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Abstrakt

Skotédpka ptaciho vejce mize mit mnoho barev a byt pokryta velkym mnozstvim
pigmentovych vzort. Variabilita ve zbarveni ptacich vajec je patrna pfevazné mezi
druhy, ale barva skotapky se muze lisit i v ramci jednoho druhu, ¢i dokonce v ramci
jedné snlisky. Tento barevny polymorfismus pravdépodobné vznikl jako odpoveéd
na specifické tlaky béhem evoluéni historie druhu. Zakladnim vysvétlenim
rozriznénosti typi vajec je jejich kryptickda funkce, chranici pted predaci. Ne
vSechny druhy vSak maji sva hnizda oteviena a tim padem vystavena vizualnim
predatorim. Z toho divodu vzniklo nékolik dal§ich hypotéz, které se ovSem u
jednoho druhu mohou vzijemné prolinat. Experimentalné nejvice prozkoumany
ptipad polymorfismu v barvé vajec, je u hnizdnich parazitt, kteti se snazi klast vejce
mimetickd vici vejcim hostitele. Dalsi vysvétlujici teorie se zabyvaji pozitivnim a
negativnim vlivem tetrapyrrolovych barviv na samotné¢ embryo. Tato bakalarska
prace shrnuje dosavadni poznatky o faktorech ovliviiujicich zbarveni ptacich vajec a
behaviordlnich efektech tohoto zbarveni. V praktické ¢asti jsem provedla méteni
hodnot RGB z fotografii sniisek ¢ejky chocholaté (Vanellus vanellus) a nasledné
statistické vyhodnoceni. Vysledkem analyzy bylo, Ze vejce v ramci sniiSky jsou si v
hodnoté¢ G (zelena slozka) podobnéjsi nez vejce mezi sniisSkami. Opakovatelnost

méteni byla také vysoce signifikantni v rdmci jednoho vejce.

Klicova slova: skotapka, pigmentace, kryptické zbarveni, pohlavni vybér, predace,

hnizdni parazitismus



Abstract

The shell of an avian egg can be of many colors and it also can be covered by a
large variety of pigmentation patterns. The variability of avian egg colouration is
especially apparent between species, but it can vary within a species, or even within
a single clutch. This colour polymorphism probably came to be as a response to
specific pressures during the evolutionary history of a given species. The basic
explanation of the egg type variety, is its cryptic function, which is supposed to help
against predators. However, not all species are open nesting and thus exposed to
visually searching predators. For this reason, several different hypotheses, which
can intersect in a single species, arose. The most experimentally researched case of
egg colour polymorphism, are the brood parasites, which are trying to lay a mimetic
egg inside the nest of their host. Another explaining theories are concerned with
either postive or negative influence of tetrapyrrole pigments on the embryo itself.
This bachelor thesis summarises present knowledge about the influencing factors on
avian eggshell colouration and the behavioral effects ot this colouration. In the
empirical section | measured values of RGB from photographs of Northern Lapwing
(Vanellus vanellus) and subsequently statistically analysed them. The results of the
analysis were, that the eggs within clutches are more similar to each other in the G
value (green component) than between clucthes. The repeatability of the measuring

was highly significant within a single egg.

Key words: eggshell, pigmentation, cryptic colouration, sexual selection, predation,

brood parasitism
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1. Uvod

Zbarveni v pfirod¢ je velmi raznorodé, ale malokdy ndhodné. Za vétSinou
variace ve zbarveni stoji jeji adaptivni funkce. Pti pohledu na Sirokou paletu
barevnosti ptacich vajec, je nasnad¢ se ptat po pivodu a vyznamu této riznorodosti.
Barva vajec se li$i mezi pta¢imi druhy, ale i v ramci druht. Existuje i variabilita
vajec v jednotlivych sntiSkach zplsobend vétSinou poslednim snesenym vejcem.
Skotépka ptacich vajec mize byt pokryta Sirokym spektrem barev a vzort. Plivodné
byla ptaci vejce s velkou pravdépodobnosti bilad a beze skvrn (Wallace 1889 ex
Kilnerova), ale diky riznym selek¢nim tlakiim doslo k diverzifikaci barvy skotapky.
Na zakladé¢ fylogenetickych vztaht bylo zjisténo, Ze ptaci hnizdici v dutindch maji
prevazné bila vejce a naopak ptaci hnizdici na zemi maji vejce zbarvend s riznym
vzorkem skvrnitosti (Kilnerova, 2006). S prvotni hypotézou vyznamu zbarveni ptaci
skotapky pftiSel Newton jiz koncem devatenactého stoleti. Teoretizoval, Ze u druhd

které hnizdi na zemi, funguje zbarveni vejce jako krypse pted vizualnimi predatory
(Newton 1893).

Vedle krypse by mohla barva skofdpky fungovat jako mimikry u sntiskovych
parazitil, ktefi by se snazili ztizit rozpoznani parazitického vejce hostitelem. Naopak
hostitel muize vyuzivat rizné typy skvrnitosti svych vajec pravé k lepSimu
rozpoznani parazitickych vajec. Nékteti ptaci v pfipadé rozpoznani parazitickych
vajec jsou schopni opustit podezielou sntisku, ¢imz zamezi vkladani energie do
cizich mlad’at a rad€ji zaloZi novou (napf. rdkosnik obecny). Odmitani parazitickych
vajec by mohlo vést tedy k vyvoji mimetického vejce u sniiskovych parazitii (Lahti,

2005).

Recentni diskutovanou hypotézou je, zda barevnost vejce vyjadiuje zdravotni
stav samicky poptipadé¢ kvalitu genotypu mlad’at a tedy, zda se samec na zikladé¢
vizualniho zhodnoceni rozhoduje, jakou mérou bude pfispivat k pé¢i o potomstvo.
Barva vajec by na zéklad¢ této hypotézy méla fungovat jako sexualné selektovany
signal, ktery by zvyhodnoval mlad’ata vylihla ze sytéji zbarvenych vajec (Moreno et
al., 2004). Krome vyse zminénych teorii, v nichz je zbarveni skofapky mediatorem
urcitého typu chovani ¢i dasledkem dané Zivotni strategie, bylo zkoumano také
nékolik dalSich moZnych vyznaml pigmentace skofdpky, které by mohly mit

ochrannou funkci. Barva skotfdpky by mohla mit ochrannou funkci ve vyznamu
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zesileni skotapky (Gosler et al., 2005) poptipadé by mohla fungovat jako ochrana
pted piehiatim vyvijejiciho se embrya (Bakken et al., 1978). Variabilita barvy vajec
nemusi byt nutné zpusobena fenotypickou kvalitou samice nebo fungovat jako
strukturdlni prvek, ale mize odrazet také kvalitu prostiedi, ve kterém se samice
vyskytovala po spafeni. Nekteré studie naznacuji, Ze nutricni kvalita prostiedi
(Moreno et al., 2006a) ¢i environmentalni znecisténi (Jagannath et al., 2008) by
mohly mit vyrazny vliv na intenzitu zbarveni. Tyto proximatni ¢i ultimatni pficiny
mohly v evoluci druhu nebo v Zivotni historii jedince sehrat vyznamnou roli, a

mohly se vzajemn¢ prolinat.

V praktické ¢asti jsem se zabyvala variabilitou v barvé vajec ¢ejky chocholaté
(Vanellus vanellus). Uniformita jednotlivych sntisek v modrozelené ¢asti barevného
spektra by mohla mit vyznamny vliv na miru paterndlni péce, zvlasté¢ v ptipadé
pokud by se prokéazala variabilita sniiSek mezi jednotlivymi samicemi. Prizkum této
variabilty jsem provedla na souboru fotografii, u nichz byla jiz diive analyzovéana
jind slozka pigmentace ve studii, provedené¢ Bulla et al. (2012). Fotografie
jednotlivych sniiSek jsem analyzovala v programu Zoner Photo Studio, kde jsem

zjiStovala hodnoty RGB jednotlivych vajec.

Cile této prace byly zpracovani literarni reSerSe se zaméfenim na analyzu
dosavadnich vyzkumt ekologického vyznamu zbarveni ptacich vajec, zméfeni
hodnot RGB z fotografii v grafickém editoru a naslednd statisticka analyza
ziskanych dat. Tato studie by méla byt pilotnim vyzkumem, na ktery by posléze
méla navazat statisticka analyza zelené slozky (G) ve spojeni s kvalitou samice a

mirou péce samce.
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2. Literarni reSerse

2.1 Polymorfismus v barvé vaje¢né skorapky

Zbarveni vajec se li§i mezi druhy, ale i vramci druhd. Vejce mohou byt
bezbarva, hnéda, hnéda s Cervenymi podtony, zelena az modra (Priloha 1). Mohou
byt skvrnitd ale 1 beze skvrn. Barevnost skofapky je zpusobena dvéma hlavnimi
tetrapyrrolovymi pigmenty — protoporfyrinem (zptsobujicim hnédé a hnédocervené
zbarveni) a biliverdinem IXa (zplsobujici modré a modrozelené¢ zbarveni).
Kombinaci téchto pigmentl vznika Siroké spektrum typa barvy vajec (Kennedy &
Vevers, 1976). Oba tyto tetrapyrrolové pigmenty jsou soucasti syntézy a
katabolismu hemu, cirkuluji v krevnim feCis§ti a metabolizuji se de novo
ve skotapkové zlaze (Wang et al., 2009). Rozdil mezi nimi je v absorpci zafeni.
Absorp¢ni vrcholy protoporfyrinu se pohybuji mezi 411 a 557 nm, svétlo, které se
odrazi odpovida hnédo-Cervené barvé (Poole, 1965). Zatimco biliverdin ma Sirsi
absorp¢ni rozpéti, jeho maxima se pohybuji mezi 375 a 665 nm, vlnové délky jeho
reflektance jsou pozorovany lidskym zrakem jako modrozelené zbarveni
(Siefferman et al., 2006). Ukladani pigmentii do skotapky se déje prostiednictvim
skotapkovych 714z délohy a cely proces je fizen hormonalné (Soh & Koga, 1997).
Zatimco biliverdin prostupuje celym povrchem vejce, protoporfyrin vedle
podkladového zbarveni byva obsaZen také ve skvrnach, které mohou byt jasné
ohrani¢ené nebo s neznatelnymi piechody (Kennedy & Vevers, 1976). Tyto
pigmenty jsou uklddany do skotfdpky b&hem posledni ¢asti vytvéareni vejce, kterd
pfedchazi snaSeni. Pigmenty jsou tak umistény ve svrchni ¢asti skofdpky, ve
vapenaté a kutikularni vrstveé (Soh et al., 1993). Vejce odrazeji svétlo také mimo pro
Cloveka viditelnou ¢ast spektra, zejména se jednd o ultrafialové pasmo svételného
spektra. Na rozdil od lidského trichromatického zraku je ptaci zrak tetrachromaticky
a ptaci tak mohou pravdépodobné vnimat i barvy o kratSich vlnovych délkach
(Maurer & Cassey, 2011). Tento aspekt jejich fyziologie jim ziejm¢ umoznuje
rozeznat 1 relativné malé rozdily mezi komplexné zbarvenymi a skvrnitymi vejci.
Mimo variabilitu, kterd se objevuje mezi druhy, byva také zminovana variabilita ve
zbarveni v ramci jedné sntsky. Nejcastéji je zplisobena poslednim snesenym

vejcem, které se liSi jak velikosti, tak intenzitou pigmentace skotfapky. Jako
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vysvétleni se uvadi, ze skofapkova zlaza je jiz vyCerpana, a proto tato vejce byvaji

svétlejsi (Nice 1937 ex Kilner 2006).

