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ABSTRAKT

Druhotné pohlavni znaky se diky pohlavnimu vybéru vyvinuly n€kdy az vystfednim
zpiisobem. Jednotlivé propracované ornamenty ptaki byly mnohokrat ptedmétem diskuze.
Duvodem, pro¢ samci vytvéieji tak napadné a nakladné struktury, je jejich signaliza¢ni
funkce. Samice, které jsou vétSinou vybiravéj$i neZ samci, upfednostiiuji pfi pafeni ty
nejzdobnéjsi samce, protoZe to jim pfinasi at’ uz ptimé ¢i nepfimé vyhody. Zrak je pro ptaky
barevni. Zbarveni ptacich per je tvofeno pifevazné karotenoidnimi a melaninovymi pigmenty
nebo strukturdlnim zbarvenim. Kazdé z nich jinak vzniké4 a tak o svém nositeli signalizuje
jinou informaci. Karotenoidy, které ptaci musi pfijimat v potrave, jsou povazovany za Cestné
ukazatele kvality a nutri¢ni kondice. U melaninovych ornamentli, na jejichz vznik ma vliv
hladina testosteronu, byla nej¢astéji pozorovana funkce v signalizaci socidlniho postaveni.
Strukturalni zbarveni neni doposud dobife prozkoumané, pravdépodobné se mulze uplatiiovat
v signalizaci zdravotniho stavu. Tato prace shrnuje poznatky o pta¢im ornamentalnim

zbarveni a v zavéru jsou zhodnoceny metody preferenénich pokus.

Klicova slova: pohlavni vybér, ornamentalni zbarveni, vybér partnera, ptaci

ABSTRACT

Sexual selection has driven the evolution of secondary sexual characters in a peculiar way.
Particular elaborated ornaments of male birds have been taken in question many times. The
reason for evolving such striking and costly structures is their signalling function. Females, as
a choosy sex, prefer to mate with the most ornamented males because they can gain either
direct or indirect benefits. Vision is the major sense by which birds perceive their
environment. That is why their appearance can be often so colourful. The majority of avian
plumage coloration is produced by three major types of determinants: carotenoid and melanin
pigments and structural coloration. They differ in a way they are produced so each of them is
supposed to signal a different type of information. Carotenoids must be obtained in a diet so
they are likely honest indicators of quality and nutritional condition. Testosterone-dependent
melanin ornaments have status signalling function. We do not know much about structural
coloration but it could be used as health indicator. This paper summarizes information about

bird ornamental colouration. At the end the methods of preference experiments are discussed.

Key words: sexual selection, ornamental colours, mate choice, birds

3



1. Uvod

Se vznikem pohlavniho rozmnoZovani a s diferenciaci pfislusnikli jednoho druhu na
samce a samice vstupuje na evoluéni scénu novy faktor — pohlavni vybér. Pro jedince jiZ neni
dulezité pouze pfezit do reprodukéniho v€ku, ale také nalézt optimalniho sexualniho partnera.
Mezi pfislu$niky stejného pohlavi dochazi ke kompetici o vhodné sexualni partnery, coz vede
k existenci napadnych druhotnych znak slouzicich jako signaly kvality pro opa¢né pohlavi.

Diky pohlavnimu vybéru vzniklo velké mnozstvi znaki vyuZivanych at' uZz ve
vnitrodruhové kompetici nebo v sami¢im vybéru. Sekundarni pohlavni znaky ptakti zahrnuji
hlasové projevy, morfologické znaky — chocholky, ostruhy, hiebinky apod., behavioralni
projevy (napf. zdsnubni tance) a ornamentélni zbarveni.

Tak obsahlé téma nelze v ramci jedné bakalaiské prace pojmout, proto jsem se ve své
praci zaméfila pfedev§im na signalizaci pomoci zbarveni pefi. Ptaci maji velmi dokonaly zrak
a jsou citlivi na optické podnéty. Jen malo Zivo¢i§nych skupin muze konkurovat ptakim
v bohatosti a rozmanitosti jejich zbarveni. VétSina ornamentalniho zbarveni ptaki je tvofena
karotenoidnimi nebo melaninovymi pigmenty a nebo vzniké4 diky interferenci a lomu svétla
na mikroskopickych strukturach pera. Rozdilnost v pivodu jednotlivych typl zbarveni ma za
nasledek i jeho mnohdy rozdilnou funkei.
prace je rozdélena do kapitol podle mechanisml utvareni barevnych ornamentl na zbarveni
zpusobené karotenoidnimi pigmenty, melaniny a strukturdlnim zbarvenim. Dale shrnuji
nékteré prace vénujici se vybéru partnera pravé na zakladé variability ve zbarveni. Pii
posuzovani vlivu pohlavniho vybéru na ornamenty je dulezité, jakou metodu vyzkumu
pouZijeme, abychom ziskali vérohodné vysledky. Rtzné vyhody a uskali jednotlivych metod

jsou popsany v zavére¢né ¢asti prace.



2. Druhotné pohlavni znaky ptaki

U ptékid jsou sekundarni pohlavni znaky napadné&j$i nez u jinych Zivogidnych tfid
(Darwin 1871), proto jim bylo vé€novano hodné pozornosti. Existuji riizna kritéria, podle
kterych si samice pfi ndmluvach samce vybiraji. Samec nej¢ast&ji laka partnerku bud’ zpévem
a instrumentalnimi zvuky nebo ndpadnymi pohyby a prezentaci svého svatebniho $atu, tedy
akustickymi a optickymi signaly. V piipadé australské kachnice lalo¢naté (Biziura lobata) a
alkouna chocholatého (Aethia cristatella) je znamo vyuziti olfaktorickych podnétt, které
pravdépodobné slouzi k namlouvani samice (Guay & Mulder 2005, Hagelin et al. 2003).

Nékdy mize byt pro samici rozhodujici kvalita obhajovaného teritoria, jak tomu je
napiiklad u né€kterych kolibfikii (Veselovsky 2001), jindy miiZze rozhodovat hodnota
ptinesenych dart (Calder 1967). U leméiki koreluje mnozstvi ptildkanych samic
s dokonalosti stavby a bohatstvim ozdobnych pfedméti (Borgia 1995). U né€kterych ptacich
druhii se vyvinuly specidlni ostruhy, aby spolu samci mohli vzajemné soupefit, jindy jsou
samci ozdobeni nejriznéj$imi hiebinky, lali¢ky, rohovinovymi vyrustky, nafukovacimi vaky,
chocholkami nebo prodlouzenymi pery pro pfilakani samic (shrnuto v Ligon 1999). Napadné
zbarvené pefi, zobdk a hola kiZe na hlavé a na krku slouzi ¢asto jako signalizace dobré
kondice (Ligon 1999). Pfi posuzovani tohoto znaku si musime uvédomit, Ze mnoho ptaki vidi
i vUV oblasti (Benett & Cuthill 1994), takZe jejich hodnoceni népadnosti barvy se muze
vyrazné lisit od zrakového vjemu ¢&lovéka. U vétSiny zminénych znakl je dilezitd i jejich
symetrie, ktera také indikuje kvalitu jedince (Meller 1991, Swaddle & Cuthill 1994).

K obecné charakteristice znakd ovlivnénych sexualni selekci patii (1) dédi¢nost — znak
se alespon ¢aste¢né prenasi na potomky, (2) variabilita mezi jedinci stejného pohlavi v ramci
populace napf. ve velikosti znaku ¢&i v intenzité projevu a (3) signalizace néjaké vyhody.
MiZze se jednat o vyhodu pfimou (kvalitni teritorium s potravnimi zdroji, krmeni pii
namluvach, rodi¢ovska péfe — tzn. inkubace, krmeni mlad’at, obrana hnizda apod.) ¢i
nepiimou (napf. pfedani potomkim gent pro atraktivitu, lepsi kondici anebo imunitu). Aby
mohl byt znak povazovan za estny signal kvality, musi byt jeho exprese limitovéana a to bud’

vysokymi nédklady na vytvofeni anebo na udrZzovani (Kodric-Brown & Brown 1984).



3. Pohlavni vybér

3.1.Definice pohlavniho vybéru

Darwin zavedl vyraz pfirozeny vybér (natural selection) jako protiklad terminu umély
vybér (tedy provadény Elov€kem). Ptirozeny vybér se sklada ze dvou sloZek, z vybéru
provadéného prostiedim, tj. z pfirodniho vybéru, a z vybéru, k némuZ dochazi pfi soupefeni
pfisludnikid stejného pohlavi o partnery pro rozmnoZovani, tj. z vybéru pohlavniho (Darwin
1871).

