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a protoporfyrinem (CASSEY et al. 2011). Za skvrnitost skofapek je viak zodpovédny pouze protoporfy-
rin (MIKSIK et al. 1996). Pro vysvétleni vysoké variability ve skvrnitosti vajec mezi i uvnitf sni3ek bylo
navrzeno nékolik hypotéz, napf. zpevnujici ¢i krypticka funkce pigmentu (WALLACE 1889), vliv pigmen-
tu na permeabilitu (tj. ztrdtu vody) skofapky (HIGHAM et GOSLER 2006) a identifikace viastnich vajec
(LOPEZ-DE-HIERRO et MORENO-RUEDA 2010). | kdyz nejvice pozornosti bylo vénovano signalni funkci
vajec, ktera informuje o kvalité samic v postkopulaénim obdobi (MORENO et OSORNO 2003), vztah mezi
ornamentaci samic a skvrnitosti jejich vajec nebyl dosud analyzovan.

Cile prace:

1. Prace bude testovat, zda variabilita ve zbarveni podkladové barvy vaje¢né skorapky souvisi s kondici
samic sykory konadry (Parus major).

2. Prace bude testovat, zda variabilita v pigmentaci vajecnych skofapek souvisi s kondi¢nimi parametry
samic.

Metodika

Nas tym disponuje daty o samicich sykory konadry (hmotnost, zakladni miry, hematologicka data, stan-
dardni digitalni fotografie melaninového ornamentu, vzorky pefi karotenoidniho ornamentu), které by-
ly odchyceny v blizkosti hnizdnich budek na studijni plose Cimicky-Dablicky haj. Plocha melaninového
prouzku bude analyzovana v programu Adobe Photoshop, barva karotencidniho ornamentu a vajecné
skofapky pak prostfednictvim spektrometru. Vztah ornamenti a kondiénich parametr( samice ke zbar-
veni vajecné skorapky bude testovan standardnimi statistickymi metodami.
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Abstrakt

U ptaka je zndma rozsahla variabilita ve zbarveni vajecné skotapky, které je
vétSinou zpusobeno dvéma pigmenty — biliverdinem a protoporfyrinem. Barevnost
vajec se snazi objasnit fada hypotéz. Nejvice diskutovana je hypotéza signalni funkce
vajec, podle niz zbarveni ¢i skvrnitost skofapky signalizuje kvalitu samice. Samice
v dobré kondici produkuji intenzivnéji zbarvena ¢i skvrnitd vejce, protoze obsah

N

barviv ve vajecné skofapce odrazi jejich vysokou antioxidacni kapacitu.
Protoporfyrin muze reflektovat i fyziologicky stres samic, skvrnitéjsi vejce pak
snaSeji samice ve Spatné kondici. Tato diplomova prace se zabyvé variabilitou
zbarveni vajecné skotapky sykory konadry (Parus major) v souvislosti s kondi¢nimi
parametry samic. Znakem dobré kondice mohou byt i melaninové a karotenoidni
ornamenty pefi. Testovali jsme, zdali podkladova barva (chroma pro UV oblast
svételného spektra a celkovy jas) a skvrnitost vajec (procentické zastoupeni skvrn,
jejich odstin, jas a sytost) zavisi na parametrech ornamentli peti (ploSe bfiSniho
melaninového pruhu a sytosti karotenoidniho ornamentu) ¢i na dalSich znacich samic
a hnizdéni (kondici jako body mass indexu, velikosti sntsky, dni sneseni prvniho
vejce). Zjistili jsme, Ze sytost podkladové barvy vajec v UV oblasti svételného
spektra signifikantné zavisela na ploSe bifiSniho melaninového pruhu samic a jeji
interakci s body mass indexem. Samice s nejniz$im body mass indexem snasely
vejce, kde sytost podkladové barvy klesala s nartstajici velikosti ¢erného btisniho
pruhu. U vajec ostatnich samic s vy$§im body mass indexem platil opa¢ny trend.
Nebyl zjistén zadny vztah mezi jasem podkladové barvy vajecné skotapky
a ornamentaci a body mass indexem samic. Procentické zastoupeni skvrn statisticky
vyznamné souviselo s body mass indexem samic, velikosti snisky a jejich interakei.
Samicim S vysokym body mass indexem se skvrnitost vajec snizovala s rostouci
velikosti snisky. U ostatnich samic s niz§im body mass indexem skvrnitost nartstala
s velikosti sntsky. Parametry barvy protoporfyrinovych skvrn se signifikantné
vztahovaly Kk plose bfisniho melaninového pruhu samic. Jejich odstin a jas se
snizoval se vzrustajici plochou cerného biiSniho pruhu. Sytost skvrn pozitivné
zavisela na plose bfiSniho melaninového pruhu. Prokazali jsme, ze zbarveni vaje¢né
skotapky sykory komadry, zejména parametry protoporfyrinovych skvrn souvisi

s kondi¢nimi znaky samic, konkrétné s velikosti bfisniho melaninového pruhu, body



mass indexem a velikosti sntiSky. Nebyl nalezen zadny vztah mezi barevnosti vajec a

karotenoidnim ornamentem samic.

Kli¢ova slova: karotenoidni ornament, melaninovy ornament, Parus major,

protoporfyrin, vaje¢na skotfapka



Abstract

Extensive variability is known in coloration of the eggshell with birds, which
is mostly caused by two pigments - biliverdin and protoporphyrin. Number of
hypotheses are trying to clarify eggs coloring . Most discussed hypothesis is
signaling function of eggs, according to which color or spottiness of shells indicates
the quality of the female. Females in good condition produce intensely colored or
speckled eggs because the dye content in egg shell reflects their high antioxidant
capacity. Protoporphyrin may also reflect female physiological stress, more specled
eggs thenreflects females which suffer in bad shape. This thesis deals with the
variability of color eggshell Great Tit (Parus major) in connection with fitness
parameters of females. Mark of good condition can be melanin and carotenoid
plumage ornaments. We tested whether the background color (chroma for the UV
region of the spectrum and overall brightness) and speckled eggs (percentages of
spots, their hue, brightness and saturation) depends on the parameters of feather
ornaments (abdominal surface of melanin lane and saturation carotenoid ornament)
or on other characters and nesting females (condition as body mass index, clutch
size, date of first egg ablation). We found that the saturation of the background color
of eggs in the UV light spectrum significantly depend on the abdominal surface
melanin female strip and its interaction with body mass index. Females with the
lowest body mass index laid eggs, where the base color saturation decreased with
increasing size of belly black stripe. U eggs of other females with a higher body mass
index applied to the opposite trend. There was no relationship between the brightness
of the background color eggshell ornamentation and a body mass index of females.
The percentage of spots statistically significantly associated with body mass index
females, clutch size and their interactions. Females with a high body mass index with
blotches of eggs decreased with increasing clutch size. For other females with lower
body mass index blotches increased with clutch size. Parameters protoporphyrin
color stains were significantly related to the abdominal area of melanin lane females.
Their hue and brightness decreased with increasing abdominal flat black stripe.
Saturation stain positively depended on the desktop abdominal melanin lane.We have
shown that the color of eggshells Great Tit, especially related parameters

protoporfyrinovych spots with fitness female characters, namely the size of the



abdominal melanin lane, body mass index and clutch size. No relationship was found

between the color of eggs and females carotenoid ornament.

Key words: carotenoid ornament, melanin-based ornament, Parus major,
protoporphyrin, eggshell.
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1. Uvod

U ptaki je zndma rozsahla variabilita ve zbarveni jedincl, jak mezi
jednotlivymi druhy, tak vradmci téhoz druhu. Rozmanité spektrum barev je
charakteristické i pro skotapky ptacich vajec. Zbarveni vajecné skofapky je u vétSiny
ptakt vysledkem ukladani pigmentu biliverdinu a protoporfyrinu (Kennedy et Vevers
1976). Biliverdin vytvaii modrozelenou podkladovou barvu vajec, protoporfyrin

zpusobuje jejich nacervenalou az hnédou skvrnitost (Miksik et al. 1996).

Barevnost vajec vysvétluje nékolik hypotéz zaméfenych na strukturalni
a signalni funkci pigmentt: termoregulace (Bertram et Burger 1981), ochrana pied
Skodlivym slune¢nim zafenim (Bakken et al. 1978), zpeviujici funkce (Gosler et al.
2005), vliv na permeabilitu skofapky (Higham et Gosler 2006), obrana pied predaci
(Wallace 1889), vyznam zhlediska hnizdniho parazitismu (Davies 2000),
identifikace vlastnich vajec (Birkhead 1978) a uloha v pohlavnim vybéru (Moreno et
Osorno 2003).

Dle Moreno et Osorno (2003) intenzita podkladové barvy a skvrnitosti vaje¢né
skotapky informuje samce o kvalit¢ samic a mife jejich matetskych investic. Od
jejiho posouzeni se odviji usili samci vénované rodiCovské péci. Samice v dobrém
zdravotnim  stavu, s vysokou antioxidacni kapacitou, snaseji  skvrnitéjsi
a vybarvengjsi vejce (Moreno et Osorno 2003, Sanz et Garcia-Navas 2009).
Protoporfyrinova pigmentace vSak odrazi i hladinu stresu. Vejce samic v dobré

kondici jsou pak méné skvrnita (Martinez-de la Puente et al. 2007).

Jednémi ze znaku, které také vypovidaji o kvalitach samic, jsou ornamenty
pefi. Jejich exprese je zaloZena na ukladani karotenoidl, melanint ¢i na strukturnich
mechanismech (Hill et McGraw 2006). Melaninové a karotenoidni ornamenty odrazi
kondici samic (Senar et al. 2003, Griffith et al. 2006). Lze tedy ptedpokladat, ze

pigmentace vajecné skofapky bude souviset se zbarvenim pefi snasejicich samic.

Tato diplomova prace se zabyva vztahem mezi variabilitou zbarveni vajec
aornamentaci peti sykory komnadry. Sykora konadra snasi krémové bila vejce
s hnédym protoporfyrinovym skvrnénim (Gosler et al. 2005). Typickym
karotenoidnim ornamentem jejich per je zlutd spodni strana téla, melaninovym je

cerny biisni pruh (Senar et al. 2003).



2. Cile prace

Cilem této diplomové prace je zjistit, zdali variabilita ve zbarveni vaje¢né
skofapky souvisi s kondi¢nimi parametry samic sykory konadry. Konkrétné bude
testovan vztah mezi podkladovou barvou a skvrnitosti vajec, ornamentaci pefi
(karotenoidnim ornamentem, plochou bfiSniho melaninového pruhu) a télesnou
kondici samic, velikosti sniisky a dnem sneseni prvniho vejce, S piihlédnutim

K sezéné sbéru dat.
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3. Literarni reSerse

3.1 Vznik a pigmentace vajecné skorapky

Béhem vyvoje ptaciho vejce se vajecna bunka uvoliuje z vajecniku a postupuje
vejcovodem, kde dochazi kjejimu oplodnéni a naslednému obaleni bilkem
a podskotapkovymi blanami (Veclova et Hotak 2009). Ptiblizné Ctyfi hodiny po
uvolnéni z vaje¢niku doputuje do spodni casti vejcovodu (dé€lohy), ke skotfapkoveé
zlaze (Board et Sparks 1991 in Deeming et Ferguson 1991). Zde béhem dalsich asi
dvaceti hodin probiha biomineralizace vajeéné skorapky (Butcher et Miles 2003).
U vétSiny ptakll je prevaznd C¢ast skotfdpky tvofena vrstvickami vertikdlné
usporddanych krystal uhli¢itanu vapenatého prostoupenymi nerovnhomeérné
rozmisténymi pory (Mikhailov 1997). U drobnych pévct je tato struktura nahrazena
souvislou vrstvou krystalii kalcitu s puchytkovitymi ¢i Supinatymi utvary, které
zvétsuji konektivitu prostori mezi krystaly a pory, a tim i propustnost skofapky
(Gosler 2005, Higham et Gosler 2006). Vnitini ¢ast skofapky je vnofena do
podskofapkovych blan (Board et Sparks 1991 in Deeming et Ferguson 1991). Vngjsi
povrch, vcetné pord, pokryva tenkd organickd kutikula, kterd ¢astecné zabranuje
odpafovani vody a chrani vejce pied mikroorganismy (Gill 2006). U nekterych
druht, jako je kormoran chocholaty (Phalacrocorax aristotelis), je kryta jesté dalsi
vrstvou z anorganického materidlu, kterd vejci propljcuje kiidoveé bily vzhled

(Burley et Vadehra 1989).

