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Abstrakt

Zbarveni vajec u ptaki je zpusobeno skotapkovymi pigmenty ulozenymi ve skotapce vejce.
Tyto pigmenty se 1isi barvou, chemickou strukturou a mistem deponace ve skofapce. Funkce
pigmentace vejce je ztradiéniho hlediska posuzovana piedevsim jako krypticka ¢i
termoregulacni. Nov¢jsi hypotézy vSak poskytuji novy uhel pohledu na funkci pigmentace
skorapky. Skorapky maji odliSnou pigmentaci jak mezi riznymi druhy, cozZ je dano primarn¢
geneticky, tak mezi populacemi jednotlivych druhi, kde se do velké miry uplatfiuji
environmentalnimi vlivy pasobici na samici. Tato prace se zaméfuje jednak na popis
charakteristiky jednotlivych skotapkovych pigmentt, jejich syntézu, deponaci do skofapky,

tak také na vyznam variability v pigmentaci ptaciho vejce a jeji fyziologickou podstatu.
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Abstract

The avian eggshell colouration is caused by specific pigments deposited into the eggshell.
These pigments differ in colour, chemical structure and the eggshell deposition place. The
function of the eggshell pigmentation is traditionally considered to have cryptic or
thermoregulatory role. However, most recent hypotheses provide a new perspective on the
function of eggshell pigmentation. As between species variability in the eggshell
pigmentation is under strong genetic control, within species variability is considered to be
a result of adaptation to environmental factors affecting physiology of female bird. This work
focuses on the description and characteristics of particular eggshell pigments, their synthesis,
deponation process and also the importance of variability in the avian eggshell pigmentation
and its physiological aspects.
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hormones



1. Uvod

Jednim ze spolecnych znakii vSech ptaki je vejcorodost. VSechna ptaci vejce jsou opatiena
skotapkou. To vcéem se vSak vejce jednotlivych druhi na prvni pohled, kromé tvaru
a velikosti, lisi je pravé jejich barva. Barevna $kala ptacich vajec je pomérné Siroka. Prechazi
od bilé pfes modrou a zelenou az do hnédych odstint. Dale mtize byt skotapka jednolité
barvy nebo miize byt poseta skvrnami. Ugel tohoto zbarveni se zdal byt neznamy, dokud se
neobjevily myslenky o evoluci a selekénich tlacich puisobicich tuto variabilitu ve zbarveni
ptacich vajec.

Az daleko pozdéji bylo zjisténo, Ze barva ptacich vajec je zpuisobena pfitomnosti, nebo
absenci pouze dvou pigmentl nebo jejich kombinacemi. Vyvstaly otazky, kde se tyto
pigmenty vzaly, jak se do skofapky dostaly a co zpisobuje tak velké mezidruhové
i vnitrodruhové rozdily v pigmentaci vajec.

V pomérné nedavné dobé daly revolu¢ni myslenky o tom, Ze skofapkovy pigment nemusi
nutné plnit jen jednu funkci, vzniknout novym hypotézam. Tyto hypotézy nahlizeji na
zbarveni vejce zuplné odlisného thlu, nez tomu bylo dfive. Nepopiraji dosavadni
predpoklady funkce pigmentace skotapky, spise dopliuji, Ze jeden znak miize byt spolecny
pro vice funkci. Napftiklad skvrny na vejcich mohou mit vedle maskovani i funkci jakési
nahrady za vapnik, jehoz je v misté skvrny nedostatek (Méagi et al. 2012).

V této praci jsem shrnul pravé nové hypotézy tykajici se pigmentace vajec a dosavadni
poznatky o vztahu mezi pigmentaci vajecné skotapky a environmentalnimi vlivy plisobicimi
na samici v dob¢é snaseni vajec. Je ziejmé, ze podnéty z prostifedi vyvolavaji v samici

fyziologickou odpovéd’, majic tak za nasledek variabilitu v pigmentaci vajec.



2. Skorapkové pigmenty

Barva vaje¢né skotapky zavisi na depozici pigmentd béhem tvorby vejce uvniti vejcovodu.
Typy pouzitych pigmentd se odvijeji pfevazné od druhu ptaka a jsou geneticky kodovany
(Liu and Cheng 2010; Van Brummelen and Bissbort 1993; Kenedy and Vevers 1973).

Skotapky vajec nejpivodnéjsich druht ptakt byly pravdépodobné bilé¢ a bez jakychkoli
,o0zdob®, tak jako dnes$ni skotapky pstrosich vajec (Kilner 2006). Evolu¢ni tlaky, zejména
tlak predatorQ, pfinutily ptaky vyvinout rizné hnizdni strategie, jejichz cast zahrnuje také
maskovani vajec. Kryptické zbarveni skofapky pfidanim pigmentd snizuje Sanci na objeveni
vejce predatorem v nepfitomnosti rodi¢u (Sparks 2011). Existuje totiz tvrzeni, Ze bila vejce
snaseji druhy, jejichz hnizda jsou v bezpeci pied predatory, nebo jsou rodice schopni vejce
pied predatory branit jako napfiklad pstros dvouprsty (Struthio camelus). Dalsi moznosti je,
ze rodi¢ sam dokaze vejce v hnizdé maskovat svym télém, jako napiiklad néktefi zastupci
¢eledi Columbidae. VSichni ostatni ptaci maji skofapky vajec s jednobarevnym pozadim, tzv.
»background colour” (od modré ptes zelenou az po hnédou), nebo maji na bilé skotapce
skvrny tzv. ,,maculation® nebo ,,specklings“ a nebo maji kombinaci obojiho, tzn. skofapku

S barevnym pozadim a tmavymi skvrnami (Sparks 2011; Wallace 1889).

2.1 Typy skorapkovych pigmenti

Jednim ze zékladnich skotapkovych pigmentt je biliverdin. V roce 1973 Kennedy a Vevers
zjistili, Ze skorapky modrych slepiCich vajec obsahuji biliverdin IX, zinecnaté chelaty
biliverdinu a protoporphyrin IX. Dalsi vyzkumy ukazaly, Ze se v zelenych nebo modrych
vajecnych skorapkach domestikovanych slepic nachazeji pouze biliverdin IX a zinecnaté

chelaty biliverdinu. Hnédé skofapky obsahuji velké mnozstvi protoporphyrinu (Zhao et al.
2006).

(a) Protoporphyrin IX (b) Biliverdin 1X

Obrazek 1: Strukturni vzorec protoporphyrinu IX a biliverdinu IX (Liu and Cheng 2010; Lang and Wells
1987).



O zeleném pigmentu obsazeném ve vajeénych skofapkach mnoha druht ptakd panoval
diive nazor, Ze je indenticky se zlu¢ovym pigmentem, biliverdinem. V roce 1934, Lemberg
potvrdil tuto doménku izolaci této slouceniny v krystalické formé (viz také Liu and Cheng
2010).

Biliverdin je zelené zlucové barvivo, vznikajici pti katabolismu hemoglobinu, ktery je u
vétSiny obratlovet dale zpracovavan v jatrech na bilirubin (Vodrazka 2002).

Vyjimkou jsou ale ptaci, ktefi nemaji bilirubin reduktazu a vylucuji biliverdin ptimo do
zluéi, proto lze malé mnozstvi bilirubinu nalézt také v plazmé ptaku. Biliverdin je
nekonjugovany a nehromadi se v tkanich (Zhao et al. 2006; Lang and Wells 1987).

Biliverdin-IX je derivatem hemu, ktery vznika pti jeho oxidaci, pferusenim porphyrinového
cyklu a hraje dilezitou roli v biochemii vSech zivych organismu (Zhao et al. 2006; Lang and
Wells 1987).

Na rozdil od biliverdinu, je protoporphyrin bezprostfednim prekurzorem molekuly hemu
a proptjcuje skofapce nacervenalou az hnédou barvu (Miksik et al. 1996; Kennedy and
Vevers 1976).

Protoporphyrin je majoritni pigment hnédych ptacich skofapek. Pigment ziskany z hnédych
skotapek byl nejprve nazvan “Oorhodein”, pozd¢jsimi vyzkumy byl analyzovan jako
slou¢enina porphyrinu. P#i dal$ich analyzach “Oorhodeinu”, byla provedena krystalizace a na
jejim zakladé¢ byl identifikovan jako hemoglobinovy porphirin - protoporphyrin-IX (Liu and
Cheng 2010).

2.2 Pivod a syntéza skorapkovych pigmenti a jejich dalSi funkce v
organismu

Protoporphyrin a biliverdin jsou soucasti metabolismu hemu, bud jako prekurzor
(protoporphyrin) nebo latka vznikajici pifi jeho odbourdvani (biliverdin). Hem je
cervenohnédy komplex pattici do skupiny tetrapyrrolli, jednd se o cyklickou strukturu
porphyrinu s iontem Zeleza. Velmi podobna molekula je zakladem chlorofylu. Pro syntézu
porphyrintl je zasadni pfitomnost glycinu, dal§im zdrojem uhliku jsou methyly a karboxyly
molekul acetatu (Vodrazka 2002).

Prvni reakce syntézy probihaji v mitochondriich za vzniku porphobilinogenu. Ctyfi
molekuly této latky pak kondenzuji za vzniku linearniho tetrapyrrolu. V této struktuie dojde
k zacykleni a vznikne tak porphyrinogen IIl. Nasledné¢ dochazi ke zménam postrannich
fetézcll a stupné nasycenosti porphyrinu a pfez koproporphyrinogen III se dostaneme az
k protoporphyrinu IX. Do této reakce je syntéza chlorofylu a hemu stejnd. Hem
z protoporphyrinu IX vznika chelataci iontl zeleza (Vodrazka 2002).

Protoze erytrocyty maji omezenou zivotnost, jsou staré bunky zkrve odstanény

a odbourany ve sleziné. Hem z hemoglobinu je oxida¢né odbouran na tzv. zlu¢ova barviva.



Prvnim stupném odbouravani hemu je St€peni o— methinového mustku za pifitomnosti
hemooxygenazy, tim dojde k rozvinuti cyklické molekuly za vzniku linearniho biliverdinu
a oxidu uhelnatého. Nésleduje redukce stfedni methinové skupiny a vznikne bilirubin
(Vodrazka 2002).

O skorapkovém pigmentu biliverdinu se vi, ze pusobi v téle jako antioxidant (Soler et al.
2005). Antioxida¢ni u¢inek latky spoéiva piednostné v tom, Ze poskytuje atomovy vodik ke
zneskodnovani peroxidovych nebo jinych (napt. tukovych) radikalt, které vznikaji jako
meziprodukt oxida¢nich procesii (Vodrazka 2002).

Skotapkova zlaza v uteru syntetizuje pigmenty, které jsou nasledné¢ distribuovany do
okolnich bunék epitelu a poté zakomponovany do skofapky (Zhao et al. 2006; Solomon
2002).

Stanoveni mista biosyntézy biliverdinu je nezbytné pro pochopeni biochemickych procest

pigmentace skotapky (Zhao et al. 2006).
Biliverdin-IX je syntetizovan uvniti skofapkové zlazy v uteru z proteinti pochazejicich z
rozkladanych ¢ervenych krvinek. Cervené krvinky jsou schopné zastavat svou funkci pouze
po urcity cas. Poté musi byt télem ptdka recyklovany. Ptaci dokdzi protein cervenych
krvinek, zvany hem, pfeménit na biliverdin-IX (Zhao et al. 2006; Kennedy and Vevers 1973;
Punnet and Bailey 1920).