Pfi sexudlni selekci rozliujeme intrasexualni a intersexualni neboli epigamni vybér.
Intrasexualni vybér spo¢iva v pfimém konkurovani nejéastéji mnoha sameckl o samici, jen
vyjime¢né je tomu naopak, a pfi epigamnim vybéru partneti stejného pohlavi davaji pfednost
jedincim druhého pohlavi (Veselovsky 2005).

Intenzita pohlavniho vybéru plisobiciho na ob& pohlavi se muze lisit, coz vede ke
vzniku pohlavniho dimorfismu (Owens & Hartley 1998). Vybiravéj§im pohlavim jsou
obvykle samice a samci jsou tak vystaveni intenzivnéj§imu pohlavnimu vybéru a tedy pravé u
nich se vyvijeji napadnéj$i sekundarni pohlavni znaky. Pfi€ina této asymetrie spociva
primarné v rozdilné nakladnosti produkce mikrogamet a makrogamet a sekundarné v rozdilné
nakladnosti obou rodi¢ovskych roli (Flegr 2005). Naptiklad ze studie na vrabci domécim
(Passer domesticus) vyplyva, ze béhem hnizdéni stravi samice na hnizd¢ tfikrat vice ¢asu nez
samec (Chastel & Kersten 2002). Samice nemohou zvys$it pocet potomki Castéj$imi
kopulacemi (Andersson & Iwasa 1996), proto musi dobife rozliSovat v kvalit¢ samct, se
kterymi se budou rozmnoZovat.

Vzhledem k tomu, Ze vybirani je pro samice nékladné z hlediska asu, energie nebo
rizika predace (Pomianowski 1987), je pro né vyhodné rozhodovat se na zéklad€ urcitych
Cestnych signalti samcovy kvality, jako miiZze byt napiiklad ornamentélni zbarveni pefi. Kdyz
si samice vybiraji na zakladé téchto signall, je pak pro samce vyhodné tyto znaky co
nejnapadnéji vystavovat. Existuje n€kolik vzajemné se dopliujicich teorii, které se snazi

vysvétlit, jak tyto ornamentalni znaky vznikaji a jak jsou v populaci udrzovany.



3.2.Teorie pohlavniho vybéru

Soucasné teorie a hypotézy tykajici se principu fungovani pohlavniho vybéru miizeme
pro ptehlednost rozdélit podle toho, jestli si samice vybira svého partnera podle ur¢itého
znaku proto, aby ziskala n¢které bezprostiedni vyhody jejich nositele, anebo aby zvysila svou
fitness prostfednictvim tzv. dobrych geni, které od potencidlniho samce ziska pro své

potomky.

3.2.1. Hypotézy primych vyhod

Hlavni myslenka hypotézy pfimych vyhod je ta, Ze si samice vybiraji sexualni
partnery z diivodu zvy$eni své vlastni prosperity béhem pateni a hnizdéni (Kirkpatrick &
Ryan 1991). Samec napiiklad mize zabezpe€ovat hnizdni mista a obhajovat dilezité potravni
zdroje, které by nasledné samice mohla vyuZzivat. Dalsi bezprostiedni vyhodou miize byt
samcuv dobry zdravotni stav, ktery zajiStuje, Ze na samici ani mladata nepfenese zadné
parazitarni choroby (Hillgarth 1996), nebo schopnost pfispét co nejvice pti vychoveé mlad’at —
tzv. model ,,dobrého rodi¢e*, good parent model (Hoelzer 1989).

ProtoZe samci u mnoha druhid ptaku poskytuji béhem hnizdéni zna¢né mnoZzstvi péce,
Barton 1997). Pak by ornamenty samcti mohly vypovidat o jejich pecovatelskych
schopnostech.

Na druhou stranu samice mnoha socialné monogamnich ptakd praktikuji mimoparové
kopulace, coz by naznacovalo, Ze neptimé vyhody, jako je zdédéni samcova atraktivniho
vzhledu nebo dobré Zivotaschopnosti, jsou také dulezité (Smiseth et al. 2001). Podobné u
lekovych ptaka, kde samec do rozmnoZovani pfispiva jen svymi spermiemi, neni teorie

pfimych vyhod uspokojivym vysvétlenim samiéi volby.

3.2.2. Hypotézy dobrych genii

Fisheriv ,runaway*“ model vysvétluje vznik a vyznam ornamentalniho zbarveni samci tak,
Ze pokud samice zaénou preferovat samce s urfitym druhotnym pohlavnim znakem, potom
nositelé tohoto znaku jsou v konkurenci s ostatnimi jedinci pochopitelné¢ zvyhodnéni, maji
v pruméru vice potomkl a gen pro dany znak se postupné §iti v populaci. Zaroven se vSak §ifi

i gen pro preferenci daného znaku (Fisher 1930). Nejen u ptakl, ale i u savell a u ryb
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pro vybér sexudlniho partnera jeho usp&$nost u ostatnich samic (Agrawal 2001).

Hypotéza handicapi piedpoklada, Ze pro samici miZe byt za uréitych podminek vyhodné
vybirat si za otce svych potomkii handicapovaného samce, napfiklad pravé samce s nejdelsimi
pery, kteréa predstavuji pro svého nositele zna€nou nevyhodu v boji o pteziti (Zahavi 1975 ex
Flegr 2005). Jestlize se tedy samec s abnormélné handicapujicim znakem dozil reprodukéniho
véku, je skoro jisté, Ze se musi jednat o jinak nadprimérného jedince. Handicapem ptitom
nemusi byt pouze druhotny pohlavni znak, ale naptiklad i samotné stafi jedince (Kokko &
Lindstrém 1996). U strnad obecnych (Emberiza citrinella) bylo pozorovano, Ze samice pfi
mimoparovych kopulacich (EPC — extra pair copulation) zvyhodrtiuji staré samce (Sunberg &
Dixon 1996).

Hypotéza pohlavniho vybéru zprostiedkovaného parazity je zalozena na predpokladu, ze
mira exprese druhotnych pohlavnich znakd negativné koreluje se stupném parazitace
(Hamilton & Zuk 1982). Kdyz si tedy samice vybiraji samce s vyraznymi druhotnymi
pohlavnimi znaky, vybiraji si zaroven neinfikované jedince. Ptikladny vztah mezi stavem
opefeni, zbarvenim a parazitaci doklada dvanactileté monitorovani na individudlné
krouzkovanych hylech mexickych (Carpodacus mexicanus), kde ptaktm, ktefi byli béhem
pelichani vyrazné€ napadeni parazity nebo prodélali pta¢i nestovice, vyrostlo po vypelichani
nové pefi horsi kvality a vyrazné svétlejsi (Thompson et al. 1997). Naopak tmavsi a pestrejsi
zbarveni ukazalo na uréitou rezistenci proti parazitim, a protoZe tato rezistence je dédi¢na

(Clayton 1991), voli samice na zaklad¢ zbarveni zdatnéjsi otce pro své potomky.

Hypotéza imunokompetenéniho handicapu predpoklada, ze korelace hladiny pohlavnich
hormonti s mirou exprese pohlavnich znakd a zaroveii s poSkozenim imunitniho systému
umoziuje dlouhodobé fungovani systému rozpoznavani kvalitnich samci podle miry exprese
sekundarnich pohlavnich znakii (Folstad & Karter 1992). Snizeni funkénosti imunitniho
systému totiz pfedstavuje pro samce s plné vyvinutymi druhotnymi pohlavnimi znaky
skute¢ny handicap, sniZujici jeho Zivotaschopnost. Tim je zaji§téno, Ze tento signal je
nefalSovatelny a pouze skute¢né kvalitni samci si mohou dovolit oslabeni imunitniho systému

vyplyvajici ze zvySené hladiny pohlavnich hormont (Flegr 2005).



Hypotéza komplementarnich geni, kterou roku 1972 popsal R. L. Trivers, fika, Ze selekce
by méla upfednostiiovat volbu pohlavniho partnera, ktery je geneticky nejvice
komplementéarni ve smyslu vytvofeni adaptivni kombinace gent pro potomky (Trivers 1972).
Hypotézy dobrych gent fikaji, Ze samice vyuZzivaji mimoparové kopulace (EPC — extra pair
copulation), aby zvysily genetickou kvalitu svych potomkii. AvS§ak pro samici neni cilem
vybéru kvalita haplotypu samce sama o sobg, ale vzdjemna kombinace maternalniho a
paternélniho genomu (Freeman-Gallant et al. 2003). A protoZze komplementarita samcova
genotypu bude zaviset na genotypu samice, pak se ve své volb&é shodnou jen geneticky si
podobné samice (Freeman-Gallant et al. 2003). Jednim z moZnych cili individualni
optimalizace je hlavni histokompatibilni komplex — MHC, kdy v souladu s tradi¢nim
modelem komplementarnich geni by samice vyhledavaly samce s nejvhodnéjsim MHC

haplotypem pro sva mlad’ata (von Schantz et al. 1996).