Pigmenty zodpovédné za podkladovou barvu a skvrnitost vajec jsou ukladany
do vn&jsi ¢asti skotapky a kutikuly pfiblizné ¢tyfi hodiny pfed snesenim vejce (Soh
et al. 1993). Tato barviva se vytvaii z hemu v krvi (Baird et al. 1975). Jejich
akumulace ve skotapkové zlaze je pravdépodobné stimulovéna steroidnimi hormony
estradiolem a progesteronem (Soh et Koga 1994). Hladina progesteronu v krvi samic
béhem obdobi sndSeni vajec vzrista (Hammond et al. 1980). Sekrece a biosyntéza
pigmentd zodpovédnych za barvu vajec pravdépodobné probihd i1 pifimo ve
skorapkové zlaze (Poole 1966, Baird et al. 1975, Solomon 1997, Zhao et al. 2006,
Wang et al. 2007).
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Hlavnimi pigmenty vaje¢né skotapky jsou derivaty pyrolu: biliverdin IXa
a protoporfyrin IX (Kennedy et Vevers 1976). Biliverdin je zluCové barvivo
generujici modré a zelené barvy (Kennedy et Vevers 1976, Miksik et al. 1996). M4
silné antioxida¢ni uc¢inky vuci peroxylovym a hydroxylovym radikalim a reaktivnim
kyslikatym a dusikatym c¢asticim (Stocker et al. 1987, McDonagh 2001, Kaur et
al. 2003). Je silnym inhibitorem virovych infekci (Nakagami et al. 1992, McPhee et
al. 1996). Za urcitych okolnosti ale mize pusobit i jako prooxidant (Asad et
al. 2001). Vznika, stejné jako jeho metabolit bilirubin, intracelularné béhem oxidaéni
degradace hemu v jatrech (Hudson et Smith 1975, Bauer et Bauer 2002).
Protoporfyrin je zodpovédny za naCervenalé az hnédé zbarveni a skvrnitost vajec
(Kennedy et Vevers 1973, Miksik et al. 1994, Miksik et al. 1996). Do skotapkové
Zlazy se dostava jako volny erytrocytarni protoporfyrin difundujici z krve (Kennedy
et Vevers 1973) nebo jako metabolit degradace hemu poskozenych ¢i starnoucich
erytrocyti (Wang et al. 2009). Jeho molekuldrni struktura se podoba biliverdinu,
protoporfyrin mize také pusobit jako pro- ¢i antioxidant (Williams et al. 1994,
Afonso et al. 1999, Asad et al. 2001, McDonagh 2001).

3.2 Strukturalni funkce zbarveni vajec

Zbarveni vajecné skofapky miiZze mit strukturdlni vyznam v ochrané
vyvijejiciho se embrya prostfednictvim termoregulace (Bertram et Burger 1981),
obrany pted Skodlivym slune¢nim zafenim (Bakken et al. 1978) a posileni pevnosti
(Gosler et al. 2005) ¢i omezeni propustnosti vajeéné skofapky (Higham et
Gosler 2006).

3.2.1 Termoregulace, ochrana pred Skodlivym zafenim

Pigmentace vajecné skotapky kryptickymi, vétSinou tmavymi, barvami mé sice
vyhodu jako mimikry, ale zaroven ptedstavuje riziko piehtati vajec vystavenych
pfimému slunecnimu zatfeni (Kilner 2006). Montevecchi (1976) zjistil, Ze teploty
vaje¢ného Zloutku vajec rackl a slepic malovanych khaki barvou byly na pfimém
odpolednim slunci o 3 °C vyssi nez u kontrolnich neobarvenych vajec. Bertram et

Burger (1981) méfili vnitini teplotu vajec pStrost pii polednim slunci v Keni.

12



Teploty v pfirozen¢ krémové bilych vejcich se vySplhaly na 39.8 °C a v hnédé
obarvenych vejcich dosahovaly az 43.4 °C — hodnoty nad horni letalni hranici pro
embryonalni vyvoj (Bertram et Burger 1981). Z toho vyplyva, Ze ptaci hnizdici na
exponovanych mistech musi bilancovat mezi hrozbou predace v piipadé malo
pigmentovanych vajec €i rizikem pfehfati a thynu embrya v pfili§ pigmentovanych
vejcich (Kilner 2006). U pstrosu je krémove bila vajecné skotapka optimélnim trade-
off, jelikoZ vejce Casto zlstavaji vystavena pfimému slunci, zatimco je rodic¢e aktivné
(a uspésné) brani pred predatory (Bertram et Burger 1981). Nicméné je nezbytné
prozkoumat, zdali se teplotni charakteristiky uméle barvenych vajec shoduji

s vlastnostmi pfirozené pigmentované skotfapky (Kilner 2006).

U jinych druht mbze byt trade-off mezi krypsi a prehfivanim vajec
minimalizovan charakterem pigmentt, které jsou obsaZeny ve vajeéné skofapce
(Bakken et al. 1978). Vice jak polovina slune¢niho zafeni dopadajiciho na vajecnou
skotapku je v rozsahu blizké infracervené oblasti spektra. Protoporfyrin a biliverdin
odrazeji vice nez 90 % tohoto zéfeni, ¢imZ minimalizuji zahfivani vejce. Naproti
tomu melaninové pigmenty, zodpovédné za tmavé hnédé zbarveni, absorbuji v téchto
vlnovych délkach mnohem vétsi mnozstvi svétla. Bakken et al. (1978) zmérili, ze
vejce zbarvena melaninem mohou byt ponechéna na pfimém slune¢nim zéateni po
dobu 20 minut bez rizika poSkozeni embrya, vejce pigmentovand protoporfyrinem
nebo biliverdinem dokonce az 36 minut. Nicméné neni zndmo, zdali jsou vejce
Vv exponovanych hnizdech specidln¢ zbarvenda pro reflektanci blizkého

infra¢erveného spektra (Kilner 2006).

U vajec kura domaciho (Gallus gallus domesticus) bylo prokazano, Ze intenzita
pigmentace skotfapky ovliviiuje spektralni charakteristiky svétla prochézejicicho do

vejce (Shafey et al. 2004) a lihnivost vajec (Shafey et al. 2005).

Povrch vajecné skotdpky téZ odrazi ultrafialové zafeni (Cherry et
Bennett 2001), ale struktury ¢i pigmenty zodpovédné za reflektanci svétla téchto

vlnovych délek dosud nebyly popsany (Kilner 2006).
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3.2.2 Zpeviujici funkce pigmenti

Pigmenty jsou obsazeny i ve skofapce zdanlivé bilych vajec bez skvrnéni
(Kennedy et Vevers 1976, Miksik 1994), kde ziejmé podporuji jeji pevnost a
flexibilitu (Gosler et al. 2005). To plati zejména pro drobné pévce, (Gosler et al.
2005), u nichz jsou zasoby vapniku pro tvorbu skofapky limitovany relativné malou
kostrou (Sugiyama et Kusuhara 2001). Samice postradajici vapnik kompenzuji
lokalni ztenCeni vajecné skotfapky navysSenim depozice pigmentu do téchto mist

(Gosler et al. 2005).

Zvysend koncentrace protoporfyrinu posiluje skotapku, snizuje jeji
permeabilitu (propustnost) a tim 1 ztraitu vody béhem inkubace (Higham et

Gosler 2006, Cherry et Gosler 2010).

U sykory konadry Gosler et al. (2005) zkoumali vztah mezi protoporfyrinovou
skvrnitosti vajecné skotapky (intenzitou, velikosti a distribuci), jeji tloustkou
a lokalnim obsahem vapniku v pudé€. Zjistili, Ze distribuce protoporfyrinovych skvrn
kopiruje mista se zeslabenou skofapkou a zdroven jejich intenzita negativné koreluje
se silou skofdpky a koncentraci vapniku v pidé€. S pofadim vajec ve snisSce narlista
tmavost a Cetnost skvrn (Gosler et al. 2005), stejné jako mira ztenCeni skorapky
prokézana v piedchozich studiich, kterd odrdzi postupné vycerpani zasob vapniku

v téle (Tilgar et al. 1999, Bures et Weidinger 2003).

V rozporu se zpeviujici funkci zbarveni vajec Sanz et Garcia-Navas (2009)
objevili u sykory modtinky (Cyanistes caeruleus) pozitivni korelaci mezi velikosti,
intenzitou protoporfyrinovych skvrn a tloustkou skotapky. Pfi suplementaci vapniku
do potravy samic se neprojevilo snizeni velikosti ani intenzity hnédého skvrnéni
vajec (Garcia-Navas et al. 2011), u sykory koiladry se jeho intenzita dokonce zvysila

(Mégi et al. 2012).

3.3 Signalni funkce zbarveni vajec

Puvodni ptaci vejce bylo pravdépodobné bilé a beze skvrn (Wallace 1889). V
disledku putisobicich selekénich tlakli prostfedi se vyvinula Siroka variace

podkladovych barev, vzora a skvrnéni vajec (Kilner 2006).
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Predpoklada se, Ze pigmentace vaje¢né skotfapky zastava riizné signalni funkce:
zamezeni predace prostfednictvim krypse (Wallace 1889) nebo aposematismu
(Swynnerton 1916), rozliSovani vajec hostitele jako strategie proti intraspecifickému
a interspecifickému hnizdnimu parazitismu (Davies 2000), mimikry vajec
U hnizdnich parazitti (Davies 2000), identifikace vlastnich vajec v hustych hnizdnich
koloniich (Birkhead 1978), determinace polohy vajec v prostfedi s nizkou hladinou
svétla (Lack 1958) a vyuziti zbarveni vajec v pohlavnim vybéru (Moreno et
Osorno 2003).

3.3.1 Antipredaéni funkce

Wallace (1889) zjistil, ze ptaci, ktefi hnizdi v dutinach, buduji klenuta hnizda
(napt. moudivlacek luzni, Remiz pendulinus), udrzuji své sniSky permanentné
zakryté (napft. holubi a hrdli¢ky) ¢i jsou dostatecné silni k obrané svych hnizd (napf.
pstros dvouprsty, Struthio camelus), kladou bila vejce. Pfedpokladal tedy, ze piivodni
ptaci vejce byla bild a riznorodé4 zbarveni a vzory se vyvinuly za Gcelem splyvani
vajec se specifickym mikroprostfedim hnizda a jako obrana pted predatory.

Tuto hypotézu potvrdil Lack (1958) na zastupcich ¢eledi Turdinae. Druhy
hnizdici v dutindch vétSinoveé snasSeji bila vejce, zatimco 80 % druhti, které buduji
hnizda na nechranénych mistech, snasi ¢ervenohnédé skvrnita vejce. Westmoreland
et Best (1976) narusovali permanentni inkubaci u hrdlicky karolinské (Zenaida
macroura) a zaroven snizovali ndpadnost jejich bilych vajec pretfenim hnédou
barvou. Zjistili, ze u snisek s vyrusovanymi rodici se zvysila jejich zranitelnost vici
predatorim. Tento efekt byl méné€ vyrazny u hnédych vajec. K podobnym zavérim
dospéli i Bertram et Burger (1981) manipulaci s barvami pstrosu.