Stejné jako u biliverdinu je protoporphyrin-1X syntetizovan uvniti skofapkové zlazy v uteru
samice. Uvnitf epitelovych bunck je protein zvany hem, jenz byval predtim soucasti

Cervenych krvinek, pfeménén na protoporphyrin-IX (Adkerson 2014; Wand et al. 2009).

2.3 Mechanismy deponace pigmenti do skoirapky

Abychom mohli porozumét mechanismiim deponace skotapkovych pigmentd do vaje¢né
skotapky, je nejprve tieba si ujasnit, co to vlastné vajecna skotapka je, z ¢eho se sklada
a jakym zptisobem je syntetizovana. Jako model poslouzi slepiéi vejce.

Skotapka slepi¢iho vejce je vapenata struktura, ktera plni fukci ochranné bariéry pro obsah
vejce a umoziuje mimodélozni vyvoj embrya (Hernandez-Hernandez et al. 2008; Nyls et al.
2004; Fink 1992). Skorapka sestava pfevazné z minerali (>95%) zastoupenych vapenatymi
krystaly, které prostupuji organickou matrix (1— 3.5%), tvofi tak kombinovany material s
vybornymi mechanickymi vlastnostmi, jako je naptiklad dostate¢na odolnost, nutna k udrzeni
vahy samice sedici na vejcich, a zaroven kiehkost, diky které se mladé dokaze z vejce
vylihnout (Hernandez-Hernandez et al. 2008; Nyls et al. 2004; Arias et al. 1993; Simkiss and
Wilbur 1989). Skotapka je deponovana v pomérné kratkém ¢ase (méné nez 20 hodin), béhem
néhoz vejce prochazi skrze uterus samice. Vytvareni vajeéné skofapky je velmi dobfe ¢asove
a prostorove regulovany proces, jehoz vysledkem je material s velice pfesné definovanymi

kompozi¢nimi a strukturnimi vlastnostmi, které jsou typické pro skofapky vsech druhi ptaku.
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Tvorbu skoiapky muzeme rozdélit na tfi faze, a to na: () pocateéni, (Il) aktivni-rychle
rustova, (I1) ukoncovaci (Herndndez-Hernandez et al. 2008).

Skutecnost, Ze se skotapka sklada ze Sesti vrstev, je vS§eobecné znamy predpoklad, zalozeny
na morfologickych vlastnostech. Ze zminénych Sesti vrstev jsou pouze u dvou nejvnitingjsich
nekalcifikovanych vrstev (vnitini a vnéjsi skotfdpkové membrany tvofené siti orfanickych
vlaken) rozeznatelné hranice, zatimco v kalcifikované casti skofapky na sebe jednotlivé
vrstvy hladce navazuji. Vnitini vrstva skofapky je tvofena nestejnomérnymi kuzely tzv.
~mammilary knob layer®, jejichz Spickami pronikaji vn&jsi membranova vlakna. Béhem
pocateéni faze tvorby skofapky (faze I) probiha ukladani tzv. ,,mammilary knobs” na vngjsi
skofapkovou membranu a nasledovana tvorbou kalcitovych sferulitii (tenkych jehlicek z
CaCOs). Rust skotapky pokracuje dokud sousedni sferulity nesplynou. Protoze je bo¢ni rust
krystali omezen, vznikaji sloupcovité kalcitové jednotky. Tento typ procesu v omezeném
prostoru se nazyva konkurencni rust krystald podle toho, ze krystaly spolu soutézi o omezené
volné misto (Hernandez-Hernandez et al. 2008; Rodriguez-Navarro and Garcia-Ruiz 2000).
Sloupcovité krystaly kalcitu presahnou zakladny kuzelti béhem rychlé faze rlstu skotapky
(faze II), ¢imz vytvareji palisdidovou vrstvu. Sloupovity rtst krytald pokracuje az do
zastaveni kalcifikace, kterd se vyznacuje ulozenim tenké vrstvy svislych krystalt a kutikuly
(faze III). Vrstva svislych krystali je slozena z malych tenkych krystalt, vyrovnanych ve
svislé poloze na povrchu skotapky. Kutikula je na organické latky bohaty povlak, ktery ve
své vnitini ¢asti obsahuje hydroxyapatit a pfedevsim pigmenty (Hernandez-Hernandez et al.
2008; Nyls et al. 2004; Nyls et al. 1999; Dennis et al. 1996).

Souhrnem lze tedy fici, ze se ptaci skotapka sklada ze Sesti vrstev (viz Obrazek 2), z toho
pouze tfi jsou kalcifikované (tzv. ,,mammilary layer, palisade layer a surface krystal layer®)
atfi nekalcifikované (tzv. ,,inner membrane, outer membrane a cuticle) (Hernandez-

Hernandez et al. 2008).
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Obrazek 2: Schéma vrstev ptaci skorapky (pievzato z: http://www.poultryhub.org/2010/10/new-research-

explores-links-between-eggshell-quality-and-food-safety/, 12. 8. 2014)

2.2.1 Deponace biliverdinu a protoporphyrinu

Biliverdin je derivovan z erytrocyti (Zhao et al. 2006; Lang and Wells 1987; Kennedy and
Vevers 1973) nebo je ptimo syntetizovan ve skofapkové zlaze tzv. “shell gland” (Zhao et al.
2006).

Vejcovod je podle struktury a funkce ¢lenén na infundibulum, tuba, isthmus a uterus. Uterus

je tlustosténna ¢ast vejcovodu, V jejiz sténé je umisténa skotfapkova zlaza (Gaisler and Zima
2007).
Pti syntéze biliverdinu se jedna o oxidativni otevieni kruhové molekuly prostetické skupiny
hemu (Zhao et al. 2006; Hudson and Smith 1975), kdy je u ptak®, obojzivelniki a ryb
produkovan biliverdin-IX, u savci je ale koneénym produktem odbouravani hemu az
bilirubin (Zhao et al. 2006; Cornelius 1991).

V priibehu tvorby vajecné skotapky buiiky epitelu vystylajici uterus pfidaji modry pigment
biliverdin a tvofi tak skotfapku, ktera je stejné modra na vnéjsi i na vnitini strané skotapky
(Zhao et al. 2006; Kennedy and Vevers 1973; Punnet and Bailey 1920).

Na rozdil od modrého biliverdinu je hnédy pigment protoporphyrin obsazen pouze v
kutikule obklopujici vaje¢nou skotapku. Piikladem tohoto jevu mize byt zelené vejce. Ptak
produkuje modrou skotapku, ktera je pokryta hnédym pigmentem. Pokud je povrch takovéto

skofapky obrousen, mize byt hnédy pigment odstranén a potom ziistane pouze modra
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skofapka. Ptaci snasejici zelena vejce tak do skotfapky deponuji oba pigmenty; biliverdin IX,
jenz je soucasti skofapky a protoporphyrin IX, ktery pokryva vnéjsi povrch skofapky. To, jak
moc je vejce zelené, zavisi na mnozstvi hnédého pigmentu, ktery je deponovan do kutikuly.
Modraveé zelend vejce jsou pokryta malym mnozstvim protoporphyrinu, zatimco tmavé
zelena nebo olivova vejce jsou pokryta silngjsi vrstvou hnédého pigmentu (Adkerson 2014;
Punnet and Bailey 1920).

Nékteré studie odhalily, ze protoporphyrin se nejdiive syntetizuje ve skotfapkové zlaze
stejné jako biliverdin, a poté je sekretovan a deponovan do vaje¢né skofapky (Zhao et al.
2006; Baird et al. 1975).

Skvrny zvané ,,maculation®, ,,spottiness* nebo ,,speckling” které se vyskytuji na barevném

pozadi tzv. “background coloration®, jsou tvoieny protoporphyrinem (De Coster et al. 2013).
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3. Vyznam a funkce zbarveni skorapky u ptaki

Védci stale vedou debaty o tom, z jakého divodu maji riznéd vejce riznou barvu a kresbu,
popiipadé pod jakym evoluénim tlakem se dany typ zbarveni u konkrétnich druhti vyvinul.

Jako prvni je nasnadé hypotéza krypticka, predpokladajici evoluéni vyhodu ve skryti vejce
pred zraky predatort. Kdysi ddvno byla vejce pravdépodobné bild a beze skvrn. RozliSenim
typtt hnizd a jejich umisténi, spolu se zranitelnosti ptfi napadeni predatorem v této dévné
minulosti, miZzeme vysvétlit rozdily mezi vzhledem vajec jednotlivych ptacich druhi. Jednim
z predpokladut je, ze bila vejce se zachovala u druht, jejichz hnizda jsou v bezpeci pied
dravci, zatimco u druhtl, jenZ sva hnizda zacaly stavét na rizikovéj$ich mistech, se objevila
hnéda a rizné skvrnita vejce, jak uz pred vice neZ sto lety predpokladal Wallace (Sparks
2011; Wallace 1889). Dokonce i modra vejce mohou byt povazovana za krypticky zbarvena,
pokud je hnizdo umisténo v husté vegetaci. Je mozné, ze nékteré druhy tyto staré adaptace
vyuzily, a prifadili jim nové funkce, napiiklad pro signalizaci samicich kvalit, k ochrané
vejce pred Skodlivym slune¢nim zafenim nebo ke zlepSeni strukturdlni pevnosti v dob¢
nedostatku vapniku. Hrozba predace, spolu s meénicimi se hnizdisti, zda se zvysila
rozmanitost pigmentace vajec viditelnou mezi druhy v ramci dané skupiny a mezi sntiskami v
ramci druhu (Kilner 2006).

Sekundarni vliv na rozmanitost v pigmentaci vajec maji i hnizdni parazité a jejich hostitelé.
KaZzdy z nich pohdni evoluci zbarveni a skvrnitosti vajec toho druhého. Jako kdyz se hostitel
snazi zabrénit parazitovani, tim ze odmita podivna vejce v hnizd¢ a naopak parazit se snazi
prizptsobit sva vejce tak, aby je hostitel nerozeznal od vlastnich. Tyto koevolu¢ni zavody ve
a parazita a ne¢kdy vyustily ve vyvoj vajecnych barevnych polymorfismt. To také snizilo
rozdily ve vzhledu vajec uvniti sntisky hostitele, i kdyz vyhoda, kterd z toho pro hostitele
plyne, neni zatim objasnéna (Kilner 2006).

Tato prace by vSak méla, spiSe nez starSi kryptickou a mimetickou hypotézu, detailnéji
zminit hlavné nové&jsi hypotézy tykajici se pigmentace vejce, jako je sexualné signalni

hypotéza a mechanicka hypotéza.

3.1 Sexualné signalni hypotéza

Ackoli se mnoho ptadich vajec zda byt krypticky zbarveno, existuje také vyznamna cast
vajec, ktera jsou zafivé modra az zelend. Toto zdanlivé napadné zbarveni mate biology jiz od
dob Wallace. Vzdyt’ ptirodni vybér by mél upfednostiiovat snizenou viditelnost vejce, aby
tak byl snizen predacni tlak.

Moreno a Osorno (2003) navrhli novelu hypotézy o evoluci modré a zelené ptaci skotfapky.

