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Abstrakt

Skotéapka ptacich vajec miize mit mnoho riznych barev a stejné tak velikost a tvary skvrn
jsou velice proménlivé. Velké odlisnosti existuji pfevazné mezi druhy, ale variabilitu mizeme
najit 1 v ramci jednoho druhu a dokonce i v ramci jedné snasky. Ve své praci jsem shrnula
biliverdin a protoporfyrin, jejichz kombinaci vznikd mnoho barev. Plvodni vejce bylo
pravdépodobné bilé a beze skrn a v priitbéhu evoluce postupné vznikala z riznych pficin vejce
ruznych barev. Prvotni pfi¢inou nejspiSe byla nutnost ptedejit utokim predatord tvorbou
kryptickych vajec. Evoluci barev ptacich vajec zfejmé ovlivnili 1 hnizdnimi parazité. Barviva
skotapky mohou slouzit také k termoregulaci vajec a mohou pomoci pfi zeslabené skotapce
v disledku nedostatku vapniku. U vajec modrozelenych se uvazuje i o funkci signalni —
samice muze jejich prostiednictvim informovat samce o své kvalité, aby zvysila podil jeho
péce o potomky. Na zbarveni vajec ma vliv také prostiedi, ve kterém ptéci ziji a stres, ktery
zazivaji. Nicméné stale neni jasné, jak velky vyznam ma kterd ztéchto pficin a da se
predpokladat, ze dalsi ultimatni pfi¢iny zbarveni budou jesté objeveny. V praktické Casti jsem
pomoci pocitacovych programi métila barevnost vajec polédka velkého (4ythya ferina). Cilem
prace bylo popsat variabilitu v barvé vajec v ramci jedné populace poléka velkého a otestovat
mezisezoOnni a mezihnizdni rozdily. Pouzitd metoda by mohla poméhat pfiur€ovani miry
hnizdniho parazitizmu. Zda je jeji spolehlivost dostate¢nd, vSak vyplyne az ze srovnani mnou

ziskanych dat s vystupy molekuldrnich analyz provadénych na stejnych vejcich.
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RGB, zbarveni vajec



Abstract

Avian eggshell colour may differ a lot, as well as the size and shape of patterning. Big
differences exist among species, but we can also find a huge intraspecific and even intraclutch
variability. | have sumarized the most important causes for this variability. Proximate causes
of eggshell patterning are biliverdin and protoporphyrin pigments, their combinations create
different colours. Ancestral eggshell was probably white and immaculate. Many causes led to
different eggshell colours during evolution. The necessity to prevent predation was the
primary cause for different cryptic colours. Brood parasitism probably influenced the
evolution of eggshell colour too. Moreover, eggshell pigments may improve thermoregulation
and may compensate thinner areas of the shell caused by calcium deficiency. The blue-green
colouration in eggs may constitute a sexually selected female signal — the intensity of this
colouration would reflect the physiological condition of female, and hence it might also affect
the allocation of male parental care. The environment and level of stress may affect the
colouration as well. However, the importance of these causes on egg colouration is still
unclear and we may assume, that other ultimate causes for egg colouration will be found. In
the second part of my thesis I have measured colouration of Common Pochard’s (4ythya
ferina) eggs by means of computer programs. The aim was to determine eggshell colouration
variability in Common Pochard population within three years and among diffferent clutches.
This method may be used to assess the level of brood parasitism. However, the reliability of

this method is yet to be confirmed by results of molecular analysis of eggs used in this study.
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I. Teoreticka ¢ast

1. Uvod

Barvy vajec u ptaki se 1isi velmi vyrazn€ mezi druhy i v rdmci druhti. Vejce mohou byt bila
(kivi hnédy, Apteryx australis, rehek domaci, Phoenicurus ochruros), krémova (kur
bankivsky, Gallus galus), modréd (krahujec obecny, Accipiter nisus, jesttab lesni, Accipiter
gentilis), zelend (kasuar ptilbovy, Casuarius casuarius, emu hnédy, Dromaius
novaehollandiae), hnéda (jetab popelavy, Grus grus), s mnoha riznymi odstiny. Mohou byt
beze skvrn (¢apoviti, Ciconiidae, mékkozobi, Columbiformes) nebo skvrnita riznymi barvami
(sojka lesni, Cyanocorax cyanomelas, sup hnédy, Aegypius monachus). 1 mezi blizce
ptibuznymi druhy mohou byt velké rozdily v barvé vajec (Walters, 2007).

Skrze studium barvy vajec se muzeme dozvédét o mnoha ekologickych i
fyziologickych souvislostech. Variabilita v barvé vajec je diasledkem pfizpiisobeni ptakt
k riznym vlivim — prostfedi, ve kterém ziji, dostupnosti a typu potravy, stavu vnitini
fyziologie atd. Variabilita barvy vajec ma proximatni a ultimatni pfic¢iny. Proximatni pficiny
souvisi s fyziologii jedince a vyjadiuji, co pfimo zplsobuje zbarveni a skvrnitost — pigmenty,
které¢ tvoii barvu, stres, prostiedi atd. Ultimatni pfi¢iny vysvétluji, jakou funkci ma pro
jedince dané zbarveni a skvrnitost vajec, proc se v evoluci které zbarveni vyvinulo.

Zkoumdani barevnosti vajec a testovani ultimdlnich pficin jejich odliSnosti u ptaka
zahrnuje hodnoceni barev. To je ale ztizeno rozdilnym vnimanim barev u ptakt a lidi. Lidé
vnimaji jen tfi slozky barvy (Cervenou, zelenou a modrou) a svétlo o vinové délce cca 430-
560 nm. Oproti tomu ptaci vnimaji minimalné 4 slozky barvy a jsou schopni vnimat 1 UV
zéfeni o vinové délce 300-400 nm (Wright, 1972; Bennett, 1994). Néktera parazitickd vejce
tak kuptikladu mohou vypadat nemimetickd v clovékem viditelné ¢asti svételného spektra, ale
v UV svétle jsou velmi podobna vejcim hostitele (Cherry & Bennet, 2001). Kromé& toho se
vinou anatomickych rozdili ve stavbé lidského a ptaciho oka pravdépodobné 1isi i vnimani
barev v ramci spektra viditelného pro lidi (Cuthill et al., 2000). Ptaci maji naptiklad narozdil
od lidi systém olejovych kapicek v sitnici, které filtruji vstupujici svétlo (Partridge, 1989) a
diky nimz se muaze dale 1iSit pocet odstinti, které ptaci vnimaji. LiSit se mize 1 vnimani jasu a
sytosti barev (Bennett et al., 1994).

Velka cast studii provedenych v minulosti nebrala v tvahu mezidruhové rozdily ve
vnimani barev. Tento problém ovSem je velmi podstatny, protoze napiiklad ve studiich

zkoumajicich reakce hostiteli na mimeticka a nemimetickd vejce mohli néktefi ptaci tolerovat



vejce, ktera se lidem zdala mimetickd a naopak (Honza et al., 2007). Navic i mezi riznymi
lidmi jsou rozdily ve vnimani barev (Villafuerte & Negro, 1998). Do urcité miry muize
problém subjektivniho hodnoceni vyftesit pouziti spektrofotometrti. Jedna se o pfistroje, které
dokézi urcit a Ciselné¢ vyjadrit zafeni odrazené od barevného povrchu a udat jeho vinovou
délku A a svétlost, coz je relativni mnoZzstvi odrazené¢ho zaieni. Tyto dva udaje jsou
postacujici k pfesnému urceni barvy povrchu. Spektrofotometry jsou na rozdil od lidi schopny
urc¢ovat 1 vinové délky svétla odpovidajici ultrafialovému (UV) a infracervenému (IR) zéfeni.
Protoze dokazi ur€ovat barvy objektivnéji, jsou v soucasnosti vyuzivany k vyzkumiim tykajici
se barev Castéji nez jen porovndvani barev lidmi anebo jsou tyto metody kombinovany
(Cherry et al., 2007; Honza et al., 2007). OvSem i spektrofotometry maji nevyhody, napiiklad
nedokaZzi popsat rozmisténi skvrn na vejci (Cherry et al., 2007). Kromé spektrofotometri
mohou v ne€kterych experimentech poslouzit pocitacové programy (Villafuerte & Negro,
1998; prakticka Cast této prace). Ty také méfi barvy objektivnéji, protoze maji vétsi
rozliSovaci schopnost nez lidské oko.