Nicméné experimentalni ditkkazy na podporu Wallaceho hypotézy celkové
dochazi ke smiSenym zavérim. Tyto studie jsou vétSinou zalozeny na umisténi rizné
obarvenych vajec do jednoho hnizda a nasledném sledovani miry predace. Jejich
castym vysledkem je, Ze mezi rizn€ zbarvenymi vejci neexistuje signifikantni rozdil
Vv napadeni predatory (napt. Tinbergen et al. 1962, Montevecchi 1976, Gotmark
1992, Weidinger 2001). Nicméné je mozné, Ze manipulace se sniskou zvysi

atraktivnost hnizda, napt. zajimavymi pachy pro savci predatory.
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Také vejce, ktera se zdaji krypticka lidskému oku, mohou byt naopak pro predatory
vice napadna (Bennett et al. Norris 1994). Jiz Tinbergen et al, (1962) a Montevecchi
(1976) zjistili, ze uméle malovana vejce byla vice predovana nez vejce s pfirozenym
zbarvenim. Dalsi komplikaci nékterych vyzkumt je pouzivani umélych hnizd, ktera
jsou obvykle mnohem méné¢ kryptickd nez hnizda budovana ptdky (Underwood et
Sealy 2002).

Underwood et Sealy (2002) piedpokladaji, Ze zbarveni vajec mize mit
kryptickou funkci, ale rozhodujicim faktorem v mife predace je samotnd krypse
hnizda. Predatofi primarné¢ vyhledavaji hnizda, pak teprve vejce (Skutch 1976;
Gotmark 1992). Nejvice krypticka vejce pak snéseji ptaci, ktefi hnizda nestavi

(Gotmark, 1992, Goétmark 1993, Underwood et Sealy 2002).

Krypticky vyznam zbarveni vaje¢né skotapky byl navrzen i pro blankytné
modra vejce drozdovitych (Turdidae) a zastupct podceledi lejskovitych
(Saxicolinaea). Ta mohou byt krypticka ve svétle filtrovaném vegetaci ve hnizdech,
ktera si tito ptaci stavi v lesnim podrostu a kfovinach (Lack 1958, Oniki 1979, Oniki
1985). Kilner (2006) vsak podotyka, ze modrozelena pigmentace vajec se nemohla
vyvinout jen pro krypsi v hnizdech skrytych ve vegetaci. Jako piiklad uvadi pénici
¢ernohlavou (Sylvia atricapillus), ktera stavi hnizda ukryta v kfovinach, ale snasi
krémové bila, hnéd¢ skvrnitda vejce. Naopak S$pacek obecny (Sturnus vulgaris),
hnizdici v dutinach, klade modra vejce. I vysledky experimentidlni manipulace
smodrymi a modrozelenymi vejci drozda zpévného (Turdus philomelos)
neprokazaly odlisnou miru predace rizné¢ kolorovanych vajec a nepodporuji
kryptickou funkci jejich pfirozeného zbarveni (Gotmark 1992, Kim et al. 1995,
Weidinger 2001).

Krypse jako hlavni selekéni tlak tedy pravdépodobné neplsobi u pévci
budujicich kalichovitd hnizda (Gotmark 1992, Westmoreland & Kiltie 1996,
Weidinger 2001).

3.3.2 Zbarveni vajec ve vztahu k hnizdnimu parazisitmu
Hnizdni parazité snéasi sva vejce do hnizd jinych ptakl, ¢imz prenasi naklady
rodicovské péfe na své obéti. Fakultativni parazit¢é mohou klast vejce do hnizd

pfislusnika stejného druhu (Yom-Tov, 2001).
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Obligatorni parazité sva vlastni mlad’ata nikdy nechovaji a kladou vejce do hnizd
odlisnych druhid. Obligatorni parazitismus je pro hostitele velmi nakladny, protoze
ztraci vlastni reprodukcni uspéch a zaroven je pro né€ chov neptibuznych potomkt
energeticky narocny. Naklady spjaté s hnizdnim parazitismem vyvolaly evolucni
zavody ve zbrojeni hostiteli i parazitli. Zatimco hostitelé¢ rozvijeji obrany vuci

napadeni, parazité vyvijeji strategie, jak své hostitele prelstit (Davies 2000).

Vétsina téchto evolucnich bitev je vedena ve stadiu snaseni a inkubace vajec a
jednou z nich jsou i zmény zbarveni vaje¢né skotapky (Kilner 2006). Ptaci, ktefi jsou
potenciondlnimi hostiteli, mohou byt schopni identifikace zvlastné vypadajiciho
vejce. Nekteti pak vejce vyhazuji z hnizda ¢i opoustéji celou sntsku (Davies 2000).
Bylo prokazano, ze vzor vlastni snisky, se kterym ptaci porovndvaji dalsi vejce, se
uéi pii prvnim hnizdéni (Lotem et al. 1995). Snova¢ zahradni (Ploceus cucullatus),
napiiklad rozliSuje vejce nejprve podle zakladni barvy a nasledné¢ hodnoti jejich
skvrnitost (Lahti et Lahti 2001).

Naopak hnizdni parazité¢ kladou vejce co nejvice podobna hostitelskym, aby
unikla detekci a odmitnuti hostitelem (Davies 2000). Dokonalost mimetismu
parazitickych vajec zavisi na schopnosti identifikace hostitelského druhu. Naptiklad
pévuska modra (Prunella modularis) ze snisky neodmita ani velmi odlisna vejce
(Davies et Brooke 1989a). Proto jeji Casty parazit, kukacka obecna (Cuculus
canorus) neklade vejce s mimetickym zbarvenim (Brooke et Davies 1988).

Pokud hnizdni parazit klade mimeticka vejce, hostitelé se mohou branit tim, ze
si vlastni vejce podepisuji tak slozitym vzorem, ktery parazité nejsou schopni
napodobit. Potom populace ptaki, které jsou vyuzivana hnizdnimi parazity, snaseji
sloZité zbarvena vejce oproti neparazitovanym populacim téhoz hostitelského druhu
(Swynnerton 1918, Davies et Brooke 1989b). To nebylo prokazano porovnani vajec
britské populace konipasa bilého (Motacilla alba), zijiciho v sympatrii s kukackou
obecnou a jeho islandskou populaci, ktera se dosud s hnizdnim parazitismem
nesetkala. Vejce ptakli Z obou populaci byla shodné skvrnitd. Totéz platilo u dvou
ekvivalentnich populaci lindusky luéni (Anthus pratensis; Davies et Brooke 1989b),

rakosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus; Moskat et al. 2002).
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Yom-Tov (1980) navrhli, ze hostitel mize snaset jinak zbarvené pouze posledni
vejce, ¢imZ potenciondlnimu parazitovi signalizuje, Ze je sniiska kompletni a zacala
inkubace. Jakékoli vejce piidané do sniSky po zapoceti inkubace muze byt
vystaveno nebezpe¢i nevylihnuti se. Pokud by se parazitické mladé vyklubalo,
pravdépodobné by neobstdlo v potravni konkurenci s ostatnimi, dfive se vylihnutymi
»sourozenci®. Z toho vztahu tedy té€zi hostitel i parazit (mutualismus). Nicméné
parazit misto hledani jiného hostitele mize znicit celou sntisku, a tim restarovat chov
V potencionalnim hostitelském hnizd¢ (Kilner 2006). Na druhou stranu, pokud by
hostitel snesl jinak zbarvené prvni vejce, vyhnul by se parazitismu Upln€ (Ruxton et
al. 2001).

Dal$i moznosti je redukce vnitrosniskové variability ve vzhledu a zbarveni
vajec. Minimalni rozdily ve zbarveni vajec v ramci sniSky by vedly ke snazsi
determinaci odli$ného ciziho vejce (Davies et Brooke 1989b, Jackson 1998). Cizi
parazitické vejce je pak snazsi k postfehnuti v ramci uniformni nez variabilni sntsky
hostitelskych vajec. Alternativné mohou hostitelé produkovat vejce co nejvice
odli$na od vzoru parazitickych vajec, tedy i riznoroda v ramci snisky (Swynnerton,

1918, Davies et Brooke 1989b, Jackson 1998; Takasu 2003).

3.3.3 Identifikace vlastni snasky a polohy vajec v hnizdé

Pigmentace vajec muze hrat vyznamnou roli u kolonidlné hnizdicich ptaka,
rodic¢e podle zbarveni vaje¢né skotapky identifikuji vlastni snisku (Birkhead 1978).
Tuto hypotézu vsak vyvraci Shugart (1987) a Gaston et al. (1993), kteti sledovali
zbarveni vajec a chovani rodi¢t v kolonii rybaka velkozobého (Sterna caspia) a
alkouna tlustozobého (Uria lomvia). Chovné pary své snusky vyhledavaly spise

podle umisténi hnizda nez na zéklad¢ zbarveni vajec.

Svétlé zbarveni vajec ptakil hnizdicich v dutinich muze byt adaptaci na
tlumené osvétlené prostiedi (Lack 1958). Rodic¢e jsou schopni rozeznavat polohu
vajec a 1épe o né pecovat. Aviles et al. (2006) zjistili, Ze barva vajec ptaka hnizdicich

v tmavych hnizdech ma vyss§i hodnoty jasu a odrazivosti v UV svételném spektru.
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3.3.4 Signalni funkce zbarveni vajec v sexualnim vybéru

Modrozelené¢ zbarveni vajec muze byt sexudlné selekénim znakem
informujicim samce o kondici ¢i genetické kvalité samic a i jejich potomkii (Moreno
et Osorno 2003). Podle hypotézy rozdilné alokace aplikované na znaky samic
(Burley 1986, Sheldon 2000), samci vyvijeji vétsi rodicovské usili (krmeni samice,
obrana a udrzovani hygieny hnizda, krmeni mlad’at; Reynolds et al. 2009)
u kvalitngjSich partnerek se zveli¢enymi signaly — vyraznéji pigmentovanymi vejCi
(Moreno et al. 2004, Soler et al. 2005, Moreno et al. 2006b). Samice tim ziskavaji

vlastni prospéch skrze zlepseni kondice potomstva (Moreno et al. 2006a).

Schopnost hodnoceni vzhledu vajec je klicova zejména u polygynnich
a socialné monogamnich samcti s mimoparovou paternitou, kteti rozdéluji paternalni
investice mezi potomky riiznych matek (Moreno et Osorno 2003). Hypotéza je
aplikovatelna zejména u ptakt, kde samci sedi na vejcich a jsou tedy v intenzivnim
kontaktu se sntiskou. Ale i u druhti s vyhradné¢ samici inkubaci maji samci mnoho
ptilezitosti k navs§tévdm hnizda (napf. pfi krmeni samic). Ty mohou vyuzit k
determinaci kvality partnerek a kondicné zavislych maternalnich investic,
vyjadienych prostfednictvim zbarveni vajec. Samci vyhodnocuji koloraci vaje¢né
skotapky bez predchoziho pozorovani riznych sniiSek. Ta jsou moznd pouze u
kolonialné hnizdicich druhl, pfipadné u soliterné¢ hnizdicich polygynnich ptakh
(napt. lejsek cCernohlavy (Ficedula hypoleuca)) ¢i  monogamnich druht
s mimoparovou kopulaci (sykora modfinka, sykora konadra), kde samci mohou
srovnavat alespon snisky rtiznych partnerek. Sam¢i schopnost hodnoceni vajec se
rozviji s v€kem a zkuSenostmi (Moreno et Osorno 2003). Mira pfitazlivosti ¢i
odpudivosti vzhledu vajecné skotapky muize byt pevné evoluéné dana v rdmci druhu,

nebo je vysledkem smyslové zaujatosti jedince (Ryan 1998).

