcastéji testovanych hypotéz, objasnujicich odlisné zbarveni u
mladat, je takzvana ,,predator escape®. Snazi se zménu zbarveni vysvétlit jako evoluéni
adaptaci, ktera podobn¢ jako hypotéza o aposematismu piinasi danému druhu vyhodu pfi
napadeni predatorem a zvySuje jeho pravdépodobnost piezit itok (Booth 1990, Cooper &
Greenberg 1992).

Nejvice publikaci se zabyvé fenoménem pestie zbarvenych océskl, ktery se vyskytuje
hlavné u Celedi: Lacertidae, Teiidae, Scincidae a Gymnophthalmidae (Cooper & Vitt 1985,
Booth 1990, Cooper & Greenberg 1992). Tato adaptace by méla upoutat predatorovu
pozornost na ocas, ktery nasledné ohrozeny jestér odvrhne diky schopnosti autotomie (Cooper
& Greenberg 1992). Uchrani si tak mnohem zranitelngjsi a dulezitéjsi zbytek téla. Byly
publikovany rizné piistupy zabyvajici se tim, u kterych druht a z jakého divodu toto
zbarveni vznika. Cooper a Vitt (1985) se domnivaji, ze se jedna o dileZitou vlastnost malych
druhti, protoZe s vétsi délkou téla zbarveni zanika. Pro potvrzeni hypotézy pouzili scinky
Eumeces fasciatus a Eumeces laticeps. Tyto druhy ziji na jihu USA, jako juvenilové jsou
¢erni se zlutymi podélnymi pruhy na dorsélni stran¢ téla a modrym ocasem, zatimco adulti se
zbarvuji krypticky do hnéda. Bylo testovano, jaké nevyhody mlize mit autotomie pro mladé
jedince a porovnavali to se ztratami pii odlomeni ocasu V pozdéjsim véku (Cooper & Vitt
1985). Ukazalo se, ze juvenilni jedinci diky své malé velikosti maji vice predatort, a tak se
jim vyplati v piipad€ ohrozeni odvrhnout ocas. I pies to, Ze kvili tomu budou muset byt pfiste
opatrn¢jsi, neulovi tolik potravy a pravdépodobné porostou pomaleji. Ale v ptipadé dospélych

jedincl uz se ztrata ocasu nemusi vyplatit, protoze je to dilezita zasobarna tuku a bylo



prokdzéano, ze samice, které béhem sezony ztrati ocas, maji pak mensi tspésnost pii
rozmnozovani. Je tedy pro né lepsi ocas zakryt kryptickym zbarvenim a zbyte¢n¢ na néj
nepoutat pozornost neptitele. Nicmén¢ absolutni velikost pravdépodobné neni jedinym
faktorem ovlivitujicim zbarveni Cooper a Vitt (1985) béhem experimentu vypozorovali, Ze se
velikost, kdy mizi modry ocasek a vznika kontrastni zbarveni t¢la, 1isi i u sympatrickych
druht (E. laticeps, E. fasciatus a E. inexpectacus). Antipreda¢ni hypotézu ovéfovali pokusem
s koralovkou Lampropeltis triangulum, ktera je pfirozenym predatorem scinki E. fasciatus
(Cooper & Vitt 1985). Do boxu s hadem postupné umistili mladé s modrym ocaskem,