Ve své praci se vénuji variabilité vajec u ptakd, z hlediska proximalnich a ultimétnich
pficin. V teoretické ¢asti jsem se snazila zjistit, jak se li§i barvy vajec u jednotlivych druht i
vramci druht a ¢im miZe byt tato variabilita zplsobena. Védci se dnes ve velké mife
zamétuji predevs§im na hnizdni parazitizmus, kterého se tyka i prakticka ¢ast této prace a proto
toto téma zaujalo nejveEtsi misto i v ¢asti teoretické.

V praktické ¢asti jsem pomoci pocitacovych programt méfila barevnost vajec polaka
velkého (Aythya ferina). Cilem prace bylo popsat variabilitu v barvé vajec v ramci jedné
populace poléka velkého a otestovat mezisezénni a mezihnizdni rozdily. Visualni rozliSovani
vajec na zaklad¢ barvy je Casto pouzivano jako kritérium k ur€ovani miry vnitrodruhového
hnizdniho parazitismu. Prakticka ¢ast této prace je soucasti studie porovnavajici spolehlivost

molekularnich a visudlnich metody pii urovani parazitickych vajec.



2. Proximatni pri¢iny zbarveni skoiapky vajec

Ptaci vejce se sklada z n€kolika ¢asti. Uvnitt vejce se nachazi zloutek. Na jeho povrchu lezi
oplozena vaje¢na buiika, z niz vznikd embryo. Zloutek obsahuje velké mnoZstvi zasobnich
latek, znichz Cerpd vyzivu vyvijejici se embryo. Vajecnd buitka se uvoliiuje z vajecniku,
postupuje dolii vejcovodem a obaluje se bilkem. V d€loze ziskava vejce pevnou skorapku,
kdyz sekret vyluCovany vépennymi zldzami jeji stény ztuhne v pevnou hmotu. Povrch
skorapky kryje kutikula, ktera skorapku zesiluje a slouzi jako bariéra proti mikroorganismam.
Také dava vejcim jejich vzhled, zdvisi na ni, zda jsou matnd ¢i leskld. Skotapka je
prostoupena mnoha poéry, které slouzi k vyméné kysliku a oxidu uhli¢itého a zajistuji tak
dychani zarodku (Walters, 2007). Tvorba vejce trva asi 20 hodin (Butcher & Miles, 2003).

Skotrapka ptac¢iho vejce je z 94-97% slozena z uhliditanu vapenatého. Zbytek tvori
organicka slozka a pigmenty tvofici zbarveni a skvrnitost skofapky vejce. Skotapka ziskava
pigmenty az po vstupu do délohy. Hustota a tvary skvrn zavisi na rychlosti, jakou vejce
prochazi délohou. Pokud jsou barviva kladena na nehybné vejce, vznikaji skvrny, v ptipadé
pohybujiciho se vejce, vznikaji Smouhy a stiikance (Walters, 2007).

Pigmenty jsou pfitomné Ctyii hodiny pred kladenim vejce a vyskytuji se ve vnéjsi Casti
skofapky a v kutikule (Soh et al., 1993). Mezi tato barviva patii derivaty pyrolu —
protoporfyrin, zpsobujici hnédé odstiny skotapky, a biliverdin IXa, tvofici odstiny modré a
zelené (Kennedy & Vevers, 1976). Biliverdin prostupuje celou skofapkou a vytvaii barvu
podkladu, zatimco protoporfyrin se objevuje pfedevsim v mistech skvrn. OvSem 1 on miize u
nékterych druhi (naptiklad u kura doméciho, Gallus domesticus) tvotit podklad (Kennedy &
Vevers, 1976). Oba pigmenty vznikaji ve vapennych zldzach délohy (Zhao et al., 2006),
z hemu, soucasti krve (McGraw, 2005). Kombinaci obou pigmenti vznika mnoho barev a
odstint. Skorapka také odrazi UV zafeni (Cherry & Bennett, 2001), ale pigmenty, které to
zpisobuji, zatim nalezeny nebyly. I bila vejce obsahuji malé mnozstvi pigmentd, které zvySuji
pevnost a pruznost skotfdpky (Gosler et al., 2005). Mnozstvi barviv ve zlazach, které
produkuji casti skofapky, je pravdépodobné fizeno hormony estradiolem a progesteronem
(Soh & Koga, 1997).

Barvu vajec ovliviluje také nékolik wvnitinich faktord. Vyblednuti vajec u kura
domaciho, které jsou obvykle hnéda, mize zplsobovat stres, strach a nervozita (hlavné u
jedincti chovanych ve velkochovech). V dusledku téchto jevii stoupd hladina stresovych
hormonii v krvi, hlavné¢ epinefrinu. Tento hormon zpiisobuje zastaveni tvorby kutikuly ve

skofapkové Zlaze. Uhli¢itan vapenaty se pak ukladd na nelpln€ vytvorené kutikule, coz



zpusobuje bledost vajec (Butcher & Miles, 2003). Bledost stoupa také s vékem samice. Neni
pfesné jasné, ¢im je to zplisobeno, nicméné i zde je mozna souvislost se stresem. Kromé toho
zpusobuji vyblednuti vajec léky, hlavné kokcidiostatika, kterd se slepicim preventivné
podavaji a také nékteré nemoci, napiiklad bronchitida (Butcher & Miles, 2003).

Vliv na barvu vajec mohou mit i chemické latky pouzivané v zeméd€lstvi, napiiklad
DDT. Skotapky vajec krahujce obecného (Accipiter nisus), které obsahovaly vice DDT,
obsahovaly vétSi mnozstvi protoporfyrinu i biliverdinu. V ptipad€ protoporfyrinu Slo o
souvislost s nedostatkem véapniku a tudiz zeslabené skotépky (pigmenty mohou slouzit ke
kompenzaci slabé skotapky, viz. Kapitola 3.4. Vliv barvy skotfapky na jeji silu a pevnost).
Slaba skotapka je nejspisSe diisledkem toho, ze DDT blokuje dostupnost vapniku pro vapenné
zlazy (Jagannath et al., 2008). V pfipad¢ biliverdinu neni ovlivnéna tlouStka skofapky, ale
souvislost mezi mezi mnozstvim DDT a biliverdinu je pravdépodobné déna ovlivnénim
imunitniho systému samice DDT a tim vyS$$im mnozstvim biliveridinu ve skotapce
(Jagannath et al., 2008).

Barvu vajec celkové ovliviluje imunitni stav samice (Moreno & Osorno, 2003), nejen
v souvislosti s pesticidy, ale i se zdroji potravy, atd. Protoze se uvazuje o tom, ze by barva
vajec mohla slouzit také k informovani samce o imunitnim stavu samice a tim také o kvalité
jejich potomkd, jde i o pficinu ultimatni, a tak se timto tématem zabyvam vice v Kapitole 3.5.
Kvalita samice a barva vajec.