Moreno et Osorno (2003) ptedpokladaji, ze ptaci s biparentalni ¢i samci
uniparentalni péci kladou vyraznéji zbarvend, modrozelend vejce. Naopak u druhii
s malou variabilitou v pfidélované paternalni péce (mnoho motskych ptakd) neni
sexualni selekce pro pigmentaci vajec stéZejni. U ptakl, kde samci nepecuji
0 mlad’ata ¢i nemaji moznost pozorovat snusky (lekujici ptaci) pfevazuje zbarveni
vajec selektované krypsi. Evoluci barevnosti vaje¢né skofapky pro signalizaci

Vv pohlavnim vybéru podporuji Soler et al. (2005).
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Podle jejich srovnéavaci studie druhy s dlouhodobéjsi péci o potomky, které maji vetsi
zdjem o co nejefektivnéjsi pridélovani svych investic a tedy i o posuzovani
parentalnich kvalit partnert, pfevazné kladou modra vejce. Cassey et al. (2012b)
zjistili signifikantni vztah mezi produkci vajec pigmentovanych biliverdinem a
rodicovskou biparentdlni péci o potomky. Samice polygynnich a socialné
monogamnich druhli s extraparovou paternitou sndseji modiejSi vejce nez samice
striktné monogamnich ptaka (Soler et al. 2005). Kilner (2006) na zaklad¢ porovnani
typu parovaciho systtmu a zbarveni vajec zastupcti  dlouhoktidlych
(Charadriiformes) zjistila, ze ptaci snaSejici modra vejce jsou sice majoritné
monogamnimi druhy, ale u monogamnich druhti dlouhokiidlych nepievazuje modra
kolorace vajec. Neptfedpokladd, Ze by se modrd pigmentace vajecné skotapky
vyvinula specificky pro signalizaci kvality snédSejicich samic, ale k tomuto ucelu

muze byt druhotné kooptovana.

Hypotéza sexudlni selekce pro zbarveni vajecné skorapky je zavisla na klicové
predikci, Ze barevnost vajec je poctivym znakem genetickych a fenotypickych
charakteristik samic a Ze samci zvysi sviyj prispévek v péci u potomkl kvalitnéjsi
partnerky (Moreno et Osorno 2003). Na druhou stranu, pokud samice prezentuje
vysoké kvality, je pravdépodobné schopnd odchovavat sva mlad’ata vice ¢i méné bez
pomoci partnera. Proto by samec mohl reagovat omezenim svych rodi¢ovskych
investic. Takové samice by pak maskovaly své genetické a fenotypové parametry za

ucelem ziskani co nejvétsiho paternalniho usili (Kilner 2006).

Zbarveni vajec jako signal kvality samic

Stale vice studii prokazuje, Ze modrozelené a cervenohnédé zbarveni
a skvrnitost vajecné skotfapky souvisi se samié¢i kondici, imunokompetenci ¢i stresem
(napt. Moreno et Osorno 2003, Moreno et al. 2004, Moreno et al. 2006a, Krist et
Grim 2007, Martinez-de la Puente et al. 2007, Hargitai et al. 2008, Sanz et
Garcia-Navas 2009) a soucasn¢ odrézi obsah pigmentd ve skofdpce (Moreno et

al. 2006a, Lopez-Rull et al. 2008, Brulez et al. 2014).

Zvysujici se koncentrace progesteronu v krvi snasejici samice (Hammond et
al. 1980) vyvolava oxidativni stres a snizuje enzymatickou antioxida¢ni obranu

organismu (Dabrosin et al. 1998, Schantz et al. 1999, Wassmann et al. 2005).
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V téle se zvySuje poptavka po antioxidacnich latkach regulujicich oxidacni stres,
jako je biliverdin (McGraw 2005). Jeho ukladanim do vajecné skotrapky samice
omezuje vlastni mnozstvi antioxidantti uréenych pro fyziologickou obranu (Moreno
et Osorno 2003). Podle teorie handicapu (Zahavi 1975) je depozice biliverdinu do
skofapky pro samici, i ptes vzniklé naklady, vyhodna, protoze informuje partnera
0 tom, ze samice je schopna se se ztratou vlastnich antioxidant vyrovnat (Moreno et
Osorno 2003). Sytéji modra vejce signalizuji lepsi antioxidac¢ni schopnost samice
k obrané proti toxickym prooxidantim. Jestlize je vSak biliverdin vyuzivany pro
pigmentaci vajec syntetizovan piimo ve skotdpkové zlaze (Zhao et al. 2006), nelze
predpokladat, ze alokace biliverdinu do vajecné skorapky je ndkladna z hlediska
samiCich antioxida¢nich naroki, protoze takto vznikly pigment pravdépodobné

nevstupuje do krevniho ob&éhu samice (Hargitai et al. 2008).

Nartstajici hladina progesteronu v krvi snasejici samice stimuluje produkci
protoporfyrinu (Soh et Koga 1994). Jeho zvySené mnozstvi nasledné indukuje
aktivaci antioxidacnich enzymi, které zabraiiuji ¢i napravuji oxidaéni poskozeni
(Afonso et al. 1999). Alokaci protoporfyrinu do vajeéné skofapky samice limituje
koncentraci enzymu pisobicich vici toxickym prooxidantim (Moreno et Osorno
2003). Intenzivnéj$i pigmentaci vajec pak davéd samcovi najevo vétsi toleranci k
oxidativnimu stresu: schopnost udrZzet zvySené hladiny prooxidantd (i
protoporfyrinu) v krvi a d€loze. Alternativné samice signalizuje schopnost u¢inného
odstranovani prooxidativné pusobiciho protoporfyrinu skrze jeho depozici do

vajecné skotapky (Moreno et Osorno 2003).

Naproti tomu intenzivnéjsi protoporfyrinové skvrnéni mize prezentovat nizkou
kvalitu samice. Prooxida¢ni u¢inky protoporfyrinu indukuji stresové reakce bunék:
syntézu latek podilejicich se na bunééné ochrané proti stresovym podminkdm (Shan
et al. 2000), napt. proteint teplotniho Soku (HSP; Morimoto 1991). Stresové reakce
jsou pro samici velmi ndkladné a negativné koreluji s jeji imunitni odpovédi (Merino
et al. 2006, Morales et al. 2006). Antioxidacni systém samice v horsi télesné kondici
neni schopen efektivné eliminovat zvySenou hladinu protoporfyrinu v krvi, kterd se
pasivné projevi ve zbarveni vajeéné skofapky (Martinez-de la Puente et al. 2007).
Intenzivnéj$i hnédoCervena pigmentace vajec je spojena i s hor§im zdravotnim
stavem samic vyvolanym nedostatkem véapniku v duasledku nemoci ¢i chudych

environmentalnich podminek (Gosler et al. 2005).
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De Coster et al. (2012) navrhli, Ze protoporfyrinovd pigmentace vajecné
skorapky muze souviset s anemickym (chudokrevnym) stavem snésejici samice.
Zvysena hladina estradiolu v krvi (Williams et al. 2004, Wagner et al. 2008) fidi
tvorbu vejce a je zodpovédna za akumulaci prekurzorG Zloutku v krevni plazmé
(Challenger et al. 2001). Zaroven vsak potlacuje produkci cervenych krvinek
a zpusobuje anemii (Wagner et al. 2008). Anemicky stav vyvolava i nutri¢ni stres
spojeny s reprodukcnim usilim (Jones 1983) i parazitismus (De Coster et al. 2012).
Jelikoz se protoporfyrin derivuje z krve (Kennedy et Vevers 1973, Baird et al. 1975),
anemie by mohla ovlivnit zbarveni vajecné skotfdpky (De Coster et al. 2012).
V reakci na anemii dochazi k bezprostfednimu zvyseni krvetvorby, tedy i produkce
cervenych krvinek a volného erytrocytarniho protoporfyrinu (Campbell et Ellis
2007). Volny erytrocytarni protoporfyrin se v krvi akumuluje 1 v disledku omezené
syntézy hemu zpisobené nedostatkem zZeleza (Schwartz et Wikov 1952, Langer et al
1972). S postupujici anemii, s redukci krve postupné klesa i celkovy pocet
erytrocytl, tedy i mnozstvi poskozenych a starnoucich cervenych krvinek, ze kterych
se derivuje protoporfyrin (De Coster et al. 2012). Pokud je hlavnim zdrojem pro
pigmentaci vajeéné skofapky volny erytrocytarni protoporfyrin (Kennedy et Vevers
1973) a samice prochazi ranou fazi anemie, vejce jsou intenzivnéji zbarvena (De
Coster et al. 2012). Jestlize je uroven anemie snasejici samice v pozdé&jsi fazi a
skotapkova zZlaza pfevazné vyuziva protoporfyrin vznikajici z poSkozenych a starych
cervenych krvinek (Wang et al. 2009), vejce jsou méné skvrnita (De Coster et al.
2012). U sykory konadry bylo prokazano, ze chudokrevné samice, parazitované
blechou slepi¢i (Ceratophyllus gallinae), trpi snizenou dostupnosti protoporfyrinu
z rozruSenych erytrocytl a v disledku snasi méné pigmentovana vejce (De Coster et
al. 2012).

Zbarveni vajec jako signal mateiskych investic a kvality vajec

Zbarveni vajecné skordpky signalizuje miru matetfskych investic do vajec
(napt. karotenoidii a protilatek ve vajecném Zloutku; Blount et al. 2000) a s ni
souvisejici kvalitu vajec 1 mlad’at (Moreno et al. 2004, Holveck et al. 2012). Samice
skrze pigmentaci vajec informuje samce o jejich kvalité, ktera je externé
nerozpoznatelna, a tim podporuje zvySeni jeho usili pfi péci o snlisku ¢i mlad’ata

(Morales et al. 2006).
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Depozice barviv do skofapky miize mit ptimy prospéch pro vyvijejici se embrya a
ptrezivani vylihlych mlad’at, aniz by pigmentace méla signalni vyznam pro partnera ¢i
jiné jedince stejného druhu (Cassey et al. 2008).

Fyziologicka kondice samic ovliviiuje maternalni investice do vajec (Blount et
intenzitou barvy vajec, je schopné&jsi v pfenosu antioxidantli do svych potomku
(Costantini 2010). Jednémi z vyznamnych antioxidantl jsou karotenoidy, slou¢eniny
ziskavané vyhradné ze stravy, které chrani molekuly (vCetné protilatek) od
oxidativniho poskozeni (Schantz et al. 1999). Karotenoidy hraji dulezitou roli ve
stimulaci imunitniho systému vyvijejicich se embryi a Cerstvé vylihnutych mlad’at
(Faivre et al. 2003, McGraw et Ardia 2003, Biard et al. 2005). Maternalné
derivované protilatky ve Zloutku jsou dalsi skupinou molekul nezbytnych k ochrané
vylihlych mlad’at nachylnych k infekcim, kterd prozatim postradaji funkéni imunitni

systém (Apanius 1998 in Starck et Ricklefs 1998, Boulinier et Staszewski 2008).

Pta¢i vejce s vice intenzivni modrozelenou pigmentaci obsahuji vyssi
koncentraci karotenoidl (Hargitai et al. 2008) a protilatek ve Zloutku (Moreno et al.
2004, Morales et al. 2006). Vzhledem k antivirovym a antioxida¢nim vlastnostem
biliverdinu by mlad’ata vylihla z intenzivnéji zbarvenych vajec méla byt v lepsi
kondici ¢i mit vyssi antioxida¢ni a imunitni schopnost odolavat oxidativnimu stresu a
infekcim béhem svého vyvoje (Moreno et al. 2005, Morales et al. 2006). Skvrnité;si
vejce pigmentovana protoporfyrinem obsahuji vyssi koncentraci protilatek (Holveck
et al. 2012). Vztah koncentrace karotenoidi ve zloutku vic¢i protoporfyrinové
skvrnitosti vajec nebyl prokazan (Holveck et al. 2012). Mira pigmentace vajec muze
korelovat s hladinou jiného zdroje investovaného do vejce v disledku podobnych
regulatnich mechanismli (jiné antioxidanty, imunoglobuliny, lipidy, proteiny;

Hargitai et al. 2008).