3.3.0dhad kondice — sjednoceni pFimych a neprimych vyhod

Ackoli mizeme vyhody, které samice ziska svym odhadem kvality samce, rozd¢lit na
jednotlivé slozky, jako je mira rodi€ovské péce, kvalitni teritorium anebo rezistence vici
parazitim, tak ve skute¢nosti mize byt mnoho vyhod navzajem propojenych (napf. starsi ptak
ma jak vice zkuSenosti s vyhledavanim potravy, tak jeho v€k dokazuje, Ze svym potomkiim
pteda kvalitni geny; Kokko & Lindstrom 1996), zatimco jiné se vylu€uji (napf. samec nemtize
zarovenl inkubovat a branit teritorium). Existuje v8ak jedna sjednocujici vlastnost, ktera
samicim zaruéi jistou vyhodu, a to je samcova dobra kondice (Hill & McGraw 2006).

Télesna kondice mize zdsadné ovlivnit napf. teritorialni chovani, socialni postaveni i
reprodukéni uspésnost jedince a rovnéz ma Casto rozhodujici vliv na uspésné prezimovéni a
migraci (Harvey 1971). Velké mnozZstvi riznorodych studii zabyvajicich se télesnou kondici
zatim nedava odpovéd’ na duleZitou otazku, zda-li mize byt proménlivost v télesné kondici
jedince dédi¢né podminéna. Této problematice se zatim nejvice vénovali Gosler & Harper
(2000) na ptikladu sykory kormadry (Parus major). Jejich pokusy poukazuji na existenci
dédi¢nosti t€lesné kondice u tohoto druhu. Ale ur¢itou roli zde mize sehrat i tzv. ,,rodi¢ovsky
efekt”, kdy fenotypové vlastnosti jednoho ¢i obou rodi¢t ptimo ovliviiuji tyto vlastnosti u
potomku. Napf. rodi¢e v dobré kondici mohou zajistit vice potravy pro sva mlad’ata (Price &
Grant 1985). Kazdopadné parovani se samcem v dobré kondici znamena pro samici zvyseni

jeji fitness, at’ uz exkluzivni nebo inkluzivni.



3.3.1. Fluktuaéni asymetrie

Ornamenty a jiné pohlavni znaky se ¢asto vyznaduji bilateralni symetrii a sloZitym
designem. Fluktuaéni asymetrie pfedstavuje odchylku od perfektni morfologické symetrie
struktur, které jsou v idedlnim stavu dvoustranné soumérné (Van Valen 1962). Zvysujici se
uroven fluktuaéni asymetrie je u mnoha druhl spojovana jednak s genetickymi stresovymi
faktory a jednak se stresovymi faktory prostfedi, jako je napf. sniZena dostupnost potravy
(Swaddle & Witter 1994). Mira fluktuaéni asymetrie tedy odrazi kondici jedince b&hem doby,
kdy se ten ktery znak vyvijel. Klasickym pfikladem je rozdilna délka pravé a levé ¢asti ocasu
u vlastovkovitych (Swaddle et al. 1994). Plnad exprese takového ornamentu se zda byt
pomérné nakladna a proto je fluktuaéni asymetrie jednou z moZnosti posouzeni kvality
jedince (Meller 1991).

Mira symetrie ma svou funkci v pohlavnim vybéru. U zebticek pestrych (Taeniopygia
guttata) preferuji samice samce s vice symetrickymi melaninovymi pruhy na hrudi pted t€mi

méné symetrickymi (Swaddle & Cuthill 1994).

3.3.2. Prezentace kondi¢né zavislych vnéjsich znaki

U jedinct, ktefi vykazuji pfitomnost energeticky naroénych znaka ¢i chovani, se
piedpoklada lepsi kondice. Tyto znaky jako napf. intenzita zbarveni pokryvu téla nebo
intenzita svatebnich letl byvaji ¢asto vyuZity v pohlavnim vybéru, nebot’ signalizuji zdatnost
jedince. Napfiklad intenzita svatebnich letli u polygamnich samct motéka pilicha (Cyrcus
cyaneus) odrazi saméi télesnou kondici (Simmons 1988). Intenzivnéji tokajici samci ziskali
vice samic a pfinaseli denné vice kofisti.

Nevyhodou je, Ze nékteré tyto znaky vyjadiuji relativni kondici pouze za obdobi, kdy
byly vytvafeny, napf. intenzita pigmentace opefeni jedince vypovida o jeho kondici v dobé

rustu pefi (Stejskalova 2001).
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4. Ornament jako signal

4.1. MHC komponent aneb vztah mezi ornamenty a geny

MHC (major histocompatibility komplex) je vysoce polymorfni skupina gent
kodujicich receptory pro prezentaci antigenti (Janeway et al. 1999). Divodem vzniku tak
vysokého polymorfismu je obranna strategie organismu proti puisobeni paraziti (Klein &
O'Huigin 1994). Jestlize do buiiky vnikne virus a zalne zde syntetizovat své proteiny, ¢ast
téchto proteinti bude rozs§t€pena na kratké peptidy. Uréitd podmnoZina téchto peptidi je
specificky navazdna na zde ptitomné MHC proteiny a s nimi dopravovana na bunéény
povrch, kde je prezentovana T-buiikam. Tyto buriky prostfednictvim svych unikatnich
receptord (TCR) rozpoznaji prezentovany peptid (Klein & O'Huigin 1994) a zabiji buriku i
s ptislusnym virem. Protoze jednotlivé varianty MHC proteini vaZou jinou podmnoZinu
peptidl, rozpoznavaji rizni jedinci populace cizorodost stejnych virovych proteini na zaklade
jinych sekvenénich motivl. Proto se virus nebo jiny parazit nemlze evoluéné piizpusobit
populaci hostitele, ktera je dostate¢n€ polymorfni v MHC proteinech (shrnuto v Flegr 2005).

MHC geny maji pravdépodobné dopad na rizné stranky fenotypu jedince — kromé
ovlivnéni pachového profilu jednotlivce pusobi také na jeho kondici (Zelano & Edwards
2002). Ta dale ovliviiuje samcovy fyziologické moznosti pro ptedvadéni se pii namluvéch,
ziskani teritoria a jeho obranu (obr. 1, 2). Specifické MHC haplotypy mohou poskytovat
neptimé vyhody pfi vybéru partnera formou dobrych gentl (tim pfindsi vyhody pro dalsi
generaci) a zaroveii mohou také samici poskytovat vyhody ptimé tim, Ze ovliviiuji schopnost
jedince ziskavat zdroje, jako je napf. teritorium a potrava (Zelano & Edwards 2002).

Navic adaptivni imunitni odpovéd’ a ptisobeni MHC jsou pravdépodobné ovlivnény
cirkulujicimi hormony, jako je testosteron a kortikosteron (Penn & Potts 1998). Kuptikladu
testosteron indukuje proliferaci ur¢ité populace T-bunék a naopak typ MHC miZe ovlivnit
hladinu testosteronu v séru, takze MHC geny, které jednak moduluji, tak i jsou modulovéany
riznymi biologickymi mechanismy, jsou duleZité v imunokompetenci aobrané proti
parazitim. MHC komplex tak mtize byt dilezitym kritériem v pohlavnim vybéru nejen u

savcu, ale i ostatnich obratlovci (Penn & Potts 1998).
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Obr. 1: Vyvojovy diagram ukazujici hlavni vztah mezi variabilitou MHC, kondici jedince,
vybérem partnera a pfibuzenskym rozpoznavanim. Nadfazenost MHC gent v upravovani
repertoaru T-bunék a humoralni imunitni odpovédi je nazna¢ena vlevo. MHC ovliviiuje vybér
partnera piedev§im skrze kondi¢né zavislé znaky, zatimco na piibuzenské rozpoznavani ma
vliv pfimo pfes olfaktorické ustroji €i jiné mechanismy (pfevzato od Zelano & Edwards
2002).