Barvu vajec ovliviiuji také klimatické faktory. Avilés et al (2007) zjistili, Ze u
rakosnika obecného (Acrocephalus scirpaceus) byla vejce vice jasna, pokud bylo na jafe vice
srazek. Vejce také byla vice modrd a zelena, pokud bylo jaro chladnéjsi. A vejce kukacky
obecné (Cuculus canorus) byla modiejsi a zelenéjsi, pokud na jafe vice prSelo.
Pravdépodobné je to zpisobeno tim, ze teplota a mnozstvi srazek ovlivituje vyvoj hmyzu a

vegetace, tedy potravni zdroje ptakt (Jones et al., 2003).



3. Ultimatni priciny a evoluce rozdilnych barev vajec

Piivodni vejce ptakli bylo pravdépodobné bilé a beze skvrn, postupné se ale vyvinula vejce
rizné barevnd. Doslo k tomu ziejmé dasledkem diverzifikace mist pro hnizdéni, coz vyvolalo
nutnost prizpusobit se raznym typum prostiedi (Kilner, 2006). Tuto teorii dokazuje
skute¢nost, ze druhy, hnizdici na bezpe¢nych mistech z dosahu predatorti, maji castéji vejce
bild. Naopak vejce, kterd se daji snadnégji nalézt, byvaji Castéji hnédd, modra a skrvnitd
(Wallace, 1889 ex Kilner, 2006). Je tedy pravdépodobné, ze prvotnim divodem pro rizné
barvy vajec byla snaha vyhnout se nalezeni vajec predatory a pozdéji zacali ptaci vyuzivat i
dalSich funkci rtiznych barev skotapky (Kilner, 2006). Mezi dalsi funkce barevnosti skofapky
patfi ochrana pfed hnizdnimi parazity (Davies & Brooke, 1989a,b), snaha kompenzovat
protoporfyrinem nedostatek vapniku ve skotfdpce (Gosler et al., 2005), termoregulace
(Bertram & Burger, 1981) a nejnovéjsi teorie navrhuje moznost vyuziti sytosti barvy vejce k
informovani samce o kvalit¢ samice a tim i o pravdépodobné kvalit¢ svého budouciho
potomka (Moreno & Osorno, 2003). Barva vajec také miize slouZit rodicim k poznani
vlastnich vajec pfi hnizdéni v koloniich, ovSem jen nékterym druhim a pfi velké hustoté
hnizdéni (Birkhead, 1978). Tuto teorii vyvraci nékolik studii provadénych na rybacich
velkozobych (Sterna caspia) a alkounech tuzkozobych (Uria aalge) a tlustozobych (Uria
lomvia), pti nichz byla odstranénd vejce hledana rodici spiSe podle mista, kde lezela, nikoli
podle vzhledu (Shugart, 1987; Gaston et al., 1993). Barva vajec mize pomahat i rodi¢im
v tmavych hnizdech k rozpoznani, kde vejce lezi (Lack, 1958 ex Avilés et al., 2006) a to
obzvlasté diky schopnosti vnimat UV zafeni. NejspiS proto maji ptaci hnizdici v tmavych
hnizdech vejce jasngjsi a s vétSich obsahem UV neZ ptaci v otevienych hnizdech (Avilés et

al., 2000).



3.1. Role predace v evoluci barvy vajec

Predatofi jsou pro ptaky velkym nebezpecim a to nejen v obdobi dospélosti, ale predevs§im u
mlad’at a nevylihlych vajec. Pfedpoklada se, ze predatofi jsou zodpovédni za zniceni min.

50 % hnizd (Ricklefs, 1969) a pro vejce je riziko predace ¢asto vyssi nez pro vylihla mlad’ata
predatorem je jeho umisténi a pokud je hnizdo umisténé Spatn€, predatofi jej naleznou na
zacazku hnizdéni, tedy jesté béhem inkubace (Kelly, 1993). Hnizdici ptaci by se tedy méli
snazit predejit tomu, aby jejich vejce znicili predatofi. Toho mohou dosdhnout nasledujicimi
zpisoby: (i) mohou vytvaret vejce krypticka, (ii) aposematickd, (iii) anebo mohou predatora

lakat na nekvalitni vejce ve snliSce a tim zabranit zni¢eni vajec kvalitnéjsich.

3.1.1. Kryptické zbarveni vajec

Poznatek, ze barva vajec zajisStuje jejich nendpadnost a poméaha zabranit predaci, se objevuje i
v pracich starych n€kolik desitek let. Jiz v Newtonovi (1893) je zminka, Ze bila vejce kladou
ptaci hnizdici v dutinéch (Kilner, 2006). Stejnou barvu maji i vejce ptakl stavicich uzaviena
hnizda, naptiklad moudivlacka luzniho (Remis pendulinus), déale ptakd, ktefi maji vejce po
celou dobu inkubace pfikryta inkubujicim rodi¢em nebo hnizdnim materialem, coz jsou
napiiklad mékkozobi (Columbiformes) a také téch, ktefi jsou schopni hnizdo pted ptipadnymi
predatory uchranit — naptiklad pstrosi (Struthioniformes). Naopak 80% druht ptakt, které
stavi hnizda na otevienych, dobie viditelnych mistech, ma vejce hnéda, Seda nebo zelena,
s cervenymi nebo hnédymi skvrnami (Lack, 1958 ex Kilner, 2006), které pravdépodobné
zajist'uji nendpadnost. Tato hypotéza nicméné nebyla jednoznaéné potvrzena. Vyzkumy, které
se tomuto problému vénuji, vétSinou porovnavaji miru predace u bilych a uméle nabarvenych
vajec, ktera se lidem zdaji nenapadna. Vzhledem k odlisenému vniméani barev u lidi a riznych
druhti predatorti ale nemusi mit tyto studie pfili§ velkou vypovidaci hodnotu. V nékterych
ptipadech byla predatory vice napadéna vejce uméle nabarvena nez vejce ptirodni, bez ohledu
na barvy umélych vajec (Montevecchi, 1976). Dalsim problémem je i pouziti umélych hnizd,
ktera byvaji napadnéjsi nez ptirodni hnizda (Kilner, 2006) a predace umélych hnizd je tak
mnohem vétsi nez pii pouziti hnizd ptirodnich (Wilson et al., 1998). Vysledky mohou byt
také ovlivnény tim, jaci predatofi se vyskytuji v lokalité, v niZ je pokus provadén. Savce

mohou pfitahovat i nezndmé pachy (Weidinger, 2001) — naptiklad hlodavci si vejce vybiraji

10



bez ohledu na barvu (Castilla et al., 2007). Také skute¢nost, ze pfi vyzkumech ¢asto nejsou
pfitomni inkubujici rodice, mize zkomplikovat vyhodnoceni pokusu pii pouziti umélych
hnizd. Mizeme se dozvédét, jak predatofi reaguji na odliSn¢ zbarvena vejce. OvSem
nekryptické zbarveni vajec mize byt vysvétleno tim, Ze pii inkubaci jsou rodi¢e obvykle
v hnizd¢ a tudiz neni kryptické zbarveni vajec potieba (Gotmark, 1992). Kromé barvy vajec
mohou byt predatofi upozornéni na piitomnost hnizda aktivitou rodi¢l nebo hnizdem
samotnym. Vysledky experimentl jsou proto do zna¢né miry ovlivnény zpiisobem provedeni.