V ni uvadeji, Ze modro-zelena barva je kondici podminény sexualné selektivni signal, znacici
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kvalitu samice. Usoudili, Ze za pfedpokladu, Ze byly u biliverdinu prokazany antioxidaéni
vlastnosti (Kaur et al. 2003), jsou samice nuceny vyvazovat pouZiti biliverdinu jako ochranu
proti volnym radikalim a pro ulozeni do vaje¢né skotapky. Hypotéza sexualni signalizace
navrhuje, Ze pouze vysoce kvalitni samice si mohou dovolit ukladat biliverdin do vaje¢né
skotapky béhem snisky, v dobé vysokého oxidacniho stresu. Samci by zase méli na tento
signal reagovat zvySenim investované energie do snlsky se sytéji zbarvenymi modro
zelenymi vejci (Moreno and Osorno 2003).

Dalsi studii bylo zjiSt€no, Ze intenzita modro-zelené pigmentace vajeéné skofapky se
vyznamne¢ 1i§i zptisobem hnizdéni a rozmnozovani jednotlivych druhti. Naptiklad polygamni
druhy maji celkove sytéji zbarvena vejce nez monogamni. Tuto skute¢nost pfipisuji tomu, ze
samce v polygamnim spole¢enstvu je nutné mnohem vice zaujmout, aby preferoval konkrétni
snusku a vice do ni investoval (Soler et al. 2005).

Protoze se vejce riznych druht lisi v zavislosti na hnizdnich strategiich, je potieba se pfi
testovani sexualni hypotézy zaméfit na jeden ptaci druh.

Dalsi studie sexualné-signalni hypotézy byla provedena v hnizdni kolonii racku
delawerskych (Larus delawarensis), ve které maji samci dostatek piilezitosti k posouzeni
studii, které byly provadény na druzich nehnizdicich v koloniich, ale v dutinach (Hanley and
Doucet 2009).

Ve studii byla pouzita korelacni data a experimentdlni manipulace k otestovani ctyt
predpokladti. Prvnim piedpokladem bylo, Ze modro-zelena pigmentace by meéla byt pro
samice limitujici. To studie neprokazala. Druhy ptedpoklad udaval, Zze rozsah zbarveni
modro zeleného vejce by mél znazorfiovat samici kvality. Tento vztah nebyl ve studii
prokazan. Tteti predpoklad fikal, ze rozsah zbarveni modro-zelené skofapky ukazuje kvalitu
potomstva. Ani tady nebyl vztah nalezen. Ctvrtym predpokladem bylo, Ze samci by méli
poskytovat vice péfe snuskam se syt€j$im modro-zelenym zbarvenim. Tento piedpoklad se

ve studii nepodafilo prokazat (Hanley and Doucet 2009).

3.1.1 Faktory omezujici samici v deponaci skoirapkovych pigmenti

Predpoklad Ze modro zelena pigmentace ptaci skofapky je pro samice limitujici, by mé¢l byt
potvrzen tim, Ze jednotlivd vejce v jedné sniSce by méla byt tim tmavsi, ¢im diive byla
snesena. Tento jev je zplsoben stresovou zatéZzi samic pii snaSeni vajec. Je tedy jasné, Ze
antioxida¢né plsobicim biliverdinem mize samice ,,plytvat® vice u prvniho vejce, nez u
posledniho ve sntsce. Vyzkumem byla prokazana souvislost mezi intenzitou pigmentace
a poradim ve sntisce. Co ovSem nepiedpokladali byla skute¢nost, ze druhé vejce ve snuiSce
bylo syté&ji zbarvené nez prvni, zatimco tfeti bylo stejné zabarvené jako prvni (Hanley and
Doucet 2009).

15



Neékdo by mohl namitat, ze sexualné signalni hypotéza upfednostiiuje homogenni depozici
pigmentu napfic¢ sniskou. I kdyZ zbarveni vajec bylo podobnéjsi v rdmci snisky nez mezi
jednotlivymi sntisSkami, analyza Hanleyho a Douceta ukazuje, Ze depozice pigmentu nebyla
homogenni napfti¢ pofadim vejce ve snisce (Hanley and Doucet 2009).

Ve trech dalSich studiich byl zdokumentovan vliv potfadi vejce ve sniSce na intenzitu
modro-zelené pigmentace skofapky u vice druhti. Byl zdokumentovan nartist v pigmentaci s
pofadim ve sntsce (Siefferman et al. 2006), blednuti vejce s pofadim ve snisSce (Moreno et
al. 2005) a nelinearni pokles v modro-zelené pigmentaci (Krist and Grim 2007).

Podle zminénych studii tedy napfic¢ druhy neexistuje souvislost mezi poradim vejce ve
sniSce a modro-zelenou pigmentaci (viz Tabulka 1). Tento fakt mize souviset stim, Ze
zatimco ve studii provadéné na kuru domacim plemene Araukana se hladina biliverdinu
v krevnim séru a exrementech nosnic téméf neliSila, hladina pigmentu v uteru byla v dobé
snisky velmi nestabilni. Tato skute¢nost naznacuje, Ze biliverdin pouZity na pigmentaci vejce
je syntetizovan piimo v uteru samice, a ze je pravdépodobné z velké Casti nezavisly na
cirkulacich hladin biliverdinu v plazmé samice. Toto pak muze vysvétlit nelinearni zménu
zbarveni vajec béhem snusky (Zhao et al. 2006).

Tabulka 1: Shrnujici tabulka ke kapitole 3.1.1 Faktory omezujici samici v deponaci skorapkovych
pigmentii (vlastni zdroj)

predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek
modrozelend Egg coloration in ring-billed gulls L .
. . Henleyand . Larus neliendrni zmény pigmentace
pigmentce je pro (Larus delawarensis): a test of . Y
o, Doucet, 2009 . ) . delawarensis  |ve snliSce
samice limitujici the sexual signaling hypothesis
. Egg coloration is correlated with . . Lo
Siefferman et . e . nardst pigmentace s pofadim
female conditionin eastern Sialia sialis o
al., 2006 ve snUsce

bluebirds (Sialia sialis)

Evidence for the signaling : Y L
Moreno et al., . . . Ficedula sniZeni pigmentace s pofadim
5005 function of egg colorin the pied hvool Y

flycatcher Ficedula hypoleuca ypoleuca vesnusce

Are blue eggs a sexually selected

Kristand Grim, [signal of female collared Ficedula nelinedrni pokles pigmentace
2007 flycatchers? Across-fostering albicollis ve snlsce
experiment

3.1.2 Vliv kvality samice na rozsah zbarveni vejce

Pokud se samici kvality odrazeji v intenzit€¢ pigmentace vajecné skotapky, je mozné
predpokladat pozitivni vztahy mezi kondici samice a intenzitou zabarveni skotfapky. To by
bylo v souladu s nazorem, ze se modro-zelend pigmentace vyvinula jako znak sexualni
kvality samice. Pti vyzkumu této skutecnosti byl pouzit index télesné kondice samice jako
mefitko kvality samice a pomér heterophilt a lymphocyti (H/L pomér) jako méfitko

imunitniho stresu samice. Nebyl vSak nelezen zadny vztah mezi indexem télesné kondice
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samice a intenzitou pigmentace skofdpky, ani vztah mezi pomérem H/L a intenzitou
pigmentace skofapky (Hanley and Doucet 2009).

I zde je na misté srovnani s dal§imy vyzkumy zabyvajicimi se vztahem mezi pigmentaci
vejce a kondici samice. Riizné studie totiz potvrzuji vztah mezi kvalitou samice a pigmentaci
skotapky. Naptiklad bylo zjisténo, ze modro-zelené zbarveni vejce koreluje s vékem, kondici
nebo imunokompetenci u fady ptacich druha (Krist and Grim 2007; Siefferman et al. 2006;
Morales et al.2006; Moreno et al. 2005), a dvé dalsi experimentalni studie dokazaly, ze
manipulace s kondici samice ovliviiuje barvu vejce (Soler et al. 2008; Moreno et al. 2006a)
(viz Tabulka 2).

Ptes to, ze nekteré studie nepotvrzuji vliv kondice samice na pigmentaci vejce, Se jedna v
soucasnosti o nejpodporovanéjsi predpoklad sexualné signalni hypotézy (Hanley and Doucet

2009).

Tabulka 2: Shrnujici tabulka ke kapitole 3.1.2 Vliv kvality samice na rozsah zbarveni vejce (vlastni zdroj)

sledovany
. . 1z . , ukazatel
predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek kvalit
vality
samice
vliv kvality samice Egg coloration in ring-billed gulls vztah mezi indexem télesné
. K Henleyand . Larus . . - M
na intenzitu (Larus delawarensis): a test of . kondice a pigmentaci vajec H/L pomér
X . Doucet, 2009 i . . delawarensis L,
pigmentace vajec the sexual signaling hypothesis neprokazan
Are blue eggs a sexually selected
Kristand Grim, [signal of female collared Ficedula . . .. | délka tarsu
X o pigmentace koreluje s kondici K
2007 flycatchers? Across-fostering albicollis a kondice
experiment
. Egg coloration is correlated with . . . | pomér mezi
Siefferman et e T pigmentace reflektuje kondici
L 2006 female conditionin eastern Sialia sialis X bodymass a
al., . TR, samice ,
bluebirds (Sialia sialis) délkou tarsu
Egg colour reflects the amount of : . ., ., pomér mezi
Morales et al., R : Ficedula samice s lepsi kondici snasi ,
2006 yolk maternal antibodies and hvpol , i ¢ L. hmotnostia
oleuca vice pigmentovana vejce
fledging success in a songbird P pig ) délkou tarsu
Evidence for the signaling i mnozstvi
Moreno etal., . . ) Ficedula . . NV
function of egg color in the pied pigmentace koreluje s kondici |imunoglobu-
2005 . hypoleuca . .
flycatcher Ficedula hypoleuca linu v krvi
Experimental evidence that egg : . L
Moreno etal., o L Ficedula manipulace s kondici ovliviiuje .
2006 colorindicates female condition hvpol tost bi ¢ kondice
oleuca sytost pigmentace
atlayingin a songbird P v pig
Soleretal., Sexually Selected Egg Coloration . manipulace s kondici ovliviuje | , .
X X Sturnus unicolor R vdha samice
2008 in Spotless Starlings sytost pigmentace

3.1.3 Odraz kvality potomstva ve zbarveni vajec

Tieti pfedpoklad Hanleyho a Douceta hovoii o vztahu mezi intenzitou zbarveni skofapky
a kvalitou potomstva. Tento jev by mél v samci evokovat zvySeni péce o sytéji vybarvenou
snusku, protoze by se z ni meélo vylihnout kvalitni potomstvo. V ramci vyzkumu

provedeného na rackovi delawarském byla kontrolovana hnizda a nebylo zjiSténo, Ze by
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obsah biliverdinu nebo protoporphyrinu byl predikci hmotnosti vejce. V podobném modelu
byl ale obsah protoporphyrinu vyznamnym prediktorem poéateéni vahy kufat. Cili vétsi
kurata se lihla z vajec s vét§im mnozstvim protoporphyrinu. Naopak Hanley a Doucet (2009)
henalezli dikazy o tom, ze modro-zelend barva vyznamné predikuje hmotnost vejce nebo
hmotnost Cerstvé vylihnutého mladéte.

Existuje tedy piedpoklad, ze vztah mezi kvalitou potomstva a zbarvenim skofapky sam o
sob¢ nestaci, aby podporil sexualné signalni hypotézu (Cassey et al. 2008).