S prebarvenym ocaskem na ¢erno a bez ocasu. Ukézalo se, Ze u modroocasych mlad’at hadi
nejvic utocili prave na ocas, zatimco u bezocasych a ¢ernych se zakousli do vétsi plochy téla.
Hadi nerozeznavaji barvy, takze $lo spi$ nez o odstin o miru kontrastu. Mezi hlavni predatory
kromé hadu patii také ptaci, kteti maji barevné vidéni mnohem vyvinutéjsi (Cooper & Vitt
1985, Kelber et al. 2003) a mohli by tedy reagovat na modrou barvu. Scinci tvoii velkou
slozku potravy ¢ervenky Turdus migratorius, ktera podle publikovanych pozorovani
(Vanderhoff 2007) Gtoci pravé na ocas. Diilezitou roli odlisného zbarveni ocasu potvrzuje i
fakt, Ze po autotomii naroste opét modie zbarveny regenerat (Cooper & Vitt 1986). Existuje
alternativni hypotéza o socialni komunikaci, ktera zabranuje infanticidé (Clark & Hall 1970).
Je pravda, Ze u scinkll neni pozirani vlastnich mlad’at Casty jev, ale kdyz uz rodi¢ zautoci, tak
nejéastéji na hlavu. Vyrazny ocas by tedy nemél smysl ve funkci signalu pro rodic¢e (Cooper
& Vitt 1986).

Kromé¢ scinkl byl trend modrych ocaskti zkouman i u jeStérek Acanthodactylus
beerhebensis (Hawlena et al. 2006; 2009). Mimo modrého zbarveni se mlad’ata 1isi i
zpusobem vyhledavani potravy a chovanim pii napadeni. Mladi jedinci jsou mnohem
aktivngjsi, kvili dostatecnému piisunu potravy travi den na otevienych prostranstvich a snazi
se ulovit co nejvice hmyzu. Na rozdil od dospé€lcti je mezi nimi taky mnohem vétsi
konkurence, protoze se vSechna lihnou ve stejném obdobi. Nemaji ¢as chovat se obezietné a
musi aktivné hledat potravu. Pravdépodobnost napadeni predatorem, je tedy vétsi. Dokonce i
jejich unikova strategie se 1isi od jejich rodict. Bylo pozorovano, ze mladi jedinci S modrym
ocasem a pruhy nastavuji v nebezpeci ocas. Toto chovani mizi v dobé¢, kdy zacina blednout
povazovaly za dilezity faktor velikost té¢la. Drobna mlad’ata maji oproti dosp€lciim vétsi
mnoZzstvi predatort. Hypotéza o socidlnich signalech a tlumeni sam¢i agrese zde neni moc
pravdépodobna. Jestérky rodu Acanthodactylus piezivaji pouze jednu sezonu a s vlastnimi

mladaty se nesetkavaji, takze mlad’atim predace ze strany rodi¢ti nehrozi. Pestry ocasek byl



popsan i u jeStérek rodu Podarcis. V pokusu autofi rozmistili na lokalitach vyskytu

P. hispanica n¢kolik plastovych maket jestérek a s¢itali pocty otiskid a misto utoku (Castilla
et al. 1999). U hnéd¢ zbarvenych maket ptaci utocili na celou plochu, u modeld s modrym
ocaskem bylo nejvic otiskli na modré ¢asti. Tento experiment tak potvrzuje domnénku
(Cooper & Vitt 1985), ze ptaci maji mnohem lepsi barevné vidéni a mohli by byt jednim

Z hlavnich selekénich tlakl pfi evoluci pestrého zbarveni u mlad’at. Vzhledem k velkému
preda¢nimu tlaku ze strany ptaka a faktu, ze sympatricky zijici jeStérky maji stejné zbarveni
ocasku, zatimco v lokalitdch, kde neni tak silnd predace ptaky, se vyrazné zbarveni ocaski
vytraci, je velmi pravdépodobna platnost ,,predator escape®. Podle pozorovani se dokonce
barevné ocasky mrskaji déle, nez kryptické (Castilla et al. 1999).

Pravdépodobné dalsim piikladem odlisného zbarveni jako antipredacni strategie
juvenild je leguanek Gambelia silla (Germano & Williams 2007). Mlad’ata maji zluté
zbarvené bficho a spodni ¢asti stehen. Piivodné se soudilo, Ze se jedna o signal pro rodice, ale
hlavné kvili pozorované infanticidé byla tato hypotéza zamitnuta. Svrchu jsou mlad’ata
krypticky zbarvena a pfi napadeni predatorem zvedaji ocas a nastavuji zlutou plochu, coz by
pravdépodobné mélo predatora zmast a dat mlad’atim Sanci na Gték (Germano & Williams
2007).