2.2 Vliv barvy vajecné skorapky na miru predace

Prvotni hypotéza, kterou se védci zabyvali, byla moZnost, ze variabilita vajec
je nasledkem selekce v disledku predace. Predace je samoziejmé jednim z
nejvyznamnéjSich evolucnich tlakt, ktery ovliviluje UspéSnost v preziti vajec
popiipadé¢ mlad’at (Ricklefs, 1969). Pro ptaky je dulezit¢ vyhnout se vizudlnim
predatorim spravnym umisténim hnizda, mimetickym zbarvenim vlastniho pefi
nebo vyuzitim nendpadného zbarveni vajec, kterd splynou se svym okolim a zdaji se
tak byt kryptickd. Savci se orientuji ¢ichem a barva vajec zda se, nemé na predaci
vtomto piipadé vliv (Castilla, 2007). Wallace (1889) ex Kilnerova (2006)
navrhoval, ze barva vajec je adaptivni a mohla by vést ke snizovani predace.
Ancestralni vejce bylo podle Wallace ziejmé bilé a beze skvrn. Jednim z aspekti,
které vedly ke zvySeni variability barvy vajec a jejich vzorkovani, bylo ptizptisobeni
se prostiedi, kde byla ptaci hnizda méné skrytd a vystavend vyssi potencidlni mife

predace (Wallace 1889 ex Stoddard et al., 2011).

vvvvvv

experimentalné potvrdit (napf. Tinbergen et al., 1962; Montevecchi, 1976; Gotmark,
1992; Weidinger, 2001). Divodem by mohlo byt, Ze v téchto experimentech nebyla
vyuZita prava vejce, ale vejce, ktera byla uméla, pro lidské oko se mohla zdat
kryptickd, ale pro predatora tomu tak byt nemuselo. Montevecchi (1976) a
Tinbergen et al. (1962) se snazili ovéfit platnost hypotézy o antipredacnich tcincich
zbarveni vajec experimenty, pii kterych pouzili slepi¢i vejce, z nichz néasledné ¢ast
nabarvili a sledovali, jak se liSi mira predace pta¢imi predatory. Tyto studie
neprokazaly rozdil mezi bilymi vejci, ktera se zdala byt ndpadnd, a pomalovanymi
vejci, kterd byla povazovana za krypticka. Jisty vliv na predaci hnizd, ptevdzné pii
experimentalnich studiich, mohl mit i1 lidsky pach, ktery zde byl zanechan po
manipulaci s vejci. Z celkového poctu 15ti studii, které byly provedeny v letech
1958-2007 riznymi autory, pouze tii vyuzily prava vejce s pfirozenym zbarvenim.
U dvou z téchto tfi vyzkumt se projevil signifikantni vliv kryptického zbarveni na

miru predace (Castilla et al. 2007). Dalsim faktorem, ktery pfispiva k potencionalné
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nizké validit¢ experimentalnich testt Wallaceovy hypotézy, muize byt, Ze
namalovand vejce byla umistovana do umélych hnizd, ktera znacné snizuji krypsi.
Z celkovych 19ti studii, které za svij teoreticky piedpoklad braly pavodni
Wallaceovu hypotézu, v deseti bylo pouzito umélych hnizd, zatimco v ostatnich
deviti byla vejce prezentovana bez jakéhokoliv druhu hnizda. Umélé nabarveni
vajec se ukazalo jako vyznamny faktor zlepSeni krypse pouze v jednom experimentu
vyuzivajicim uméla hnizda, zatimco vejce zcela bez hnizd byla predovana snizenou
mérou po nabarveni hned v péti, tedy nadpolovicni vétSiné pripadi (Underwood &

Sealy, 2002).

Faktorem, ktery byl v experimentech s umélymi vejci také zanedban, je
nepiitomnost samotnych rodi¢t na hnizdé. Brennan (2010) na zakladé experimentu
navrhuje, Ze vyhledavdni hnizd predatory nemusi byt zalozeno na vniméni
samotnych vajec, predatofi mohou vyhledavat koftist na zaklad¢ pfitomnosti jednoho

z rodi¢l poptipad¢ pritomnosti jasné viditelného hnizda.

V experimentu, ktery uskutecnili Castilla et al. (2007), byla vyuzita prava
vejce orebice rudé (Alectoris rufa). Tento druh hnizdi na zemi, nejcastéji v lesich a
na polich, sva hnizda si tvofi vyhrabdnim drobnych jamek do substratu a nevyuziva
zadny material jako je vegetace ¢i vlastni pefi (Castilla et al., 2007). Vzhledem k
tomu, Ze autofi nemuseli pouzit zddny materidl na vytvoreni hnizda, bylo zamezeno
moznému zkresleni vysledkli v nedokonalém napodobeni ptirozenych hnizd. Vyuzili
pomérné velky zkoumany vzorek a to 384 hnizd, v kazdém hnizd€ byla umisténa
dvé vejce stejné velikosti, barvy poptipadé¢ typu vzorkovani (bila, bilad s
Cervenohnédymi skvrnami, hnédd a hnédd s cCervenohnédymi skvrnami). V
experimentu sledovali vliv barvy vajec a habitatu na miru predace. Zjistili, Ze vejce
byla predovana vice v lesnich ekosystémech nez na polich. Mira predace byla v
celkovém modelu (bez rozdé€leni predatorti na hlodavce a ptaky) dvakrat vyssi u
vajec bilych a bilych se skvrnami nez u jinych typl. Hlodavci predovali vejce bez
ohledu na barvu, zatimco ptaci predatoii signifikantné predovali vejce, ktera byla
napadna. OvSem mezi jednotlivymi habitaty byl i1 rozdil u typu vajec, kterd byla
pokryta skvrnami, na neobdélané ptdé¢ vejce hnéda a vejce s hnédymi skvrnami.

Fakt, ze v odliSnych typech prostfedi byla sledovana predace i jinak zbarvenych
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vajec, vysvétluje rozdilnosti v homogenit¢ a heterogenité osvétleni. V lese se vlivem
vegetace vytvari prostfedi, kde se stfidaji zastinénd a osvétlena mista, tomuto
prosttedi se zfejm¢e vzhledem nejlépe ptizptisobuji skvrnita vejce. Naopak v polnim
prostiedi, kde je menSi mnoZstvim vegetace a vizualné se nejevi toto prostredi jako

vvvvvv

miru krypse nez je samotné pozadi vejce (Castilla et al., 2007).

Lack (1958) teoretizoval, Ze variabilita v barevnosti vajec u zastupct celedi
Turdidae mohla vzniknout diky odliSnym zpisobim hnizdéni jednotlivych druht.
Ve své studii zjistil, Ze druhy, které hnizdi v dutindch, snaseji Castéji bila vejce a
beze skvrn, zatimco 80 % z druhil, jeZ maji sva hnizda exponovana vuci svétlu,
snaseji Cervené nebo hnédé vzorkovana vejce. Kilnerova (2006) na zakladé
komparativni analyzy podpofila Lackovu (1958) hypotézu, Ze bild vejce jsou
adaptaci u vajec, které samice snaSeji do uzavienych hnizd. Lack navrhuje, ze bila
vejce jsou jasngjs$i a tedy snaze rozpoznatelnd v dutinach a jsou tak vyhodngjsi
k péci v takovychto podminkach. Hnédé zbarveni vajec je spojeno s ptaky, ktefi si
sva hnizda stavi na zemi, soucasné¢ se hnédé barvivo protoporfyrin objevuje ve
skvrnach u druhli, které maji hnizda na stromech ¢i kefich, ale miskovitého
charakteru, tedy oteviena (Kilnerova, 2006). Skvrny zde mohou zajistovat vyssi

miru krypse a tedy sniZovat miru predace.

Druhy ptakt, které kladou vejce do dutin stromil, maji nejcastéji vejce bila
napt. datel ¢erny (Dryocopus martinus), strakapoud velky (Dendrocopos major),
datlik triprsty (Picoides tridactylus). Skryté sva vejce klade i moudivlacek luzni
(Remiz pendulinus), ktery si hnizda stavi ve tvaru vaku zavéSeného na stromé ¢i kefi
nebo také nékteré druhy z fadu Coraciiformes napt. lednacek fi¢ni (Alcedo atthis) a
vlha pestra (Merops apiaster), ktefi si sva hnizda hrabou v kolmych biehovych
sténach. Piikladem, Ze barva vajec muze byt ovlivnéna riznymi evolu¢nimi tlaky,
které mohly pusobit v ramci evoluéni historie daného druhu je brhlik lesni (Sitta
europaea), jenz hnizdi v dutindch stromii a jehoZ vejce jsou obvykle pokryta
hnédymi skvrnami. Druhy z tadu Charadriiformes jako napf. cejka chocholata
(Vanellus vanellus), sluka lesni (Scolopax rusticola), bekasina vétsi (Gallinago
media) aj. maji nejéastéji vejce se zakladem zbarveni do rtiznych odstint hnédé a

pokryté tmavymi skvrnami (Walters, 2007). Jde o druhy, které si sva hnizda stavi na
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zemi, a které vyuzivaji suchych rostlinnych zbytkt jako konstrukéniho materialu pro
stavbu hnizda. Tyto druhy hnizdi v oteviené krajin¢, kde mohou vyuzivat jako
mimetické zbarveni nejen krypsi pefi, ale také kryptické zbarveni vlastnich vajec,
ktera se tak v pfipadé odhaleni stavaji mén¢ viditelna zraku predatora. Modra vejce
se s mensi pravdépodobnosti objevuji u ptakt hnizdicich v dutinach, oproti tomu
jsou Cast¢j$i u druhd, které maji hnizda oteviend a tedy vystavend potencidlnim

predatorim (Kilnerova, 2006).

Swynnerton (1916) povazoval modré zbarveni vajec za projev aposematismu.
Zbarveni skorapky by v tomto ptipadé¢ nemélo tedy zajistit splynuti s okolim, ale
meélo by byt pravé co nejvice napadné predatorim a vyjadrit tak nepozivatelnost
obsahu. Vyzkumy, které se timto tématem =zabyvaly, spocivaly v podavani
uvafenych rizné barevnych vajec lidem. Autofi teoretizovali, Ze barva by m¢éla
ovlivnit vyslednou chut” (Swynnerton, 1916; Cott, 1948; 1952). Vysledky téchto
experimentll vSak nebyly jednoznacné, a nelze z nich vyvozovat zadné duasledky
vzhledem k subjektivnosti chuti. Samotna premisa téchto experimentd je v podstaté
nespravnd, protoze pokud hypotéza aposematismu plati, predator by se vyrazné
zbarvenému vejci vyhnul a nekonzumoval ho. Ve své studii Kilnerova (2006)
zjistila, ze pfiblizn¢ jen jedna CcCtvrtina ze zkoumanych druhti hnizdicich
v otevienych hnizdech méla modie zbarvena vejce, proto modré zbarveni nejspis

neni hlavni adaptaci pro hnizda, kter jsou vice viditelna.