Obr. 2: Schématické znazornéni
redundance nepfimych a pfimych vyhod
ve vybéru partnera fizené MHC geny
nebo jinymi ,dobrymi geny“. Vysoka

- N ~ ~ ; . . A
PFimé vihody NepFimé v{hody pleiotropie  MHC genid znamena, Ze
o 2iskéni 2droj0 o zvfEens zékladni ekologické Cinnosti, jako je
a teritoria, Zivotaschopnost véasny navrat na teritorium a jeho
<> y J
j::l:iglonbirana .c;;g?keneﬂcki obrana, jsou pravdépodobné vysledek
° kompetice variab Ioh genetické variability stejné¢ jako tradiéné
\. J \_potomk J/ piedpokladané ukazatele dobrych gend,

jako je opefeni a intenzita toku (pfevzato
od Zelano & Edwards 2002).

Vybér partnera
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4.2.0rnamentalni zbarveni

Ptadi pera maji nejen velmi sloZitou strukturu, ale u obratlovci nemaji konkurenci
v barevnosti. Zbarveni pera vznika tfemi zptisoby: a) ukladanim barevnych pigmentt do pera
béhem jeho vyvoje, b) strukturdlnim zbarvenim, lomem a odrazem svétla urlitymi
morfologickymi strukturami pera, c¢) ukladanim barevnych pigmentd na povrch jiz
zrohovat€lého pera naptf. nana$enim barvicich latek z mazové zlazy (Veselovsky 2001).

Barevné ornamenty u ptaktl jsou jednim z nejstudovanéjSich znakd ovlivnénych
pohlavnim vybérem. Zbarveni miZze signalizovat rizné typy informaci (napf. Badyaev & Hill
2000). Jak ukazuji Badyaev & Young (2004), signalni vyznam rdznych pigmentt mize byt
dan uz samotnou povahou fyziologického procesu tvorby pohlavniho znaku z téchto
pigmentl. Dikazy nasv€dCuji tomu, Ze karotenoidni zbarveni je zavislé na zdravi a kondici
samce, zatimco melaninové zbarveni je v mnoha ptipadech predev§im spolehlivy indikator
socidlniho postaveni (McGraw & Hill 2000). OvSem toto obecné pravidlo nemusi platit ve
vSech piipadech: ne kazdy karotenoidni ornament musi nutné€ korelovat s kondici ¢i imunitou
jedince (Dale 2000) a melaniny Strukturalni zbarveni pefi pravdépodobné odrazi potravni
moznosti jedince v dobé& pelichdni. Mohlo by tak mit patrné¢ podobny signalni vyznam jako
karotenoidni ornamenty (McGraw et al. 2002).

Kvalita zbarveni se mize méfit pomoci celé fady dil¢ich znakd, jako je jas a ton barvy
a intenzita (saturace) barvy nebo podle kritérii vinovych délek odrazeného svétla komponenty
PC1, PC2 a PC3 (Hunt et al. 1998). Dale mtizeme uréovat velikost plochy zbarveni, délku ¢i
Sifku skvrn a prouzkid nebo symetrii ornamentu (Badyaev & Young 2004).

Nejvice z poslednich vyzkumnych praci vénovanych pta¢imu zbarveni se zaméfovalo
na potencialni funkci barvy jako kondi¢né€ zavislého ukazatele kvality. Jedinec by tak pomoci
barevnych ornamentt anebo i celkového zbarveni pfedaval informaci o svych kvalitach jako
napt. fyzické kondici, schopnosti rodi¢ovské péce, v€ku a zkuSenostech a také genetické
konstituci (Hamilton & Zuk 1982, Olson & Owens 1998, Dale et al. 2001). Spole¢nym
znakem ukazateli kvality je jejich nakladnost (Kodric-Brown & Brown 1984). Pokud jsou
barevné ornamenty nakladné, pak si jen vysoce kvalitni jedinci mohou dovolit vytvaret a
udrZovat tyto propracované znaky (Dale 2000).

Jak uZ jsem zminila, kaZzdy ze tfi hlavnich zplsobi tvorby zbarveni (karotenoidy,

melaniny a mikrostruktura) ukazuje na jinou slozku kvality jedince. Dokonce i bila barva,
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ktera je podle v§eho nejméné naro€na na vytvoteni (neobsahuje Zadny pigment), mize byt u
n€kterych druhd signalem kvality (Torok et al. 2003). Ackoli zde neni ndkladnd produkce
znaku, je naro¢né jeho udrZzovani v bezvadném stavu (Hill & McGraw 2006). Napiiklad u
samcu vrabce domaciho (Passer domesticus) bily prouzek na kiidle neni zpevnény
melaninem, a proto je nachylnéj§i k opotfebeni a napadeni parazity jako jsou vSenky
(Moreno-Rueda 2005). Kdyz je piesto tento bily prouzek napadny a velky, samec ziejmé
odolava vienkam, coz je vyraz jeho dobré kondice (Poston et al. 2005).

Vysoka urovei vnitrodruhové variability ve znacich, jako je zbarveni opeteni, snadno
odrazi disledky télesné kondice jedince, predev§im pokud se variabilita vyskytuje v ramci

skupiny jedinci stejného pohlavi a véku.

4.2.1. Karotenoidni pigmenty a pohlavni vybér

Karotenoidy patii k nejvyznamnéj$im pigmentim, které zplsobuji pestré — Zluté,
oranZové a ¢ervené — zbarveni per u mnoha ptafich druhti (Brush & Power 1976). Ale ne
kazdy €erveny ¢i Zluty pigment zbarvujici pefi ptadkd musi byt nutné karotenoidniho piivodu —-
naptiklad ¢ervenavé zbarveni na hrdle vlastovek (Hirundo rustica) nebo na hrudi salasnika
modrého (Sialia sialis) je sloZzeno pfevazné z eumelaninu a feomelaninu (McGraw et al.
2004).

Ptaci si nejsou schopni karotenoidni pigmenty sami v téle syntetizovat a musi je
ziskavat pouze z potravy (Gray 1996). Piijimané karotenoidy pak musi byt pro potieby
depozice do sexudlniho ornamentu ¢asto dale metabolizovany (McGraw et al. 2003), coz
muZe byt pro ptaky energeticky naro¢né (Hill 2000). Proto patifi karotenoidové ornamenty
mezi znaky, které odrazeji kvalitu svého nositele a jsou samicemi vyuZivany v pohlavnim
vybéru. AvSak aby tyto ornamenty mohly byt povazovany za Cestné signaly kvality,
karotenoidy musi byt v potravé pro ptaky dostupné, ne v§ak v nadbyte¢né mife. Tak tomu je
ptedev§im u zrnozZravych a hmyzozZravych taxont, v jejichZ potravé se karotenoidy vyskytuji
v pfiméfeném mnoZstvi, ale uZz ne u ptakd Zivicich se plody, pro néz jsou karotenoidy
v potravé pfili§ hojné, ani u masozZravych ptaku, v jejichz stravé jsou karotenoidy zase pfilis
vzacné (Gray 1996).

Jedna z hlavnich funkci karotenoidnich ornamentli by mohla byt signalizace
zdravotniho stavu jedince, protoZe jedinci bojujici s infekci maji podle predpokladii méné

dostupnych karotenoidli pro depozici do ornamentélniho peti (Saks et al. 2003). Napiiklad u
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zvonohlika zahradniho (Serinus serinus) mnoZstvi ektoparaziti ma vliv na jas a sytost nové
rostouciho Zlutého pefi (Figuerola et al. 2003). Schéma na obrazku 3 zobrazuje proces exprese
karotenoidniho znaku a zakladni &initele, ktefi tento proces mohou ovliviiovat, kde ustfedni

ulohu ma pravé piisobeni paraziti.

Pristup ke
karotenoiddm

Metabolismus

PFijimani

Ziskani Vyuziti

Obr. 3: Schéma procesu tvorby karotenoidniho znaku. Sipky naznaluji ptedpokladané
procesy zprostfedkovavajici negativni korelaci mezi parazitaci a ukladanim karotenoidd do
pohlavniho znaku. Paraziti omezuji schopnost pfijmu potravy jedince, oslabuji metabolismus
a odebiraji latky transportované tkanémi. S Gpravami pfevzato z Hill (2002).