Antipredacni strategie, ve formé juvenilniho zbarveni, pravdépodobné existuje i u
gekont, kde jsou pomérné Casté kontrastni prouzky na ocase nebo na celém téle. Pruhovany
vzor, podle Marcelliniho, opticky rozdéluje télo a mate predatora (Marcellini 1977, Booth
1990, Cooper & Vitt 1992, Stewens & Merilaita 2011).

Ptestoze nebylo publikovano dostate¢né mnozstvi praci, které by hypotézu tniku pied
predatorem testovalo, existuje pro jeji podporu mnoho argumenti. Ptiklani se k ni hned
nékolik autor (Arnold 1984, Cooper & Vitt 1985, Cooper & Greenberg 1992), at’ uz
potvrzujicimi experimenty, nebo vyvracenim jinych teorii zabyvajicich se fenoménem

ontogenetickych zmén u mlad’at jestért.

3.2 Socialni funkce

Dalsi teorie nahlizi na odli$né zbarveni mlad’at jako na intraspecificky signal, ktery
muze byt vysilan k rodi¢lim nebo k jinym mlad’atiim vlastniho druhu. Podle toho by mélo
zbarveni mlad’at zabranit agresi samci, pfipadn¢ infanticid€ ze strany rodicti. Byly popsany

dokonce i ptipady, kdy se jedna o signal pro jina mlad’ata (Burghardt 1977).



3.2.1 Signal pro rodice

V rozporu s publikacemi zminénymi v kapitole o tiniku pied predatorem je prace o
scincich Eumeces fasciatus (Clark & Hall 1970), ktera se snazi vyvratit hypotézu o
antipredac¢ni funkci. Autofi se na zakladé svych experimenttt domnivaji, Ze se alespon
V ptipad¢€ modrych océskil jedna o signal ur¢eny dospélcim vlastniho druhu. Mlad’ata
E. fasciatus ziji v teritoriich svych rodi¢u, ktefi je podle dostupnych pozorovani toleruji.

S Cooperem a Vittem souhlasi pouze ohledn€ ztraty zbarveni po dosazeni urcité velikosti
(Cooper & Vitt 1995). Jednim z argumentt podporujicich signalizaéni funkci je pfitomnost
polymorfismu dospélcli. Samci na jafe v dobé pareni méni barvu hrdélek z hnédé na syté
oranzovou az nacervenalou. Pouziti modré barvy (z druhé strany spektra), by bylo geneticky
prili§ naro¢né na to, aby nemélo zadny vnitrodruhovy vyznam. Mlad’ata také vykazuji
nejvyraznéjsi zbarveni v dobé, kdy jsou dospéli samci nejagresivngjsi. Hlavnimi predatory
scinkill jsou hadi a no¢ni hmyzozravei, kteti nevidi modrou barvu, takze to nejspis nebude
antipredacni adaptace (Kelber et al. 2003). Modrou mohou rozeznat ptaci, kteti vyviji
podstatny predacni tlak, ale pravdépodobné ne dostatecny, aby zapficinili vznik odlisného
zbarveni mlad’at. Mimoto u nékterych sympatricky zijicich scinkii, ohrozenych stejnymi
predatory, neni modra barva vyvinuta. Jedna se napiiklad o druh Lygosoma laterale, ktery
neni oproti E. fasciatus teritorialni, a tak by modry ocasek nemél opodstatnéni jako tlumi¢
samci agrese. Modry ocasek také zvySuje Sanci objeveni predatorem, bylo by tedy vyhodné;si
krypticky zbarvené télo, protoze vyraznd barva zvySuje riziko umrti 1 ztraty ocasu. U
rostouciho mladéte je ztrata dvaceti procent télesné hmotnosti v podobé ocasu pomérné
nevyhodna (Fitch 1954). Zpomali dalsi riist a tim snizi dlouhodobou tGspésnost pii ndsledném
rozmnozovani.