Barevnost vajec spojend s antioxidacni schopnosti samic by mohla signalizovat
kvalitu vaje¢nych bungk, samici fertilitu, pokud by platil vztah prokazany u samcti:
kvalita spermii a tim i sam¢i fertilita z&visi na antioxidacni kapacité (Blount et al.
2001). Hennig et al. (1986) prokézali souvislost mezi antioxida¢nimi zasobami samic

kuru domaciho a jejich fertilitou.
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Mnozstvi matetskych investic, véetn¢ pigmenti uklddanych do vajecné
skorapky, se pravdépodobné odviji od kvality partnera. Podle hypotézy rozdilné
alokace samice vice investuji do rozmnozovani s atraktivnimi ¢i vysoce kvalitnimi
samci, v dusledku trade-off mezi aktualnimi (budoucimi) pokusy o reprodukci a
maximalizaci celkového reprodukéniho tspéchu (Burley 1986, Sheldon 2000). Dle
kompenza¢niho modelu samice vice pfispivaji na potomky méné atraktivnich nebo
méné kvalitnich samci tak, aby vyvazily potencialni nevyhodu spojenou s nizkou
kvalitou otce (Saino et al. 2002, Michl et al. 2005, Navara et al. 2006a, Navara et al.
2006b, Hargitai et al. 2008).

VnitrosniiSkova variabilita zbarveni vajec

Variabilni zbarveni vajec v ramci sniiSky odrézi zmény hladiny biliverdinu a
protoporfyrinu v krvi samic béhem obdobi snaseni. V jeho pribéhu se snizuje
dostupnost zdroji a energie a zvysuje nachylnost k oxida¢nimu stresu (De Coster et
al. 2012). V dasledku nutriéniho stresu (Jones 1983) ¢i nartstajici hladiny estradiolu
v krvi (Williams et al. 2004, Wagner et al. 2008) také roste piedpoklad anemie (De
Coster et al. 2012). Navic starSi ¢i kondi¢né slabé samice mohou trpét vetSim
oxidativnim stresem a energetickym omezenim, protoZe mira stresu pozitivné
koreluje s vékem a nemocemi (Finkel et Holbrook 2000, Valko et al 2007). Tyto

faktory se odrazeji v obsahu pigmentii v krvi snasejicich samic.
Zbarveni vajecné skotapky se Casto meéni s pofadim snesenych vajec.

Vzestupny trend miry pigmentace vajec poukazuje na strategii samic pro
usnadnéni pieZiti mlad’at lihnoucich se z pozd€ snesenych vajec prostrednictvim
ptidéleni vice zdrojii (Siefferman et al. 2006, Hargitai et al. 2008). V souladu s tim
byl prokézan narast velikosti vajec (Slagsvold et al. 1984, Hargitai et al. 2005,
Siefferman et al. 2006), koncentrace imunoglobulini (Hargitai et al. 2006),
betakarotenu (To6rok et al. 2007) ¢i luteinu (Hargitai et al. 2008) ve vaje¢ném
Zloutku. Alternativné rodi¢e na zdkladé¢ posouzeni zbarveni vaje¢né skotfapky
identifikuji pozd¢ji nakladend vejce a z nich vylihlym ptacatim veénuji vice péce

(Siefferman et al. 2006).
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NarGst v pigmentaci vajec mize byt spojen s lepsi dostupnosti Zivin, kterd
posiluje biosyntézu, transport a uklddani pigmentti do vajeéné skofapky ¢i mateiské
investice do vaje¢ného obsahu (Hargitai et al. 2008). Jednim z hlavnich potravnich
zdrojii pévcil v obdobi rozmnozovani jsou housenky (T6rok 1986), které jsou bohaté
na ziviny a karotenoidy (Partali et al. 1987). Jejich pocetnost se obecné zvysuje po
celou dobu kladeni vajec a zacina klesat v dobé krmeni mlad’at (Daan et al. 1988 in

Ouellet 1998, Garamszegi et al. 2004).

S poradim vajec ve snUSce vzrasta intenzita protoporfyrinovych skvrn,
reflektujici zasoby vapniku v téle samic a jeho dostupnost v okolnim prostiedi
(Gosler et al. 2005). Nedostatek vapniku muze silné omezit strukturu vejce a ovlivnit
depozici pigmentu do skofapky. Jelikoz drobni ptaci nejsou svoji télesnou kapacitou
schopni vapnik uschovévat pro tvorbu vajecné skofapky (Pahl et al. 1997), denn¢ jej

dopliuji poziranim malych mékkysa s vapenitou ulitou (Graveland et al. 1994).

Snizovani intenzity pigmentace vajec v prubéhu snaseni prokazuje omezenou
dostupnost pigmentu v téle samic a jeho postupné vycerpavani (Moreno et al. 2005).
De Coster et al. (2012) manipulovali s mirou parazitace hnizd sykory konadry. Jeji
hnizdni dutiny jsou Casto zamoiené hematofagnim parazitem blechou slepici, jejiz
pocty béhem rozmnozovaci sezony vzristaji (Harper et al 1992) a mohou vyvoléavat
anemii (Campbell et Ellis 2007). Anemicky efekt ztraty krve se diky nizkému
pocateCnimu stavu blechy nemusi projevit bezprostfedné po infekci (Fernandez et
Grindem 2000 in Feldman et al. 2000). De Coster et al. (2012) prokazali pozitivni
korelaci mezi procentem imaturnich erytrocytll a parazitickym zatizenim. Intenzita
skvrn se v poradi sneseni vajec zvySovala pouze u samic, které byly malo
parazitované. Naopak vejce samic s velkou mirou parazitace byla méné
pigmentovand. Z toho vyplyva, ze anemicky efekt ztraty krve v disledku vysoké
hladiny hematofagnich parazitd sniZzuje hladinu protoporfyrinu derivovaného z
rozru$enych a starych erytrocytd a tim 1 miru pigmentace vaje¢né skordpky. Nicméné
celkovy narlst intenzity skvrn béhem kladeni naznacuje, Ze se protoporfyrin také
hromadi se zvySenou tvorbou erytrocyti v disledku anemie zpiisobené samotnou

produkci vajec.

Alternativné samice s lepsi kvalitou prezentuji nejmensi vnitrosniskovou
variabilitu v barevnosti vajec, odrazejici jejich schopnost ziskat zdroje a duslednéji je

metabolizovat (Reynolds et al. 2009).
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Zbarveni vajec a ornamenty pefi samic

U ptékda, jejichz samice prezentuji napadné ornamentalni znaky pefi, mize byt
sexualni selekce pro pigmentaci vajecné skotapky slabsi (Moreno et Osorno 2003).
Navic zbarveni a ornamentace pefi mohou byt efektivnéj$imi a spolehlivéjsimi znaky
kvality samic, jelikoz je samci mohou posuzovat jiz v pocatcich obdobi
rozmnozovani, v béznych svételnych podminkach (Reynolds et al. 2009). Parametry

barevnosti a kvality vajec, pefi a kondice samic mohou vzdjemn¢ souviset.

Velikost pefi ornamentu je kondicné zavisla, ma vysokou dédiCnost a

opakovatelnost (Torok et al., 2003).

U sykory modiinky Holveck et al. (2012) zjistili, ze samice s jasn&jSim
karotenoidnim ornamentem snasely vejce s vysSim obsahem protilatek, jejichz mira
zaroven pozitivné korelovala s intenzitou skvrnéni vajec. Mnozstvi protilatek téz
pozitivné souviselo s né€kolika znaky maternalni kvality: objemem vajec, rezidualy
velikosti snisky ke dni lihnuti, brightness zlutého pefi samic a jejich délkou tarsu.
Samice snaSejici vejce s vice karotenoidy ve Zloutku se pafily se samci s vice
jasn¢j$imi modrymi a zlutymi pery (Holveck et al. 2012), tedy s kvalitné€j$imi jedinci
(Senar et al. 2002).

Nedostatky hypotézy sexualni selekce pigmentace vajec

Reynolds et al. (2007) upozoriiuji na mezery v hypotéze sexualni selekce pro
zbarveni vajeéné skofapky, které vyplyvaji z nezohlednéni biologickych,
behavioralnich a ekologickych okolnosti, za kterych ma pigmentace vajec
pravdépodobny signalizaéni vyznam. Zejména se jedna o vlastnosti a limitace
vizualniho systému ptaka (Cherry et al. (2007) a behavioralni projevy samcii a samic

na hnizdé¢ (Reynolds et al. 2007)

Neni zndmo, zdali samci sledovanych druhii ptaki jsou schopni béhem svych
kratkych, i kdyz ¢astych navstév hnizda, ziskat volny vyhled na vejce (Reynolds et
al. 2007). Samci lejska ¢ernohlavého pravidelné navstévuji hnizdo pfi krmeni samic
v dobé€ snaseni a inkubace vajec (Moreno et al. 2005), a to tii az Sestkrat za hodinu
(Lifjeld et Slagsvold 1986). Samice sykory konladry a modfinky se na hnizdé chovaji
dominantné (Perrins 1981). U sykory konadry samci zalétavaji na hnizdo v priméru

sedmkrat za hodinu (Kluijver 1950).
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V jejich ptitomnosti samice zUstavaji sedét na vejcich (Gosler 1993) a v dutiné je
toleruji jen n¢kolik vtefin (Reynolds et al. 2007). Pokud samice opousti snusku, vejce

zakryvaji hnizdnim materidlem (Gosler 1993).

U vizualniho systému ptaki, schopného barevného vidéni, bylo prokdzano, ze
schopnost prostorového rozliSeni a uréovani barev klesd se snizujici se hladinou
okolniho svétla (Martin 1985 in King et McLelland 1985, Land et Nilsson 2002,
Martin et Osorio 2008 in Basbaum et al. 2008). Rozhodujici hranice ve vizualnim
vykonu je v mezopickém pasmu svétla, které odpovida ptfirozenym svételnym
podminkadm otevienych habitatti za soumraku, kdy slunce zapadlo za horizont. V
ramci tohoto svételného rozsahu je prostorové a barevné vnimani omezeno ¢i zcela
preruSeno (Martin 1986). U ptakl hnizdicich v dutinach (napt. sykora kofiadra, lejsek
¢ernohlavy, vrabec domaci (Passer domesticus)) je mnozstvi okolniho svétla v
prostiedi hnizda velmi limitované (Hunt et al. 2003). Ve vletovém otvoru hnizdni
dutiny ¢i budky je troven svétla vice jak tisickrat niz$i nez v jejich okoli a uvnitf
odpovidd mezopickym podminkam (Reynolds et al. 2007). Vizudlni systém samce
neni schopny se okamzité pfizpusobit nizkym svételnym podminkam, adaptace by
fadové trvala spiSe minuty nez sekundy (Martin et Osorio 2008 in Basbaum et al.
2008). Navic je pravdépodobné, ze télo samce ve vstupnim otvoru do dutiny ¢i
budky jesté vice snizi Groven svétla, mozna az na no¢ni hladinu, pii které barevné
vidéni neni mozné (Reynolds et al. 2007). Zbarveni a skvrnitost vajec u druhti
hnizdicich v dutinidch potencionalné mohou na dennim svétle signalizovat nékteré
aspekty kvality. Je vSak nepravdépodobné, ze by pigmentace signalizovala stejné

informace 1 uvniti hnizdni dutiny (Reynolds et al. 2007).