Z patnacti studii, které vletech 1958-2007 porovnavaly miru predace rizné
zbarvenych vajec, jich devét (60%) nedokazalo souvislost mezi barvou vajec a mirou predace.
Ovsem v sedmi z téchto deviti studii byla pouzita pouze nabarvena vejce, zatimco ve studiich,
které dokézaly opak, byla vétSinou pouzita vejce nenabarvenad (viz. tabulka ¢. 1 Castilla et al.,
2007). Protoze nenabarvend vejce se vice blizi skutecné situaci v pfirod€, pouzivani
nabarvenych vajec pii experimentech pravdépodobné neni pfili§ vhodné. Mnoho pokusi, v
nichZ byla pouzita nenabarvena vejce, prokdzalo mensi predaci vajec hnédych nebo hnédych
se skvrnami nez vajec bilych nebo bilych se skvrnami (Tinberger et al., 1962; Monteveechi,
1976; Westmoreland & Best, 1986; Weidinger, 2001; Castilla et al., 2002, 2007). Nicméné
existuji i studie, v nichz byla pouzita vejce ptirodné zbarvend a presto nebyl dokazan vliv
kryptického zbarveni na miru predace — naptiklad Jobin & Picman (1997). Lze to vysvétlit
ptitomnosti riznych druhi predatorti, z nichz nékteti nehledaji hnizda pomoci barev vajec (ve
studii Jobina & Picmana, 1997 se vyskytovali krkavcoviti /Corvidae/ a savci; Castilla et al.,
2007).

OvSem 1 v ptipad¢ ptaka, ktefi se pii predaci orientuji vizualné€, se liSi mira predace
rizné zbarvenych vajec v riznych typech prostredi. Castilla et al. (2007) porovnaval predaci
vajec Ctyf odliSnych barev orebice rudé (Alectoris rufa) v raznych typech prostiedi. V lese
Pravdépodobné nezalezi jen na mife podobnosti vejce a okoli, ale i na svételnych podminkach
prostfedi. V lese se vlivem vegetace vytvaii osvétlend a zastinénd mista a toto prostiedi
mohou nejlépe imitovat skvrnitd vejce. Naopak v prostfedi s men$im mnoZzstvim vegetace je
2007).

Mnoho studii ukazuje, Ze kryptické zbarveni vajec md vyznam u druht hnizdicich na
zemi (racek chechtavy, Larus ridibundus), dale u druhll s otevienymi hnizdy (sokol
stéhovavy, Falco peregrius) a také u druhti bez hnizd (strnad obecny, Emberiza citrinella), u

nichZ na barvé vajec zavisi pravdépodobnost nalezeni predatorem (Tinberger et al., 1962;
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Monteveechi, 1976; Gétmark, 1992; Gotmark, 1993; Yahner & Mahan, 1996; Lloyd el al.,
2000). OvSem pii studii Janzena (1978) nebyl zjiStén rozdil v mife predace u vajec Ctyf
odliSnych barev druhti hnizdicich na zemi a tato studie je tedy s pfedchozimi vyzkumy v
rozporu. Pii této studii byla ovS§em zkoumana mira predace v tropickém destném lese Stedni
Ameriky, kde jsou odlisné druhy predatorti a silngjsi predacni tlak (Grim & Remes, 2006) a je
tedy tézké porovnavat jeji vysledky se studiemi, které probehly v mirném péasu. Weidinger
(2001) také dokéazal vyznam kryptického zbarveni jen u strnada obecného, ktery hnizdi na
zemi, ale ne u drozda zpévného (Turdus philomedos) a pénice cernohlavé (Sylvia atricapilla).
Oba druhy hnizdi v kiovi, pravdépodobné¢ tedy nepotiebuji krypticka vejce. OvSem
Westmoreland & Best (1986) dokazali, Ze 1 u ptakl hnizdicich v kfovi ma kryptické zbarveni
vajec vyznam. V jejich studii se ovSem vyskytovali prevazné ptaci predatofi, ktefi se orientu;ji
vizualng, coz mize byt divodem pozitivniho vysledku.

Podle nékterych autord vedla u nékterych druhii snaha vyhnout se predaci také
k modrému zabarveni vajec (Lack, 1958 ex Kilner, 2006). Kuptikladu u drozda zpévného
mohou byt tato vejce nendpadna ve filtrovaném svétle jejich hnizd, kterd jsou v zivych
plotech nebo v podrostu lesa, kde hnizdi. Naptiklad v ptipad€ kosa ¢erného (Turdus merula),
v jehoz hnizdech prevlada zluté svétlo, je mozné, Ze modra vejce vypadaji jako ¢ernd (Kilner,
2006). U jinych druha se ale zda nepravdépodobné, ze by k modrym vejcim vedla prave
snaha o nendpadnost. Napiiklad Spackoviti (Sturnidae) kladou modra vejce, 1 kdyz hnizdi
v dutinach, oproti tomu pénice cernohlavé kladou krémové bild, skvrnitd vejce 1 presto, Ze
jsou jejich hnizda skryta ve kiovi. Diivodem pro evoluci modrych vajec tedy u mnoha druhii
bude pravdépodobné néco jiného nez krypse. Hypotéza, ze modra vejce jsou kryptickd, nebyla
potvrzena ani Gotmarkem (1992), ktery nenasel rozdily v mife predace bilych, modrych a
skvrnitych vajec v hnizdech drozda zpévného. OvSem kdyZ byla vejce polozena pouze na zem
bez hnizd, byla skvrnitd vejce objevena predatory mnohem méné Casto (Gotmark, 1992).
Modré barva tedy nejspi§ neni krypticka, ale miize byt neutrdlni nebo mit jinou ultimalni

pfi¢inu nez je krypse (Gotmark, 1992; Weidinger, 2001; Westmoreland & Kiltie, 2007).

3.1.2. Aposematické zbarveni vajec

Kromé toho, Ze predatofi nejspiSe ovlivnili evoluci barvy ptacich vajec v tom smyslu, Ze jsou
na dobfe viditelnych mistech spiSe vejce kryptickd, ovlivnili ziejmé i1 evoluci vajec
napadnych. Jako prvni si této skute¢nosti v§iml Swynnerton (1916), ktery ji oznacil za projev

aposematismu. Ptaci podle néj napadnou barvou davaji najevo nepfijemnou chut’ svych vajec.
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Vejce ruznych barev dokonce zkousel nabizet k ochutnani nejen riiznym druhiim zvifat, ale i
lidem. Zavéry téchto studii byly pon¢kud nejednoznaéné, kazdému druhu chutnala jina vejce
(Kilner, 2006). Nicméné¢ tuto teorii podpofily i testy provadéné Cottem (1948, 1952), ktery
podaval vafena vejce 81 druhl ptakd k posouzeni chuti celé tadé lidi. Zjistil, ze chut
ovlivitovala nejen barva, ale i velikost vajec (nejhorsi chut’ méla vejce mala). Nejvice lidem
chutnala vejce kura domdciho, nejméné vejce sttizlika obecného (Troglodytes troglodytes).
Podle Cotta (1948, 1952) byla krypticka vejce chutnéjsi nez vejce napadné barvy a hypotéza o
aposematismu tak byla potvrzena. Problémem tohoto zplisobu testovani miize byt stejn¢ jako
pii vnimani barev rozdilné posuzovani chutnosti mezi riznymi druhy. Cottovo (1948, 1952)
posuzovani napadnosti barev je navic zaloZeno pouze na jeho subjektivnim nézoru a chutnost
vajec mohla souviset jen s velikosti vajec a nikoli s barvou (Lack, 1958 ex Kilner, 2006).
V nékterych piipadech nejspiS miize zbarveni vajec slouzit k informovani ptipadnych

predatord o nedobré chuti vejce, nicméné by v tomto sméru bylo potieba provést dalsi studie.