Studie o kvalit¢ potomstva v zavislosti na modro-zelené barvé vejce piinesly smisené
vysledky, z ¢ehoz lze jen obtizn€ vyvodit obecné zavéry, protoze rizni autofi maji tendenci
pouzivat vejce riizné kvality a rizna métitka co se barevnosti skotfapek tyce. Kuptikladu byl
nalezen vztah mezi modro-zelenou barvou vejce a délkou tarsu mladéte, ale ne hmotnosti
nebo T-bunéénou imunitou (Krist and Grim 2007). Délka tarsu mladéte je také moznym
ukazatelem mnozstvi vapniku ve skotfapce. Pro tuto moznost existuje diikaz ve studii Sanz
and Garcia-Navas (2009), kde bylo nerovnomérné rozlozeni skvrn prediktorem kratsiho tarsu
mladéte nez u srovnavaci skupiny. Také bylo zjisténo, ze mladata méla vyssi hladiny
imonoglobulinu, ktery je branil pied ektoparazity, pokud se vylihla z vajec, ktera se
odklanéla od modro-zeleného zbarveni (Morales et al. 2006).

Podobné ani vdalsich studiich nebyl potvrzen vztah mezi zbarvenim vejce
a charakteristikou mladat (viz Tabulka 3). Tato zjisténi naznaluji, Zze tento ptredpoklad
sexualné signalni hypotézy muze tézit pouze z dalSich vyzkumui (Lépez-Rull et al. 2007;
Siefferman et al. 2006).

Tabulka 3: Shrnujici tabulka ke kapitole 3.1.3 Odraz kvality potomstva ve zbarveni vajec (vlastni zdroj)

fledging success in a songbird

mladéte

M . 0z . . sledovany
predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovanydruh vysledek K Y
zna
. Egg coloration in ring-billed gulls pigmentace nekoreluje s
kvalita potomstva se |Henley and ) Larus Ly ,
s L (Larus delawarensis): a test of i hmotnosti mladéte, ale délka tarsu
odrazivbarvé vejce [Doucet, 2009 . . . delawarensis . - . s
the sexual signaling hypothesis signalizuje délku tarzu mlddéte
. |Eggshell pigmentation patternin . nerovnomérnad skvrnitost
Sanzand Garcia . . Cyanistes ", o .. ,
relation to breeding performance skotdpky predikuje kratsi délka tarsu
Navas, 2009 . A caeruleus i
of blue tits (Cyanistes caeruleus) tarsus mladéte
vétsi odklon od modrozeleného .
Egg colour reflects the amount of i L i - hladina
Morales etal., . . Ficedula zbarveni signalizoval vy$si .
yolk maternal antibodies and o . . |imunoglobu-
2006 hypoleuca hladiny imunoglobulinu v krvi

linu

Lopéz-Rull et
al., 2007

Egg Colour Covaries with Female
Expression ofa Male Ornament in
the Spotless Starling (Sturnus
unicolor): Egg Colouration in the
Spotless Starling

Sturnus unicolor

nebyl nalezen vztah mezi
barvouvajeca
charakteristikou mladat

vaha mladat

Siefferman et
al., 2006

Egg coloration is correlated with
female condition in eastern
bluebirds (Sialia sialis)

Sialia sialis

nebyl nalezen vztah mezi
barvouvajeca
charakteristikou mladat

vaha mladat
adélka
tarsu
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3.1.4 Vliv zbarveni na investici samce do sntisky

Ctvrty piedpoklad studie Hanleyho a Douceta byl, e by samci méli vénovat vice péte
sntskam, které maji syt€jsi modro-zelené zbarveni. Zkoumali tento klicovy piedpoklad
pomoci koleraénich dat a tzv. ,,cross-fostering” experimentu. Samci neposkytovali veEtsi
rodicovskou péci sniiskam se sytéj§im modro-zelenym zbarvenim v kontrolnich sntiskach ani
v experimentalnich sniskach. Krom¢ toho samci péce nekorelovala s pivodnim zbarvenim
vajec. Pii posuzovani pfiméfené saméi péce byl zjistén pozitivni vztah mezi modro-zelenou
barvou a saméi frekvenci krmeni u kontrolnich hnizd, ale ne u experimentalnich hnizd. Zadné
dalsi proménné, charaktrizujici investice samcti do snusky, nekorelovaly s barevnymi
proménnymi vajec. Data ziskana pifi tomto experimentu ale naznacuji, ze samci racka
delawarského (Larus delawarensis) prednostné nepecuji o syté&ji modro-zelené zbarvené
snusky (Hanley and Doucet 2009).

Naopak tomu bylo u lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca), kde samci poskytovali vice
péce snuskam se syt€j§im modro-zelenym zbarvenim (Moreno et al. 2004). Nasledny ““cross-
fostering” experiment odhalil, Ze samci nepfizpusobuji frekvenci krmeni primérné barvé
vajec ve snusce, ale spiSe upravuji frekvenci krmeni podle smérodatné odchylky neboli
variability v sytosti barvy vajec a podle maximalni sytosti barvy vejce uvniti hnizda (Moreno
et al. 2006).

Ve studii, kde bylo se zbarvenim vajec experimentalné manipulovano, samec $packa
¢erného (Sturnus unicolor) vynakladal vice péfe na umélé vejce nabarvené tmavou modro-
zelenou barvou, nez na vejce, které bylo nabarveno svétlou modro-zelenou (Soler et al.
2008). Naproti tomu v experimentalni studii na lejskovi bélokrkém (Ficedula albicollis) bylo
zjisténo, ze samci neposkytovali vice péce sntiskam se syt&jSim zbarvenim (Krist and Grim
2007). Dalsi studie provadéna na Spaccich (Sturnus unicilor) nepodpofila tento predpoklad
aukazala, Ze samci posuzovali kvalitu samic podle kresby pefi, ne podle barvy vajec,
a vynakladali vice Gsili na pé¢i o snisky s bled$im modro zelenym zbarvenim (Lopez-Rull et
al. 2007).

V jiné studi, zaméfené na stfizlika domaciho (Troglodytes aedon), byla srovnavana péce
rodicli o vejce svétlejSich odstinti oproti normalu. Byla pozorovana zvySena péce ze strany
samice o vejce svétlejsi barvy a o mlad’ata z nich vylihnutych. Samec nebyl timto faktorem
ovlivnén (Walters and Getty 2010).

SmiSené vysledky ukazuji, Ze modro zelena barva vejce se pravdépodobné vyvinula u
ruznych ptacich druhti z riznych davoda (Kilner 2006) (viz Tabulka 4). Vzhedem k tomu, ze
sexualné signalni hypotéza ziskava u riznych druhl jen smiSenou podporu, je nutné, aby
budouci studie i nadale zvazovaly n€kolik hypotéz pro vyvoj zbarveni vejce ptaku (Hanley

and Doucet 2009).
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Tabulka 4: Shrnujici tabulka ke kapitole3.1.4 Vliv zbarveni na investici samce do snusky (vlastni zdroj)

predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek
v::vszJaI:ven! Henl d Egg coloration in ring-billed gulls L L. cii
enleyan arus samec nepeduje o sytéji
skorapkyvajecna Y (Larus delawarensis): a test of . X P ”J viel
investicisamce do |Doucet, 2009 . ) . delawarensis  |zbarvené sntsky
o the sexual signaling hypothesis
snasky
Egg colouration and male : samec poskytuje vice péce
Moreno et al., . . Ficedula ol vy
parental effort in the pied snUsSkdm se sytéjsim
2004 . hypoleuca ,
flycatcher Ficedula hypoleuca zbarvenim
More colourful eggs induce a . . L
. . samecse orientuje dle nejvice
higher relative paternal . i , .
Morenoetal., |. . ) Ficedula pigmentovaného vejce a ne dle
investment in the pied flycatcher .
2006 . hypoleuca prumeérné pigmentace ve
Ficedula hypoleuca: a cross- .
) . snudce
fostering experiment
. samec dava prednost vejci s
Soleretal., Sexually Selected Egg Coloration . . N
. . Sturnus unicolor |tmavsi modrou barvou pred
2008 in Spotless Starlings

svétlejsim

Krist and Grim,
2007

Are blue eggs a sexually selected
signal of female collared
flycatchers? Across-fostering
experiment

Ficedula
albicollis

samec neposkytuje sntiskam
se sytéji zbarvenymi vejci vétsi
péci

Lopéz-Rull et

Egg Colour Covaries with Female
Expression ofa Male Ornamentin
the Spotless Starling (Sturnus

Sturnus unicolor

samec posuzuje kvalitu samice
dle kresby pefi a investuje do

al., 2007 i . sntSek se svétlejSim
unicolor): Egg Colouration in the , ,
. modrozelenym zbarvenim
Spotless Starling
. samec nebyl barvou vajec
Are brighter eggs better? Egg e Y ] )
. ovlivnén, ale usamic
Walters and color and parental investment by Troglodytes | 5141 pac
ozorovédna vétsi péce o
Getty, 2010 House Wrens: Wren Egg Color and aedon P P

Parental Investment

svétlejsivejce a mladata znich
vylihnutd

3.2 Mechanicka hypotéza

Skotépka neni pigmentovana pouze pomoci biliverdinu. Také protoporphyrin se velkou
meérou podili na jejim zbarveni. Rizné tecky, skvrny a odstiny hnédé na skotapce daly
vzniknout hypotézam o maskovani, majici za kol chranit vejce pfed predatorem nebo
znemoznit rozeznani vejce parazita od vajec hostitele. V posledni dobé se vSak objevuje
i jiny nahled na funkci protoporphyrinu ve skofapce vejce.

Podle nedavno navrzené strukturné funkéni hypotézy, jinak zndmé jako mechanicka
hypotéza, pouzivaji ptaci pigment protoporphyrin, aby posilili vaje¢nou skofapku, v
zavislosti na nedostatku vapniku (Ca) v potravé (Magi et al. 2012).

Vapnik je totiz kliCovou slozkou potravy ptakt hlavné v obdobi hnizdéni, konkrétné v
dobé, kdy dochazi k formaci vajecné skorapky (Maégi et al. 2012; Reynolds and Perrins
2010).

Pied dvéma lety byla vypracovana studie, jejimz cilem bylo po dobu dvou let testovat

mechanickou hypotézu v experimentu manipulujicim s dostupnosti vapniku na populacich
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sykory konadry (Parus major), hnizdici v na vapnik chudych jehli¢natych lesich a v naopak
na vapnik bohatych listnatych lesich Estonska (Mégi et al. 2012).

Experiment pfinesl neCekané vysledky. Vapnikem zédsobeni ptéci totiz snesli tmavsi vejce
nez ptéaci z nezasobené kontrolni skupiny. To je ovS§em v rozporu s mechanickou hypotézou.
| kdyz byla vejce v na vapnik chudém prostiedi mensi a jejich skofapka byla tenci, skvrnitost
vajec se mezi habitaty nelisila. Skotapky byly vice pigmentované v roce, kdy byly také tenci,
ale jejich tloustka se skvrnitosti nejevila, v rdmci daného roku, spojitost. Ackoli vysledky
této studie nepotvrzuji ani nevyvraci mechanickou hypotézu, naznacuji, ze vztah mezi
dostatkem vapniku a pigmentaci skofapky nemuize byt vysvétlen pouze skrze mechanickou
hypotézu (Mégi et al. 2012).

Podobnych vysledki bylo dosazeno ve studii na mexickém druhu sojky (Aphelocoma
wollweberi), kdyz nebyla nalezena zadna souvislost mezi obsahem vapniku v pudé
a skvrnitosti vajec (Berg et al. 2009).