4.2.2. Samiéi vybér podle karotenoidniho zbarveni peri

Prvni kontrolované experimentalni prace, které se zaméfily na sami¢i vybér partnera
podle karotenoidniho zbarveni pefi, provedl Hill (1990) na hylovi mexickém (Carpodacus
mexicanus). Samci tohoto pénkavovitého pévce maji ¢elo, naprsenku a kostrec zbarvené diky
karotenoidim od svétle zluté az po jasné Eervenou (Hill 1990). Samice v dob€ hnizdé€ni
upfednostiiovaly samce s Cervenéj§i a vétsi pigmentovou skvrnou, kde primarnim kritériem
byla intenzita zbarveni a az druhotné rozhodovala velikost znaku (Hill 1990, 1994). Podobn¢ i
terénni studie potvrdily zavislost mezi intenzivnéj§im zbarvenim a ziskavanim partnerky, kdy
se vyraznéji zbarveni samci parovali se samicemi dfive nez samci svétlejsi, ktefi se parovali
pozdéji a nebo vibec (Hill 1991, Hill et al. 1999). U terénnich pokusti nebyly oSetfeny
vzajemné interakce mezi samci, ale to by u téchto neteritoridlné hnizdicich ptakid nemélo mit

vliv na utvafeni part (Hill 1991). Jesté komplexnéjsi model sami¢iho pohlavniho vybéru
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popsali Badyaev et al. (2001), kdyz zjistili, Ze velikost a symetrie znaku jsou lep§imi ukazateli
uspésného ziskani samice nez jasnost a odstin ervené skvrny.

I dalsi studie potvrdily myslenku, Ze si samice k rozmnoZovani vybiraji intenzivnéji
zbarvené samce. Pfi manipulaénich experimentech Senar et al. (2005) ukazali, Ze samice
¢izka lesniho (Carduelis spinus) preferuji samce s vét§imi Zlutymi skvrnami na k¥idlech. To
vysvétluji souvislosti tohoto znaku se schopnosti obstaravat a efektivné zpracovavat potravu
(Senar & Escobar 2002), coz samicim zaruCuje dobré rodi¢ovské investice u vybraného
samce.

Na jiném druhu, strnadovi obecném (Emberizia citrinella), kde samci maji Zluté,
karotenoidy zbarvené pefi na vét§iné t€la, bylo zjisténo, Ze samice davaji pfednost vyraznéji
zbarvenym samcim pfed méné vyraznymi (Sundberg 1995). Aby byl odfiltrovan potencialni
vliv chovani (v&etné vokalizace) u pokusnych samcti, byly v tomto pokusu namisto Zivych
samcli pouZity vycpané modely. Samice si tak vybiraly jen na zékladé¢ rizné intenzity
zbarveni. Vysledky doprovodné terénni studie dokladaji, Ze pro mimoparové kopulace si
samice vybiraji vice barevné samce, od kterych ziskaji atraktivni geny pro své potomky
(Sundberg & Dixon 1996). Zbarveni zde tedy signalizuje pro samici nepiimou vyhodu.

Jeden pokus s kardinaly ¢ervenymi (Cardinalis cardinalis) provadény ve voliérach
vSak nepotvrdil hypotézu, Ze si samice vybiraji partnery podle intenzity jejich karotenoidniho
zbarveni (Wolfenbarger 1999a). To autorka vysvétluje tim, Ze kardindlové jsou teritoridlni
ptaci a pro samici miZe byt pfi volbé partnera rozhodujici kvalita obhajovaného teritoria. U
pravdépodobné pravé diky schopnosti obhdjit si kvalitngjsi teritorium (Wolfenbarger 1999b).

V korela¢ni terénni studii MacDougall & Montgomerie (2003) potvrdili asortativni
parovani u ¢izka zlutého (Carduelis tristis) na zaklad€ jasnosti Zlutého karotenoidniho
zbarveni. To nasvéd€uje, Zze u téchto pévcl jak samice, tak i samci vyuzivaji karotenoidni

pigmentace k vybéru svého pohlavniho partnera.

Zbarveni ptaciho pefi zpusobeného karotenoidy je zavislé na fyzické kondici jedince a
jeho schopnostech shanét a zpracovavat potravu na rozdil od zbarveni zaloZzeného na bazi
melaninu. Tuto myslenku potvrdil Senar (2003) ve své studii na sykorach koniadrach (Parus
major), kdyz zjistil, ze velikost melaninového prouzku na hrudi nekorelovala s nutri¢ni
kondici (ta byla ustanovena pomoci ptirtstku rydovacich per — tzv. ptilochronologie), zatimco
korelace byla signifikantni pro saturaci Zlutého — karotenoidniho — zbarveni pefi na hrudi.

Podobné u ¢izka lesniho nezavisela velikost ¢erné melaninové skvrny na schopnosti shanét a
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zpracovavat potravu, ale tato vlastnost korelovala s velikosti zlutého prouzku ve kiidlech
(Senar & Escobar 2002). Z toho plyne, Ze exprese téchto dvou znaki je regulovana jinymi
mechanismy. Sami¢i volba by tudiz podle Cestnych signali méla vyustit v intenzivnéjsi
sexualni selekci na zbarveni pefi zpisobené karotenoidy, spi§ neZ melaniny (Badyaev & Hill
2000). Ale samice zfejmé& vyhodnocuji vice riznorodych informaci o svém potenciadlnim
partnerovi pfi posuzovani ornamentdlnich znakd. U nékterych druhti muze byt socialni
postaveni a drZeni teritoria pfipadného budouciho partnera pfinejmensim stejné dilezité jako

jeho zatiZzeni parazity nebo schopnost obstaravat potravu.

4.2.3. Melaniny

Melaniny predstavuji skupinu pigmentd velmi bé€Zné€ zastoupenou v samcich
ornamentech. VSechny melaninové ornamenty jsou vysledkem pfitomnosti dvou typd
melaninu, ¢erného eumelaninu a rezavého az hnédavého feomelaninu, kde vysledna barva
zaleZi na tom, ktery z obou typt pievazuje (Hill & McGraw 2006).

Jak ale shrnuji Jawor & Breitwisch (2003), nejedna se pouze o hnédou ¢&i Eernou
barvu, ale n€které melaniny mohou vytvofit Sirokou $kalu barev, jako je napf. Cervena u
vlastovky obecné (Hrundo rustica), zluta u tangary Cervenohlavé (Piranga ludoviciana)
anebo zelena u kachny divoké (4Anas platyrhynchos). VétSina praci se v§ak zaméfuje na tmavé
melaninové znaky.

Ptaci si melanin snadno vytvareji v téle sami a narozdil od karotenoidii ho tedy nemusi
pfijimat v potravé. Melaninové znaky tedy nenesou informaci o schopnosti jedince obstaravat
si potravu, ale maji jiny signaliza¢ni vyznam.

Melaninové znaky se uplatiiuji piedevsim v soupefeni mezi samci spiSe nez ve vybéru
partnera (Badyaev & Hill 2000). Na ten maji vliv nepfimo, protoZe socialni postaveni samce
také hraje roli pfi sami¢i volbé (Jawor & Breitwisch 2003). Dominantni jedinci maji lepsi
pfistup k potravnim zdrojlim (Arcese & Smith 1985) a obsazuji bezpe€néjsi teritoria s niz§im
vyskytem predatort (Hill 1988). Pokud se samice spéfi s nejvice dominantnim samcem,
vétS§inou miZe zahnizdit rychleji a tudiZz bezpeénéji, nez kdyZ si vybere méné dominantniho
jedince, jehoZ pokusy o zahnizdéni ¢asto vedou k ru§ivym zasahim dominantnéj$ich samci
(Trivers 1972).

Pro ptaky Zijici v hejnech je vyhodné signalizovat své postaveni pomoci zbarveni pefi,
protoZze tak mohou zamezit vzdjemnym zbyte€nym stietim s ostatnimi a predev$im nové

ptichozimi jedinci (Rohwer 1975). Existence dominanéni hierarchie ve skupin€ pak sniZuje
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agresivitu mezi jednotlivymi ¢leny tim, Ze se ptaci nau¢i zhodnotit svou Sanci zvitézit s
konkrétnim oponentem (Poisbleau et al. 2006), coZ vede k tomu, Ze agresivni stfety mezi
jedinci podfizenymi a dominantnimi jsou pomémé malo &asté, nebot’ podfizeny se
dominantnimu radéji vyhybé a dominantni podfizeného nevnima jako nebezpe¢ného oponenta
(Ketterson 1979).

O socialnim postaveni nerozhoduje jen barevny ornament, ale i hladina hormont
v krvi. Testosteron a luteiniza¢ni hormon ovliviiuje jak depozici melaninu do pefi, tzn.
velikost ornamentu (Evans et al. 2000, Peters et al. 2000), tak i agresivni chovani a dominanci
(Collis & Borgia 1992). To vysvétluje, pro¢ jsou melaninové ornamenty dobrymi signaly
dominance (McGraw 2003).