3.1.3. Variabilita v barvé vajec v ramci snisky

Hnizda vétSinou obsahuji jedno vejce, které se barvou liSi od ostatnich. M4 na sobé¢ vic
pigmentu (Newton, 1893 ex Kilner, 2006), nebo je bledsi (Verbeek, 1990) ¢i jinak skvrnité
(Preston, 1957 ex Kilner, 2006). Timto vejcem je Casto vejce posledni. V ptipadé bledého
vejce miiZze byt proximatni pfi¢inou tvorby takového vejce vyc€erpani skotapkové zlazy (Nice,
1937 ex Krist & Grim, 2007). Toto vysvétleni by mohlo potvrzovat i zjiSténi, ze ¢im véEtsi
byva u vrany severozapadni (Corvus caurinus) sniska, tim vétsi je pravdépodobnost, ze bude
obsahovat bled¢ vejce. Bledost posledniho navic vejce stoupa s velikosti snliSky (Verbeek,
1990). Neékteré samice ale naopak kladou bledé vejce jako prvni (Verbeek, 1990). V tom
ptipadé neptjde o projev nedostatku pigmentu. Pokud je posledni vejce naopak barevnéjsi nez
zbytek sniiSky, mize byt divodem to, ze jiz neni tfeba barvu Setfit na dalsi vejce a muze se
tedy vyuzit na vejce posledni (Lowther, 1988). Jinym diivodem mulZze byt snaha upozornit
predatora na méné kvalitni vejce a tim ochrénit ostatni vejce sntisky. Mlad¢, které se vylihne
z posledniho vejce ve snliSce, je oproti svym sourozenctim z nékolika diivodl znevyhodnéno,
zvlast’ pokud zacdina inkubace pted tim, nez je sniska kompletni (vrany, rod Corvus). Mlade
vylihlé z vejce, které bylo nakladeno jako posledni, tak byvéa casto poslednim vylihlym
mladétem a nckdy se dokonce nevylihne viibec. Posledni mladé navic byva i menS$i nez

ostatni mlad’ata. M4 tedy v porovndni se sourozenci, ktefi jsou krmeni o nékolik dni déle a
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ktefi jsou ve€tsi, mensi Sanci na pieziti (Verbeek, 1990). Posledni vejce snasky mize byt proto
obétovano pro preZziti zbytku vajec. U vrany severozapadni bylo pozorovano, Ze prvni vejce,
které predator vzal, bylo mnohem castéji vejce nakladené jako prvni, posledni anebo to, které
bylo nejbledsi (Verbeek, 1990). Ve stejné studii bylo také dokazano, ze predace posledniho
vejce nesouvisi s jeho podprimérnou velikosti a Ze tedy souvisi s barvou. Bleda vejce navic
maji kieh¢i skofapku neZ vejce barevna (Castilla et al., 2006), coZ miize také naznacovat, Ze
nejsou tolik hodnotna. Jedinci s bledym vejcem ve snliSce by mohli mit vyssi fitness neZ ti, co
bledé vejce nemaji, protoze u nekvalitniho potomka je mensi Sance, Ze pfezije a navic bere
rodic¢tim energii na inkubaci a krmeni, kterou by bylo vyhodné&jsi pouzit na péci o kvalitngjsi
mlad’ata. Neexistuje ovSem dukaz, ze by jedinci s bledymi vejci opravdu méli vyssi fitness
(Kilner, 2006). Kromé& toho Hockey (1982) dospél k opaénému zavéru nez Verbeek (1990).
V této studii byla zkoumana mira predace dvou vajec ve sntiSce Ustfi¢nika jihoafrického
(Haematopus moquini). Druhé vejce mélo mensi skvrny nez vejce prvni, ale piesto
nepodléhalo vétsi predaci. Autor vysvétlovat odlisSné zbarveni druhého vejce snahou o
nendpadnost. Podle n¢j dvé odlisné barevna vejce zajiStuji vEétsi nendpadnost hnizda a
vysledkem je mensi riziko ze strany predatort. Tato myslenka je podpofena pozorovanim
stepokura jihoafrického (Pterocles namaqua). Jeho hnizda, kterd obsahovala vejce vice
variabilni v barvé a skvrnitosti, podléhala predaci v mensi mite (Lloyd et al., 2000). Ruxton et
al. (2001) vysvétluje tvorbu bledsiho vejce ve sniiSce tim, ze samice klade barevna (kryptickd)
vejce v dobé, kdy hnizdo zlstava prazdné, protoze inkubace jesté nezacala, a je vice ohrozeno
predaci a u posledniho vejce jiz neni nutné kryptické zbarveni. Tato hypotéza ale zatim nebyla

testovana (Kilner, 2006).
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3.2. Role hnizdniho parazitizmu v evoluci barvy vajec

Hnizdni parazit¢ kladou svd vejce do hnizd jinych ptakli a prenechavaji tak péci o sva
mlad’ata jinym rodicim (Avilés & Meller, 2003). VétSinou probiha hnizdni parazitizmus mezi
jedinci riznych druhti, ale vyjime¢né nejsou ani piipady vnitrodruhového parazitizmu,
naptiklad u kachen (Yom-Tov, 2001). Asi u 1% vSech druhti ptakd inkubuji vejce vyhradné
cizi rodice (Payne, 1977), naptiklad u vétSiny druht kukacek, jiné druhy parazituji jen
fakultativné (napfiklad kachny). Cilem je snizit vlastni néklady na reprodukci a pfenechani
inkubace vajec a krmeni mlad’at nékomu jinému. Pro parazita je toto chovani pomérné
vyhodné, i kdyz riskantni, ale pro hostitele znamend vét§i ndklady na péci o potomstvo a
naptiklad v ptipad¢ kukacky obecné (Cuculus canorus), jejiz vylihnuté ptace vyhazuje ostatni
vejce a mladata z hnizda, 1 nebezpe¢i zaniku vlastnich potomkl. Oboji znamena snizeni
fitness hostitele, a proto vede hnizdni parazitizmus k zdvodim ve zbrojeni (arms race) mezi
hostitelem a parazitem. Hostitel se riznymi zplsoby snazi zabranit napadeni parazitem a
parazit ma snahu zvysit riznymi zplsoby Sanci na pieziti svych mladat (Davies, 2000).
Vétsina tohoto boje je vedena ve fazi nevylihlych vajec, a hnizdni parazitizmus proto hraje
nezanedbatelnou roli v evoluci barvy a skvrnitosti vajec (Kilner, 2006).

U hostiteld vznikla fada raznych zplsobti obrany vici hnizdnimu parazitizmu, mezi
které¢ patfi zejména niCeni a vyhazovani parazitickych vajec z hnizda nebo opusténi celé
snisky (Davies, 2000; Grim et al., 2003). Takova obrana proti parazitaci predpoklada

schopnost rozpoznéavani vajec.

3.2.1. Rozpoznavani vajec

Hostitelé mohou pouzit nékolik zplisob, jak poznat cizi vejce. Mohou odmitnout vejce, které
se lisi od vétSiny vajec sniiSky (Rothstein, 1975 ex Moskat et al., 2008), nebo mohou
odmitnout paraziticka vejce na zaklad¢ porovnani s vejci vlastnimi (Marchetti, 2000; Hauber
& Sherman, 2001). V tomto ptipadé¢ si nejspi$ hostitelé snazi zapamatovat vzhled svych vajec
béhem snaSeni. Pfi takovém zplisobu uceni se muiize stat, ze pokud se parazitické vejce objevi
v prub&hu snaseni, mohou jej hostitelé povazovat za své vlastni (Hauber et al., 2004). Kdyz
ovSem parazit naklade vejce az po dokonceni snisky, hostitel jej spiSe odmitne (Victoria,
1972; Rothstein, 1974). Hostitel¢ také nemusi porovnavat vejce piimo v hnizd€, ale mohou si

vlastni vejce ulozit do paméti a parazitickd vejce porovnavat stimto obrazem (Moksnes,
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1992; Hauber & Sherman, 2001; Moskat & Hauber, 2007). N¢ktefi ptaci také mohou
kombinovat oba zpisoby, coz bylo prokdzdno u drozdce temného (Dumetella carolinensis;
Rothstein, 1974). Dale je mozné, Ze u ptakl zalezi i na zkuSenosti. Vejce jednoho jedince
totiz maji uréitou genotypem urc¢enou limitni variabilitu, takze ¢im vice hnizdéni mé jedinec
za sebou, tim vic vajec ma v paméti a mél by tak 1épe rozpoznat vejce cizi. Tento typ
rozpoznavani vajec pravdépodobné funguje u rdkosnika velkého (Moskat & Hauber, 2007),
ktery vi, jak vypadaji jeho vejce, 1 kdyZ je nikdy pfedtim nevidél. Uceni ale zvySuje jeho
schopnost poznat cizi vejce (Lotem et al., 1995).