Piipadové studie: biliverdinova pigmentace vajec

U lejska cernohlavého byla zjiSténa pozitivni korelace mezi intenzitou
modrozeleného zbarveni vajec, koncentraci biliverdinu, fyziologickou kondici,
imunokompetenci a antioxida¢ni kapacitou samic, kvalitou vajec a otcovskymi
investicemi (Moreno et Osorno 2003, Moreno et al. 2004, Moreno et al. 2005,
Morales et al. 2006). Experimentalné pfikrmované samice v dobé pied a béhem
snaSeni vajec kladly t€z§i a intenzivnéji zbarvend modrozelena vejce nez kontrolni
nedokrmované samice (Moreno et al. 2006a). Zestarlé samice snaSely méné

pigmentovana vejce.
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Bledost vaje¢né skorapky nariistala se vzestupnym poradim snesenych vajec
(Moreno et al. 2005), koncentrace protilatek ve vaje¢ném zloutku se nelisila v ramci
snisky (Morales et al. 2006). Obsah biliverdinu ve vaje¢né skofapce pozitivné
koreloval s reakci samic na fytohemaglutinin (Moreno et al. 2005), ukazatel dobré
kondice (Merino et al. 2000, Navarro et al. 2003) a kapacity imunitniho systému
(Johnsen et Zuk 1999, Morales et al. 2004). Nesouvisel vSak s hladinou
imunoglobulin (Moreno et al. 2005) a protilatek v krvi samic (Morales et al. 2006).
V dutsledku stresujicich podminek prostiedi vznikal trade-off mezi intenzitou
modrozelené barvy skotapky vajec a trovni antioxidantii v krevni plazmé samic
(Morales et al. 2008). Vys$i modrozelené chroma vajec pozitivné korelovalo s
obsahem maternalnich protilatek ve vejci, pravdépodobnosti pieziti mlad’at (Moreno
et al. 2004, Moreno et al. 2005, Moreno et al. 2006b, Morales et al. 2006) a vétsi
aktivitou samci pii krmeni mlad’at (Moreno et al. 2004, Moreno et al. 2006a,
Moreno et al. 2006b).

U salasnika modrého (Sialia Sialis) star$i samice a samice v lep$i kondici
dosahovaly vétsi reprodukeni uspéSnosti (Siefferman et Hill 2005) a kladly vejce s
vy$$imi hodnotami modrozeleného chroma, coz naznacuje souvislost mezi celkovym
reprodukénim tGspéchem a depozici biliverdinu (Siefferman et al. 2006). Intenzita
modrozeleného zbarveni a velikost vajec nariistaly s pofadim snesenych vajec

(Siefferman et al. 2006).

U ceské populace lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) modrozelené chroma
vajecné skotapky pozitivné korelovalo s kvalitou samic a snizovalo se se sekvenci
snesenych vajec (Krist et Grim 2007). U madarské populace barva vajec
nekorelovala s morfologickymi a serologickymi charakteristikami sami¢i kvality
(Hargitai et al. 2008). Modrozelené chroma vajec vSak pozitivné korelovalo s
koncentraci luteinu ve vajecném Zloutku (Hargitai et al. 2008). Jejich hodnoty se,
spolu s velikosti vajec, zvySovaly s pofadim snesenych vajec (Hargitai et al. 2005,
Hargitai et al. 2008). Ve studii Torok et al. (2007) byla koncentrace luteinu v
poslednim vejci vyssi, nez v diive snesenych vejcich, ale potfadi snesenych vajec
nebylo signifikantni. Intenzita zbarveni vajec a mnoZstvi luteinu ve Zloutku nartstaly
s postupujici hnizdni sezénou (Hargitai et al. 2008). Samice pafici se s méné
kvalitnimi samci (s mensi plochou bilého ornamentu kiidla) snasely vejce s vyssi

reflektanci modrozelené barvy (Hargitai et al. 2008).
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U ceské 1 mad’arské populace nebyla nalezena zadna signifikantni asociace mezi
zbarvenim vajec a uUspéSnosti vyvedeni mlad’at, respektive s mirou ptidélené

otcovské péce (Krist et Grim 2007, Hargitai et al. 2008).

U kosa ¢erného (Turdus merula) a drozda zpévného (Turdus philomelos)
nebyla prokdzéna asociace mezi modrozelenym chroma barvy vaje¢né skotrapky,
mnozstvim fotonil vyzatujicich z barvy skotfapky zachycenych ptacimi fotoreceptory
(systém vizualniho vnimani téchto ptdktt viz Hart et al. 2000) a matefskymi
reproduk¢énimi investicemi, véetné koncentrace karotenoidl ve Zloutku (Cassey et al.
2008). Nebyl nalezen vztah mezi koncentraci biliverdinu ve skofapce, modrozelenym
chroma a jasem barvy vajec (Cassey et al. 2012a). Sytost zbarveni vajec kostu
cernych negativné korelovala s obsahem protoporphyrinu ve skotfdpce a byla

signifikantné vyssi nez u vajec drozdi zpévnych (Cassey et al. 2012b).

Pripadové studie: protoporfyrinova pigmentace vajec

U sykory modfinky vice skvrnitd vajecnd skotdpka signalizovala vysokou
kvalitu vajec a samic (Sanz et Garcia-Navas 2009, Holveck et al. 2012). Intenzita
hnédych skvrn pozitivné korelovala s tloustkou vajeéné skotfapky a uspéSnosti
lihnuti (Sanz et Garcia-Navas 2009). Vejce s vétSimi a nerovnomérné rozmisténymi
skvrnami obsahovala vy$s§i koncentraci protilatek ve Zloutku. Skvrnitost vajec
nekorelovala s obsahem karotenoidi (Holveck et al. 2012). U Garcia-Navas et al.
et al. (2012) mela omezenou distribuci skvrn kolem Sirokych poli. Sanz et Garciia-
Navas (2009) prokazali, ze rozptyl pigmentovych skvrn pozitivné koreluje se sam¢im
dotacnim Usilim. Samice snasejici vejce s vice protilatkami ve Zloutku mély jasnéjsi
Zluty ornament pefi a samice snasejici vejce s vice karotenoidy ve zloutku se patily
se samci s vice jasnéj§imi modrymi a Zlutymi pery (Holveck et al. 2012), tedy s
kvalitn€j$imi jedinci (Senar et al. 2002). Brightness pefi 1 koncentrace karotenoidl
muze byt spojena s vyssi kvalitou teritoria nebo krmenim samci pfed nebo v prib¢hu
kladeni vajicek. Naopak Martinez-de la Puente et al. (2007) zjistili, Ze zbarveni a
skvrnitost vaje¢né skotapky negativné koreluje s kondici a imunitni funkci, pozitivné
se stresem samic. Samice s vysSi hladinou protoporfyrinti v téle snaSely vice
pigmentovand vejce a reagovaly zvySenim syntézy HSP v krevnich buikéach a

snizenim celkové koncentrace imunoglobulinu v krvi.
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Téz81 vejce mela méné nacervenalé skvrny, tedy s nizsi hladinou protoporfyrinu.
Viéha vajec pozitivné¢ koreluje s hmotnosti, velikosti a kondici samic (Parker 2002,
Styrsky et al. 2002), zarovein ma tendenci byt méné nacervenald. Jelikoz samci své
partnerky krmi béhem periody snaSeni (Nilsson a Smith 1988), zdravotni stav samce
muze také ovlivnit barvu skordpky. Bylo prokazano, ze jedinci s vysokou urovni
HSP tvotili pary, coz je ptisuzovano vlivu dostupnosti potravy v hnizdnim teritoriu.
Naklady na zdravotni stav dvojice béhem rozmnozovani mohou omezit mnoZzstvi
vapniku pro samici, coz muze zvySit mnozstvi pigmentu uloZzené¢ho ve skoifapce
(Gosler et al., 2005). Rozdilné zavéry studii modiinek (Martinez-de la Puente et al.
2007 x Sanz et Garcia-Navas 2009, Holveck et al. 2012) Holveck et al. (2012)
ptikladaji pouzivani odliSnych, vzijemné téZce porovnatelnych metod méfeni

vajecné skvrnitosti.

U vrabce domaciho Lopez de Hierro et De Neve (2010) prokazali, ze mira
ukladani protoporfyrinu do vajec se snizuje s vékem samic a s potadim vajec ve

snisce (Lopez de Hierro a De Neve 2010).

Intenzita zbarveni vajec mize reflektovat stres a zdravi u snésejicich slepic
(Walker et Hughes 1998). Téz Odabasi et al. (2007) zjistili, ze hnéda skvrnitost
vajecné skorapky reflektuje kvalitu vajec a zenskou télesnou kondici. Starsi samice
snasely leh¢i a méné pigmentovand (nacervenald) vejce, nejspiSe z diivodu zvyseni

velikosti vajec s vékem (Odabasi et al., 2007).
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4. Metodika

4.1 Charakteristika studijni plochy

Studijni plocha se nachazi v lokalité Cimicky-Dablicky haj v Praze
(50°8'10.591" N, 14°27'51.144" E; Ptiloha ¢. 1). Jednd se o lesopark s prevahou
uméle zalozenych porosti s dominanci dubd (Quercus sp.), lip (Tilia sp.), habru
obecného (Carpinus betulus), modiinu opadavého (Larix decidua) a borovice lesni
(Pinus sylvestris). Misty se vyskytuji spoleenstva podobajici se puvodnim
pfirozenym porostim: bikové doubravy s dubem zimnim (Quercus petraea) a biizou
bélokorou (Betula pendula) a cernySové dubohabiiny s dubem zimnim, lipou

srd¢itou (Tilia cordata) a habrem obecnym (Rosendorf 2006).

4.2 Sbér dat v terénu

V ramci studijni plochy byly nainstalovany hnizdni budky, rozmisténé
rovnomérné ve vzajemné vzdalenosti cca 50 m a upevnéné na kmenech stromi ve

vysce cca 3 m.

Samotna studie pak probihala v hnizdnich sezonach 2011 az 2013, ptiblizné od
poloviny dubna do konce kvétna. Hnizdni budky obsazené sykorou konadrou byly
V obdobi stavby hnizda a snaSeni vajec pravidelné kontrolovany, pficemz u kazdé
zZ nich byl zaznamenan den sneseni prvniho vejce (Eislo ptifazované dle fady hodnot,
kde hodnota 1 odpovida datu sneseni zcela prvniho vejce ve vSech sledovanych
budkach, hodnota 2 druhému dni po sneseni tohoto vejce, atd.) a velikost sniiSky

(celkovy pocet vajeC v hnizd€ po ukonceni snaSeni).

Vejce byla odebirana po zapoceti inkubace. U kazdého vejce byla pomoci
spektrofotometru Avantes AvaSpec 2048 a softwaru AvaSoft 7.7 méfena reflektance
podkladové barvy vajeéné skotfapky (viz Analyza zbarveni vaje¢né skorapky).
Prostfednictvim scanneru Epson Perfection V30 byl pofizen standardni digitalni
snimek vajecné skotapky. Vejce z jedné snusky byla sniména soucasné, umisténa
Vv lateralni pozici a vzdjemné oddélend papirovou miizkou, S papirovym meétitkem
a barevnymi standardy pfilozenymi na snimaném skle. Zmeéiené snisky byly

navraceny zp¢t do hnizda.
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Samice byly odchytavany do ornitologickych siti instalovanych v blizkosti
hnizdnich budek v dobé krmeni mlad’at (dfive by mohlo hrozit opusténi sntsky).
U kazdého jedince byla zjistovana hmotnost (digitalni vahou Pesola PPS200
s presnosti 0.02 g) a délka tarsu levé nohy (digitalnim posuvnym méfitkem Kinex
Type 6040.2 s presnosti 0.01 mm). T¢lesna kondice byla vyjadiena jako body mass
index (BMI) — podil hmotnosti (g) a délky tarsu (mm). Dale byl odebran vzorek
cca 10-15 per karotenoidniho ornamentu. Pomoci scanneru byl pofizen standardni
digitalni scan bfisni strany téla (s barevnymi standardy a méfitkem polozenymi na
snimaném skle), pfi ¢emz byl ptdk drzen za nohy a zobak v natazené poloze

(Figuerola et Senar 2000).