Fyziologickou cenou za vyvoj napadnych ornament jsou imunosupresivni u¢inky
testosteronu. Vyvoj druhotnych pohlavnich znakd je tedy ovliviiovan endokrinnim systémem,
ktery dale zdiraziuje roli parazitizmu v pohlavnim vybéru (Folstad & Karter 1992). Na
obrazku 4 vidime, Ze pfedpokladany systém zpétnych vazeb pulsobi skrze pifimé i nepiimé
vztahy, propojujici jednotlivé slozky modelu, a spojuje v souvislost vyvoj sekundarnich

pohlavnich znak a individualni genetickou rezistenci k parazitim.

4 ) (" Serundarni )
. ¢ 4 ekundarni
Endokrinni system B /A\ y pohlavni
[ Testosteron ] U znaky
Dominance
C
\_ J

(®

Imunitni systém @ Paraziti

Obr. 4: Detailni model interakci zahrnutych v hypotéze imunokompeten¢niho handicapu.
Testosteron ma pozitivni vliv na vyvoj druhotnych pohlavnich znakd a na dominantni
postaveni (A), na druhé strané tlumi imunitni systém (B). Parazité, ktefi interaguji s
imunitnim systémem (C), maji negativni vliv na vyvoj druhotnych pohlavnich znakid a na
dominantni postaveni (D) a redukuji hladinu testosteronu (E). Vyvoj druhotnych pohlavnich
znakd zavislych na testosteronu je doprovazen redukci imunokompetence (F) (Folstad &
Karter 1992).
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4.2.4. Prace zamérené na sami¢i vybér podle melaninovych ornamenti

Nejvice studovanymi druhy z pohledu samiéi volby na zakladé eumelaninového
zbarveni jsou lejsek €ernohlavy (Ficedula hypoleuca) a vrabec domaci (Passer domesticus).
Typicky samec lejska €ernohlavého ma na jate vyrazné &ernobilé zbarveni, aviak intenzita
zbarveni kolisa a néktefi samci maji namisto ¢erného nevyrazné hnédosedé peti (Svensson &
Grant 2004). Tato rozdilnost je uzce spjata s vékem jedince, kdy ro¢ni samci jsou hnédi,
zatimco dospélci jsou erni. Proto je t&Zké rozlisit, zda si samice vybira podle zbarveni nebo
spi§ podle véku samce.

Prvotni prace studujici vztah melaninového zbarveni a vybéru partnera u lejska
¢ernohlavého neprokazaly, Ze se samice rozhoduji na zaklad¢ variability ve zbarveni, ale spis
podle v€ku nebo kvality teritoria (Altalo et al. 1986, Slagsvold 1986).

Prvni rozhodujici dikaz, Ze samice lejska ¢ernohlavého vyuzivaji jako kritérium ve
vybéru partnera ¢erné zbarveni pefi, publikovali Setre et al. (1994). Provadéli preferenéni
pokusy ve voliérach, kdy manipulovali zbarveni samci, takze byl odfiltrovén jak vliv kvality
teritoria, tak i potencidlni efekty korelujici se zbarvenim, jako je v€k ¢i kondice samce.
Samice zapo€inaly hnizdéni prikkazné ¢astéji s Cernéj$imi samci, coz se potvrdilo i v testovani
preferenci mezi pfirozené, svétle ¢i tmavé vybarvenymi samci (Satre et al. 1994). Je ale
zajimavé, Zze tmavs$i samci byli samicemi vice podvadéni nez ti svétlejsi, coZ naznaluje, Ze
intenzita zbarveni neni pro samice dulezitym kritériem pfi vybéru samce pro mimoparové
rozmnozovani (Lifjeld et al. 1997). To by mohlo byt vysvétleno pomoci teorie genetické
komplementarity (Mays & Hill 2004).

Dal$im ¢asto zkoumanym druhem je vrabec domaci (Passer domesticus), pohlavné
dimorfni, socidlné¢ monogamni pévec, kde samec ma pod hrdlem €ernou melaninovou skvrnu.
Velikost skvrny je nezavisla na véku jedince a je signalem dominance (Mgller 1987). V prvni
preferen¢ni studii Meller (1988) daval odchycenym samicim na vybér vzdy dvé vycpané
atrapy samcu, kdy jeden mél malou hrdelni skvrnu a druhy velkou. Prokazatelné Castéji si
samice vybiraly samce s vét§i skvrnou. Pfi terénnim pozorovani zjistil, Ze samci s vét§im
hrdelnim ornamentem ziskali partnerku dfive na jafe a ti, co nezahnizdili vibec, méli
prumérné mensi velikost ornamentu (Meller 1988). To ukazuje na samici preferenci samct
s vét§i skvrnou. Mohl se zde vSak promitnout i vliv teritoria, protoZe samci s vétsi skvrnou
zde zarover obhajovali bezpe¢néjsi teritoria s lepSimi hnizdnimi moZnostmi. Veiga (1993)

v terénni studii, kdy uméle zvétSoval hrdelni skvrnu nékterym samclm, zjistil, Ze tito
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pozménéni samci snaze ziskali kvalitni teritorium nez kontrolni samci. Ale jejich reprodukéni
uspéch se nezvysil, coz by odpovidalo hypotéze o Eestné signalizaci (Kodric-Brown & Brown
1984). Odlidny vysledek pokusu s uméle vylepSenymi teritorii ziskala Kmiball (1997): jeji
predpoklad, ze samci s vét§i skvrnou obsadi lepsi teritoria se nepotvrdil. Takto rozdilné
vysledky mohly nastat v disledku odli$nych uspofadani jednotlivych pokusi. V jiné studii na
volné Zijici populaci vrabcli bylo doloZeno, Ze samci s mensi skvrnou jsou preferovani
samicemi pfi pohlavnim vybéru a vykazuji vyssi stupenl parentalni péce (Griffith et al. 1999).
Tato studie byla provadéna na ostrové bez predatord a nebylo zde tudiz nutné branit
bezpe€néjsi hnizdni mista, v ¢emZ by dominantnéj$i samci méli vyhodu. Proto bylo pro
samice vyhodnéj§i davat pfednost samcim s lepsi rodi€ovskou pé¢i. Rozporuplné vysledky
preferenci u vrabci nam ukazuji, Ze kritéria samic¢iho vybéru se li§i v zavislosti na okolnich

podminkéch prostredi.

4.2.5. Strukturalni zbarveni a UV reflektance

Strukturalni zbarveni vznikéd jako vysledek fyzikéalniho rozptylu svétla pfi prichodu
keratinovymi mikrostrukturami pera a odrazem o od jeho paprski. Obecné lze fici, zZe
strukturalné vznika bila, modra a iridescentni barva opefeni (Fox 1976 ex Gray 1996).
Strukturalni mechanismy obvykle zplsobuji barevné projevy o kratkych vinovych délkach, a
proto véts§ina UV zbarveni je také strukturalni povahy (Hill & McGraw 2006). A tak zde
striktné nerozliSuji mezi studiemi zabyvajicimi se strukturdlnim nebo ultrafialovym
zbarvenim, protoZe se ¢asto vzajemné piekryvaji.

Dtive bylo studiu strukturalniho zbarveni peti vénovano malo pozornosti, protozZe lidé
se vénovali pouze antropocentrickému vnimani barev a nedokazali rozli$it proménlivé odstiny
a sytost strukturalni modré barvy. Jak ale prokazali Bennett & Cuthill (1994), ptaci jsou
schopni vidét i v ultrafialovém spektru (ca 320 — 400 nm). To vedlo k mnoha dal§im studiim,
které potvrdily, Ze mnoho druhiti ma v pefi zastoupenou UV slozku, kterd ma pro ptaky
signaliza¢ni funkci.

Experimentatofi v pocate¢nich studiich, zkoumajicich sami¢i vybér na zékladé¢ UV
zbarveni, pouzivali filtry blokujici prichod UV svétla (Bennett et al. 1996, Hunt et al. 1999).
Samice si vzdy vybirali samce v nepozménéném svétle, je ale pravdépodobné, Ze na né

barevné pozménéni samci pusobili nepfirozené ¢i cize.
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Jinou metodou vyzkumu je pouzivani UV-blokujicich olejt, které se nanesou jen na
zkoumany ornament. Pfi laboratornich pokusech samice slavika modracka (Luscinia svecica
svecica) upfednostiiovaly ty samce, kterym byla UV slozka ponechana, oproti tém, kterym
byla z ornamentu experimentalné odstranéna (Andersson & Amundsen 1997). Podobné
Johnsen et al. (1998) ve své terénni manipula¢ni studii se slaviky modracky zjistili, Zze samci
s uméle redukovanym UV zbarvenim na hrdelni skvrné zacali hnizdit pozdgji, méné Casu
vénovali zpévu a byli mén€ uspé€$ni v mimoparovych kopulacich nez samci s pfirozené
zbarvenou skvrnou.