Pokud hostitelé neporovnavaji vejce v hnizdé jedno od druhého, ale spiSe pouzivaji
porovnavani vajec v hnizd¢ s obrazem vlastnich vajec v paméti (viz vyse), mize jim k tomu
pomoci nizkd vnitrosniiSkova variabilita (Kilner, 2006). Zapadoafricky snova¢ zahradni
(Ploceus cucullatus), ktery je hostitelem jedinci svého druhu a také kukacky lesklé
(Chrysococcyx caprius), rozeznava vlastni vejce nejprve podle jejich barvy a poté podle
skvrnitosti. Tento druh je podobné UspéSny v rozpoznavani cizich vajec, pokud ma vlastni
vejce k porovnani v hnizdég, i1 pokud tato vejce chybi (Lahti & Lahti, 2001). Divodem muiZe
byt pravé nizk4 variabilita v barvé vajec. Tyto studie naznacuji, Ze nizka variabilita vajec
v hnizdé mize slouzit k jednodussimu zapamatovani vzhledu vajec hostitele (Kilner, 2006).

Na druhou stranu, experimenty, provadéné Karczou et al. (2003), ukazaly, Ze rakosnik
dokaze velmi dobfe rozpoznat cizi vejce a to v pfipadé nizké i vysoké vnitrosniiSkové
variability. Rakosnik dokazal rozpoznat i vejce jinych jedinci jeho vlastniho druhu, ktera byla
pfidana do hnizda (Karcza et al., 2003). Také u dalSich druhi mé vnitrosntiskova variabilita
maly vliv na schopnost rozpoznat cizi vejce (Lotem et al., 1995; Prochdzka & Honza, 2003;
Honza et al., 2004; Lovaszi & Moskat, 2004; Stokke et al., 2004). DtlezitéjSim kritériem se
spiSe zda byt kontrast mezi vejci hostitele a parazita (Prochazka & Honza, 2003; Stokke, et
al., 2004), ktery zavisi na mife vnitrosntiskové variability (Kilner, 2006).

Ve schopnosti hostitele rozpoznat parazitickd vejce hraje vyznamnou roli schopnost
ptakl vnimat svétlo o kratké vinové délce, kterd odpovida UV. Podstatna je ovS§em kombinace
UV s viditelnymi ¢astmi spektra. Zd4a se, Ze nejveétsi roli v rozpoznavani parazitickych vajec
hraje zelend ¢ast spektra, naptiklad u drozda zpévného (Turdus philomelos). Tento druh je
velmi tolerantni k zelenym vejcim, ackoli sam klade vejce modra, a pfijima je ve srovnatelna
mife jako vejce jinych jedincl vlastniho druhu (Honza et al., 2007). Ve velké mife naopak

odmité vejce, kterd se hodné lisi od jeho vlastnich v zelené a zaroven UV slozce barvy.
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3.2.2. Role zbarveni vajec v interakcich hostitele a parazita

Parazité se brani vyhozeni svych vajec z hnizda tim, Ze kladou mimeticka — vejcim hostitele
podobna — vejce, aby hostitel cizi vejce nepoznal (Davies & Brooke, 1989a). Studie dokazuji,
ze mimeticka vejce byvaji odmitana mnohem méné casto nez vejce nemimeticka (Moksnes,
1992; Moskat & Fuisz, 1999; Welbergen, 2001; Moskat & Honza, 2002; Prochazka & Honza,
2003, 2004), ale neprokazano studii Lyon & Eadie (2004). V posledni zminéné studii byly
studovany lysky (Celed’ Rallidae) a jako parazitickéd vejce byla pouzita vejce kura domaciho.
Hostitelé odmitali vejce bez ohledu na stupenn mimeze. Skutecnd vejce parazitii stejného
druhu ovSem odmitaji v mensi mife nez odmitali vejce pii tomto experimentu (Lyon & Eadie,
2004). Je tedy mozné, ze divodem pro odmitani vajec v experimentu byla celkova odliSnost
od jejich vlastnich vajec a to bez ohledu na podobnost v barvé. Kromé toho ve vSech
zminénych studiich byla vejce povazovana za mimetickd nebo nemimeticka pouze na zaklad¢
posouzeni lidi, coz mize zptsobit chybné zavéry (viz Uvod).

V ptipadé, Ze se parazitovi podafi napodobit barvu a skvrnitost hostitele, ocekavali
bychom, Ze hostitel bude vytvaiet takova vejce, kterd budou téZko napodobitelna (Kilner,
2006). AvSak experimentalni data toto nepotvrzuji. Britskd populace konipase bilého
(Motacilla alba), zijici v sympatrii s kukackou obecnou, ma stejné¢ skvrnitd vejce, jako
islandska populace, ktera ani v historii v kontaktu s kukackou nebyla. Podobna situace je i u
lindusky lucni (Anthus pratensis) a nékolika dalSich druhi (Davies & Brooke, 1989Db).
Podobna vejce maji i dvé odlisné populace rdkosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus) -
fecka, kterd neni v soucasnosti parazitovana kukackou a mad’arska, ktera je (Moskat et al.,
2002). Neexistuje tedy dikaz, Ze hnizdni parazitizmus zpisobuje zménu barevnosti
hostitelskych vajec smérem k takovému zbarveni, které by bylo parazitem obtizné
napodobitelné.

Vliv barvy vajec na miru jejich odmitnuti bylo dokazano u lesiacka zlutoprstého
(Icteria virens; Burhans & Freeman, 1997), vlhovce Zlutohnédého (Pseudoleistes virescens,
Mermoz and Reboreda, 1994), drozdce bélobrvého (Mimus saturninus) a vlhovce
zlutoramenného (Agelaius thilius; Fraga, 1985 ex Burhans & Freeman, 1997). V téchto
studiich byla bild parazitickd vejce odmitdna, zatimco skvrnitd, vejcim hostitele podobna
vejce, byla hostiteli pfijimana. Studie provadéna na hostitelich vlhovce hnédohlavého
(Molothrus ater) naopak nedokazala souvislost mezi barvou a skvrnitosti parazitickych vajec
a mirou jejich odmitani hostitelem (Peer & Sealy, 2004). Do studie ovSem nebyla zahrnuta

vejce druhi, kterd jsou podobna vejcim vlhovce. Nékteii hostitelé (naptiklad pévuska modra,
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Prunella modularis) nevyhazuji ze svych hnizd ani vejce, kterd jsou naprosto odlisna od jejich
vlastnich (Davies & Brooke, 1989a). Tuto neschopnost vyuzivd kukacka obecnd, ktera
v tomto piipadé¢ neklade mimetickd vejce (Brooke & Davies, 1988). Stejn¢ tak hostitelé
vlhovce hnédohlavého neomitaji ani nemimeticka vejce, ktera klade (viz vyse, Winfree,
1999).

Podstatnou skutecnosti je také fakt, ze ne kazdd podobnost mezi vejci parazita a
hostitele musi byt disledkem mimeze. Vejce si mohou byt podobnd napiiklad v dasledku
stejného prostfedi, kde hrozi nebezpeci predatorti (Grim, 2005). Podobnost by v tomto
pripad¢é nebyla mimetickd, ale krypticka v disledku konvergentni evoluce (Harrison, 1968;
Mason & Rothstein, 1987). Kromé parazitizmu muize byt podobna barva vajec zplisobena
naptiklad blizkou piibuznosti mezi hostitelem a parazitem (Payne, 1967). Podobnost s vejci
hostitele mize byt také limitovdna mirou parazitizmu. Pokud totiz parazitizmus probihd na
velkém poctu druhd, je limitovan pocet typll vajec, které parazit mize vytvofit (Rothstein,
1990).