Nenépadnost vajec je zplsobena splynutim s jejich okolim, v nejuzsi blizkosti
vajec je samotné hnizdo, proto je dulezité, aby vysledny celek se zdal kryptickym.
Souvislost mezi barvou vajec a hnizdem studovali napi. Westmoreland & Kiltie
(2010). V experimentu, kde vyuzili vyménu vajec mezi hnizdy tfech ptacich druhti
vlhovce  Cervenokiidlého  (Agelaius  phoeniceus), vlhovce  zlutohlavého
(Xanthocephalus xanthocephalus), a kosa Brewereova (Euphagus cyanocephalus),
sledovali, zda se bude lisit predace mezi jednotlivymi sntiskami. Piedpokladali, ze
vejce umisténd ve svém hnizdé budou vykazovat vy$s$i miru krypse ve spojeni s
ptirozenym pozadim neZz vejce, kterd umisti do hnizd jinych druhti. Data vykazovala
jisty trend u miry predace mezi druhy vlhovec zlutohlavy a kos Breweretv. V tomto
ptipadé byly porovnavany hnizda kosa Brewereova, v nichz byla umisténa pavodni

vejce a vejce vlhovee zlutohlavého. Kdyz byla vejce umisténa v hnizdech vlhovce

16



zlutohlavého, byla predace vyss§i u vlhovce Ccervenokiidlého nez u vlhovce
zlutohlavého, avSak vysledky nebyly signifikantni. Tyto vysledky by mohly

naznacovat, ze krypse vici hnizdu by mohla byt druhové specificka.

Dalsim dulezitym faktorem ovlivitujicim predaci ptacich vajec je umisténi
hnizda, ve kterém se dana vejce nachazeji. Mizeme predpokladat, ze 1épe skryta
vejce budou podléhat mensi predaci. Je ovSem dulezité upozornit, ze v piipade
predatorti, ktefi vyuzivaji jinych nez vizudlnich stimulii k nalezeni kofisti (napft.
¢ichové vjemy pro nckteré savce), by tento faktor nemusel hrat tak zcela
jednoznac¢né pozitivni roli. Weidinger (2001) ve své studii zkoumal vliv predace na
uméla hnizda s nabarvenymi vejci a nenaSel vliv zbarveni vajec na predaci. To neni
nijak pfekvapivé, protoze jak uméld hnizda, tak nabarvena vejce jsou faktorem,
ktery pravdépodobné do zna¢né miry sniZuje ekologickou validitu studie. V ramci
své studie ovSem Weidinger také zjistil, Ze se zvySujicim se ukrytim hnizda se mira
predace snizuje. Rozlozeni predace, co se typu predatora tyce, bylo relativné
vyrovnané, pouze u jednoho ze sledovanych druhti se z devadesati procent jednalo o
hlodavce. Lloyd et al. (2000) naopak z&dny vliv umisténi hnizda, jeho skrytosti ¢i
komplexity na predaci nenaSel, zkoumal ovSem, na rozdil od Weidingera, pouze

jeden ptaci druh (ovSem sledoval ptfirozené se vyskytujici vejce a hnizda).

Krypse hnizda by mohla byt zpisobena i heterogenitou v barvé a skvrnitosti
vajec (Hockey 1982). V této studii byl zkoumén vliv krypse na miru predace u
snusek Ustii¢nika jihoafrického (Haematopus moquini). Tento druh klade dvé vejce,
kterd se liSi ve vzorci skvrnitosti skofdpky. Hockey (1982) navrhuje, Ze vysSi
variabilita vajec v ramci jedné snisky by mohla mit pozitivni vliv na vyslednou
komplexni nendpadnost hnizda, které pak je mensi mérou detekovano predatory.
Tuto hypotézu zkoumal také Lloyd et al. (2000) u druhu stepokura jihoafrického
(Pterocles namaqua). V této studii nebyl zjistén signifikantni rozdil mezi
jednotlivymi snGSkami ve faktoru barevnosti a intenzit¢ pigmentace, avSak
vyznamny vliv na pfeziti hnizda méla diverzita vzorkovani jednotlivych vajec v
rdmci jedné sniiSky. Vysledek této studie tedy poskytuje dikazy pro Hockeyho
teorii, tedy, Ze uniformita vajec je pro snisku detrimentalni (zvySuje se s ni riziko
predace). Alternativni vysvétleni navrhuje Verbeek (1990), ktery u vrany

severozapadni (Corvus caurinus) pozoroval vyssi predaci ve sniiSce u vajec, ktera
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byla bledsi, tato vejce byla Casto kladena jako posledni. Verbeek teoretizoval, Ze
posledni vejce by mohlo byt obétovano pro zbytek snisky, vzhledem k tomu, ze
tento druh byl predovan jinymi vrdnami, které ukofistily pravé jedno vejce.
Mléad’ata, ktera by se vyklubala z takto odliSnych vajec, kterd byvaji ¢asto mensi,
jednat o trade-off, diky kterému slabsi jedinci nebudou brat potravu a péci rodict
zdatngj$im jedincim a ve vysledku tak zvysi inkluzivni fitness rodicta. Ve 12ti ze
17ti sledovanych sniisek pravé toto bledsi vejce zmizelo. Verbeekova pozorovani
ovSem zahrnovala velmi maly pocet hnizd a jeho hypotéza nebyla dalSimi studiemi
podpoiena, mohla by tedy platit pouze v piipad¢ specifického druhu, u néhoz je
predovano jen jedno vejce. Druh, ktery sledoval Verbeek (vrana severozapadni) tyto
podminky spliiuje, avSak pro vétSinu predatord plati, ze v ptipadé, Ze dojde k
detekci snlsky, je obvykle ukofisténo vice vajec nebo zni¢ena celd sntiSka.
Variabilita zbarveni nemusi byt nutn¢ adaptivni, odliSnost posledniho vejce miize
byt disledkem vycerpani pigmentové zlazy pti dokoncovani snisky (Nice, 1937 ex
Kilner, 2006). DalSim ndvrhem, ktery by mohl vysvétlovat, pro¢ jsou posledni vejce
méné pigmentovana, je, ze pii zacatku kladeni je hnizdo €astéji bez dozoru rodict a
tedy zranitelnéjsi vici predaci. Benefitem vyznamnéjsiho ukladani pigmentu do
prvnich vajec mize byt jejich zvySena krypse, v ptipadé uceleni sniisky (nakladeni
posledniho vejce) si samice muize dovolit uklddat do skotdpky méné pigmentu,
protoze v tuto chvili jiz snisku intenzivnéji inkubuje (Ruxton et al., 2001). Tato
studie vSak neni v souladu snékterymi pozorovanimi, ktera ukazala, Ze aktivita
samice na hnizdé¢ mulze zvysit pravdépodobnost, predace sniisky (napf. Brennan

2010).

2.3 Signalni funkce

Soucasné experimenty se zabyvaji hypotézou, zda variabilita barvy vajec
souvisi s kvalitou samice. Nékteré studie naznacuji, ze modrozelend vejce by mohla
vypovidat o kvalité samice popiipad¢é genetické kvalit¢ mlad’at a fungovat tak jako
signal samice samci, ktery by se po vizudlnim zhodnoceni rozhodl, jakou mérou
bude investovat do potomstva (Moreno & Osorno, 2003). Pigment biliverdin,

zodpovédny za modrozelené zbarveni vajec je povazovan za antioxidant (Kaur et
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al., 2003) a mohl by tak vypovidat o antioxida¢ni kapacité samice a tedy neptimo by
odrazel jeji zdravotni stav. Samec by se tak dozvédél o kondici budoucich mlad’at
vzhledem k tomu, Ze kvalita samice se promita i do zdravotniho stavu potomstva
(Moreno & Osorno, 2003). Na zaklad¢ této teorie by se samci starali vy$si mérou
spiSe o potomstvo, které¢ pochazi ze syt¢ modrych vajec, tedy vajec, do nichz byla
ulozena vysoka mira pigmentu biliverdinu. Vysledky dosavadnich studii naznacuji,
Ze syt&ji pigmentovana vejce vypovidaji o vyssi imunitni kapacité¢ mlad’at a celkove
jejich lepsi kondici (Navarro et al. 2011). Piedpokladem existence funkce barvy
vajec jako sexualné selektovaného signalu, ktery urcuje naslednou miru péce samce,
je samoziejm¢ piitomnost biparentalni péce u daného druhu. Pii kladeni vajec
samice ukladd do skofapky pouze tolik biliverdinu, aby mnozstvi snizenych
antioxidantl v jejim téle nevyvolalo negativni disledky. Z toho plyne, Zze pouze
samice ve velmi dobrém zdravotnim stavu jsou schopny ukléddat vysoké mnozstvi
pigmentu do skofapky a maji tedy vyrazné¢ modra vejce (Moreno & Osorno, 2003;
Morales et al., 2008; Hanley et al., 2008). Kilnerova (2006) vsak navrhuje hypotézu,
ze naopak samci by mohli uvéazit dobry zdravotni stav samice a neinvestovat
takovou mérou do mladat, protoZze samice by v takovém piipadé byla schopna
vyvést mlad’ata sama a oni by tedy nemuseli vynakladat takové mnozstvi energie v
péc¢i o potomstvo. Kilnerova navrhuje, Ze samice by se méla snazit skryt svou
fenotypickou kvalitu, aby tim podpofila intenzivnéjsi péci samce. Dosud vSak
nebyla navrZena odpovidajici hypotéza, kterd by teorii Kilnerové testovala. Naopak
existuji vyzkumy, které dokladaji, ze hladina biliverdinu mize souviset s imunitnim
stavem samice. Sieffermann et al. (2006), Moreno et al. (2005) a Lopez de Hierro &
De Neve (2010) ve své studii dolozili pozitivni souvislost mezi zdravotnim stavem
samice a mirou sytosti zbarveni vajec. Tyto studie se vSak rozchazeji ve vysledcich,
které¢ se tykaji v€ku samice. Sieferman et al. (2006) dospéli k zadvéru, Ze starSi
samice salas$nika modrého (Sialis sialis), snaseji vice pigmentovana vejce, zatimco
Moreno et al. (2005) u lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca) zjistili, ze starsi
samice snasely méné intenzivné zbarvend vejce. K obdobnym vysledkiim jako
Moreno et al. (2005) dospéli také Lopez de Hierro & De Neve (2010) u vrabce
domaciho (Passer domesticus). Tento druh klade vejce s modrym podkladem a
hnédymi skvrnami. Biliverdinovéa pigmentace klesala ve skofdpce s vékem samice,
zatimco protoporfyrinové skvrny s vékem samice spojeny nebyly.
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Barva vajecné skorapky muize také indikovat kvalitu vejce (Morales et al.,
2006). Béhem vyvoje vejce v téle matky se uklada do zloutku velké mnozstvi
prospésnych latek (ziviny, hormony, protilatky). Tyto latky jsou diilezité pro spravny
vyvoj, rust a zdravi mlad’at’ (Surai et al. 2001a). Morales et al. (2006) zjistili, ze
modrozelené zbarveni vajec je spojeno s koncentraci imunoglobulinii ve vaje¢ném
zloutku lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca). Pozitivni vztah mezi koncentraci
modrozeleného barviva (biliverdinu) a vitaminu E a také hydroxykarotenoidii
(luteinu a zeaxanthinu), obsazenych ve Zloutku S$packa ¢erného (Sturnus unicolor)
nalezli Navarro et al. (2011). Souvislost mezi karotenoidy a biliverdinem byla také
nalezena u vajec kukacky obecné (Cuculus canorus) a rakosnika velkého

(Acrocephalus arundinaceus) (Hargitai et al. 2010).