Samice lejska Eernohlavého (Ficedula hypoleuca) pii pokusech ve venkovnich
voliérach zahnizdily prokazateln€¢ castéji se samci suméle zvySenou UV reflektanci na
tmavém dorzalnim opefeni (Siitari et al. 2002). Tyto pokusy dokladaji, Ze samice tohoto
druhu se pfi vybé€ru partnera nerozhoduji jen podle kvality obhajovaného teritoria, jak se
domnivali napf. Altalo et al. (1986), ale rozliSuji i podle zbarveni peti, kde ma UV slozka pro
samice signaliza¢ni funkci. To také zpochybriuje vysledky né€kterych vyzkumi samiciho
vybéru podle melaninového zbarveni lejskd, které UV slozku nebrali v potaz.

Jiné studie posuzovaly piirozené odchylky ve strukturdlnim zbarveni, bez pouziti
manipulaci pomoci filtrd nebo oleji blokujicich UV slozku, coz miZe zcela nepfirozené
zménit ptaci zbarveni. Pfi testovani preferenci u Spacka obecného (Sturnus vulgaris) Benett et
al. (1997) dosli k zavéru, Ze samice upfednostiiuji lesklé, purpurové zbarvené samce, kde o
atraktivnosti samce rozhoduje podil zastoupené UV slozky.

Manipulace strukturalniho zbarveni v pfirozeném rozsahu znamenaly zlepSeni oproti
drivéjsim pokusim vyuzivajicich UV-blokujici techniky z divodu jednak lepsiho odhadu
reakce samice na zbarveni, které se vyskytuje pfirozené¢ mezi samci, a experiment tak dostane
naleZity kontext, a navic manipulaci se zbarvenim lze odstranit efekt nezadoucich vlivi (jako
(Liu et al. 2007).

V experimentalni studii s dlaskovci modrymi (Passerina caerulea) Ballentine & Hill
(2003) pouzili manipulaci pomoci modrych a ¢ernych fixti, kdy se intenzita zbarveni méni jen
vramci pfirozeného rozsahu a vilnova délka zistdva zachovédna, na rozdil od technik
vyuZzivajicich filtry nebo oleje absorbujici UV slozku. Na sami¢i vybér partnera vSak zména
intenzity zbarveni samce neméla vliv. Ale podle vysledkd terénniho vyzkumu koreluje u
dlaskovci intenzita modré barvy s velikosti teritoria a s kvalitou samce (Keyser & Hill 2000).
U stejné populace Estep et al. (2005) zjistili, Ze méné vyrazné zbarveni samci byli Castéji

podvadéni svymi partnerkami nez ti s jasnéj$im zbarvenim. Z toho miZeme usuzovat, Ze
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samice dlaskovcl si podle intenzity zbarveni nevybiraji socialni partnery, ale pfedevsim
samce pro mimoparové kopulace.

Pfi zkoumani proménlivosti ve zbarveni modré Cepi¢ky u sykory modfinky (Parus
caerulus), ktera se lidem jevi u samci i u samic jako téméf identicka, spektralni analyza
prokazala pohlavni dvojtvarnost tohoto znaku v UV spektru (Hunt et al. 1998). Pii svém
pozorovani Andersson et al. (1998) zjistili asortativni parovani u tohoto druhu na zékladé
strukturalniho zbarveni ¢epic¢ky. Delhey et al. (2003) pfisli na to, Ze samci s pozménénym
zabarvenim ¢epi¢ky smérem k ultrafialovému spektru byli podvadéni méné &asto nez ti samci,
kterym bylo zbarveni upraveno smérem k del§im vlnovym délkdm, coZz miZe byt
interpretovano jako dikaz, Ze samice modfinek preferuji samce svy$si intenzitou
strukturalniho zbarveni.

Seifferman & Hill (2003) v korelativni studii objevili, Ze jasnost strukturalné modré az
ultrafialové barvy u samct sala§nika modrého (Sialia sialis) pozitivné koreluje se zalatkem
hnizdéni, otcovskymi investicemi, velikosti mlad’at a reprodukénim dspéchem samce. AvSak
autofi zde neposuzovali efekt modré strukturalni barvy nezavisle na feomelaninovém zbarveni
hrudi. Nasledné analyzy odhalily, Ze jasnost strukturdlniho zbarveni, nezéavisle na rezavé
barvé hrudi, pfedpovidaji miru krmeni inkubujici partnerky i mléd’at a z terénnich pozorovani
vyplyva, Ze barevnéjsi samci lépe ziskavaji omezend mista k hnizdéni (Siefferman & Hill
2005), proto tento model miZe byt nasledkem bud’ atraktivnosti sam¢iho zbarveni pro samice
anebo ziskanim vyhody v kompetici s ostatnimi samci. AvSak Liu et al. (2007) provadéli u
stejného druhu jak korelativni, tak i manipulativni studie, a neprokézali, Ze si samice vybiraji
samce na zaklad& jejich strukturdlniho zbarveni. Rozhodujicim kritériem tedy pro samice
v tomto pfipadé miiZze byt jak melaninovy ornament, tak kvalita teritoria a strukturalni
zbarveni se uplatiiuje ve vybéru jen nepiimo.

Zavérem lze k ornamentalnimu zbarveni pefi zpisobenému mikrostrukturou pera fici,
Ze muze slouzit jako indikator nutri¢ni kondice a zdravi jedince a podle dosavadnich studii je
proto samicemi v pohlavnim vybéru vyuzivano podobné Casto jako zbarveni zplsobené

pigmenty.
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S. Metodika studia sami¢ich preferenci

Pokud chceme zjistit, jestli samice ptakt vyuZzivaji pfi vybéru partnera ornamentalni
zbarveni, musime bud’ sledovat co nejvice souvisejicich faktord, které mohou mit potencialni
vliv na vybér partnera, nebo vliv téchto faktord eliminovat pomoci vhodnych
metodologickych postupt.

Pfi posuzovani optického signalu, jakym je napfiklad pravé zbarveni, je duleZité
hodnotit dany znak s pfihlédnutim ke schopnostem ptaliho vidéni, které se od lidskych
moznosti li§i. Ptaci jsou napfiklad schopni vidét i v ultrafialovém spektru (Bennett & Cuthill
1994), proto pfi ur€ovani kvality zbarveni musime pouzit reflekéni spektrometrii nebo jinou
spektralni analyzu pro vyhodnoceni vSech vlastnosti barvy. Tak je i zajisténa objektivita
méfeni kvality barvy, protozZe jednotlivé odstiny a tony barev nelze posoudit pouze lidskym
okem.

Samice se vét§inou pfi vybéru partnera netidi pouze jednim znakem (Johnstone 1995)
a Casto se rozhoduji tieba i na zakladé vokalizace (Tomaszycki & Adkins-Regan 2005).
Abychom zamezili vlivu akustickych signali, musime pokusné ptaky v arénach oddélit
protihlukovou zébranou. Pfi terénnich studiich v8ak vlivu vokalizace bez opera¢nich zakrok
zabranit nelze.

Vyznamny vliv na priabéh pokusu mize mit také stddium hnizdni sezony
(zacatek/konec). Aby byla samice v pfithodnych podminkach pro rozmnozovani, provadime
preferen¢ni pokusy té€sné pfed anebo b&hem hnizdni sezény. Aby byla samice receptivni,
muizeme také uméle zvysit hladinu pohlavnich hormont (Meller 1988). Je nutné si uvédomit,
jestli je cilem naseho badani zjistit sami¢i preferenci pro socidlniho anebo mimoparového
partnera. Vysledky pokust provadénych pied hnizdni sezénou budou spi§ odpovidat vybéru
socialniho partnera, naopak v prubéhu sezény si uz samice bude pravdépodobné vybirat
partnera pro mimoparové kopulace. Na kazdého z nich ma samice jiné naroky (rodi¢ovské
investice x dobré geny) a tudiz miZe posuzovat jiné signaly.

Obecné lze rozdélit metody vyzkumu samicich preferenci do dvou kategorii podle
toho, jestli se jedné o korelativni nebo manipulativni studie. Ty ddle mizeme délit na terénni
studie provadéné na volné Zijicich jedincich a laboratorni studie provadéné s odchycenymi

nebo i uméle odchovanymi ptaky ve voliérach nebo obdobnych pokusnych arénach.
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5.1.Korelativni terénni studie

Pro studium samiéich preferenci jsou vyuzivany metody pozorovani volné Zijicich
populaci ptakt. Jako diikaz preference ur€itého znaku se zde povazuje €asnéjsi zahnizdéni
paru (Hill 1999), asortativni (vybé&rové) parovani (MacDougall & Montgomerie 2003) anebo
uspésné mimoparové kopulace (Sundberg & Dixon 1996).