Do interakci hostitele a parazita mohou zasahovat i dal§i jedinci. N¢kterd hnizda
parazitovana kukackou jsou navstivena druhou kukackou, ktera vyhazuje vejce prvni kukacky
z hnizda a klade sva vejce. V tomto ptipad¢ by se mélo jeji vejce podobat ne vejcim hostitele,
ale vejci prvni kukacky (Grim, 2005). Na druhou stranu prvni kukacka by teoreticky méla
vytvafet vejce co nejvice podobna vejcim hostitele, aby snizila pravdépodobnost, Ze druhd
kukacka pozna jeji vejce a vyhodi jej z hnizda (Grim, 2005).

Krom¢ barvy mohou pravdépodobnost odmitani vajec parazita ovliviiovat i jiné
charakteristiky vajec jako jsou velikost, tvar, skvrnitost a lesk (Grim, 2005). Je otazka, ktera

v

z téchto charakteristik hraje vyznamnéjsi tilohu.

3.2.3. Polymorfismus v barvé vajec

Nékteré druhy ptakt kladou vejce vzdy stejné zbarvend a jiné druhy kladou vejce nékolika
typt. U hostitelskych a parazitickych druht by mélo byt vyhodné klast vejce polymorfni v
barvé (Takasu, 2003). Parazit se tim muize prizpisobit vzhledu vajec rtiznych hostitelt,
hostitel mtize diky polymorfismy ztizit napodobovani svych vajec parazitem.

Nékolik studii potvrzuje polymorfismus v barve vajec hostitelii. Naptiklad jedenéct ze
tfinacti jihoafrickych druht cistovnikl, kteti kladou polymorfickd vejce, je parazitovano
medozvédkou hnédohibetou (Prodotiscus regulus), ptadelnikem kukaccim (Anomalospiza

imberbis) nebo obéma. Zbylé ¢tyti druhy kladou monomorficka vejce a nejsou parazitovany,

18



protoze dokazi dobfe rozpoznat parazitické vejce (Tarboton, 2001 ex Kilner, 2006). Snovac
zahradni klade taktéz polymorficka vejce, s bilym, zelenym nebo tyrkysovym podkladem.
Kazda samice klade cely Zivot vejce pouze jednoho typu (Collias, 1993). Zd4 se, ze se da tato
skuteCnost vysvétlit Mendelovym modelem dédi¢nosti. Na autosomalnich chromozomech
pravdépodobné existuje jeden par alel pro zelenou a druhy par pro tyrkysovou barvu. Pokud
je samice recesivni v obou alelach, klade vejce bila. Pokud je recesivni v alele pro tyrkysovou
barvu, klade vejce opacné barvy (v tomto piipad€ zelend) a pokud ma dominantni alely obou
genll (dominantni homozygot), klade vejce tyrkysovo-zelend. Oba rodice se tedy podileni
stejnou mérou na vzhledu vajec jejich dcer a samice nema zadné védomosti o tom, jak budou
vypadat jeji vejce. Musi se tedy naucit jejich vzhled (Lotem et al., 1995; Lahti & Lahti,
2001).

U nékterych druhti obligatnich hnizdnich parazitd je pravdépodobné, ze zavody ve
zbrojeni mezi hostitelem a parazitem u nich také vedly k polymorfismu vajec (Davies, 2000).
Naptiklad vejce kukacky obecné jsou velmi proménliva v barvé 1 skvrnitosti a v riizné mire
pfipominaji vejce hostiteli. Jednotlivé kukacky kladou pouze vejce jednoho typu a proto si
vybiraji jen urCity druh hostitele a vejce, kterd jsou podobna jejich vejcim (Cherry et al.,
2007). Pouze pokud nenajdou hnizdo obvyklého hostitele, kladou vejce do hnizd jiného druhu
(Walters, 2007). Geny kodujici vzhled vajec se pravdépodobné nachézeji na W
chromozomech (Gibbs et al., 2000) a jsou tedy dédény materndlné. Kukackam, které kladou
podobna vejce, hrozi, Ze si budou konkurovat a vyhleddvat stejny hostitelsky druh (Honza et
al., 2002). Tim se da vysvétlit velké, ale ne tipln¢ dokonalé napodobeni hostitelskych vajec
kukackou (Takasu, 2003). Na rozdil od kukacek, vlhovec modroleskly (Molothrus
bonariensis) klade rizné zbarvend vejce, ale nepfizplsobuje jejich vzhled vejcim hostitele

(Walters, 2007). Variabilita v barvé vajec tedy nemusi byt nutné uplatnéna v parazitizmu.

3.2.4. Vnitrosniskova a mezisntiSkova variabilita v barvé vajec hostitele i parazita

Jednou z véci, kterou muize hostitel zkomplikovat parazitickym jedincim uspésné kladeni
svych vajec do jeho hnizda, je kladeni co nejvice podobnych vajec v ramci jedné sntsky.
Zaroven by mélo byt vyhodné klast vejce co nejvice odlisnd mezi riznymi sntiskami. Tim je
pro parazita velmi tézké napodobit vejce hostitele (Davies & Brooke, 1989b). Cizi, jinak

vypadajici vejce mezi ostatnimi vzajemné si podobnymi vejci, je totiz snadné odhalit.
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Experimentalni diikazy této teorie jsou ale dost protichudné. Hypotéza byla potvrzena u
straky obecné (Soler et al., 2000) a rakosnika obecného (Acrocephalus scirpaceus; Stokke et
al., 1999). Jedinci s méné variabilnimi sniSkami odmitali parazitickd vejce vic nez jedinci se
sniSkami vice variabilnimi. V obou experimentech ale byla pouzila uméld a nemimeticka
vejce. Je proto mozné, ze ditvodem pro odmitani vajec je tato odliSnost a ne variabilita vajec.
Velmi odlisné vejce je totiz snadno rozpoznatelné i v ramci hodné variabilni snisky (Karcza
et al., 2003).

U Spacka cerného (Sturnus unicolor), coz je Casty vnitrodruhovy parazit, je
mezisniskova variabilita zna¢né vétsi nez vnitrosntiskova variabilita vajec. U tohoto druhu je
65-95% parazitickych vajec neuspéSnych (Calvo et al., 2000), coz by mohlo naznaovat, Ze
tato strategie hostitele je Uspé€Sna. OvSem spiSe je divodem to, Ze u vnitrodruhového
parazitizmu jsou vejce Casto snesena az po zapoceni inkubace a tato vejce maji tedy mensi
Sanci, Ze se vylihnou. V pfipadé Spacka jsou parazitické vétSinou ty samice, které ztratily své
vlastni hnizdo, nebo byly mlad¢é a nezkusené. Pokud by mély své vlastni hnizdo, fitness by
bylo vyssi. Kdyz ale nemohly mit vlastni hnizdo, bylo lepsi zkusit parazitizmus neZ nemit nic.
Hypotézu déle potvrzuje chovani pénkavy obecné (Fringilla coelebs) a pénice Cernohlavé,
které maji nizkou vnitrosntiSkovou a vysokou mezisniskovou variabilitu vajec (Qien et al.,
1995) a ve velké mife odmitaji cizi parazitickd vejce (Davies & Brooke, 1989a; Moksnes et
al, 1990; Moksnes, 1992; Moksnes et al., 1994), podobné situace se objevuje u snovace
zahradniho (Lahti, 2006) a u dalSich hostitelti kukacky obecné (Qien et al., 1995; Soler &
Mopller, 1996). Tyto studie potvrzuji spravnost hypotézy, ze vnitrosniiSkova a mezisntiiskova
variabilita ma vliv na schopnost rozpoznat parazitické vejce. OvSem dalsi studie, provadéna u
straky obecné a pouzivajici spektrofotometr, ktery zajiStuje objektivni métfeni barev, méla
dokonce opacny zavér (Avilés et al., 2004). Hostitel vice odmital modely vajec kukacky
chocholaté v ptipadech, kdy jeho sntska obsahovala vice variabilni vejce, ovsem pouze
v zelené slozce barvy. V tomto piipadé ovSem byt divodem negativniho vysledku pouziti
umélych modelil vajec. Hostitel tak mohl vejce odmitat kviili jinym vlastnostem nez je barva.
Nicméné ke stejnému zaveru dosli u jiného druhu i Cherry et al. (2007), ktefi pouzili skute¢na
vejce kukacky. Ti proto navrhli opacnou hypotézu — ¢im vice variabilni vejce ve snlisce jsou,
tim je pro kukacku tézsi ptizpisobit se vzhledu vSech vajec a hostitel tak snaze rozpozna cizi
vejce. Také dalSi snahy o potvrzeni hypotézy, Ze vétSi vnitrosniskova variabilita snizuje
schopnost rozpoznat cizi vejce, nebyly uspésné. Naptiklad jedinci tuhyka obecného (Lanius
collurio), kteti kladou uniformni sntsky, neodmitaji jinak vypadajici vejce Castéji nez jedinci