Existuje pouze nékolik studii, které¢ poskytuji dikazy naznacujici spravnost
teorie, Ze o syt¢ji pigmentovand vejce se samci staraji vice nezli o vejce, ktera jsou
jasnéjsi. Jednu ze studii naznacujicich spravnost vyse zminéné hypotézy predlozili
Soler et al. (2008), v rdmci experimentu, pii némz byla do hnizd Spacka cerného
(Sturnus unicolor) umisténa uméla vejce s riznymi odstiny modrozelené barvy
(modrozelena barva vajec je typicka pro tento druh). Hnizda, ve kterych se piivodné
nachdzela vejce tmavsi, byla samci nav§tévovana Castéji za ucelem krmeni mlad’at,
nez hnizda, v nichz se nachéazela pivodné uméla vejce svétlejsiho zbarveni. U lejska
¢ernohlavého Moreno et al. (2006b) vyuzili prohozeni sniiSek, se stejnym casem
snaseni, mezi jednotlivymi samicemi, aby mohli odstranit efekt samice jako mozny
vliv na zvySenou péci samce. V piipad¢ sytéjSich sntisek se samci o mlad’ata starali s
veétsi intenzitou nez o mlad’ata, kterd pochazela ze sntisek svétlejSich. Konzistentni
zavéry jsou i u drozdce ¢ernohlavého (Dumetella carolinensis). V této etologické
studii bylo zjiSténo, ze biliverdin je prediktorem miry péce samct tohoto druhu o
mlad’ata (Hanley et al., 2008). Zavér, Ze zvySené ukladdani biliverdinu ovlivni miru
paternalni péce, nemusi platit pro vSechny druhy kladouci modra nebo modrozelena
vejce. Napiiklad ve studiich, které uskute¢nili Krist & Grim (2007) a Lopez-Rull et
al. (2007) nebyl prokazan signifikantni efekt biliverdinu na miru péce samcu. Krist
& Grim (2007) uskutecnili experiment se snuskami lejska bélokrkého (Ficedula
albicollis). Snisky vymeénili mezi jednotlivymi samicemi, protoze zvySena péce
samce by nemusela byt nutné ovlivnéna zbarvenim vajec, ale specificitou jednotlivé

samice nebo teritoria. V této studii se prokazala pozitivni korelace kvality samice s
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intenzitou modrozelené¢ho zbarveni, ale neprokazal se rozdil v otcovské péci mezi
sniskami s riznou intenzitou zbarveni. Signalni funkce vajec zde nebyla podpotfena
na rozdil od studie Moreno et al. (2006b), kde byl zkouméan ptibuzny druh lejsek

¢ernohlavy.

Sexualni selekce pro barvu vajec se poji pfevazné s obsahem biliverdinu ve
skotfdpce, ale existuje 1 nékolik studii, které testovaly souvislost mezi
protoporfyrinovym pigmentem, kvalitou samice a péci samce o potomstvo.
Protoporfyrin by mohl byt teoreticky nositelem sexualné selektovaného signalu pro
jeho vztah k Grovni antioxidanti v téle samice (Moreno & Osorno, 2003). Ukladani
vétSitho mnozstvi protoporfyrinu do skotapky je pro samice nakladné hlavné proto,
ze jeho pritomnost v téle samice zvySuje aktivaci antioxida¢nich mechanismu
(Vanore & Batlle, 1999). Jsou-li nakladena vejce bohata na protoporfyrin, znamena
to, Ze samice je schopna se dobfe vypotadat s oxidativnim stresem a jesté ,,plytvat*
svoji antioxidaéni kapacitou (Moreno & Osorno, 2003). Moreno & Osorno (2003)
naznacuji, ze protoporfyrin miize fungovat jako signal, ktery ma prezentovat
zdatnost samice v ramci tzv. teorie handicapu (Zahavi, 1975). Martinez de la Puente
et al. (2007) ve své studii zjistili, Ze horsi zdravotni stav samice sykory modiinky
(Cyanistes caeruleus) je negativné spojen s procentem protoporfyrinovych skvrn a
sytosti barvy vajec. Samice, které kladly vejce vice pokryté protoporfyrinovymi
skvrnami, mély vyS$i koncentrace stresového hormonu v krvi nez samice, které
kladly vejce s niz§im poétem skvrn. K opacnym vysledkim vsak dosli u stejného
druhu Sanz & Garcia-Navas (2009). Samice, které byly v lepsi kondici, snasely
naopak syt&ji pigmentovana vejce. Uspd$nost vylihnuti mlad’at byla pozitivné
spojena s tmavosti a celkovym pokryvem protoporfyrinovych skvrn.
Protoporfyrinové skvrny také mély signifikantni vliv na miru péce samce o mlad’ata.
Tloustka skotapky vzristala s rozSitenim skvrn a sytosti barvy vajec. Tyto korelace
naznacuji, ze kromée stavu samice odrazi pigmentace 1 stav samotného vejce. Protoze
vzrustajici skvrnitost skofdpky méla vliv jak na pevnost a tloustku vejce, tak na
miru se kterou se o mladata starali samci, jednd se o ukazku slucitelnosti
strukturalni a signdlni teorie vajecné pigmentace (vysledky ohledné tlouStky
skofapky jsou vSak v diskusi Sanz & Garcia-Navas (2009) popisovany
nekonzistentn€, proto je sniZena jejich validita). Signalni funkci ve spojitosti

S protoporfyrinovym pigmentem zkoumali také Walters & Getty (2010). V této
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studii pouzili vyménu sntisek se stejnym ¢asem kladeni mezi jednotlivymi samicemi
stiizlika zahradniho (Troglodytes aedon) a analyzovali, zda né&jakou mérou barva
vajec ovlivituje parentalni péci. Mlad’ata, ktera se vylihla ze svétlejsich vajec (s
niz§im obsahem protoporfyrinu), byla krmena s vétsi intenzitou jejich ndhradni
matkou, ale nikoli otcem. Tato studie ovSem neprokazala signifikantni souvislost
mezi zdravotnim stavem samice a barevnosti vajec. Zadné ditkazy pro signalni
funkci protoporfyrinového pigmentu nenasli také Bulla et al. (2012) ve studii, ktera

vztah barvy vajec a péce samce zkoumala u ¢ejky chocholaté (Vanellus vanellus).

Zbarveni vajec nemusi reflektovat jen genetické vlastnosti samice, ale miize
také byt odrazem momentalniho stavu, ktery by mohl byt ovlivnén nutri¢nimi
podminkami v daném obdobi ¢i prostiedi (Reynolds et al., 2009; Morales et al.,
2011). Moreno et al. (2006a) zaznamenali nartst piitomnosti modrozeleného
zbarveni ve skofdpce lejska Cernohlavého, kdyz zvysili pfisun potravy. V
experimentu, ktery provedli Morales et al. (2011), byly pfidavany samicim v potravé
karotenoidy, coz mélo za nésledek syt¢jsi zbarveni druhého sneseného vejce ve
snusce. Naopak Dearborn et al. (2012) nezjistili vyrazny vliv vyzivy na variaci ve
zbarveni skofapky u domestikovanych slepic plemene Aracauna. V experimentu
zjistili, ze na variabilitu mezi sntiSkami ma vyrazny vliv kvalita jednotlivych samic
nikoli nutri¢ni podminky. Sntsky, které byly sneseny jednou samici, byly uniformni.
Idiosynkratické zbarveni vajec jednotlivych samic, navic opakované v po sobé
jdoucich sntskach, je stav, ktery lze ocekavat, pokud je pigmentu ve skofapce
vyuzivano samci jako rozpoznatelného signalu od konkrétni samice, popisujici jeji

vlastni kvality.

Dosavadni studie se vSak ve vétSin€ ptipadii zabyvaly vnitinimi, poptipadé
environmentalnimi faktory ovliviiujici barvu vajec a nezkoumaly vzdjemné
pusobeni téchto faktorti. Piisobeni genetické vybavy matky a nutri¢nich podminek
prosttedi mize byt synergické ¢i jeden faktor mize piekryvat efekt jiného faktoru a
je tedy nutné na zékladé pozorovani a nasledné statistické analyzy urcit, jakou

meérou ma, ktery faktor vliv (Dearnbon et al., 2012).

Reynolds et al. (2009) ve svém clanku podotykaji, Ze piestoze pigmentace
vejce muze urCité byt spojena se zdravim samice a aspekty kvality vejce, jeste to
zarovenl nemusi znamenat, Ze je vyuzivana jako signal tohoto stavu pro samce a
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zvlast’ u druhti hnizdicich v dutindch. Ve studiich zabyvajicich se signalni funkci
pigmentace vajecné skofapky se pravé Casto objevuji druhy, které maji sva hnizda
skryta (napf. lejsek Cernohlavy, Moreno et al., 2004; 2006b; Spacek ¢erny, Lopez-
Rull et al., 2007; lejsek Cernohlavy, Morales et al. 2008; salasnik modry, Siefferman
et al. 2006), v takovém piipad¢ by se mohlo jednat o hlfe rozpoznatelny znak nez

napf. barva pefi.
2.4 Hnizdni parazitismus

Hnizdni parazitismus je specificka Zivotni strategie nékterych druhti ptaki,
ktefi nevynaloZi energii ve stavéni hnizda a v péci o mlad’ata a své potencidlni
naklady rodi¢ovské péce piesunou na svého hostitele. Sva vejce snaseji hnizdni
parazit¢ do hnizd ¢lent jejich vlastniho druhu anebo do hnizd ostatnich ptacich
druhii (Davies, 2000). Intraspecificky hnizdni parazitismus byl dosud zjistén u 234
druhdt (2,4 %) ptakd, nejcastéjsi je u téchto fadt: vrubozobi (Anseriformes) (74
druhti), pévci (Passeriformes) (66 druhd), hrabavi (Galliformes) (32 druhu),
dlouhoktidli (Charadriiformes) (19 druhd) (Yom-Tov, 2001). Naproti tomu
interspecificky hnizdni parazitismus se objevuje mén¢ Casto. Tato zivotni strategie
se vyskytuje asi u 1 % druhl a to u fada: vrubozobi (Anseriformes), kukacky
(Cuculiformes), $plhavci (Piciformes) a pévci (Passeriformes) (Davies, 2000). Mezi
nejprozkoumanéjs$i mezidruhové hnizdni parazity patii kukacka obecna (Cuculus
canorus), ktera parazituje ptiblizn¢ 100 evropskych druhd pévci, ale jen u 11 bylo
zjiSténo, Ze jsou parazitovany pravidelné. Mezi nejcastéjSi hostitele kukacky v
Evropé patii rakosnik obecny (Acrocephalus scirpaceus), linduska lu¢ni (Anthus
pratensis), pévuska modra (Prunella modularis), cervenka obecna (Erithacus
rubecula) a konipas bily (Motacilla alba) (Moksnes & Roskaft, 1995). Vejce
kukacky obecné jsou velmi variabilni v barve 1 kresbé. Kukacka klade Sirokou skélu
typt vajec (Priloha 2) od svétlych odstinti Sedé pres hnédou az po vyrazné modro-
zelen¢ zbarvena vejce, ktera jsou rtiznou meérou podobnd vejcim hostitelovym
(Davies, 2000). V Evropé se nachdzi celkem 15 riznych variant kukaccich vajec
(Moksnes & Roskaft, 1995). Jednotlivi jedinci kladou vejce pouze urcité¢ho typu,
kterd jsou mimetickd k hostitelovym vejcim, proto se specializuji na urcitého