Abychom jednotlivé ptaky v terénu rozeznali, musime je nejprve odchytit, u kazdého
jedince zméfit velikost ornamentu (nebo intenzitu zbarveni) a identifikované jedince si
oznacit unikatni kombinaci barevnych krouzkd. Pfi hodnoceni vlivu naptiklad ¢ervené barvy,
neni vhodné pouzivat ¢ervené krouzky, abychom neovlivnili prib&éh pokusu (Hill 1999).

Pti korelativnich terénnich studiich nelze zabranit vlivu neZadoucich proménnych

korelujicich se sledovanym znakem, jako je veék nebo interakce s ostatnimi ¢leny populace.

5.2.Korelativni laboratorni studie

Ve voliérach mizeme pozorovat ptaky odchycené z pfirody anebo uméle odchované.
Zde je dobré vzit u uvahu, Ze na odchycené ptaky mize mit velky vliv stresovy faktor. Proto
pfed zaatkem pokusu nechame ptadky po ur¢itou dobu na nové prostiedi zvyknout. Pii
korelativnich studiich preference ornamentu musime oS$etfit vliv ostatnich morfologickych
faktord, které by mohly byt pfi¢inou samici preference. U jednotlivych ptaki proto pfeméiime
télesné proporce a sledujeme ptipadnou korelaci s preferenci.

Diky laboratornim studiim miiZeme zamezit vlivu teritoria, které mize byt pro nékteré
druhy ptakd pfi vybirani svych partnerd dulezité. Samice teritoridlnich druhd tak n€kdy
v arénach nevykazuji signifikantni preference pro vyraznéji zbarvené samce (Wolfenbarger
1999a), ackoli pti terénnim pozorovani koreluje mira zbarveni s uspé$nosti ziskani samice.

Pozorujeme-li preference u nemanipulovanych ptakd, vyhodou je jejich pfirozeny
vzhled, kterého pfi manipulacich pokazdé nemusime dosahnout (pfedev$im pifi manipulaci
UV zbarveni) a vysledky pokusu tak mohou byt nepriikazné.

Abychom zabranili individuadlnimu rozpoznavani jedinci zjednoho hejna,
odchytavame pokusné ptaky z jiné populace. Tak eliminujeme piipadné vybirani partnerti na

zaklad¢ predchozich zkuSenosti.
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Preferentni pokusy vétSinou probihaji ve specidlnich arénach, kde se jedna samice
muzZe libovolné¢ pohybovat mezi dvéma nebo ¢tyfmi klecemi se samci, tak, Ze v jednom
okamziku muZe vidét pouze jednoho samce. Samci jsou oddéleni kazdy ve své kleci tak, aby
mezi sebou neméli opticky kontakt a od samice je déli prihledna pfepazka, takZze nedochazi
k fyzickym kontaktlim. Aby ptaci pfi pokusu nebyli ruSeni experimentatorem, cely pokus
probihd bez jeho pfitomnosti. Pribéh je zaznamenavan na videokameru a aZ poté je
vyhodnocen. Pfi experimentech v arénach je jako dikaz samici preference pro uréitého samce

povaZovan Cas straveny v blizkosti daného samce (Benett et al. 1997).

5.3.Manipulativni terénni studie

Hodnotnéj$i, ale naro¢né&j$i na provedeni, jsou manipulativni studie, pfi kterych
experimentator upravuje velikost nebo intenzitu pozorovaného znaku. Tim se zamezi
nezadoucimu vlivu vlastnosti korelujicich s pozorovanym znakem na sami¢i vybér a mizeme
tak 1épe posoudit preferenci pro dany znak. OvSem po vypusténi samcd s pozménénymi
vlastnostmi ornamentu mezi ostatni pfislusniky populace nastava stejny problém jako u jinych
terénnich studii, a to vliv interakci s okolnimi jedinci. Pokud ze submisivniho samce pomoci
zvyraznéni ornamentu udélame dominantniho a vratime ho zpatky do jeho hejna, mize byt

ostatnimi jedinci rozpoznan a potrestan. Samice jsou pak ve svém vybéru ovlivnény.

5.4.Manipulativni laboratorni studie

Vzajemnym stfetim mezi samci, které mohou vyznamné ovlivnit sami¢i vyber,
miZeme zabranit pouze u ptakl v zajeti. Zde jsou pokusni ptaci v oddélenych arénach, takze
vibec nedochazi k fyzickym ani optickym kontaktim. Akustické signaly vétSinou nebyvaji
eliminovany a proto je vhodné vokalizaci zaznamenavat a pifi hodnoceni vysledkli pokusu
statisticky kontrolovat jeji potencionalni vliv.

Dal$im problémem pfi zjiStovani preference pro barevny ornament muze byt vliv
chovani. Behavioralni projevy pokusnych samcti mohou ovlivnit sami¢i vybér. Tomu se lze
vyvarovat pouZitim umélych atrap namisto zivych samcti.

Pokud chceme ziskat co nejkomplexnéjsi vysledky, je vhodné provadét na jedné
populaci zarovei korelativni terénni studii (tim zjistime chovani v pfirozenych podminkach) a

manipulativni pokusy ve voliérach, kde miZeme kontrolovat vliv nezadoucich faktora.
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Studiu ornamentalniho zbarveni ptaku a jeho funkci v pohlavnim vyb&ru je vénovano
hodn€ pozornosti. Vysledky jednotlivych experimentli se mnohdy lidi, a proto na tuto
problematiku neexistuje jednotny nazor. Zatim nejvice otevienou otdzkou ziistdva strukturalni
zbarveni, protoZe jeho vyznamu dfive nebylo vénovano pfili§ pozornosti. AZ se zjidté€nim, Ze
ptaci vidi i v UV spektru, se tomuto tématu dostalo vice pozornosti.

Tato kompilacni prace predklada poznatky o signaliza¢ni funkci barevnych ornament
v pohlavnim vybéru. VétSina praci o vybéru partnera podle karotenoidniho a strukturalniho
zbarveni se zaméfuje na kvalitu barvy, zatimco studie melaninového zbarveni se soustied’uji
hlavné na velikost barevné plochy. Pfi volb& partnera by samice mély reagovat na vlastnosti
samcu, které jim poskytuji spolehlivou a vyznamnou informaci. Zbarveni zplsobené
eumelaninem se zdd byt slabym signalem dovednosti obstarat potravu a s tim souvisejici
nutriéni kondice, ale je dobrym indikatorem socidlniho postaveni a schopnosti obhdjit
teritorium. Naproti tomu jak karotenoidni, tak strukturalni zbarveni ziejmé reflektuje zdravi
jedince a schopnost obstarat potravu.

Studie sami¢iho pohlavniho vybéru pokryvaji jak terénni korelativni experimenty a
nemanipulovand pozorovani ve voliérach, tak i pokusy vyuZivajici manipulace jak
v laboratofi, tak v terénu. Mnoho studii je zaloZeno na pozorovani volné Zijicich populaci, kde
zaCatek hnizdéni, asortativni parovani anebo usp&$né mimoparové kopulace jsou pokladany
za dikaz vybéru partnera na zaklad¢ zbarveni. Tyto studie mohou byt v souladu
s pfedpokladem, Ze samice si vybird partnera podle zbarveni, ale nemohou ani vylou¢it
moznost, Ze faktickym divodem volby jsou znaky korelované s barevnym projevem, jako je
veék, zdravi anebo soupefeni mezi samci (Hill & McGraw 2006). Proto jsou dilezité
manipulativni experimenty, které diky randomizaci pomohou odfiltrovat nezddouci vliv
vlastnosti korelovanych se zbarvenim.

Pro podklady ke své diplomové praci budu provadét preferenéni pokusy u vrabce
domaciho (Passer domesticus), kde budu zkoumat reakce samic na variabilni zbarveni a
velikost dvou znakidl — ¢erné skvrny pod hrdlem a bilého pole ve kfidle. ProtoZze rozsah
vlnovych délek zasahuje i do UV spektra, bude zjistovana barevnost ornamentii pomoci
spektrofotometru. Abych zjistila, zda maji znaky signifikantni funkci v sami¢im pohlavnim

vybéru, budu velikost ornamentl experimentaln€ upravovat.
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