Teorie uniku pfed predatorem nedavéa odpoveéd
na to, jak a pro¢ vznikla dal$i odli$na zbarveni mlad’at.
Kromé modrych ocaski existuji i dalsi typy zbarveni,

ktera miizeme u mlad’at jeStért najit. Jednim z ptikladt

je Crotaphytus collaris. Tito leguanci jsou sezonné

ISR T e polymorfni. Sami¢ky maji v dob&é namluv Zluté skvrny
Obr. 4 — Mlady samec C. collaris

napodobuje gravidni samici. Foto Pavel  na bocich, po Gspé$ném péteni se objevi oranzové
Sturc

prouzky (Husak et al. 2004) a i dospéli samci vykazuji

Vv dob¢ namluv vyraznéjsi barvy. Mladi samecci zfejmée napodobuji oranzové zbarveni



gravidnich samic (viz Obr. 4), aby utlumili sam¢i agresi. Tento jev, kdy mlad’ata napodobuji
samice, aby inhibovala agresivitu samct, se nazyva samic¢i mimikry (Werner 1978). V. mnoha
ptipadech se jedna praveé o oranzové a zluté zbarveni, které obecné snizuje agresivitu samci
(Cooper 1986). Sami¢i mimikry byly pozorovany i u leguanka Tropidurus delanois (Werner
1978), jehoz mlad’ata jsou zhruba do Sestého tydne zivota zbarvena krypticky, ale poté se jim
zbarvi hrdélka do oranzova, stejn€ jako dospélym samickam. Podle Wernera uz by je v tomto
véku mohli samci povazovat za konkurenci a Gtocit na n¢, proto se zbarvuji jako samicky a
tlumi tak Gtoky samct. Vzhledem k tomu, Ze Ziji do dospélosti v teritoriu rodicu, se nejspis
skute¢né jednd o socialni signal. Oranzova hrdélka miZeme pozorovat i u druhu Urosaurus
ornatus, ktery je podobné jako piedchozi zminovani leguanci v dospélosti polymorfni
(Carpenter 1995, Hews et al. 1997). Juvenilové Ziji na okrajich rodi¢ovskych teritorii, takze
hrozi riziko agrese ze strany rodict. Pravdépodobné proto se u nich po dosazeni urcité
velikosti objevi oranzové zbarveni hrdélka pfipominajici samicku. Pti setkdni s dospélym
samcem, se snazi hrdlo ukazat, zfejme aby inhibovali jeho agresivitu (Carpenter 1995).