Dals$i vyzkum naproti tomu zjistil, Ze intenzita pigmentace pozitivn¢ koreluje s rozdilem
tloustky vajeéné skofapky sykory konadry (Parus major) v porovnavanych pigmentovanych
a nepigmentovanych mistech (Gosler et al. 2005). Také studie Sanz and Garcia-Navas
(2009) odhalila, Ze intenzita pigmentace negativné koreluje s tloustkou a vahou skofapky.

Jina studie piedpokladala, Ze je skvrnitost vejce rovnéz ovlivnéna sami¢i télesnou kondici, a
7e by tento faktor mél byt bran v Gvahu pfi dal§im vyzkumu mechanické hypotézy (viz
Tabulka 5). Naptiklad by zvySena pigmentace vajecnych skofapek mohla byt rozhodujici pro
posileni vajecnych skotfdpek v podminkach s akutnim nedostatkem vapniku, zatimco samici
télesna kondice by mohla ovliviiovat pigmentaci skotapky ve chvili, kdy neni vapniku
nedostatek. Takovéto moznosti by mély byt v budoucnu experimentalné zkoumany pii
manipulaci se samiéi télesnou kondici a dostupnosti vapniku v hnizdnim prostiedi. Navic by,
s ohledem na moznost lokalnich adaptaci, mély budouci vyzkumy zahrnovat populace z

riaznych geografickych a ekologickych oblasti (Mégi et al. 2012).

Tabulka 5: Shrnujici tabulka ke kapitole 3.2 Mechanicka hypotéza (vlastni zdroj)

predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek

Testing the structural—function o . P
vapnikem zasobeni ptaci

Parus major snaseli tmavsivejce, nez
vapnikem nezasobeni

vlivdostupnosti Ca Magi et al., hypothesis of eggshell
na barvu skorapky 2012 maculationin the Great Tit:an
experimental approach

Test ofan adaptive hypothesis for

eggspecklingalongan Aphel nenalezena souvislost mezi
elocoma o
Bergetal., 2009 |elevational gradientin a P _ obsahem Ca v pldé a
A . . wollweberi . . "
population of Mexican jays pigmentaci skofapky
(Aphelocoma ultramarine)
. Eggshell pigmentation patternin ) intenzita pigmentace
Sanzand Garcia . . Cyanistes R . -
relation to breeding performance negativné koreluje s tloustkou
Navas, 2009 . . caeruleus . v
of blue tits (Cyanistes caeruleus) a hmotnosti skofapky
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4. Variabilita v pigmentaci ptaci skorapky
Variabilita v pigmentaci ptac¢i skofapky je tradi¢né€ vysvétlovana jako odpovéd’ na selekéni

tlaky, jakymi jsou hnizdni predatofi nebo hnizdni parazité, ackoli byly pozdé¢ji navrzeny
i dalsi funkce (Reynolds et al. 2009). Pochopeni pfiCiny variability v pigmentaci ptaci
skotapky je kli¢ové k porozuméni funkce zbarveni ptaci skotfapky (Hargitai et al. 2013). Je
ziejmé, ze pro zbarveni vejce existuje geneticky zaklad (Gosler et al. 2000), ktery je dale
ovlivnén environmentalnimi faktory, jako jsou dostupnost vapniku a potravy v prosttedi nebo
teplota a vlhkost prostfedi (Gosler et al. 2005; Moreno et al. 2006a; Avilés et al. 2006).

Zminovany geneticky zéklad pro zbarveni vejce udava zékladni zbarveni vajecnych
skotapek v ramci druhu (Gosler et al. 2000). To znamena, Ze pokud by byly dvéma jedincim
stejného druhu, ktefi diky rozdilnému prostiedi nekladou vejce se stejnym zbarvenim
skotapky, poskytnuty stejné podminky, neméla by se teoreticky projevit vnitrodruhova
variabilita a zbarveni by tedy mélo ztratit na odli$nosti.

At uz se jednd o pigmentaci biliverdinem nebo protoporphyrinem, rizné podminky, ve
kterych druh zije, donutily populace z danych lokalit, aby se jim pfizptsobily. Rizné
podminky ekosystému, jako dostatek vapniku, minimalni teplota v hnizdnim obdobi, dostatek
potravy nebo Cetnost srazek, ktery dany druh obyva, totiz ovliviiuji vedle jiného i pigmentaci
vajec, coz je podstata vnitrodruhové variability v pigmentaci skofapky ptacich vajec (Gosler
et al.2005).

4.1 Dostupnost vapniku v prostredi

Mnoho pta¢ich druht klade vejce se skvrnami na bazi protoporphyrinu, ale u mnoha ptacich
druhti je funkce skvrn neznama. Ptitomnost skvrn na vejci pravdépodobné vysvétluje jiz
zminéna mechanickd hypotéza tim, ze protoporphyrin ve skofapce plni funkci vystuze a je
proto ukladan do skofapky pii nedostatku vapniku v prostredi (Hargitai et al. 2013).
Protoporphyrinové skvrny jsou casto zkoumany na Celedi sykorovitych (Paridae). Jejich
prednost tkvi v rozSifeni a ve zplsobu hnizdéni. Sykoroviti totiz sekundérné hnizdi v
dutinach. To znamena, ze skvrny na jejich vejcich s nejvyssi pravdépodobnosti neslouzi k
maskovani. Navic se u sykorovitych zfejmé nevyskytuje vnitrodruhovy hnizdni parazitismus
(Kempenaers et al. 1995; Griffith et al. 2009). Bohuzel nelze vyloucit, Ze se u sykorovitych
nevyvinuly skvrnité skofapky n¢kdy v minulosti jako obrana pied predatory a hnizdnimi
parazity. Otazkou zustava, pro¢ snaseji sykoroviti skvrnita vejce, kdyz hnizdi v dutinach?

Touto otazkou se, v zavislosti na dostupnosti vapniku v prosttedi zkoumaného druhu,
zabyva hned nékolik studii. Napiiklad studie vlivu obsahu vapniku v ptd¢ na hnizdici
populace sykory konadry (Parus major) v Britanii odhalila, Ze sytost protoporphyrinovych
skvrn na ptacich vejcich negativné korelovala s tlouStkou skofapky, jenz zavisi na

dostupnosti vapniku (Gosler et al. 2005). S klesajici dostupnosti vapniku se skotfapka stavala
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méné uniformni a protoporphyrinové skvrny se objevily pfesné tam, kde byla skotfapka ten¢i
a i mnozstvi pigmentu ve skvrné se odvijelo od toho, jak moc byla skofapka ztencena (Gosler
et al. 2005). V jinych studiich se vSak lze setkat s odlisnymi vysledky. Napiiklad studie na
sykote modiince (Cyanistes caeruleus) uvadi, ze sytost skvrn na skotapce pozitivné koleruje
s jeji tloustkou (Garcia-Navas et al. 2011). V jiné studii na sykofe modifince nemélo
experimentalni dodavani vapniku vliv na sytost pigmentace, ale rozmisténi skvrn bylo
stejnom&rnéjsi u experimentalni skupiny s nadbytkem vapniku (Garcia-Navas et al. 2011).
Obdobné nejevily tloustka skotapky a sytost skrvn zadny vztah u sykory konadry (Parus
major) v Estonsku. A ani hladina vapniku v piidé neméla vliv na skvrnitost vajec (Mégi et al.
2012).

Z piikladd studii a jejich vysledkd je patrné, Ze vliv dostupnosti vapniku v hnizdnim
prostiedi tzce souvisi s diive zminénou mechanickou hypotézou. Neni tedy divu, Ze rizné
studie vykazuji smisené vysledky.

Vsechny tyto studie vSak spojuje jeden zakladni predpoklad, ze béhem snaseni vajec
potiebuje samice velké mnozstvi materidlu bohatého na véapnik, protoze b&zna potrava
mnoho vapniku neobsahuje (viz Tabulka 6). Samice pévci nedokazi skladovat
metabolizovatelny vapnik v kostech a musi si jej obstardvat denn€¢ béhem obdobi kladeni
vajec. Nedostatek vapniku v pribéhu tvorby vajecné skotapky by totiz mohl mit za nasledek
snaseni vajec s tenci skotfapkou, coz by mélo neblahy vliv na lihnivost v disledku rozbiti
vejce nebo nadmérné ztraty vody (Graveland and Van Gijzen 1994).

Experientalni manipulace s dostupnosti vapniku vSak nese i sva uskali. Hlavnim zdrojem
vapniku pro sykory konadry (Parus major) jsou suchozemsti plzi a jejich ulity. Ti pak tvoii
limitujici faktor pro dostupnost vapniku. Problém nastava ve chvili, kdy kontrolni skupina
zacne ziskavat vapnik jinym zpisobem. Napfiiklad poziranim na vapnik bohatsich arthropod
jako jsou stonozky (Bure§ and Weidinger 2003; Graveland and Van Gijzen 1994). To by
mohlo byt vysvétleni pro vysledky studii sykorek, které nemohou potvrdit vliv vapniku na

pigmentaci skotapky (Hargitai et al. 2013).
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Tabulka 6: Shrnujici tabulka ke kapitole 4.1 Dostupnost vapniku v prostiedi (vlastni zdroj)

predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek

tost t hyri ych
vlivdostupnosti Ca v Gosleret al SZ os proko?,orp yrmo:yc .
prostfedi na osieretal, Why are birds’eggs speckled? Parus major skvrn rTa skora E)?e neea Jyne

. . .. 2005 koreluje s tloustkou skorapky,
pigmentaci skorapky

kterd zavisi na dostupnosti Ca

Experimental evidence for the

B role of calcium in eggshell . sytost skvrn na skofdpce
Garcia-Navaset | . . Cyanistes L o,
pigmentation patternand pozitivné koreluje s jeji
al., 2011 . . . caeruleus o
breeding performance in Blue Tits tloustkou

Cyanistes caeruleus

Testing the structural-function
Magi etal., hypothesis of eggshell Parus major hladina vapniku v pidé neméla
2012 maculation in the Great Tit:an

experimental approach

vliv na skvrnitost vajec

. . . Ficedula
Bure$ and Sources and timing of calcium o .. . »
L . . L albicollisa pfi nedostatku béznych zdroja
Weindinger, intake during reproductionin Ficedul iskévail ptaci Ca ziinvch zdroi
icedula ziskdvaji ptéci Ca zjinych zdrojl
2003 flycatchers e hny )
hypoleuca
Experimental evidence that egg . . X
Moreno et al., L . Ficedula zvySeni pigmentace usamics
colorindicates female condition
2006 hypoleuca nadbytkem potravy

atlayingin a songbird

4.2 Dostupnost potravy v prostiedi

Jak jiz bylo zminéno v popisu predpokladii sexudlné signalni hypotézy, intenzita
pigmentace biliverdinem je obrazem kvality samice, coz vétsinou souvisi s tim, jak dobfe je
Zivena. Pfi experimentalni studii, kdy byl samicim zajistén nadbytek potravy, bylo mozné
zvysit kvality samic a pozorovat odezvu v pigmentaci skofapky jejich vajec oproti vejcim z
kontrolni skupiny (Moreno et al. 2006a).