hostitele a nekladou do sntsek riznych druhii (Cherry et al., 2007).
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Zékladni obranou nedobrovolnych hostitelti je v pfipadé rozpoznani ciziho
vejce odmitnuti téchto vajec odstranénim z hnizda. Né&které druhy opusti celou
snisku, ¢imz se pfipravi o vSechnu potencidlni fitness, kterda z ni vyplyva.
Primarnim pfedpokladem pro odmitnuti vetfeleckého vejce je schopnost vizualniho
odliSeni vajec vlastni sntiSky od nakladeného ciziho ptirtstku (Davies, 2000). Jako
bézné vysvétleni pro¢ kukacka vyhazuje ihned po vylihnuti hostitelova vejce, se
uvadi, ze v ptipad¢ vylihnuti i ostatnich vajec by kukacka méla niz$i moznosti na
pireziti vzhledem k potravni konkurenci. Argumentem stojicim vSak proti této teorii
je, ze v nékterych ptipadech z parazitovaného hnizda byli vyvedeni vedle kukacky
také hostitelovi potomci (Grim, 2010). Dalsim piikladem parazitickych druh,
jejichz mlad’ata vyrustaji vedle hostitelovych mladat, jsou nékteré zebiicky
(Vindua) (Davies, 2000). Také Kilnerova (2004) pozorovala, Ze parazitujici vlhovec
hnédohlavy (Molothrus ater) vyrtsta vedle hostitelovych mladat a tento jev
vysvétluje tim, ze v ptipad¢ vétsiho poctu mlad’at dojde ke zvysSeni frekvence
krmeni. Vlhovec hnédohlavy by na zdklad¢é vyssi miry vokalnich projevi a vyssi
dravosti ziskaval vice potravy a vyuZzival by tak pfitomnost dalSich mladd’at. At uz
pteziji mlad’ata hostitele ¢i nikoli, pro hostitele to vzdy nese negativni disledky,
nebot’ s rostouci frekvenci krmeni v ptipad¢ vice mlad’at vice vydava svoji energii, a
v piipad€, Ze parazitické mlad¢é vytlaci ostatni vejce z hnizda, je ztrata fitness

mnohdy pro hnizdni sezonu nenahraditelna (znovu nezahnizdi).

Aby se potenciadlni hostitelé mohli proti vyuzivani jejich rodi¢ovskych
schopnosti hnizdnimi parazity bréanit, vyvinuly se u nich pfislusné behavioralni
strategie, senzorické schopnosti a vlivem pomysiného zapasu s hnizdnimi parazity
mohly byt pozménény nékteré aspekty jejich fyziologie (Davies & Brooke, 1989b).
Jednim ze zpUsobil, jimiZz se hostitelé mohou branit inkubovani parazitickych vajec,
je tedy sniZeni vnitrosniiSkové variace v barevnosti a vzhledu vajec a tim zvySeni
Sance pro rozpoznani odlisného parazitického vejce (Lahti, 2005). Alternativu
pfedstavuje zlepSeni diskriminacnich schopnosti hostitele (Moskat et al., 2008).
Jednd se ovSem o alternativu nevylu€ujici pfedchozi feSeni, protoze v ramci
evolucnich zavoda ve zbrojeni je postupné potieba jak zlepSovat vlastni citlivost na
rozdily ve vlastnich a parazitickych vejcich, tak zvySovat objektivni odliSnost od
nich, protoze lze ocekavat, ze v pribéhu evoluce budou favorizovani parazité s tézce

odlisitelnymi vejci. Otazkou je jaké znaky slouzi k rozeznavani vajec jejich rodici.
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Nabizi se jak odstin zdkladni barvy vejce, tak napt. hustota ¢i komplexita skvrn na
jeho povrchu. Moskat et al. (2008) se timto problémem zabyvali ve své studii, v niz
do hnizd rékosnika velkého vkladali vejce, u nichz manipulovali hustotu pokryti
pigmentovymi skvrnami, barvu pozadi a sledovali naslednou miru odmitnuti vajec.
Rakosnici ¢asto odmitali vejce liSici se od jejich vlastnich vajec a jen malou a
statisticky neprikaznou roli pfitom hrala hustota protoporfyrinovych skvrn. Ovsem
ve chvili, kdy tato hustota byla absolutni, tj. vejce bylo zcela pokryto tmaveé hnédou
barvou, zvysila se mira odmitnuti experimentélnich vajec na 100 %. Zavér, ze pro
rakosnika je urcCujici zdkladni barva pozadi vajec pfi rozeznavani vlastnich a
parazitickych vajec je ziejmé zjednoduSujici. Protoze pii eliminaci pigmentového
vzorkovani doSlo k tak jednoznaénému nartistu rozpoznanych cizich vajec, je

mozné, ze prave pritomnost skvrn patii k dilezitym rozpoznavacim znakiim.

Dal$im problémem je otdzka, zda existuje jakési kritické ¢i senzitivni
obdobi, v ramci néhoz dochdzi k upevnéni vzhledu vlastnich vajec v paméti
hostitele. Pro parazita by bylo potom velmi vyhodné snést vlastni vejce v tomto
obdobi a tak narusit tento obranny mechanismus tim, ze svoje vlastni vejce zahrnou
do zapamatovaného obrazu vlastni snisky hostitele. Néktefi autofi navrhuji, Ze
timto kritickym ¢i senzitivnim obdobim by mohla byt pfimo doba snaseni a pro
parazity by tim padem bylo nejvyhodnéjsi nacasovat vlastni obdobi snaSeni
konkurentn¢ se svymi hostiteli (Hauber et al., 2004). Davies & Brooke (1989Db)
zjistili, ze druhy pévcel, ktefi jsou parazitovani kukackou, ve vice neZ poloviné
ptipadli odmitnou cize vypadajici vejce, ale tato jejich schopnost rozpoznat parazita
se nevztahuje na jiz vylihld mlad’ata, jez nebyla odmitana prakticky viibec. Pokud se
tedy kukacce podati ptezit v hostitelové hnizd¢ ptes stadium vejce, existuje mala
pravdépodobnost, Ze se ji hostitel zbavi a neponese tak ndklady na vlastnim zdravi a

fitness.

Hostitel by se mél snazit klast takova vejce, aby byl schopen je rozpoznat od
téch parazitujicich a ty vejce, jenz do jeho hnizda nepatfi, odstranit (Kilnerova,
2006). Navzdory tomuto predpokladanému evolu¢nimu zdvodu ve zbrojeni mezi
hostitelem a parazitem existuji ne¢které studie, které zjistily podobnost ve zbarveni
skotfapky u druhtl, jenz jsou parazitovany a u druhi, které nepfisly do kontaktu s

hnizdnimi parazity. Vajicka britské populace konipasa bilého (Motacilla alba), ktery

25



je parazitovan kukackou obecnou, se shoduji ve skvrnitosti s islandskou populaci,
pfiCemz islandska populace béhem své evolucni historie nepiiSla do styku s
kukackou (Davies & Brooke, 1989b). Podobnost ve vzorcich skvrnitosti se objevuje
i u dvou oddé€lenych populaci rakosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus), u
kterého je madarska populace parazitovana kukackou a feckd populace neni
(Moskat et al., 2002). Davies & Brooke (1989b) zjistili, Ze se od sebe nelisi ve
variaci zbarveni a pokryti povrchovymi pigmentovymi skvrnami vejce druhti pévcii
(linduSka lu¢ni; konipas bily; lejsek Sedy, Muscicapa striata; strnad rakosni,
Emberiza schoeniclus; pénkava obecna, Fringilla coelebs; kos ¢&erny, Turdus
merula; rakosnik obecny), kteti ve své evolucni historii byli parazitovani kukackou
a téch druhd pévci (zvonek zeleny, Carduelis chloris; konopka obecna, Carduelis
cannabina; hyl obecny, Pyrrhula pyrrhula; sykora konadra, Parus major), v jejichz
evolucni historii pravdépodobné k interakci s kukackou nedoslo. Pravdépodobnost
styku s kukackou béhem vyvoje danych druhli byla experimentdlné odhadnuta
pridanim cizich vajec ke snliSce a naslednym pozorovanim miry odmitnuti tohoto
vetteleckého vejce. U téch druhti, u nichz dosSlo k odmitnuti nevlastniho vejce ve
vice nez 50 % ptipadil, byla pfedpokladana dlouhodobéjsi koevoluéni interakce s
parazitujici kukackou. Na druhou stranu, druhy pévci, u nichZz mira odmitnuti byla
niz§i nez 50 % (vétSinou se blizila nule), byly povazovany za druhy hnizdnim
parazitismem netknuté. Jednou z moznych vytek k této studii je zpiisob, kterym byla
ziskana data pro porovnani barevnosti a vzorkovani parazitovanych a
neparazitovanych druhti. Fotografie sniiSek téchto druhti byly poskytnuty k
posouzeni nezavislymi hodnotiteli. Tato metodika muze byt nachylna k
subjektivnimu zkresleni. Tuto nevyhodu se Davies & Brooke (1989b) snazili
vyvazit pouzitim jednak vice fotografii sniiSek jednoho druhu a také porovnanim
stejnych fotografii n€kolika nezavislymi pozorovateli. Je samoziejmé otazkou, jestli
technika konce osmdesatych let umoznovala jiné feSeni. Totoznou studii provedli
Avilés & Moller (2003) u oddélenych populaci (populace na Islandu a Faerskych
ostrovech versus britska populace) lindusky lu¢ni za pouziti modernéjSiho vybaveni.
Me¢tenim reflektance spektrofotometrem zjistili, Ze plsobeni parazitickych tlakl v
historii na populaci vedlo ke sniZeni variace snisky v relativnim mnoZstvi
ultrafialové reflektance. K podobnym zavéram dosel i Lahti (2005), ktery studoval
populaci snovace zahradniho (Ploceus cucullatus) v Hispaniole, ktera byla zalozena
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nepusobi parazitické tlaky, snaSeji vice variabilni vejce v ramci jedné snlsky v
barvé a skvrnitosti nez jejich ptfibuznd populace, ktera je stile parazitovana
kukackou (Chrysococcyx caprius). Podobny trend nasel i u populace na Mauriciu,
ktera se odd¢lila od parazitované africké populace pred piiblizn¢ 100 lety, zde vSak
diverzifikace v barvé a skvrnitosti nebyly tak vyrazné jako u predchozi populace. Se
vzristajici variabilitou v ramci snisky klesa variabilita mezisniskovd a naopak
(Lahti, 2005). Tyto studie naznacuji, zZe uniformita sniSky by mohla vést ke
snaz$imu zapamatovani vzorce vlastnich vajec pro samici, a k nasledné identifikaci

parazitického vejce.