Jak uz bylo zminéno v ptedchozi kapitole, juvenilni zbarveni nenalézdme jen u
jestérek (Lacertidae), scinku (Scincidae) a leguanut (lguanidae), ale také u gekont
(Gekkonidae). Protoze velka ¢ast gekonll projevuje no¢ni aktivitu, 1i8i se i forma signalizace
od dennich druht jestérii. Zatimco denni druhy k vizualni signalizaci vyuzivaji pestrych barev
od modré ptes zelenou az zlutou, u no¢nich druhti bylo pozorovano spise kontrastni
pruhované zbarveni v ¢erné, hnédé a bilé barvé (Marcellini 1977). Neni jasné, zda se jedna o
signal vnitrodruhovy nebo o antipredacni strategii. Zatim nejsou publikovéana data, kterd by
potvrdila nebo vyvratila jednu z hypotéz, mozna plati dokonce obé. Zmény ve zbarveni
béhem vyvoje najdeme u gekonc¢iki rodu Eublepharis a Coleonyx (Dial & Grismer 1992;
Anderson & Leviton 1966). U nékterych gekonid je dokonce pozorovana jakasi rodiovska
péce, kdy samice hlidaji vajicka a nasledné i Cerstve vylihla mlad’ata. Naptiklad u gekona
obrovského (Gekko gecko) samice vajicka n€kolik dni po snusce hlida a i ptes silnou
agresivitu tohoto druhu sva mlad’ata ziejmé pravé kvuli pruhovanym ocaskiim nepozira, ale
naopak je nechava ve svém teritoriu (Cooper and Greenberg 1992). Podobné¢ jako scinci i
mladi gekoni pfi hrozicim nebezpeci nastavuji vzty¢eny ocas, coz miize byt povaZzovano jak
za antipredacni strategii, tak za signalizaci k dospélctim, ¢asto k tomu mlad’ata ptidaji jeste
kvic¢eni (Marcellini 1977). Dalsim ptikladem odliSného zbarveni u mlad’at je scink
Tribolonotus gracilis. Dospéli scinkové maji vyrazné oranzové kruhy kolem oci (viz Obr. 5),
ale mlad’ata maji oranzovou celou hlavu (viz Obr 6). Bylo pozorovano, ze samice mlad’ata po

vylihnuti hlida a pfestoZe jsou tito scinkové pomérné teritorialni, tak nechévaji mlad’ata zit ve



B svém teritoriu (Ruston et al. 2001). Je mozné, Ze by zbarveni
malych scinkt mohlo byt signalem pro vlastni rodice.

Juvenilni zbarveni je popsano i u druhu Anolis
caroliensis. Mlad’ata jsou hnéda a drzi se na vétvich a listech
blizko u zemé (Moermond 1978, Greenberg & Hake 1990), coz

Obr. 5 Dospély Tribolonotus ~ MUZe byt jak antipredaéni strategie, tak vyjadfeni podfizenosti

gracilis dospélym. V pozdéjsim véku jsou zelend se samicim hibetnim
prouzkem. Prouzek se objevuje u juvenilti obou pohlavi a zfejme
chrani mladé samecky pted agresivitou dospélych samcti. U samic ptetrva do dospélosti,

Vv ptipadé samct v dospélosti zmizi. U Anolis cuvieri bylo
prokézano, ze se mlad’ata snazi barevné odliSovat od malych
druht, aby si je rodi¢e nemohli plést s kofisti (Rand & Andrews
1975). Tento pomérné velky druh anolise se Zivi jinymi,

mensimi druhy jestéri. Proto se u mladych A. cuvieri vyvinulo

;ZE-H?SMM“ Tribolonotus  jyvenilni zbarveni, naprosto odli§né od forem dospélcti. Na
rozdil od adultt jsou mlad’ata svétle hnédé s vyraznou

tmavohnédou kresbou kolem o¢i, na nohou a na hrdle. Tim doslo ke sjednoceni vzhledu

mlad’at jak zelené tak hnédé formy. Rand s Andrewsem zjistili, Ze u tohoto druhu nedochazi

k infanticidé, piestoze dospéli jedinci lovi mensi druhy anolist, které jsou stejné velikosti jako

mlad’ata A. cuvieri.

Pfestoze mnoho argument mluvi ve prospéch hypotéz o signaliza¢ni funkci
juvenilniho zbarveni, tak se mnoho autorti od této teorie odklani. Podle Husaka (2004) nema
oranzové zbarveni u Crotaphytus collaris na agresivitu samcu vliv. Dokonce ani u samic
neinhibuje agresi, ale spise stimuluje samce K pafeni. Pokud mladé nebude mit Sanci
uniknout, bude napadeno samcem i pies oranzové skvrny, takze inhibice agrese ziejmé
nefunguje (Husak et al. 2004). Ke stejnému zavéru dosli i Germano a Williams (2007) u
leguankt rodu Gambelia, ktefi jsou podobné jako ostatni zminované druhy leguankt
polymorfni. Mlad’ata G. sila maji na ventralni stran€ t€la u zadnich nohou zluté skvrny, které
se objevuji u obou pohlavi zhruba ve velikosti Sesti centimetri (Germano & Williams 2007).
Plivodné to autofi povazovali za signal pro dospélé samce, ze mlad’ata jesté nejsou
konkurenéni hrozbou. Jenze v dobé setkani s rodici, jesté mladi zlutou kresbu nemaji. Také je
velmi Gasta predace ze strany rodi¢i. Zluté skvrny se objevuji az bdhem estivace dospélc,
kdy jako signal pro rodice ztraceji smysl (Germano & Williams 2007). V rozporu s teorii o