V jednom z takovychto experimentii bylo Sestnact samic lejska ¢ernohlavého (Ficedula
hypoleuca) zasobovano mouénymi Cervy pfed a béhem snaseni vajec, nasledné byla
porovnana hmotnost a barva vajec téchto samic s vejci Sestnacti kontrolnich samic.
Dokrmované samice snaSely oproti kontrolnim samicim vétsi a intenzivnéji modro-zelené
pigmentovana vejce. Oba tyto efekty mohou byt vztazeny k lep$i kondici dokrmovanych
samic (Moreno et al. 2006a). Nékolik dalsich experimentalnich studii vlivu mnoZstvi potravy
na velikost vejce tyto vysledky potvrzuje (Reynolds et al. 2003; Ramsay and Houston 1997).
ZlepSena telesna kondice samic byla také jinou studii potvrzena jako nasledek dokrmovani
(Schoech 1996). Také to, ze vejce dokrmovanych samic jsou vice pigmentovana
biliverdinem, je potvrzeno v podobné studii salasnika modrého (Sialia sialis) (Siefferman et

al. 2006). Také barva vajec dokrmovanych samic se neliSila od ptirodni §kaly barev vajec v
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populaci, coz znaci, ze efekt pigmentace vajec byl vyvolan spiSe zlepSenim kondice samice,
nez aby to byl dusledek pfimého pusobeni pigmenti obsazenych v potravé (Moreno et al.
2006a).

Tyto studie potvrzuji, Ze dostupnost potravy ovlivitluje pigmentaci ptaci skofapky, jelikoz
V podminkach, kdy ma samice dostatek potravy jsou skofdpky vice pigmentované
biliverdinem (Moreno et al. 2006a) (viz Tabulka 7).

Naproti tomu existuje experimentalni studie provadéna na kiepelce japonské (Coturnix
japonica), kde nebyla pigmentace vajecné skotfapky nijak ovlivnéna nedostatkem potravy. To
bylo vysvétleno tak, Ze samice i pfes snizenou t¢lesnou kondici, zptisobenou nedostatkem
potravy, investovala stejné mnozstvi zdroji do vejce jako samice s dostatkem potravy (Duval
et al. 2013).

Tabulka 7: Shrnujici tabulka ke kapitole4.2 Dostupnost potravy v prostiedi (vlastni zdroj)

predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek
vlivdostupnosti Nutritional quality of prebreeding
potravyv prostiedi |Reynoldsetal., |dietinfluences breeding Aphelocoma zvy$eni pigmentace u samics
na pigmentaci 2003 performance of the Florida scrub- coerulescens nadbytkem potravy
skorapky jay
Nutritional constraints on egg . .
Ramsayand L . zvySeni pigmentace usamics
production in the blue tit: a Parus caeruleus
Houston, 1999 nadbytkem potravy

supplementary feeding study

The effect of supplemental food
on body condition and the timing Aphelocoma zlepSeni kondice

of reproduction in a cooperative coerulescens dokrmovanych samic
breeder, the Florida scrub-jay

Schoech, 1996

. Egg coloration is correlated with . , L

Siefferman et e o vejce dokrmovanych samic vice

L 2006 female conditionin eastern Sialia sialis K ¢ : biliverdi

al,, ) o igmentovanad biliverdinem
bluebirds (Sialia sialis) p'g

Experimental evidence that egg . . (s -
Moreno et al., - . Ficedula pigmentace zavisld na kondici
colorindicates female condition . . o
2006 L . hypoleuca samice zvySené dokrmovanim
atlayingin a songbird

Condition-dependent strategies
Duval etal., of eggshell pigmentation:an Coturnix coturnix |pigmentace neovlivnéna
20013 experimental study of Japanese japonica nedostatkem potravy

quail (Coturnix coturnix japonica)

4.3 Teplota a vlihkost prostiedi

Dalsimi faktory ovliviiujicimi pigmenaci vejce jsou teplota a vihkost prostredi. Zamétime-li
se na teplotu, je dilezitd zejména minimalni teplota vzduchu béhem doby snaseni vajec.
Samice snasejici vejce za nizkych teplot totiz musi vynalozit dvojnasobek energie potiebné

pro tvorbu vejce jen na regulaci télesné teploty (Morales et al. 2013; Ojanen 1983). Ve studii
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sledujici vliv teploty na pigmentaci a tloustku skofapky vajec lejska ¢ernohlavého (Ficedula
hypoleuca) bylo zjisténo, ze pigmentace skofapky pozitivné koreluje s jeji tloustkou, jenz se
odvijela od minimalni teploty vzduchu b&hem snaseni vajec. Minimalni teplota okolniho
vzduchu totiz méla pozitivni vliv na tloustku skofapky (Morales et al. 2013). Tento vysledek
souhlasi s vysledky experimentalni studie u drtibéze, provadéné pii teplotach nizsich nez 6°C
(Sahin et al. 2003; Sahin et al. 2002) a mize znamenat, ze ukladani maternalnich zdroji do
skotfapky je omezeno vzhledem k vysokym energetickym ztratdm v dusledku chladného
pocasi (Morales et al. 2013). Z jiného thlu pohledu mtiZze chladné pocasi ovliviiovat strukturu
skotapky i nepfimo. Ztenceni skotfapek v dusledku chladného pocasi mize byt zapticinéno
snizenim vyskytu plzi slouzicich jako zdroj vapniku pro samice kladouci vejce (Morales et
al. 2013). Pii vysSich teplotach vzduchu sice pak samice snasely vajicka se silngjsi skotapkou
coz, jak jiz bylo zminéno, pozitivné koreluje s jejich pigmentaci, ale to miize byt diasledek
snahy zabranit pfiliSnym ztratam vody skrze skofapku (Morales et al. 2013; Davis and
Ackerman 1985).

Stejné jako teplota, tak i vlhkost, ve smyslu mnozstvi srazek, ovliviiuje vzhled ptaci
skotapky. Byla uskute¢néna studie vlivu vlhkosti, ale i teploty, na vejce rakosnika obecného
(Acrocephalus scirpaceus) a jeho hnizdniho parazita kukacky obecné (Cuculus canorus).
Studie porovnavala skrvrny a zbarveni skofapky vajec u obou druh@ pomoci
spektrofotometrie a fotografii nasbiranych béhem ctyfiadvaceti let v Zoologickém muzeu v
danském Copenhagenu. Studie ukazala, Ze vejce rakosnika byla svétlejsi pokud byla snesena
na jafe s vy$8imi srazkami, ale byla modfiejsi a zelengjsi v letech, kdy byly jarni teploty niZsi.
Na druhou stranu vejce kukacek byla modiejsi a zelen€jsi v roce s vys$Simi jarnimi srazkami.
Proto tyto vysledky nabizeji podporu pro piedpoklad environmentilniho vlivu na barvu
ptacich vajec (Avilés et al. 2006). (Shrnuti viz Tabulka 8.)

Tabulka 8: Shrnujici tabulka ke kapitole 4.3 Teplota a vlhkost prostiedi (vlastni zdroj)

. . o1 . . sledovany
predpoklad autor, rok nazev ¢lanku studovany druh vysledek i v
vliv
Variation in eggshell traits pigmentace pozitivné koreluje teplota
vlivteploty a Morales et between geographically distant Ficedula s tloustkou skofapky, kterd prostiedi pfi
vlhkosti prostredi al.,2013 populations of pied flycatchers hypoleuca pozitivné koreluje sminimalni snazen
Ficedula hypoleuca teplotou pfisnaseni

Vitamin Eand selenium
supplementation to alleviate

. . X . |pigmentace skorapky teplota
Sahinetal, cold-stress-associated Coturnix coturnix A S .
R o . . i ovlivnéna minimalni teplotou |prostfedi pfi
2003 deterioration in egg quality and Jjaponica Yy P
X ) pfi snaseni snaseni
eggyolk mineral concentrations
ofJapanese quails
Effects of dietary chromium and
Sahin et al zinc on egg production, egg pigmentace skofapky teplota
2002 v quality, and some blood neuvedeno ovlivnéna minimalni teplotou [prostfedi pfi
metabolites of laying hens reared pfisnaseni snaseni
under low ambient temperature
vejce rakosnika svétlejsi pokud
Variation in eggshell traits J‘ L . ! Vp,
. R R Acrocephalus |na jafe vice srazek, tmavsi vlhkost
Avilés etal., between geographically distant X L. i . Y
. X scirpaceus, pokud srazek méné, u kukacky |[prostredi pfi
2006 populations of pied flycatchers X ., , .
. Cuculus canorus |vejce tmavsivroce s vice snaseni
Ficedula hypoleuca S X
srazkami
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5. Fyziologicka podstata variability v pigmentaci ptaci
skorapky

Na sytost pigmentace skofapky maji vliv déje, které jsou fyziologickou odpovédi na
podnéty okolniho prostfedi. Kvalitu a barevnost skofapky tedy pravdépodobné ovliviuji
naptiklad stres, teplota prostfedi ¢i délka fotoperiody skrze hladiny streroidnich hormoni

v krvi samice. V této kapitole se budu zabyvat pravé témito vlivy.

5.1 Vliv oxidativniho stresu

V mezibunécnych drahach poskytujicich ochranu proti oxidativnimu stresu hraji
vyznamnou roli tzv. ,,Heat-shock proteiny (dale jen HSP), zejména HSP70 (Moreno et al.
2013). Rozdilna syntéza HSP je stale Casté&ji vyuZivana jako indikator stresu u populaci
divokych zvitat (Herring and Gawlik 2007). Tradi¢né je v literatufe kladen diraz na
environmentalni stres v disledku vystaveni vysokym teplotnim extrémiim, radiaci, toxickym
latkam apod. (Moreno et al. 2013; Lindquist 1986). Za takovych podminek mohou nastat
chyby ve struktute a funkci proteind, jenz vyzaduji ,,systém pro kontrolu kvality proteint®,
aby byl omezen jejich vliv na buné&tnou homeostazi. HSP piedstavuji kli¢ovy komponent
Vtomto systétmu a jejich syntéza zaruCuje funkénost bunék 1 v nejdrsnéjSich
environmentalnich podminkach, jenZ leZi na hranici organické tolerance (Feder and Hofmann
1999). Klicovy aspekt funkce HSP je viditelny v jejich pfitomnosti v organismech tak
odlisnych jako jsou bakterie a obratlovCi a pii ohromujicim evoluénim konzervatismu
v chemické struktute a kompozici HSP (Schlesinger et al. 1990).

Nejcastéji studovanymi HSP ptakt jsou HSP60 a HSP70 (Herring and Gawlik 2007).
HSP70 je v nékterych studiich ptakd spojovan s vystavenim stresoram (Morales et al. 2004;
Morales et al. 2006). VétSina stresovych faktort vedoucich k syntéze HSP indukuje
v bunikach oxidativni stres. V mezibunéénych drahach hraje tudiz klicovou roli HSP, jenz je
zakladem pro ochranu proti oxidativnimu stresu, zejména HSP70 (Calabrese et al. 2012).
Hladina HSP70 v krvi by tedy mohla byt vztazena k mife oxidativniho stresu (Moreno et al.
2013).