Dalsim dilezitym aspektem miize byt, Ze podobnost vajec se nemusela
vyvinout jako mimetickd odpovéd’ na odmitani cizich vajec hostiteli, ale miize byt
konvergentnim znakem (Harrison, 1968; Mason & Rothstein 1987), ktery je
specificky pro uréity typ prostiedi a slouzi jako kryptické zbarveni pfed podobnymi
typy predatord (Grim, 2005).

2.5 Mozny vliv pigmentace na ptaci embryonalni vyvoj

2.5.1 Vliv vztahu svételnych podminek a pigmentace na vyvoj embrya

Fyzikalné-chemické vlastnosti biliverdinu a protoporfyrinu mohou adaptivné
ovlivnit nejen preziti vejce (kryptickou ochranou pied predatory) a zdravi mladéte
po vylihnuti (intenzitou rodiCovské péce), ale 1 embryondlni vyvoj ptacete pred
vylihnutim. Dtlezitym faktorem ptisobicim na embryo uvnitf vejce, jehoz intenzita
plusobeni se mize ménit v zavislosti na koncentraci a rozmisténi barevnych
pigmentl ve skoféapce, je svétlo. Vliv svétla na embryondlni vyvoj je vyznamny i ve
chvili, kdy teplota zlistava neménna, jak se ukazalo pii vyzkumu dribezich vajec
(Shafey, 2005). Pigmentace, ktera odrazi zateni v ultrafialovém pasmu spektra,
slouzi 1 jako obrana embrya pied zvySenou mirou interakce s timto mutagennim
zafenim, piedev§im UV-beta paprsky, jak zjistil Shafey (2004) pii zkoumani

slepicich vajec.

Kromé ochranné funkce, miize koncentrace biliverdinu a protoporfyrinu takeé
zabranovat ¢i usnadiiovat nekteré fotoakceleracni procesy urychlujici vyvoj embrya.

Jak se ukazalo, v podminkéch, v nichZ je omezeny ptisun svétla, snaseji samice
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relativné svétlejsi vejce , jez umoziuji, aby vyvoj embrya byl zrychlen diky pfistupu
svétla (Arendt, 2004, Avilés et al., 2007). Blokovani ¢i zpiistupnéni svételného
zatfeni riznymi koncentracemi a rozmisténim pigmentu mtze naptiklad ovliviiovat

nervovou soustavu mladéte a tak ménit behaviordlni vzorce po vyklubani (Daisley,

2009).

Zajimavou hypotézou je mozna role pigmentl pii vytvafeni cirkadidnnich
rytml mladéte. Zatimco savci mladé vyvijejici se v téle matky je v pfimém spojeni s
hladinami melatoninu matky (ktery cirkadianni rytmy ftidi) a umoznuje tak
,hastaveni“ biologickych rytmt mladéte, u ptdkti dochazi k vyvoji mimo télo
samice a vytvaieni cirkadidnnich rytmt tedy probihd za zcela jinych podminek.
Opét zde bude ziejmée hrat velkou roli mira kontaktu se svétlem a pravidelné stiidani
jeho intenzity. Pro synchronizaci biologickych hodin mladéte je tedy nutné, aby
pigmentace vejce nezabrafiovala zcela kontaktu embrya se svétlem. Zaroven
pigmentace muze usmériovat tento tok svétla tim, Ze je propustnd jen pro zadouci
vinové délky (Maurer & Cassey, 2011). Csernus a Mess (2003) pii svych in vitro
pokusech zjistili, Ze buiiky zodpovédné za produkci melatoninu nejvice reaguji na
svétlo dlouhych vinovych délek. Usmérnéni intenzity interakce embrya se svétlem

muze také byt dilezité v ramci antimikrobialni ochrany vejce.

Celkové se da fict, ze tyto hypotézy zastieSuje mySlenka, Ze vajecna
pigmentace je velmi vyraznym faktorem pii kontrole svételnych vlivii na

embryonalni vyvoj.
2.5.2 Termoregulace

Dtivejsi experimentélni studie zjistily, ze barva vajec vedle vyhod krypse
muze piinaset i rizika v podobé zvyseni teploty, ktera vede k prehfati embrya. Tyto
studie zjistily, ze teplota Zloutku je o n€kolik stupniii vyssi u barevnych vajec nez u
vajec bilych (Montevecchi, 1976, Bertram & Burger, 1981). V téchto experimentech
vSak byla pouzita vejce namalovand a jako kontrola byla vyuzZita vejce piirozené
bild. Pravé barviva, kterd byla pouzita na ptizptisobeni vzhledu vejce ptirozené
barvé, mohla zpUsobit prehiati vajicka, vzhledem k tomu, Zze by mohlo dojit k
zaneseni porl, které se vyskytuji na povrchu vejce a nemohlo tak dochédzet k

vymeéné plyni mezi vnitinim obsahem vejce a okolim. Bakken et al. (1978) zjistili,
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ze pigmenty, které jsou na povrchu vejce, odrazeji vice nez 90 % dopadajiciho
infracerveného svétla. Praveé infraCervena cast svétla tvoii vice nez polovinu ze
slune¢niho zafeni. Pigmenty by tedy dle tohoto vyzkumu mély zabranit piehfivani
embrya. Lahti (2008) podporuje termoregulacni hypotézu svym vyzkumem, ve
kterém zjistil, ze populace snovace zahradniho (Ploceus cucullatus) hnizdici na
mistech, kde je vétsi intenzita dopadajicich paprski, snasi sytéji modra vejce. Tento
efekt byl ovSem nalezen pouze u populaci snovace na ostrovech Hispaniola a
Mauricius kam se tento druh dostal relativné nedavno, nikoli u ptivodnich populaci
zijicich na kontinentalni Africe. Lahti hypotetizuje, ze adaptace vajec snovacu na
slune¢ni zafeni je u africkych populaci omezovana vlivem protiadaptace na hnizdni
parazitismus. Jestlize pfitomnost hnizdniho parazita s mimetickym vejcem
zpusobuje diverzifikaci v barvé snliSek jednotlivych samic, pak miize byt teoreticky
zabranéno plnému projevu adaptace na slunecni zafeni ve formé& syté
modrozeleného zbarveni skotapky. Ve prospéch této teorie mluvi fakt, ze jak Lahti
zjistil u populaci, které byly introdukovany do oblasti, kde se nevyskytuji hnizdni
parazité, se signifikantné zvySuje sytost modrozeleného zbarveni u vajec snovacii.
Nicméné v této studii nebylo provedeno méfeni teploty obsahu vajec, a tato teorie
tedy nebyla dostate¢né empiricky ovérena. Westomeraland (2007) neprokézal zadny
vliv pfitomnosti barviv na zménu teploty embrya. V experimentu celkem vyuzil 18
trojic vajec tfech druhti (vlhovec pospolity, Euphagous cyanocephalus; vihovec
Zlutohlavy, Xanthocephalus xanthocephalus; vlhovec c¢ervenoktidly, Agelaius
phoeniceus). Vejce jednotlivych druhti se liSila v barveé i vzorkovani. Pfi umisténi na
piimé slunecni svétlo nezjistili Zadny rozdil v teploté vnitini ¢asti vejce. Vejce, ktera
byla umisténa na pfimém slunci, méla v krat§im case vysokou teplotu oproti vejcim
umisténym ve stinu. Nepfitomnost embrya mohla ovlivnit vysledek, protoze pii jeho
nepiitomnosti by nemuselo dochazet k vyméné plyni mezi obsahem vejce a okolim
a tim by dochdzelo k prehfivani vnitini ¢asti. Na zakladé provedenych
fylogenetickych studii zabyvajicich se typem vajec v souvislosti s mistem hnizdéni
(Lack, 1958; Kilnerovéa, 2006), bychom mohli usuzovat, ze barva vajec se u ptaku,
ktefi hnizdi v otevienych hnizdech, mohla vyvinout jako ochrana pted
infraCervenym svétlem. Ptaci hnizdici v dutindch by tedy mohli mit svétla vejce z

divodu nepotiebnosti ochrany pied dopadajicim svétlem.
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2.5.3 Strukturalni funkce

Jako adaptivni funkce skvrnitosti vajec byly mnoha védci navrhovany krypse
a mimetické zbarveni parazitickych vajec. Je vSak velké mnozstvi druhd, které
nejsou parazitovany a nejsou tak casto vystaveny predaci vizuadlnimi predatory,
protoze hnizdi v dutinach (napft. ¢eled’ Paridae, Higham & Gosler 2006). Pfitomnost
protoporfyrinového barviva, které zptisobuje skvrnitost skofapky, by mohla souviset
s tloustkou skotapky (Gosler et al., 2005; Bulla et al., 2012). Naopak u biliverdinu
se pozitivni ¢i negativni vztah mezi tloustkou skofapky a obsahem barviva
neprokazal napf. u krahujce obecného (Accipiter nisus, Jagannath et al., 2008) a u
lejska bélokrkého (Ficedula albicollis, Hargitai et al., 2011). Vaje¢na skotapka ma
pevnou strukturu, kterd je tvofena z 95 % z kalcitu (krystalicka forma uhli¢itanu
vapenaté¢ho), dalSimi slozkami skofdpky jsou proteiny, glykoproteiny a
proteinoglykany (Nys et al., 1999). Vajecna skotapka ma dve hlavni funkce, vedle
poskytovani ochrany plodu (Ar et al., 1979) slouzi také jako zdroj vapniku pro
kosterni vyvoj (Packard & Packard, 1984). Solomon (1987) navrhla hypotézu, ze
protoporfyrin by mohl zesilovat strukturu skofapky v piipadé, ze v téle samice je
nizky obsah vapniku. Tato hypotéza predpokladd, Ze mechanismus uklddani vapniku
a protoporfyrinu je ve skotfapkoveé Zlaze stejny a tedy v ptipadé€, Ze vapnik chybi, je
nahrazen ve skotfapce protoporfyrinovym pigmentem. V ptipad¢ nedostatku vapniku
ve skotapce muze dojit k niz§imu pocétu vylihnutych mladat v disledku tenké
skotapky, ktera vejce nedostate¢né chrani pfed mechanickym poskozenim, nebo
muze byt pfi¢inou rozsahlé ztraty vody nedostateCnou ochranou pted slunecnimi
paprsky (Graveland et al., 1994). Bakken et al. (1978) hypotetizuje, zZe protoporfyrin
by mohl ochlazovat vejce, vzhledem k tomu, Ze reflektuje infraervené zareni. K
vyméné plynli mezi embryem a okolim dochézi ptes pory, které jsou umistény po
celém povrchu vejce (Ar & Rahn, 1985). Ar & Rahn (1985) uvadi, Zze v ptipadé
tenc¢i skofapky mize dojit k rychlej$imu tniku vodni pary z vejce a dojit az k thynu
embrya. Aby byla samice schopna naklast celou sniiSku vaji¢ek, musi vyhledavat
potravu vice bohatou na véapnik neZ mimo hnizdni sezonu Pfistupnost potravy
bohaté na vapnik se mtze liSit béhem hnizdni sezony a tloustka skotapky mize tedy