4.3 Analyza ornamenti peri

Z digitalnich snimkii ventralni ¢asti téla samic byla v prostfedi programu
Adobe Photoshop CS5 Extended verze 12.0 stanovena plocha btisniho melaninového
pruhu (mm?). U kazdého scanu byla nejprve provedena standardizace méfitka: uréeni
poctu pixelt odpovidajicich jednomu centimetru na papirovém méftitku na snimku
(prostiednictvim nastroje Obdélnikovy vybér a funkce Analyza — Zaznamenat
meéfeni) a jeho nastaveni (funkce Analyza — Nastaveni poméru méfeni). V ramci
naskenované biiSni strany téla pak byly zakresleny dvé Usecky o délce 5 cm,
definujici maximalni prostor pro méfeni bfiSniho melaninového pruhu: prvni
V oblasti ramen (v nejuz§im mist€) a druhd situovana podél téla, kolmo na prvni
usecku a s pocatkem na jejim konci. Prostfednictvim nastroje Laso byly manudlné
vymezeny okraje ¢erného biisniho pruhu a funkci Analyza — Zaznamenat méfeni
byla zméfena jeho plocha (Bauerovéa 2012). U nekolika jedinct byla plocha btisniho
melaninového pruhu zjistovana ze dvou riznych digitalnich snimkd, z téchto hodnot

byla vypoétena opakovatelnost (repeatabilita r;) méteni (r; = 0.85, p < 0.001, n = 20).

Zbarveni karotenoidniho ornamentu bylo méteno pomoci spektrofotometru, dle
Quesada et Senar (2006). Odebrané vzorky pefi byly u kazdého jedince nahodné
navrstveny do dvou skupinek po 10 perech a umistény na mikroskopické podlozni
sklo na tmavém podkladu. Baze per byla ptekryta ¢ernym papirem tak, aby byla
vidét pouze zlutd Cast per. Pii métfeni byl pouZzivan plastovy kryt eliminujici ptistup
okolniho svétla ke vzorku. Méfici sonda spektrofotometru byla ptikladdna pod thlem

45° ve vzdalenosti 4 mm po sméru struktury pera, K nahodné vybranému mistu.
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Spektrofotometr byl pribézné kalibrovan naditanim bilého a ¢erného standardu.
Meéienou veli¢inou byla reflektance (R, procento odrazeného svétla, veli¢ina opacna
k absorbanci) v rozsahu viditelného spektra ptakda (vinovych délek 300—700 nm;
Bennett et al. 1994), v intervalu po 1 nm. Z jejich hodnot bylo v programu Microsoft
Excel podle vzorcu v Priloze ¢. 2 (Montgomerie 2006 in Hill et McGraw 2006)
vyhodnoceno 28 parametrii barvy. Ty vyjadiuji jas (brightness), sytost (chroma,
saturace) a odstin (hue, ton) pro viditelné spektrum ptaka (300-700 nm), oblast
ultrafialového spektra (300-399 nm), Zluto-oranzového spektra (550-625 nm)
a spektra viditelného lidskym okem (400-700 nm). Pro kazdého jedince byly
hodnoty jednotlivych parametri spoéteny jako primér dvou méfenych skupinek per.
Celkem bylo provedeno pét spektrofotometrickych meéteni, pticemz kazdému
pfedchézelo ndhodné pteskladani per v ramci skupinky, eliminujici pfipadny vliv
potadi navrstvenych per. Pro 60 jedincii byla vypoctena repeatabilita (Ptiloha ¢. 4).

Ve statistickych analyzach bylo pocitano s celkovym primérem péti méteni.

4.4  Analyza zbarveni vaje¢né skorapky

Podkladova barva vajecné skofapky byla méfena pomoci spektrofotometru,
Vv prostiedi bez ptistupu okolniho svétla. Méfici sonda spektrofotometru byla k vejci
ptikladana pod uhlem 90° ve vzdalenosti 2 mm na nadhodné vybrané misto, mimo
protoporfyrinové skvrnéni (Holveck et al. 2012). Reflektance byla opét uréovana
v rozmezi vlnovych délek 300-700 nm, s 1nm intervalem a ve vztahu k pribézné
nacitanému Cernému a bilému standardu. Pro vypocet repeatability bylo 218 vajec
méfeno dvakrat (Pfiloha €. 5). Z naméfenych hodnot reflektance bylo v programu
Microsoft Excel spocitdno 20 barevnych znaktli charakterizujicich jas, sytost a odstin
pro viditelné spektrum ptakd, oblast ultrafialového spektra a spektra viditelného
lidskym okem (Ptiloha ¢. 3; Montgomerie 2006 in Hill et McGraw 2006). Pro

jednotlivé sniisky byla u kazdé charakteristiky barvy stanovena primérna hodnota.

Skvrnitost vajecné skofapky byla analyzovana ze standardnich digitalnich
snimkd vajec v prostfedi programi Corel Photo-Paint X6, Image] a Adobe
Photoshop CS5, verze 12.0. V programu Corel Photo Paint X6 byl nejprve kazdy
scan pieveden do shodného rozliSeni (ptfikaz Obrazek — Pievzorkovat — RozliSeni

vodorovné i svisle: 300 dpi).
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U jednotlivych vajec byl vytvoien obdélnikovy vytez o Sifce 150 px a vySce 30 px
(nastroj Ofiznout), a to na nezastinéné podélné casti vejce, ptiblizn¢ ve sttedu jeho
délky. Pomoci nastroji Kapatko a Stétec nahrazeni barvy byly barvy ve vsech
pixelech nachazejicich se mimo protoporfyrinové skvrny nahrazeny bilou barvou.
Takto upraveny vyiez byl pieveden na cernobily scan (piikaz Obrazek — Prevést na
¢ernobily (1 bit) — Metoda pievodu: Perokresba, Prah: maximalni hodnota). Vznikly
obraz byl dale analyzovan pomoci programu ImageJ. Nejprve bylo zménéno
nastaveni prostorového méfitka aktivniho obrazu (pfikaz Analyze — Set Scale —
Distance in Pixels: 0) a nastaveni méteni (piikaz Analyze — Set Measurements —
zaSkrtnuti Area, Limit to Treshold, Display Label, Redirect To: None).
Prostfednictvim funkce Analyze — Analyze Particles — Summarize byl vyhodnocen
celkovy pocet skvrn, celkovy obsah skvrn (px), primérny obsah jedné skvrny (px)
a procentické zastoupeni skvrn v celkové velikosti vytezu (Ptiloha ¢. 3). V programu
Adobe Photoshop CS5 Extended verze 12.0 bylo méfeno zbarveni
protoporfyrinovych  skvrn. Vrdmci neupraveného obdélnikového  vyfezu
vytvoteného v programu Corel Photo-Paint X6 bylo vybrano pét (u méné skvrnitych
vajec tii) skvrn. U nich byly pomoci nastroje Kapatko (5 x 5 px) zjisteny HSB
soufadnice barvy, neboli parametry odstin (hue), sytost (saturace) a jas (brightness;
Piiloha ¢. 3). Pro kazdé vejce byla vypoctena priméma hodnota jednotlivych
parametr  (Kratochvilovd 2014). Pro charakteristiky skvrnitosti 1 zbarveni
protoporfyrinovych skvrn byl z hodnot jednotlivych vajec stanoven aritmeticky
prumér pro celou sntiSku. U nékolika vajec byly, za Gcelem stanoveni repeatability,
znaky skvrnitosti (n = 20) a zbarveni protoporfyrinovych skvrn (n = 44) zjistovany

ze dvou riiznych digitalnich snimka (Ptiloha €. 5).

4.5 Statistické analyzy

Pro jednotlivé charakteristiky ornamenti samic a zbarveni vajecné skotapky
byla nejprve vypoctena repeatabilita dle Lessells et Boag (1987; Piiloha ¢. 4 a 5).
Dale byly zjistény vzdjemné korelace (neparametrickd korelace, Spearmantv
korela¢ni koeficient rs) parametri barvy karotenoidniho ornamentu samic (n = 93;

Ptiloha €. 6) a podkladové barvy a skvrnitosti vajec (n = 78; Ptiloha €. 7).
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Na jejich zéklad¢é byly pro dalsi statistické analyzy vybrany tyto znaky zbarveni
vajecné skotapky: celkovy jas (Bj: soucet reflektance Rsgo az Rygp; ri = 0.84,
p <0.001, n=218) a chroma pro UV oblast svételného spektra (UV_chroma_S;:
UV_sumaR / Bj; ri=0.63, p < 0.001, n = 218) podkladové barvy, procentické
zastoupeni skvrn v celkové velikosti vyfezu skotapky (ProcSskvrn; rij=0.89,
p <0.001, n = 20) a odstin (H; r; =0.87, p < 0.001, n = 44), sytost (S; r;=0.95,
p<0.001,n=44)ajas (B; ri=0.91, p <0.001, n = 44) pro protoporfyrinové skvrny.
Z charakteristik zIuté spodiny samic bylo dale pocitano pouze s chroma pro spektrum
vlnovych  délek  sreflektanci ~ Zlutych  karotenoidi  (Caroten chroma:
(R700 - Raso) / R7oo; 1i=0.71, p < 0.001, n =60, jehoz uroven pozitivné koreluje
s mnozstvim karotenoidii (zeaxanthinu a luteinu) uloZenych ve Zlutém pefi sykory

konadry (Isaksson et Andersson 2008, Isaksson et al. 2008).

Vztah mezi podkladovou barvou a skvrnitosti vajecné skotapky, barevnymi
parametry ornamentl pefi samic, jejich body mass indexem, velikosti sntisky, dnem
sneseni prvniho vejce a sezénou odchytu byly testovany prostiednictvim
zobecnénych linearnich modeld se smiSenymi efekty (GLMM, knihovna nlme;
Ptiloha ¢. 10). Vysvétlovanymi proménnymi byly v jednotlivych modelech: celkovy
jas podkladové barvy, chroma pro UV oblast svételného spektra podkladové barvy,
procentické zastoupeni skvrn v celkové velikosti vytezu skotapky (%), odstin, sytost
a jas pro protoporfyrinové skvrny. Vysvétlujicimi proménnymi byla plocha bfiSniho
melaninového pruhu (mm?), chroma pro spektrum vlnovych délek s reflektanci
zlutych karotenoidii, body mass index (BMI; g . mm'l), velikost sniisky, den sneseni
prvniho vejce a sezona odchytu. Do modelti byly zahrnuty dvojné interakce mezi
vysvétlujicimi proménnymi, zaroven byla sezéna odchytu dosazovéna jako ndhodny
efekt. Z pivodniho modelu byly postupné odstranovany neprikazné proménné

a jejich interakce (p > 0.05), ¢imz byl stanoven minimalni adekvatni model (MAM).

Pfted provedenim analyz byly vypocteny charakteristiky variability
sledovanych proménnych (Ptiloha ¢. 9) a vzajemné korelace (neparametricka
korelace, Spearmantiv korela¢ni koeficient) vysvétlujicich proménnych (n = 82;

Piiloha &. 8).
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Hodnoty vysvétlovanych proménnych odstin a sytost pro protoporfyrinové skvrny
nespliiovaly ptfedpoklad normality dat a proto byly upraveny Box-Coxovou
transformaci (H: A =- 0.15; S: A =2.00).

Veskeré analyzy byly provedeny v prostfedi programu R  3.1.2.
(R Development Core Team 2008).
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5. Vysledky

Z analyzovanych proménnych nejvétsi variabilitu z parametra zbarveni vaje¢né
skorapky vykazovalo procentické zastoupeni skvrn v celkové velikosti vyiezu
(CV =48.21 %), odstin protoporfyrinovych skvrn (CV = 24.68 %) a celkovy jas
podkladové barvy (CV = 22.69 %). Z charakteristik samic a snisek byla nejvice
variabilni plocha bfiSniho melaninového pruhu (CV = 22.22 %) a den sneseni
prvniho vejce (CV = 30.86 %). Variabilita ostatnich znakl neptesahovala hodnotu
CV =20 % (Ptiloha €. 9).