Predpoklada se, ze samice ptacich druhti kladouci modro zelena vejce ukazuji svou
kapacitu antioxidanti skrze antioxidant a skofapkovy pigment biliverdin (Moreno and
Osorno 2003). Navic by intenzita modro zeleného zbarveni méla odrazet naklady z hlediska
oxidativniho stresu v dasledku pouziti antioxidantu na pigmentaci vajecné skotapky. Proto
lze ocekavat souvislost mezi antioxidacni kapacitou organismu samice a pigmentaci

skofapky u druhd s modro zelenymi vaje¢nymi skofapkami (Moreno et al. 2013).
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Moreno et al. (2013) ve své studii provedli experiment, pfi kterém pokusné skupiné lejska
¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca) odstranili hnizda, aby byli ptaci nuceni postavit je znovu.
Jejich studie ukazala, ze HSP70 pozitivné, i kdyz slabé, koreluje s kapacitou antioxidantd
V krevni plasmé, a ze vykazuje silny pozitivni vztah s intenzitou modro zeleného zbarveni
skotapky. Zjisténi, ze modro-zelend pigmentace pozitivné koreluje s mnozstvim HSP70
v krvi samice, je v souladu s ptedchozi studii Morales et al. (2008). Alternativni vysvétleni
by mohlo byt zalozeno na regulaci v transportu pigmentd skrze skotapkovou zlazu (Zhao et
al. 2006). Aktivace transportu biliverdinu ve skofapkové Zlaze muze byt regulovana
antioxidativnim potencialem snasejici samice. Vysoky antioxidativni potencial vyjadien
aktivovanou syntézou HSP70 v krvinkach mize dovolit zvySenou pigmentaci vajecné
skofapky. Vyssi hladina HSP70 je také pozitivné vztazena k mnozstvi pigmentu skvrnitych
skotfapek, i kdyz se v tomto piipadé jedna o protoporphyrin, jenz naopak oxidativni stres
indukuje (Martinez-de la Puente et al. 2007). U sykory modtinky (Cyanistes caeruleus) mtize
tedy byt zbavovani se protoporphyrinu skrze vejce vztazeno k silné antioxidaéni obrané
vyjadiené hladinou HSP70 v krevnich bunikach nebo naopak signalem pro zvySenou
oxidativni zatéz samice (Moreno et al. 2013).

Podobné intenzivné modie zbarvena vejce tedy mohou indikovat aktivovanou

antioxidativni obranu samice (Moreno et al. 2013).

5.2 Vliv pohlavnich steroidnich hormoni a vitaminu D3

»Calcium-binding protein® (CaBP) je ziejmé rozdé€lujici a/nebo transportujici protein
vapniku, ktery je ptitomny ve stievech, ledvinach, mozku, kostech a skotapkové zlaze slepice
domaci (Navickis et al. 1979; Christakos and Norman 1978; Wasserman et al. 1974). Ve
stievech vitamin D3 (cholecaltiferol) pfevazné, pokud ne vyhradné, indukuje syntézu CaBP
(Navickis et al. 1979; Wasserman et al. 1974). V ostatnich organech obsahujicich tento
protein nebyla regulace CaBP pIn¢ definovana (Navickis et al.1979; Friedlander et al. 1978;
Antillon et al. 1977; Bar et al. 1975; Wasserman et al. 1974; Bar and Hurwitz 1973; Taylor
and Wasserman 1972). Dalsi vyzkum se zaméfil na faktory regulujici hladinu CaBP ve
skotapkové zlaze, organu jenz v téle slepice vykazuje nejvysS$i miru transportu vapniku
(Navickis et al. 1979; Taylor and Stringer 1965). Dodavani vitaminu Dj vitamin D-
deficientnim snasejim samicim mélo za nasledek zvysSeni hladiny CaBP ve skotapkové zlaze
(Navickis et al. 1979; Corradino et al. 1968; Antillon et al. 1977), ale zadné dal$i faktory
nevykazaly vliv na hladinu CaBP ve skotapkové zlaze (Navickis et al. 1979). Je
pravdépodobné a v mnoha studiich i prokdzané, Ze pohlavni steroidni hormony mohou hrat
roli v modifikaci aktivity vitaminu D (Navickis et al. 1979; Baski and Kenny 1978;
Nicholson et al. 1976), nebo pfimo ovliviiovat skotfapkovou zlazu, jelikoz je tato zlaza znama

jako cilova tkan ptisobeni estrogenu (Navickis et al. 1979; Ljungkvist 1967). Navickis et al.
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(1979) pti testovani hypotézy o pfimém a nepfimém vlivu pohlavnich steroidnich hormoni
na CaBP ve skofapkové zlaze sedmi az desetitydennich kutat méfil po in vivo injekcich
diethylstilbesterolu (DES), progesteronu, testosteronu a vitaminu D, zvlast a nebo jejich
kombinacich, imunoreaktivni vapnik vazajici protein.

Vysledky studie ukazaly, ze diethylstilbesterol zvysuje hladinu CaBP ve skotdpkové zlaze
vitamin D-deficientnich i vitamin D-nedeficietnich kufat, potvrzujice tak nezavislost svého
vlivu na vitaminu D3. Zbyva uz jen otazka, zda DES pulisobi ptimo nebo nepiimo. Pokud by
pusobil pfimo, mohl by stimulovat syntézu CaBP nebo pozménit konfiguraci jiz existujicich
molekul CaBP do imunoreaktivni formy (Navickis et al. 1979). DES by také mohl zvySovat
CaBP neptimo tim, ze by zvétSoval relativni proporce bunck skotapkové zlazy, ve kterych je
CaBP vyrabéno, nebo stimulaci produkce dalSich hormonti nebo faktorti, v disledku ¢ehoz
dojde ke stimulaci produkce CaBP (Navickis et al. 1979). Naproti tomu DES sam o sobé
nevykazoval Zadny vliv na malé az neexistujici hladiny CaBP ve stfevech vitamin D-
deficientnich kufat, pfestoZe pisobil synergicky s vitaminem D3 na zvySeni hladiny CaBP
v této tkani (Navickis et al. 1979, Navickis 1978). Neschopnost zvysit hladinu CaBP ve
sttevech vitamin D-deficientnich kufat indikuje, ze DES nezvySuje hladiny CaBP v ,shell
gland“ pouze podpotenim vlivu nizkych hladin vitaminu D3;. Kdyby tomu tak bylo, stfevni
hladiny CaBP by se u vitamin D-deficientnich kufat po podani DES také zvysily (Navickis et
al. 1979).

Progesteron inhiboval diethylstilbesterolem stimulované zvySeni hladiny CaBP ve
skotapkové zlaze v kazdém testovaném piipadu (Navickis et al. 1979). Zbyva vysvétlit
mechanismus jeho antagonismu. Literatura uvadi bezpocet ptfipadli progesteronniho
antagonismu k vlivu estrogenu (Navickis et al. 1979; Bhakoo and Katzenellenbogen 1977;
West et al. 1976; Pavlik and Coulson 1976; Tseng and Grupide 1975; Huesh et al. 1975;
Brenner and West 1975) pravdépodobné inhibici de novo syntézy estrogenovych receptort
(Navickis et al. 1979; Bhakoo and Katzenellenbogen 1977; Huesh et al.1976 ). Progesteron
se také meéni stypem bunééné odpovédi na estrogen. V télech mysi a krys podani
progesteronu podpoftilo estrogenem vyvolanou mitozu epitelarnich bunék uteru a zpisobilo
mitotickou odpovéd’ na estradiol ve stromatu uretu (Navickis et al. 1979; Clark 1973; Tachi
et al. 1972; Martin et al. 1970). V kontrastu k antagonismu progesteronu na zvySeni
koncentrace CaBP, zvySeni hmotnosti skofapkové zlazy (v mokrém stavu) a hypertrofie
bun€k tubularni zlazy vlivem DES, nebylo ovlivnéno kodominantni progesteronovou
administraci. At jiz pod vlivem DES nebo pod vlivem DES a progesteronu, histologie
skotfapkové zlazy kurat se pod svételnym mikroskopem nelisila (Navickis et al. 1979).

Nejvice prekvapujici bylo zjisténi, ze vitamin D3 neni schopen znatelné zvysit hladinu
CaBP. U vsech slepic bez podani DES byla redukovana populace bunék tubularni zlazy tak,

ze CaBP by nebylo mozné detekovat pouZzitymi testovacimi metodami i kdyby byl pfitomen.
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Kazdopadné mél vitamin D3 jen maly, pokud viubec néjaky vliv na DES-stimulované
skotapkové Zlazy, které maji vyte¢nou proliferaci bun€k tubularni zlazy. V kontrastu k tomu
Vitamin D3 stimuloval znatelné navySeni CaBP ve stfevech onéch kutat (Navickis et al.
1979; Navickis et al. 1978). S ohledem na dalsi vyzkumy ukazujici, ze vitamin D muze
zvysit hladinu CaBP ve skotfdpkové zldze snaSejici slepice, je mozné, Zze neschopnost
vitaminu Dj pisobit ve slepici indikuje nekompetenci DES-diferencovanych bunék tubularni
zlazy odpoveédét na stimulaci vitaminem D (Navickis et al. 1979; Antillon et al. 1977;
Corradino et al. 1968).

Testosteron sam o sobé neevokoval zadny narist CaBP ve skotfapkové zlaze. V jednom
ptipadu, kdy pulsobil synergicky s DES, aby zvysil hladinu CaBP, je mozné Ze to je reflexe
synergismu s DES k disproporénimu zvySeni populace bunék tubularni zlazy, ktera obsahuje
CaBP (Navickis et al. 1979).

Dilezitym zjisténim bylo, Ze navzdory stalému dodavani byla maximalni koncentrace
CaBP indukovana ve skofapkové zlaze, pouze Sestinova oproti koncentraci naméfené ve
skotapkové zlaze snasejici slepice. Kazdopadné tato kalkulace nebere v tivahu, Ze procento
bunck tubularni zlazy se mutze liSit ve skotdpkové zldze slepice snasejici vejce a DES-
stimulovaného kuiete (Navickis et al. 1979).

Estrogen se ukazal jako stimulant produkce CaBP ve skotapkové zlaze kutete. Vztahy mezi
timto efektem a efektem zptisobenym ostatnimi hormony nebo regula¢nimi faktory a/ nebo
vyvojovymi zménami poskytnou dulezity nahled do fyziologie vejce v dospélé slepici

(Navickis et al. 1979).

5.3 Efekt fotoperiody

Skoro u vSech druhii ptakd je reprodukéni aktivita sezonni a fotoperioda je kli¢ova k urceni,
zda se ptaci budou rozmnozovat (Srivastava et al. 2007; Dawson et al. 2001; Farner and
Follett 1966). Naptiklad u kiepelky japonské (Coturnix coturnix japonica), stejné tak jako u
vétsiny druhd, dlouhé dny ptisobi gonado-stimulaéné a kratké dny plisobi gonado-inhibi¢né.
Nicméng, reprodukéni aktivitu japonské kiepelky Ize udrzovat libovolné dlouho, pokud je
,»délka dne” udrzovana umélym osvétlenim, jako je tomu v laboratofich nebo v driibezarnach
(Srivastava et al. 2007). Kiepelky japonské vykazuji tzv. ,fotorefraktorii” po uplynuti
dvanacti tydnd, jenz se projevuje (v podob¢ regrese pohlavnich Z14z) pouze v ptipadé€, Ze jsou
kiepelky prevedeny na relativné kratky/ stfedni den. Navic, pokud je tento druh ponechan v
ptirodnich svételnych podminkéch, projevi se rocni gonddovy cyklus reprodukce béhem
dlouhych letnich dnl a gonddovy klid béhem kratkych dnii v zimé, stejné jako tomu je u
ostatnich sezénné hnizdicich fotoperiodickych druhti. Nicméné, na rozdil od vétSiny
fotoperiodickych  druht.  mirmého podnebného pasma, jenz vykazuji absolutni

,fotorefraktorii”, kiepelky japonské vykazuji pouze relativni ,,fotorefraktorii” (Srivastava et
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al. 2007; Chaturvedi et al. 1993; Nicholls et al. 1988; Robinson and Follett 1982).