kolisat na zaklad¢ dostupnosti zdroji (Bure§ & Weidinger 2003).
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Lopez de Hierro & De Neve (2010) ve své studii zjistili, Ze ke konci hnizdni
sezony samice vrabce domaciho (Passer domesticus) klade vejce pokryta tmavsimi
skvrnami. Naznacuji, Zze do skorapky je ukladdna vyssi mira protoporfyrinu, protoze
ke konci kladeni muze dojit k Gbytku vapniku v téle samice. Gosler et al. (2005;
2011) zjistili souvislost mezi protoporfyrinovymi skvrnami a tloustkou skotapky u
sykory konadry (Parus major). V mistech, kde byly rozptyleny skvrny, byla
skorapka tenci nez v mistech beze skvrn, a navic mista, kterd byla tmavsi (silné
pigmentovand) vykazovala vétSi tenkost. Autofi uvadéji, ze nasli podporu pro
strukturalni hypotézu, tedy, ze protoporfyrin je ukladan do skotfapky v mistech, kde
neni vapnik. K podobnym vysledkim dospéli také Bulla et al. (2012) u cejky
chocholaté (Vanellus vanellus). Gosler et al. (2011) navic zjistili, Ze v mistech, kde
byla protoporfyrfinovd skvrna, vykazovala skotfdpka vétsi tvrdost nez v mistech
beze skvrn. Sanz & Garcia-Navas (2009) vsak dospéli k opaénym vysledkum.
Tloustka skotapky u vajec byla pozitivné¢ spojena s protoporfyrinovymi skvrnami.
Tloustka skofapky se zvySovala v mistech, kde byla skofapka vice pokryta
skvrnami a zaroven v mistech, kde byly skvrny tmavsi (obsahovaly vice pigmentu).
Navic tato studie zjistila pozitivni souvislost mezi zdravim samice a tmavsimi a
vétSimi skvrnami a prokazala vySsi tspéSnost ve vylihnuti u mlad’at pochazejicich z
vice skvrnitych vajec. Tento vysledek miize byt krom¢ naznaceni strukturalni role
protoporfyrinu podporou jeho signdlni funkce, vzhledem k tomu, Ze o mladata,
ktera se vylihla z vajec vice pokrytych skvrnami, se samec signifikantng staral vice.
Tato studie by mohla byt podporou hypotézy, ze protoporfyrin je ukladan do
skorapky ke zlepSeni jeji struktury, ale v diskusi tohoto ¢lanku autofi uvadéji zcela
odlisnou informaci nez ve vysledcich a to, Ze sytéjsi vejce byla negativné spojena s

tloustkou skotépky a ispésnosti vyklubani, proto tato studie neni relevantni.

Protoporfyrinovy pigment by vedle kompenza¢ni funkce za nedostatkovy
vapnik mohl také zplsobovat neprostupnost porit skotapky nebo alesponi ztlumit
jejich funkci a tim by tedy zlepSoval strukturu vejce a zvySoval moznost pieziti
mlad’at. V disledku tenkosti skofapky se totiz milze zvySovat procento
nevylihnutych mlad’at, protoZe dochazi k rychlej$i vyméné plynli embrya s okolnim
prosttedim a zvySenym unikanim pary skrze pory mizZe dojit k vyschnuti embrya
(Ar & Rahn, 1985). Dosavadni studie vSak tuto otdzku dostatecné experimentalné

nezkoumaly.
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2.6 Kontaminace prostredi

Jak jiz bylo feceno, kondice samice se muze promitnout do vzhledu vajec
(intenzita zbarveni, skvrnitost). Zbarveni vajec nemusi byt ovlivnéno jen zdravotnim
stavem samice (jejim genotypem poptipad¢ fenotypovou kvalitou), roli zde mohou
hrat sezonni vykyvy prostfedi, pfistupnost potravy, ale také kontaminace prostiedi,
ktera dlouhodobé pretrvavd v nezivé i zivé slozce piirody a prechdzi na jeji
jednotlivé Casti potravniho fetézce behem pfirozenych procest latkové vymény

(Hanley & Doucet. 2012).

Ptaci vejce by mohly byt indikatory kvality prostfedi, v némz se dany druh
vyskytuje, s dirazem na industridlni a agrikulturni znecisténi. S intenzifikaci
zemé&dé€lstvi ve druhé poloviné 20. stoleti dochéazelo k rozvoji riznych chemickych
latek (pesticidil), které mely zjednoduSovat boj s nezadoucimi organismy. Tyto
persistentni organické komponenty jsou v dnesni dobé znamé jako slozky, které¢ se
akumuluji v organismech a pfenasi se mezi jednotlivymi trofickymi hladinami.
Predevsim DDE (dichlorodiphenyldichloroethylene) a DDT
(dichlorodiphenyltrichloroethane) jsou pokladany za latky, které maji vliv na
ztenceni vajecné skofapky u jedinct, ktefi se vyskytuji nebo vyskytovali v
kontaminované oblasti (Gilbertson, 1974). Dalsi znamé latky, které ovliviuji
zbarveni ptaciho pefi, jsou PCBs (polychlorované bifenily) (Bortolotti et al., 2003).
Souvislost mezi environmentalnim zneciSténim a pigmentaci skofdpky zkoumal
Jagannath et al. (2008) u souboru vajec, ktery byl ziskan béhem jednoho roku z
ruznych mist Velké Britdnie. Autofi zjistili negativni korelaci mezi tlouStkou
vajeCné skotapky krahujce obecného a pfitomnosti DDE. Souvislost mezi
protoporfyrinovym pigmentem a mnoZzstvim DDE byla nalezena u pigmentu v
internalizované vrstvé nikoli v povrchové vrstvé. Stejny vztah byl zjistén i pro
biliverdin a mnozstvi pfitomného DDE. Ptitomnost protoporfyrinového pigmentu v
palisddové vrstve, ktera tvori stfedni Cast struktury skotépky, byla silné pozitivné
korelovdna s koncentraci DDE. Z vysledkil studie vyplyva, Ze protoporfyrin byl
kromé& pozitivni korelace s DDE také negativné korelovan s tloustkou skotapky, na
rozdil od biliverdinu, pro ktery neexistoval vztah k jinym aspektim vajecné
skotapky. K opaénym vysledkim dospéli Hanley & Doucet (2012), kteti pouzili
znaéné velky vzorek 696 vajec racka stiibfitého (Larus argentatus) sesbiranych
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behem 40 let v Kanad¢. Nezjistili zddnou souvislost mezi kontaminaci prostiedi a
pfitomnosti protoporfyrinového barviva ve skotépce, ale nasli negativni vztah mezi
modrozelenym zbarvenim a polutanty prostiedi. Zaroven zjistili pozitivni korelaci
mezi ultrafialovym zbarvenim a kontaminanty obsazenymi ve skotapce. Tyto studie
jsou konzistentni s diivéjSim pozorovanim, které provedli Mateo et al. (2004) a ve
kterém zjistili, Ze kontaminace olovem méla za nasledek nékolikandsobné zvyseni
biliverdinu a protoporfyrinu ve vzorcich fekalii kachny divoké (Anas
platyrhynchos), coz naznacuje, ze piitomna environmentalni kontaminace zpusobila
u téchto ptdkti zménu v syntéze pigmentd, které jsou ukladany do skotapek.
Ptedchozi studie také zjistily vliv znecistujicich latek na biosyntézu hemu (Kennedy

et al., 1998; Mateo et al., 2003).
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3. Prakticka c¢ast

3.1 Metodika

3.1.1 Sbér dat

Béhem dubna roku 2009 byly na Pisecku ziskdny souhrnné informace o 30
hnizdech cejky chocholaté (Vanellus Vanellus). Tato data jiz byla vyuzita pro
analyzu tykajici se role protoporfyrinovych skvin ve vajecné skotapce (tloustka
skorapky, paterndlni péce) (Bulla et al, 2012). Jednotlivé sniisky byly
vyfotografovany piimo v terénu ze vzdalenosti 1 m na standardni barevné skale pfti
standardnim osvétleni a bez pouziti blesku. Pro ziskani fotografii byl vyuzit

fotoaparat Konica Minolta Dimage Z2.

U tohoto vzorku jsem se vénovala analyze podkladového zbarveni tvofeného

prevazné biliverdinem. Polozila jsem si dvé otazky:

1. Zda rozdily mezi opakovanymi métfenimi zbarveni na jednom vejci jsou mensi

nez rozdily mezi vejci (tj. méfeni na jednom vejci jsou opakovatelna);

2. Zda rozdily ve zbarveni mezi vejci v ramci snidsSky jsou mensi nez mezi

sntiSkami.
3.1.2 Analyza fotografii

Fotografie jsem zpracovala v programu Zoner Photo Studio verze 15.0.1.3. Hodnotu
RGB (R—¢ervena slozka, G—zelena slozka, B-modra slozka barevného spektra) jsem
mefila v mistech, kde se nevyskytovaly skvrny, tedy v mistech, kde je
predpokladany obsah biliverdinu. Nejprve jsem ru¢nim meétenim upravila teplotu
barev kliknuti kapatkem na bilou plochu na barevné Skdle, na které byly
vyfotografovany jednotlivé sntisky. U kazdého vejce jsem vybrala tfi vhodné plosky,
z nichZ se vyftizl ¢tverec o velikost 10x10 pixeldi v souladu s metodikou Lee et al.
(2010) a Klippenstine & Sealy (2010). Tento ¢tverec byl nasledné pieveden na
velikost 1x1 pixell, aby se ukédzala primérmd hodnota RGB vybrané plosky. K
jednoduchému pievodu hodnot RGB do programu MS Office Excel byl vyuzit
program Barvy 4.0.
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3.1.3 Vyhodnoceni

Po ovéfeni normality dat pomoci Kolmogorova-Smirnovova testu jsem
posoudila vzdjemnou korelaci jednotlivych slozek spektra (R, G a B). Pomoci
jednofaktorové analyzy variance (ANOVA) jsem vyhodnotila pfispévek
opakovanych méfeni na jednom vejci a dale prispévek vSech vajec v ramci jedné
snisky do celkové wvariability naméfenych hodnot. Pro druhou analyzu byla
opakovand meéfeni pro kazdé vejce zprimérovana (porovnani prameéri slozky G
celych snisek viz Graf 1). Zvolena hladina vyznamnosti byla alfa = 0,05. Pro

vypocet byl pouzit program R.

3.2 Vysledky

Test normality po zlogaritmovani jednotlivych hodnot ukazal, Ze R, G a B
nevybocuji z normality (Kolmogortiv-Smirnoviv test, d < 0,03, P > 0,20) a ze k
nasledujicim analyzdm mohou byt pouzity parametrické testy. Hodnoty R, G a B
byly vzajemné vysoce korelovany (Pearsonuv korelacni koeficient, r > 0,75). Pro
vyhodnoceni jsem proto vzala pouze hodnotu G, kterd vypovida o zeleném zbarveni
vajené skotfdpky ovlivnéné koncentraci biliverdinu. Vysledek analyzy pro prvni
otazku ukazal prikazny vliv opakovanych méfeni na kazdém vejci (ANOVA: F =
4.9434, df = 115 a 232, P < 0,0001) potvrzujici, ze mefeni v ramci kazdého vejce
pfinesla vzajemné podobné vysledky v porovnani s rozdily mezi vejci. Druha
analyza ukdzala vzajemnou podobnost hodnot slozky G jednotlivych vajec ve
sniskach (ANOVA: F = 8.416, df = 29 a 86, P < 0,0001). Provedené analyzy
potvrdily, ze existuje podobnost v podkladovém zbarveni zpisobeném biliverdinem,
jak v rdmci vejci, tak mezi vejci v rdmei snisky.