signalni funkci juvenilniho zbarveni je také fakt, ze nékteré druhy nemaji viibec pfilezitost sva



mlad’ata potkat. JeStérky A. beershebensis ptfezivaji jen jednu sezonu, lihnuti probiha az
nasledujici rok, tudiz se s mlad’aty viibec nesetkaji (Hawlena et al. 2006). Jejich vyrazny ocas
by tedy jako adaptace proti rodicovskému kanibalismu neméla vyznam. N¢které druhy zase
poziraji sva mlad’ata navzdory odliSnému zbarveni. Napiiklad Podarcis hispanica (Castilla &
Van Damme 1996) nebo scinci rodu Eumeces, kde se ani nepodatil experimentalné prokazat
vliv zbarveni ocasku na utok rodi¢i. Dospélci navic Gtocili zdsadné na hlavu a barevny océasek

ignorovali (Cooper & Vitt 1985).

3.2.2 Signal pro ostatni mlad’ata

Zajimavé je zbarveni mlad’at leguant zelenych (Rand 1968, Burghardt et al. 1977,
Greene et al. 1978). Bylo popsano, Ze se mlad’ata n€kolika samic (Rand 1968) lihnou
Z jednoho spole¢ného hnizda. Prvni mladé, které vystr¢i hlavu z hnizda, pak vede ostatni
sourozence. Béhem noci se mlad’ata snazi drzet pohromadé¢, ale bylo by pro né€ problematické
se V hustém porostu vzajemné vyhledavat. Podle Randa proto maji na vi¢ku tmavou skvrnu,
ktera je viditelna i kdyZ zaviou o€i. Ostatni arborikolni druhy pfi vyruSeni zaviraji o€i, aby
nebyla vidét tmava duhovka a oni tak dokonale splynuli s listim. Mladym leguanim pomaha
tmava skvrna vzajemné se lokalizovat ve vétvich. Skvrny mizi zhruba ve véku jednoho roku,
kdy mlad’ata prestavaji agregovat (Burghardt et al. 1977). Skvrny na hlavé jsou ¢astym
prostiedkem pro takzvany ,,signalni hovor* i u jinych druht, naptiklad pro agamy rodu
Physignathus (Cuervo & Shine 2007). Kromé skvrn jsou mali leguani svétleji zeleni nez

dospélci, a tak Iépe splyvaji v listi (Rand 1968).

4 Experimentilni ¢ast - fylogeneticka analyza

4.1 Metodika

Cilem nasi prace bylo zjistit, které barevné znaky u gekonc¢ikil jsou odvozené a které
puvodni podle fylogenetickych stromi. Vybrali jsme podéeled” Eublepharidae (rody
Aeluroscalabotes, Coleonyx, Goniurosaurus, Eublepharis, Hemitheconyx a Holodactylus),
protoze je o nich dostatecné mnozstvi dat a bylo u nich popsano juvenilni zbarveni. Podle

fotografii zastupct kazdého rodu jsme zaznamenali pfitomnost jednotlivych znaki do matice.