Celkovy jas podkladové barvy vajecné skotfdpky pozitivné Kkoreluje
s primérnym jasem B (rs = 1.00), sou¢tem reflektance v UV spektru UV_sumaR
(rs = 0.95) a ve viditelném spektru V_sumaR (rs = 0.99), hodnotami reflektance pro
UV a viditelnou oblast spektra UV_Rmax (s = 0.96), UV_Rnin (s = 0.71), UV_Ruaverage
(rs = 0.95), V_Rmax (rs = 0.93), V_Rmin (rs = 0.95) @ V_Rayerage (s = 0.99). Chroma
pro UV oblast svételného spektra podkladové barvy negativné koreluje s chroma pro
UV spektrum UV_chroma_Sg (rs = - 0.75), chroma pro oblast viditelného spektra
V_chroma_Sg (rs = - 0.62) a V_chroma_S; (rs = - 1.00), hue pro UV oblast UV_Lgrmax
(rs = - 0.83) a UV_Lgrip (rs = - 0.72). Procentické zastoupeni skvrn v celkové
velikosti vyfezu pozitivné€ koreluje s celkovym poctem skvrn (rs = 0.71), celkovym
obsahem skvrn (rs = 1.00) a primérnym obsahem jedné skvrny (rs = 0.68). Odstin,
sytost a jas pro protoporfyrinové skvrny nekoreluji szaddnym parametrem
podkladové barvy a skvrnitosti vaje€né skotapky. Pro v§echny signifikantni korelace
plati: p <0.001, n = 78 (Ptiloha €. 7).

Mezi vysvétlujicimi proménnymi nebyly zjiStény zadné statisticky vyznamné
korelace (Ptiloha ¢. 8).

Mezi celkovym jasem podkladové barvy vaje¢né skotfdpky a vysvétlujicimi
prom&nnymi nebyla zjisténa zZadna statisticky vyznamna zavislost (Tab. €. 1, Ptiloha
¢. 11). Chroma pro UV oblast svételného spektra podkladové barvy signifikantné
souvisi s plochou bfisniho melaninového pruhu a jeji interakci s body mass indexem
samic, nikoli v§ak s body mass indexem samotnym (Tab ¢. 2, Ptiloha ¢. 12). Chroma
pro UV c¢ast svételného spektra podkladu vajec snesenych samicemi s nizkym body

mass indexem klesd se zvySujici se plochou bfisniho melaninového pruhu.

37



U ostatnich samic s vy$§im body mass indexem naopak jeho hodnoty vzristaji
s plochou btisniho melaninového pruhu (Obr. €. 1).

Procentické zastoupeni skvrn v celkové velikosti vyfezu skotfapky bylo
prikazné vztazeno k velikosti snisky, body mass indexu samic a jejich interakci
(Tab. ¢. 3, Priloha ¢. 13). U samic s vysokym body mass indexem se procento skvrn
ve vyfezu skotdpky snizuje s velikosti snisky. U ostatnich samic s niz§im body mass
indexem se jeho hodnoty s velikosti snisky zvysSuji (Obr. €. 2).

U odstinu, sytosti a jasu pro protoporfyrinové skvrny byl prokézan
signifikantni vztah viici ploSe bfisniho melaninového pruhu samic (Pfiloha ¢. 14-16).
Odstin protoporfyrinovych skvrn vajecné skorapky se snizuje se vzrustajici plochou
bfiSniho melaninového pruhu samic (Tab. €. 4, Obr. €. 3). Stejné je tomu u jasu skvrn
(Tab. ¢. 6, Obr. €. 5). Naopak sytost protoporfyrinovych pozitivné zavisi na plose

btisniho melaninového pruhu samic (Tab. €. 5, Obr. €. 4).

Tab. €. 1: Minimalni adekvatni model zavislosti celkového jasu (B;) podkladové

barvy vajeéné skotapky, nahodny efekt: sezona odchytu (n = 80, DF = 77).

Smérnice SE t p
(Intercept) 34 265.93 5235.97 6.5443 0.000
Prvni vejce -272.76 15477 -1.7624 0.082

Tab. ¢. 2: Minimalni adekvatni model zavislosti chroma pro UV oblast svételného
spektra (UV_chroma_S;) podkladové barvy vajené skofapky, nahodny efekt: sezona
odchytu (n = 80, DF = 75).

Smérnice SE t p
(Intercept) 0.4967 0.1429 3.4752 0.001
Plocha pruhu -0.0013 0.0005 -2.5639 0.012
BMI -0.3313 0.1801 -1.8400 0.070
Plocha pruhu : BMI 0.0016 0.0006 2.4278 0.018
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Obr. €. 1: Graf zavislosti mezi chroma pro UV oblast svételného spektra
(UV_chroma_S;) podkladové barvy vajecné skorapky, plochou biisniho melaninového
pruhu a body mass indexem samic sykory konadry (n = 80).

JRLICALERAEY

prun kondice

Tab. ¢. 3: Minimalni adekvatni model zavislosti procentického zastoupeni skvrn

Vv celkové velikosti vyfezu (ProcSskvrn) vaje¢né skotfapky, nahodny efekt: sezona odchytu
(n =81, DF = 76).

Smérnice SE t p
(Intercept) - 87.7554 445312 -1.9707 0.052
Velikost sntisky 10.5993 4.6093 2.2995 0.024
BMI 126.5880 56.6604 2.2342 0.028
Velikost snusky : BMI - 13.6053 58732 -2.3165 0.023

Obr. ¢. 2: Graf zavislosti mezi procentickym zastoupenim skvrn v celkové velikosti

vyiezu (ProcSskvrn) vaje¢né skofapky, velikosti sntisky a body mass indexem samic sykory
konadry (n = 81).

snuska

kondice
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Tab. €. 4: Minimalni adekvatni model zavislosti odstinu pro protoporfyrinové
skvrny (H) vaje¢né skotfapky, nahodny efekt: sezéona odchytu (n =80, DF = 77, Box-Cox

transformace: A = - 0.15).

Smérnice SE t p
(Intercept) 0.6320 0.01186  53.3061 0.000
Plocha pruhu 0.0001 0.00004 2.6677 0.009

(transformace dat zapornym cislem: skute¢né hodnoty smérnice jsou pirevracenymi hodnotami

uvedenymi v tomto modelu)

Obr. €. 3: Graf zavislosti odstinu pro protoporfyrinové skvrny (H) vaje¢né skotapky

na plose bfisniho melaninového pruhu samic sykory konadry (n = 80).

30 -

25 A

20 -

15 -

Plocha pruhu

Tab. ¢. 5: Minimalni adekvatni model zavislosti sytosti pro protoporfyrinové
skvrny (S) vaje¢né skofapky, nahodny efekt: sezona odchytu (n =80, DF = 77, Box-Cox
transformace: A = 2.00).

Smérnice SE t p
(Intercept) 514.87 136.07 3.7839 0.0003
Plocha pruhu 1.14 0.40 2.8543 0.0055
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Obr. €. 4: Graf zavislosti sytosti pro protoporfyrinové skvrny (S) vajecné skotapky na

plose btisniho melaninového pruhu samic sykory konadry (n = 80).
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Tab. €. 6: Minimalni adekvatni model zavislosti jasu pro protoporfyrinové skvrny (B)

vajeéné skofapky, ndhodny efekt: sezéna odchytu (n = 80, DF = 77).

Smérnice SE t p
(Intercept) 91.9293 21717  42.3313 0.0000
Plocha pruhu -0.0276 0.0074 -3.7434 0.0003

Obr. €. 5: Graf zavislosti jasu pro protoporfyrinové skvrny (B) vajené skotapky na

plose btisniho melaninového pruhu samic sykory konadry (n = 80).
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6. Diskuze

Bylo prokazéano, ze modrozelené a Cervené zbarveni a skvrnéni vajec odrazi
kondici samic (Moreno et Osorno 2003, Moreno et al. 2004, Moreno et al. 2006a,
Krist et Grim 2007, Martinez-de la Puente et al. 2007, Hargitai et al. 2008, Sanz et
Garcia-Navas 2009) a obsah pigmentt ve skofapce (Moreno et al. 2006a, Lopez-Rull
et al. 2008, Brulez et al. 2014). Zaroven melaninové a karotenoidni ornamenty pefi
reflektuji zdravotni stav a kondici samic (Senar et al. 2003, Griffith et al. 2006).
Proto jsme piedpokladali, ze podkladova barva a skvrnitost vajecné skotapky sykory

konadry bude souviset s kondici samic a tedy i s jejimi ornamenty pefi.

Byl prokdzan vztah mezi procentickym zastoupenim skvrn skofépky, body
mass indexem samic, velikosti sniiSky a interakci téchto znakili samic. Samicim
s vysokou kondici se skvrnitost vajec snizovala Srostouci velikosti sntisky. To
naznacuje jejich v&tsi antioxidacni kapacitu (Moreno et Osorno 2003). U samic
snizkou kondici se skvrnitost vajec zvySovala s rostouci velikosti snasky.
Intenzivnéjsi protoporfyrinové skvrnéni muize prezentovat nizkou kvalitu Ssamice

(Martinez-de la Puente et al. 2007).

Parametry barvy protoporfyrinovych skvrn se signifikantné vztahovaly k ploSe
bfiSniho melaninového pruhu samic. Jejich odstin a jas se sniZoval se vzriistajici
plochou ¢erného biisniho pruhu. Sytost skvrn pozitivné zavisela na ploSe biisniho
melaninového pruhu. Samice s vétsim ¢ernym pruhem vykazuji lep$i zdravotni stav.
To je vsouladu sMoreno et Osorno (2003), ze vejce SvysSim obsahem
protoporfyrinu, tedy skvrnit&jsi ¢i syt&jsi, signalizuji lep$i antioxidacni kapacitu
(kondici) samic. Samice tak dava najevo svoji schopnost, Ze je schopna tolerovat
veétsi oxidativni stres vyplyvajici z vyssi hladiny protoporfyrinu v krvi (Moreno et

Osorno 2003). Popfipadé¢ u¢inné odstranuje pigment do skofapky.
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7. Zavér

Evoluce je pravdépodobné ptic¢inou barevnosti a skvrnitosti vajec. Predevsim je
skvrnitost a barevnost vysvétlovana, jako maskovani pted predatory. Coz dokazuje
fakt, ze evolucné bila vejce si uchovali ptaci, ktefi hnizdi mimo dosah predatort. Je
vSak prokéazano, ze 1 zdanlivé bila vejce nejsou bez pigmentace. Zbarveni vajec je z
hlediska identifikace vlastni snisky pro mnoho ptdki nezbytné. Nejen z divodu
hnizdniho parazitismu, kde se parazité snazi co nejvice ptizptisobit podobnost vejci
Vysvétlenim je pravdépodobny vznik k regulaci odrazeni UV zafeni a jako ochrana
pfehfati embryi. DalSim moznym vysvétlenim skvrnitosti je kompenzace zeslablé

skorapky.

Skvrnitost vajec je nezbytnd, pro rozpoznani vlastni snlisky. Zavislost
skvrnitosti vajec na kondici samice je podle novych hypotéz dilezité pro samce.
Skrze barevnost a skvrnitost vajec mohou samice poskytnout informace samci o své

kondici, kteti tak mohou investovat vice energie do krmeni a péci o mlad’ata.
Stres, ktery pusobi na samice, se podle nékolika hypotéz, miize projevit
skvrnitosti vajec.

Na analyzu podkladové barvy se nejCastéji pouzivd spektrometrofotomerie,

ktera je v dnesni dob¢€ vysoce cenéna pro svoji vSestrannost.

Navrhuji, aby se skvrnitost vejci zavisici na ornamentici a barevnosti pefi
samic a tim 1 jeji kondice vice prostudovala. Nedostacujicimi vysledky jsou zejména
diky slozitym analyzam. V budoucnu snad objevi néco lepS§iho. Nedostatky

pouzivanych analyz vidim 1 ve slozitém modelovani.
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