Arginin-vasotocin (AVT) je ptaci neurohypofyzni peptid, syntetizovany hypothalamickymi
magnocelularnimi neurony a sekretovany z hypofyzy. AVT plni nekolik dulezitych
regulacnich funkci u nesav¢ich obratlovet (Srivastava et al. 2007; Wheatley et al. 1997).
ATV u ptaka reguluje rovnovahu tekutin (Srivastava et al. 2007; Chaturvedi et al. 1994;
Koike et al. 1977), tlak krve (Srivastava et al. 2007; Jaccoby et al. 1997; Szczepanska-
Sadowska et al. 1985) a odpovéd’ na stres (Srivastava et al. 2007; Romero et al. 1998; Castro
et al. 1986). Krom¢ toho ma AVT vliv na reprodukéni chovani (Grossmann et al. 2002) a
stimula¢ni G¢inky na kontraktilitu skofapkové zlazy a kladeni vajicek (Srivastava et al. 2007
Koike at al. 1988; Shimada et al. 1986; Rice et al. 1985; Sturkey and Lin 1966). Zajimavé je,
ze AVT a AVT-genovy transkript byly zdokumentovany v ovariu slepic, potvrzujice tak
parakrinni vliv AVT na reprodukéni organy. V ovariu se hladina AVT méni béhem
ovipoziéniho cyklu (Srivastava et al. 2007; Saito and Grossmann 1999).

Vliv AVT je zprostfedkovan receptory na povrchu bunék, které patii do G-protein
receptorové skupiny. Pro vyzkumné ucely byly ze slepice (Gallus gallus) naklonovany tti
AVT receptory (Baeyens and Cornett 2006). V1liv AVT na kontraktilitu skotapkové Zlazy se
zda byt zprostiedkovan dvéma AVT receptory, a to VT1 a VT3 subtipy (Tan et al. 2000).
U slepic je exprese VT3 receptoru pravdépodobné vazana na myometrium (Gubrij et al.
2005), zatimco exprese VT1 je pravdépodobné omezena na endometrium (Srivastava et al.
2007). Zaznamenané poznatky naznacuji, Ze projev receptoru AVT ve skotapkové Zlaze
slepic je regulovan v pribéhu ovulacniho/ovipozi¢niho cyklu. Pouzitim radioligandovych
testd bylo zjisténo, ze hladiny AVT receptord dosahtiji vrcholu asi tfi hodiny pted ovipozici
(Srivastava et al. 2007; Takahashi et al. 1994). Nov¢jsi studie vSak ukazala, ze hladiny VT1
receptoru mRNA dosahuji maxima pii ovipozici (Seth et al. 2004).

Vetsina dikazd podporujicich hypotézu, Ze AVT je oxitocinovy hormon ptakd, pochazi ze
studii provadénych na slepicich (G. gallus) (Jurkevich and Grossmann 2003). Podparna
pozorovani pro tuto hypotézu jsou prechodna zvySeni hladiny AVT v plasmé béhem
ovipozice (Srivastava et al. 2007; Arad and Skadhauge 1984; Nouwen et al. 1984; Rice et al.
1985; Shimada et al., 1986; Tanaka et al. 1984), stimulace kontraktility uteru in vitro pomoci
AVT (Srivastava et al. 2007; Koike et al. 1988) a pfitomnost AVT vazebnych mist ve
skotapkové Zlaze (Srivastava et al. 2007; Takahashi et al. 1994; Koike et al. 1988). Existuje
relativné malo zdznamd, potvrzujicich ze AVT hraje podobnou roli u jinych pta¢ich druht.
Jeden takovyto druh, kiepelka japonska (Coturnix coturnix japonica) je Siroce vyuzivan jako
laboratorni zvife (Chaturvedi et al. 2000; Balthazart et al. 2003; Le Douarin 2004; Singh and
Chaturvedi 2006). Z fylogenetického hlediska je japonska kiepelka blizce pfibuzna se slepici
(Srivastava et al. 2007; Stock and Bunch 1982) a pozd¢jsi studie odhalily vysoce

konzervovanou homologii chromosomu mezi slepici a japonskou kiepelkou (Shibusawa et al.
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2001; Kayang et al. 2004; Kayang et al. 2006).

Setrna analyza viech ¢lendi vasopressin / oxitocinové receptorové skupiny ukézala, ze VT3
receptor je nejpiibuznejsi se sav€imi oxitocinovymi receptory a mesotocinovymi receptory
nesavc¢ich obratlovet (Gubrij et al. 2005). Proto naznacuje ptitomnost VT3 mRNA receptoru
v myometriu skofapkové zlazy japonské kiepelky, jak je stanoveno in situ hybridizaci , ze
AVT je oxitocinovy hormon u téchto druht stejné jako u slepic (Gubrij et al. 2005).

Podle Strivastava et al. (2007) je mozné, Ze genova exprese AVT a VT3 receptoru ve
skofapkové zlaze je regulovana estrogenem a jeho antagonistou tamoxifenem. Télesna
hmotnost i aktivita skofapkové Zlazy (hmotnost a délka slizni¢nich zahybi) se zvysily po
podani estrogenu a snizily po podani tamoxifenu fotorefraktorni a fotosenziivni kiepelce.
Aktivita skofapkové Zlazy byla také vyssi u fotosenzitivnich ptakd v reprodukéni fazi, kdy
jsou hladiny estrogenu vysoké, v porovnani s fotorefraktornimi ptaky v reprodukéni fazi, kdy
jsou hladiny estrogenu nizké. Imunohistochemii bylo stanoveno, ze hladiny
imunoreaktivniho AVT (ir-AVT) se zvySily s exogennim estrogenem u fotorefraktornich
jedinct, ale snizily se po podani tamoxifenu fotosenzitivnim ptakam (Srivastava et al. 2007).
Pozdg&jsi in situ hybridiza¢ni analyza ukazala, ze podani estrogenu fotorefraktornim ptakim
mélo také za nasledek zvySeni hladiny VT3 reptoru genového transkriptu, zatimco podani
tamoxifenu, antagonisty receptoru estrogenu, fotosenzitivnim ptadkiim mélo za nasledek
snizeni hladiny VT3 (Srivastava et al. 2007). U n¢kolika druhti savct se hladina déloznich
oxitocinovych receptor zvySuje pozde v biezosti, v dobé kdy se hladiny estrogenu zvysuji
(Srivastava et al. 2007; Zingg et al. 1995). Ukazalo se, ze estrogen zvySuje pocet
oxitocynovych receptori a genovy transkript v déloznim myometriu nékterych savct
(Srivastava et al. 2007; Larcher et al. 1995; Stevenson et al. 1994). U ovci zvySuje estrogen
transkripci genu oxitocinového receptoru o pomoci GC bohatého SP1 ENHANCER
ELEMENT (Fleming et al. 2006). Vzhledem k blizkému fylogenetickému vztahu ptac¢iho
VT3 receptoru se sav¢imi oxitocinovymi receptory, nasleduje po podani estrogenu zvyseni
poétu VT3 receptort a po podani tamoxifenu naopak nasleduje snizeni po¢tu VT3 receptort.
Neni proto prekvapenim, Ze exprese genu receptoru VT3 ve skotapkové Zlaze by mohla byt
fizena estrogenem (Srivastava et al. 2007).

Vysledky Srivastava et al. (2007) potvrzuji, Ze receptorovy subtyp VT3 je obsazen ve
skotapkové Zlaze kiepelky japonské. Vzhledem k tomu, Ze je obsazen v myometriu, existuje
predpoklad, ze VT3 muize zprostfedkovavat myometralni kontrakci pfi kladeni vajicek. Dale
jejich studie demonstrovala ptitomnost AVT ve skofapkové zlaze a je pravdépodobné, Ze
AVT je produkovan lokaln¢, jako je tomu u slepice domaci, i kdyz toto tvrzeni nebylo
potvrzeno. Nakonec Srivastava et al. (2007) uvadi, Ze estrogen reguluje nejen
predpokladanou aktivitu skofdpkové zlazy, ale také muze regulovat expresi receptort AVT

a VT3 ve skotapkové zlaze. Podobnost mezi funkci AVT-VT3 receptorii s oxitocynovymi
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receptorovymi systémy savcll naznacuje, ze mechanismy regulace skofapkové zlazy nebo
délozni aktivity pfi kladeni vajec u nizSich obratlovcti mohou byt evolu¢né konzervovany u

savcu (Srivastava et al. 2007).

33



6. Zavér

Cilem této prace bylo popsat skofapkové pigmenty, jejich syntézu a zplsob deponace do
skotapky. Dale popsat strukturu skotapky ptaciho vejce a postup jeji tvorby v uteru samice.
Neméné dilezitym cilem bylo nastinit tradi¢ni hypotézy vysvétlujici evoluci a funkci
zbarveni skotapky, jako je kryptickd, poptfipadé mimeticka hypotéza. Neopomenutelnou
soucasti prace byly hlavné novéjsi hypotézy, které nabizeji zcela novy pohled na funkci
zbarveni vajec. At uz je to funkce signalni, kdy samice dava pomoci vétsiho mnozstvi
biliverdinu najevo, Ze a¢ je biliverdin antioxidant, je jeji télesna kondice na tak dobré Grovni,
ze jim muze ,plytvat” na pigmentaci vajecné skofapky a tim lakat a stimulovat samce ke
zvySenym investicim do sntsky, nebo funkce podpirna, kdy je protoporphyrin vyuzivan jako
material pro zpevnéni skotapky v mistech, kde je vrstva vapniku tenka v dtsledku nedostatku
vapniku.

Tyto zaklady pak poslouzi k pochopeni dal§ich hlavnich ¢asti prace, zabyvajicich se
samotnou variabilitou v pigmentaci ptaéi skotapky. Variabilita v pigmentaci ptacich skofapek
se pak dale déli na mezidruhovou, ktera je dana primarné geneticky a vnitrodruhovou, kde
hraji dulezitou roli pfedev§im environmentalni vlivy plsobici na samici béhem hnizdniho
obdobi, jako je dostupnost vapniku v prostfedi, dostupnost potravy nebo teplota a vlhkost
béhem doby snaseni vajec. Takovéto vlivy pak vyvolaji fyziologickou reakci, kdy je
pusobenim hormonu ovliviiovana skotapkova zlaza a tim i pigmentace skotapky vejce.

Mnoheé studie, ze kterych jsem cerpal, pracovaly az na vyjimky s pfibuznymi nebo stejnymi
druhy, a to japonska kiepelka (Coturnix coturnix japonica), kur domaci (Gallus gallus f.
Domestica) plemene araukana, lejsek cernohlavy (Ficedula hypoleuca), S$pacek cerny
(Sturnus unicolor), sykora komadra (Parus major) nebo sykora modiinka (Cyanistes
caeruleus). Jak jiz bylo naznaceno v textu, ne u vSech druhid bylo dosazeno stejnych
vysledkd. Je tedy Zrejmé, Ze bude zapotiebi dalSich studii, porovnavajicich jedince v ramci
riznych populaci nebo zkoumajicich vice druhii ptaki, které by poskytly nové poznatky,

dilezité pro podporu nebo vyvraceni novych hypotéz.
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