Porovnavali jsme nékolik definovanych znak: pfitomnost pruhii na téle mlad’at, pfitomnost
pruhti na ocase u mlad’at, svétly pruh na hlavé u mlad’at a pfitomnost pruhti na téle dospélct,
ptitomnosti pruhii na ocase dospé€lct a svétly pruh na hlavé dospélych jedinct. Podle
dostupnych literarnich zdroju jsme sestavili fylogeneticky strom (Kluge 1975, Dial & Grismer
1992, Grismer 1994, Grismer 1991, Ota & Honda 1999, Grismer 2000; 2002, Kratochvil &
Frynta 2003, Werner et al. 2004, Werner et al. 2006, Uziim et al. 2008, Ziegler et al. 2008,
Pokorna et al. 2010, Wang et al. 2010, Blair & Orlov 2011), se kterym jsme porovnali
vytvofenou matici s vyhodnocenymi stavy jednotlivych znaku. Pro kazdy znak byl vytvofen
fylogeneticky strom, kompilovany z dostupnych literarnich zdroji (viz. Ptiloha I).
Rekonstrukci kazdého znaku jsme provedli pomoci dvou metod - metodou maximalni

parsimonie a metodou maximalni vérohodnosti (likelihood) v programu Mesquite.

4.2 Vysledky

Z rekonstrukce ancestralnich znakt vidime vznik jednotlivych znakt v evoluci. Svétly
pruh na hlavé mlad’at (viz Pfiloha I, obr. 1 a 4) byl pfitomen jiz u spolecného piedka. Je
S nejvetsi pravdépodobnosti ancestralni pro vSechny gekonciky. V soucasnosti je nepfitomen
pouze u rodu Aeluroscalabotes. Pruhované t€lo mlad’at je také ptivodni znak (viz Pfiloha I,
obr. 2 a 5). Opét se lisi pouze Aeluroscalabotes. Pruhy na ocase u mlad’at jsou také
ancestralnim znakem, ktery se vyskytuje s velkou vérohodnosti u v§ech mlad’at gekonéika
(viz Ptiloha I, obr. 3 a 6). U A. felinus jsou také drobné naznaky pruhovani, ale nemohli jsme
je nasi metodou zaznamenat jako pfitomné, protoZe v porovnani s ostatnimi mlad’aty nebyly
tolik vyrazné. Po porovnani vsech fylogenetickych stromi s vynesenym juvenilnim
zbarvenim vidime, Ze u gekoncikil je juvenilni zbarveni ancestralnim znakem. MlZeme tedy
zamitnout hypotézu, Ze juvenilni zbarveni je v tomto pfipad¢ odvozenym stavem.

V piipad¢ pruhu na hlavé u dospélych gekonciku (viz Priloha I, obr 7 a 10) se podle
vytvorenych fylogenetickych stromtl jedna o odvozeny stav, ktery se ménil béhem evoluce
nekolikrat nezavisle na sob& u n€kolika taxoni. U pruhovaného vzoru na téle dospélct
nemizeme podle fylogenetického stromu posoudit, zda se jedna o odvozeny nebo ptivodni
stav (viz Priloha I, obr 8 a 11). Stejn¢ tak pruhy na ocase (viz Ptiloha I, obr 9 a 12) se
vyskytuji pouze u nékolika taxont a neni jasné, zda je znak odvozeny. Nejsme tedy schopni

rekonstruovat ancestralni stavy adultniho zbarveni ani u jednoho ze znaki.