Graf 1: Sloupcovy graf priimérnych hodnot slozky G v ramci jednotlivych hnizd
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4. Diskuse

Adaptivni vyznam zbarveni vaje¢né skotfapky v dusledku predac¢nich tlakl byl
potvrzen jen v n€kolika malo studiich. Ve vétsin¢ studii vSak védci vyuzivali uméla
vejce, ktera se mohou zdat krypticka pro clovéka, nikoli ale pro ptaky, coz dokazuje
1 vysS$i procento predovanych hnizd s namalovanymi vejci (Montevecchi 1976).
Dalsi metodickou chybou ve studiich zamétenych na odhaleni vyznamu zbarveni
vajec je nekritické posuzovani vysledkii vyzkumil vyuzivajicich umélych hnizd,
ktera mohou zvySovat riziko predace, mimo jiné proto, ze jsou napadnéj$i nez
hnizda pfirodni. Brennan (2010) zjistil na zadklad¢ experimentadlni studie, Ze
pritomnost rodi¢t na hnizd¢ vyznamné ovliviiuje miru predace, tento vysledek by
mohl tedy snizovat validitu pfedchozich studii. Pii experimentdlni manipulaci s
hnizdy zlstavaji na hnizd€ lidské pachy, které by mohly pfilédkat predatory fidicimi
se ¢ichem a ovlivnit tak kone¢né vysledky vyzkumu. Dalsi studie by se mély
zamé&fit na zkoumani této hypotézy u pfirozenych snidsek. Moznym typem
experimentu, ktery by ¢astecné odstranil vyse zminéné negativni vlivy ptedchozich
studii je vyuziti pfirozen¢ nakladenych snlSek, které by byly inkubovany jejich
matkou. Kontrolou by mohly byt sniiSky vajec nekryptickych, které by byly
zaménény za vejce u samic stejného druhu. Otazkou je, zda by tyto samice
neprestaly snltiSky inkubovat. Vyuziti pfirozené zbarvenych vajec pii experimentech
se v nékolika ptipadech ukézalo jako vyznamny faktor, diky kterému se projevil
rozdil v predaci u krypticky zbarvenych vajec a u vajec, kterd se nezdala byt
krypticka.

V ptipad€ barvy skotfapky jako sexualné selektovaného signalu mize dojit k
zameéné efektu tohoto aspektu vejce za vliv kvality samice, ktery by mohl byt
odrazen v jejim vzhledu (napf. v barvé pefi) (Reynolds et al., 2009). Proto je
dilezité omezit vliv fenotypickych znakii samice, napt. vyménami sniiSek mezi

nepiibuznymi samicemi (Moreno et al., 2006b).

Malo prozkoumanou oblasti, je mozny vliv environmentéalnich podminek, do
n¢hoZz je v podstatné mife zahrnut i antropogenni vliv. Dosud byl vyznam
environmentalniho znec¢isténi na zbarveni vajeéné skotfdpky nedostatecné

prozkoumén a z dosavadnich studii nelze jednozna¢né urcit, jak kontaminanty v
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prostiedi ovlivitujyi piesné intenzitu zbarveni. Nejpravdépodobnéjsi pticinou bude
vliv téchto latek pfimo na katabolismus hemu, pfi némz vznikaji pfislusné pigmenty

zodpovédné za zbarveni skotapky (Kennedy et al., 1998; Mateo et al., 2003).

Variabilita ve zbarveni skorapky v disledku koevolu¢nich zavodl ve zbrojeni,
byla zatim nejvice podpofena vzniklymi studiemi, tato teorie vSak vysvétluje
zbarveni jen konkrétnich druht, které pfisly ve své evolucni historii do kontaktu s
hnizdnimi parazity. To ovSem neznamend, ze by vysledky vyzkuml hnizdniho
parazitismu nebyly z urcité Casti aplikovatelné na studie ostatnich teorii zbarveni
vejce. Moskat et al. (2002) a Lahti (2005) ve svych studiich zjistili, ze u populaci
ptacich druhtl, jez pochdzeji z oblasti, kde jsou vystaveny hnizdnimu parazitismu,
po usazeni v novém habitatu bez pfitomnosti parazita, dochazi ke zvyseni variability
zbarveni vajec. Zplsob pigmentace skofapky vajec téchto novych neparazitovanych
populaci tedy odrazi zménu v Zivotni strategii ¢i aspektech chovani dané¢ho druhu
(napf. mizi potfeba rozpoznavani a odstraiiovani parazitickych vajec). Jestlize plati
hypotézy o termoregulaci ¢i napt. kryptickém zbarveni, da se ocekavat, ze pfi
absenci prvku, ktery pivodné fidil evoluci specifického zbarveni (predator tidici se
zrakem, klimatické podminky urcitého prostiedi) dojde k podobné zméné. Pfi
budoucim testovani téchto a jinych hypotéz by se proto méli vyzkumnici snazit
nalézt podobné ptirozené experimenty. VySe zminéné vyzkumy také naznacuji, Ze
zména v prostiedi ¢i chovani druhu se na barvé jeho vajec odrazi vzhledem k

evoluci v relativné kratkém Case (stovky, mozna desitky let).

Pokud pigmentace ptaci skotdpky ma reflektovat fenotypickou kvalitu matky
m¢éla by hodnota barevnosti byt jednotna v ramci jedné sntsky (Moreno et al. 2004).
Vysledky analyz, které jsem provedla, poskytuji podporu pro signalni funkci
modrozeleného zbarveni vajec Cejky chocholaté, protoZze variabilita vajec v ramci
snisky byla niZ$i neZ variabilita mezi sniskami. Vedle podpory signdlni funkce
jsem také zjistila silné korelovany vztah mezi hodnotami RGB. Tento vysledek je
konzistentni s vyzkumem, ktery povedli u stejného druhu Cassey et al. (2012) u
fotografii analyzovanych také v grafickém editoru. Opakovatelnost hodnot slozky G
byla vysoce signifikantni jak pro jednotliva vejce, tak v ramci snisek. Variabilita
slozky G mezi sniSkami byla signifikantné vyssi nez v ramci snusky. Tyto vysledky

byly zjistény také pro sytost hnédého zbarveni ve studii, kterou provedli Bulla et al.
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(2012) na stejném souboru fotografii. Autoii nenalezli podporu pro signalni funkci
protoporfyrinového  zbarveni, ale nalezli dikazy naznacujici vyznam
protoporfyrinové pigmentace pro zpeviiovani skofapky, protoze v mistech, kde se
skvrny vyskytovaly, byla tenci skofapka nez v mistech beze skvrn. Tyto vysledky
naznacuji, ze biliverdinova pigmentace vajec ¢ejky chocholaté by mohla fungovat
jako sexualné selektovany signal kvality samice samci. V dalSich analyzach by méla
byt vyhodnocena souvislost fenotypické kvality samice a modrozeleného zbarveni
skofapky a nasledné¢ mira paterndlni péce. Ve vétSiné dosavadnich vyzkumu
zabyvajicich se signalni funkci zbarveni ptaich vajec byly testovany druhy, které
hnizdi v dutinach a samec tak nema dostatecné svételné podminky pro vizudlni
zhodnoceni barevnosti vajec (napt. Moreno et al., 2004; 2006b; Lopez-Rull et al.,
2007; Morales et al., 2008), proto je mozné, ze je spiSe ovlivnén individudlnimi
charakteristikami samotné samice (Reynolds et al., 2009). V ptipadé studie u Cejky
chocholaté byla chyba castecné odstranéna, protoze tento druh vejce klade do
otevienych hnizd. AvSak neda se zcela vyloudit, Ze samec neni ovlivnén kvalitou
samice Ci teritoriem, proto by bylo do budoucich experimenti vhodné zatadit
vyménu snisek mezi jednotlivymi samicemi. Nicméné tato studie jako prvni
poskytuje jisté dikazy pro podporu signalni hypotézy u ¢ejky chocholaté, protoze

predeslé experimenty se timto druhem nezabyvaly.

5. Zavér

Plivod a vyznam zbarveni ptaci skofapky je stale otevienou otazkou, ovSem
pfibyva stile vice vyzkumil na toto téma, pficemZ nékteré z nich zkoumaji vice
hypotéz v ramci jedné studie. Tento trend bude ziejmé dale pokracovat, protoze
vetSina téchto teorii neni vzijemné vylucitelna. Jako do budoucna dilezity trend
vidim zejména zvySovani ekologické validity provadénych studii. Vzhledem k
tomu, Ze jednotlivé evolucni aspekty zbarveni vajecné skotfapky jsou ziejme
druhové specifické, nemusely byt jednotlivé hypotézy dostatecné podpoteny,
protoze v téchto studiich mohl byt zkouman nevhodny druh. Pokud mé byt v
budoucich studiich prozkoumano celé spektrum faktord ovliviiujicich barvu vajecné

skotapky, bude také nutné provést syntézu fyziologickych procest, které ji
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zpusobuji, genetickych predispozic vytvaret urCit¢é barevné typy a
environmentalniho vlivu na vyse zminéné.

Praktickd ¢ast této bakalaiské prace by méla byt pilotnim vyzkumem, na ktery by
méla navazovat analyza dat, ve které by se testovala signalni funkce modrozelené¢ho
zbarveni. Trendy ve variaci modrozelené barvy skotfapky Cejky chocholaté podle
provedenych analyz vzorki naznacuji moznou podporu pro existenci signalni
funkce tohoto zbarveni. Vysledky provedenych analyz naznacuji, Ze zbarveni
vajecné skotfapky je mozné odecist z fotografii v programech zjiSt'ujicich hodnoty

RGB.
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7. Prilohy

Priloha 1: Variabilita ve zbarveni vaje¢né skotapky

Obr.1: bekasina otavni (Gallinago gallinago), biehous Ccernoocasy (Limosa limosa), Cejka
chocholatd (Vanellus vanellus), kamenacek pestry (Arenaria interpres), vodous Stihly (Tringa
stagnatilis), ustticnik velky (Haematopus ostralegus), bélokur tundrovy (Lagopus lagopus), lyska
¢end (Fulica atra)
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Obr. 2: Soupalek dlouhoprsty (Certhia familiaris), tuhyk obecny (Lanius colurio), sykofice vousata
(Panurus biarmicus), kukacka obena (Cuculus canorus), strnad obecny (Emberiza citrinella), kos
cerny (Turdus merula), slavik modracek tundrovy (Luscinia svecica svecica), pénkava obecna
(Fringilla coelebs), pévuska modra (Prunella modularis)
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Piiloha 2: Polymorfysmus kukaccCich vajec ve vztahu k hostitelim

. A PEVUSKA
A KUKACKA A CERVENKA OBECNA  KUKACKA A MODRA

A KUKACKA A PENKAVA L KUKACKA A SKfilVAN £ KUKACKA 2 RAKOSNIK

OBEC POLNI VELKY
KUKACKA D>
£ STRIZLIK OBECNY

4 KUKACKA

A KUKACKA A REHEK A KUKACKA A LINDUSKA & KUKACKA A Tunyk
ZAHRADN{ LESNI OBECNY
KUKACKA D>
A REHEK DOMACI £ KUKACKA 4 JIKAVEC SEVERNI

Ptevzato z Walters (2007)
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