4.3 Diskuse

Pomoci fylogenetické analyzy jsme zjistili, Ze juvenilni zbarveni je S nejveétsi
pravdépodobnosti ancestralnim znakem. V ptipad¢ zbarveni dospélych jedincth miizeme
pouze spekulovat, zda se jedna o odvozeny stav, nebo o spole¢ny znak se spoleénym
piredkem. Je mozné, Ze na pocatku bylo pouze pruhované juvenilni zbarveni a béhem evoluce
se vyvinul vzor dospélct. Alternativné mohlo byt juvenilni zbarveni spole¢né pro mladata i
dospélé zvirata a béhem evoluce se nékolikrat nezavisle na sobé vyvinul adultni barevny vzor
u nékterych taxont. Pti fylogenetické analyze narazime na n¢kolik problémi. V piipade
ancestralniho stavu dany znak vznikl velmi ddvno, nemizeme u néj tedy zjistit jeho plivodni
funkci, nemame moznost posoudit podminky, pfi kterych funkce vznikala (napiiklad predacni
tlak). Bez ohledu na vznik mizeme zhodnotit pouze sekundarni funkci znaku, kterou je
mozné testovat za soucasnych podminek. Pokud se jedna o odvozeny stav, zalezi na tom, zda
vznikl v evoluci opakované a nebo pouze jednou. V piipadé ojedinélého vzniku nelze délat
zavery, protoze se pravdépodobné jedna o ndhodu a ne o adaptaci. Abychom se mohli zabyvat
vyznamem konkrétniho znaku, je dalezité, aby vznikal v evoluci opakované u riznych
taxonil. Pak se miizeme pokusit dohledat udalost, pfi které doslo k opakovanému vzniku
nového stavu znaku. Naptiklad pfechod do jinych klimatickych podminek, nebo objeveni se
nového predatora. Zasadni je, abychom spravné rozliSovali plesiomorfie a apomortfie
(evolu¢ni novinky). V této analyze vyslo juvenilni zbarveni mlad’at jako plesiomorfni znak.
Abychom mohli evolu¢né interpretovat vznik pruhovani mlad’at, museli bychom zkoumat
vSechny druhy se spole¢nym znakem. V naSem piipad€ zméena nastala pouze u
Aeluroscalabotes felinus a to je pouze ojedin€ly vznik, ktery vzhledem k jeho naznaku
pruhovani neni ani ptili§ piesvédcivy. V piipad¢ adultniho pruhovaného zbarveni nemizeme
fict, co je apomorfie a co plesiomorfie. Ke zmé&nam u dospélcti doslo opakované, miizeme
tedy zkoumat alespon zménu a pokusit se podle vysledkit metody likelihood odhadnout, zda
se jedna o apomorfii a zaznamenat pravdépodobny okamzik vzniku nového znaku. Nepovedlo

se polarizovat vysledky, neni jasné, co je evoluéni novinka a s ¢im je spojen dany stav znaku.



5 Zaveér

Tato prace se snazi shrnout informace o zbarveni jako celku — mechanismy zbarveni a
jeho zmén, funkce zbarveni, evoluce zbarveni Je literarni resersi testovanych hypotéz,
tykajicich se moznych funkci odlisného juvenilniho zbarveni. Jednotlivé prace na juvenilni
zbarveni nahliZeli pouze z funk¢niho hlediska. Pfesto nedospéli ke shod¢ ani u stejnych druht
(napt. Eumeces fasciatus). Pti testovani hypotéz o juvenilnim zbarveni autofi casto opomijeli
moznost ancestralniho vzniku. Barevné znaky mohly plnit zdsadni funkci u predk, ale dnes
mohou byt jen pozistatkem. Publikace se zabyvaly hlavné ultimatnimi pfi¢inami a
ptepokléadalo se, Ze zbarveni vzniké stejnym mechanismem jako u dospé€lych zvitat. Mohlo by
se jednat pouze o zménu v metabolismu b&hem riistu, naptiklad o odlisné ukladani metaboliti
(Cooper & Greenberg 1992), nebo prosté roztazeni vzoru rustem. Je také mozné, Ze juvenilni
zbarveni plni jak socialni, tak antipreda¢ni funkci. V pfipadé gekonciku je otazkou, jaké vlivy
zpusobuji zbarveni dospélct. Jaky faktor ma vliv na ztratu pruhovani a vznik skvrnitého

zbarveni. Hlavni roli by mohly hrat klimatické podminky nebo pohlavni vybér.
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