stejného druhu, ktefi kladou vejce vice variabilni (Lovaski & Moskat, 2004).
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Také je mozné, ze vnitrosntiSkova variabilita je dilezita v ptipadé mimetickych vajec parazita
a jeji vliv klesd, pokud mé parazit vejce nemimetickd (Cherry et al., 2007). Karcza et al.
(2003) navrhuje, ze pfi intenzivnim parazitizmu je selekce pro mensi vnitrosntisSkovou
variabilitu mén¢ diilezita nez selekce pro vétsi variabilitu mezi jednotlivei v rdmci hostitelské
nez vnitrosnuskova variabilita (Karcza et al., 2003).

Dalsi vyzkumy se snazily zjistit, jestli ma kontakt mezi hostitelem a hnizdnim
parazitem v minulosti vliv na variabilitu snisek. U lindusky lu¢ni bylo zjisténo, Ze u populaci,
které byly v minulosti v kontaktu s hnizdnimi parazity, je niz$i vnitrosniskova variabilita ve
spektru barvy UV, ale ostatni slozky barvy vajec nebyly ovlivnény (Avilés & Maeller, 2003).
Naopak studie srovnavajici vejce fecké a mad’arské populace rdkosnika velkého ukdzala, ze
mezisntiskova variabilita v barvé a skvrnitosti vajec byla vétsi u mad’arské parazitované
populace nez u populace fecké, ktera nebyla parazitovana (Moskat et al., 2002). Lahti (2005)
porovnaval vejce populaci snovact (Ploceidae) na dvou ostrovech, kde tito ptaci nejsou
parazitovani, s vejci snovacl z Afriky, kde parazitizmus probihd. Jedinci Zijici na ostrovech
ovSem pochdazeji z Afriky, kde zili v interakcich s kukackou. Vice nez 200 let ale Ziji bez
pritomnosti kukacek a pravdépodobné proto maji menSi mezisniSkovou a VvéEtsi
vnitrosniskovou variabilitu v barvé a skvrnitosti nez je tomu u africkych jedinct (Lahti,
2005). Zda se, ze hostitelim kukadek mulze pomoci v rozpoznavani cizich vajec spise
produkce vajec odlisSnych od primérnych vajec kukacky nez kladeni podobnych si vajec
(Kilner, 2006). To opét potvrzuje, ze nizka vnitrosniskova variabilita ma maly vliv na
schopnost rozpoznat a odmitnout cizi vejce.

Ve sntisce nékterych druhti se ¢asto objevuje jedno vejce, odlisné zbarvené od ostatnich
vajec snuSky. Uvazuje se o n€kolika moznych pficinach tohoto jevu (viz. Kapitola 3.1. Role
predace v evoluci barvy vajec) a jednou z nich je snaha informovat potencionalniho parazita o
tom, ze snuska je jiz kompletni a byla zahdjena inkubace (Yom-Tov, 1980). Toto chovani by
mohlo byt vyhodné pro hostitele 1 parazita. Vejce nakladené parazitem do hnizda po zahajeni
inkubace by se velmi pravdépodobné nevylihlo ¢i by mladé zaniklo v konkurenci starSich
ptacat. Proto by parazit mohl tuto informaci vyuzit a vybrat pro vychovu svych mlad’at jiného
hostitele. Hostitel by se vyhnul parazitizmu, takze by to bylo vyhodné i pro n¢j. OvSem
nepoctivy hostitel by se mohl vyhnout parazitizmu tim, Ze odlisné¢ vypadajici vejce by nebylo
to posledni, ale naptiklad jiz prvni (Kilner, 2006). Bez dalsich studii je tézké posoudit, zda

tato teorie miize byt pravdiva.
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3.3. Vliv barvy vajec na termoregulaci

Kromé predatorti a hnizdnich parazitli ohrozuje vejce ptakt také vysoka teplota, pfi niz hrozi
prehrati a zanik embryi. Za nebezpecnou se povazuje teplota 42,2°C a vyssi (Bertram &
Burger, 1981). Ptaci hnizdici na otevienych mistech tak musi volit mezi rizikem predace
v piipad¢ vajec bez pigmentace a rizikem piehiati u vajec skvrnitych (Kilner, 2006). Podle
nékolika studii je teplota uvnitf vejce pii tmavsim zbarveni skofapy o nékolik stupiiti Celsia
vyssi nez u bilych vajec (Montevecchi, 1976; Bertram & Burger, 1981). V téchto studiich
byla ovSem barva vajec ziskana jejich obarvenim, takze se pravdépodobné lisila v barvé od
vajec prirozen¢ zbarvenych. Jind studie s neobarvenymi vejci méla totiz zavér opacny —
teplota uvnitt vajec se u odlisné zbarvenych vajec za stejnych svételnych podminek nelisila
(Westmoreland et al., 2007). Nicméné je mozné, Ze nebezpeci piehtati je divodem bilé barvy
vajec naptiklad u pstrosi (Bertram & Burger, 1981). Nebezpeci prehtati je u nich vétsi nez
nebezpeci predace, protoze rodiCe dokazi ochranit sva vejce pied predatory. U nékterych
druhiit mohou pigmenty obsazené ve skotfdpce chranit vejce ptfed prehfatim odraZenim
infracerveného zateni, které tvoii velkou ¢ast dopadajiciho svétla. Biliverdin a protoporphyrin

dokazi odrazit az 90% tohoto zateni (Bakken, et al., 1978).

22



3.4. Vliv barvy skorapky na jeji silu a pevnost

Vétsina pévcl (Passeriformes) klade bild vejce s Cervenymi skvrnami protoporfyrinu. Ty
casto tvoti kruh na Sir§im konci vejce (Davies & Brooke, 1989a). Je nepravdépodobné, ze by
toto zbarveni bylo kryptické ¢i mélo jinou z jiz zminénych ultimatnich pficin. Existuje ovSem
dalsi vysvétleni tohoto zbarveni — protoporfyrin mize kompenzovat nedostatek vapniku ve
skofapce a tim zvysit jeji pevnost a silu. Protoporfyrin také odrazi infracervené zaieni
(Bakken et al., 1978), snizuje propustnost skofapky a tim i ztraty vody béhem inkubace
(Gosler et al., 2005). U malych pévcl mize byt nedostatek vapniku problémem, protoze maji
pomérné malou kostru. I zasoby vapniku v kostech jsou tak mensi nez u druhti s vétsi kostrou
(Sugiyama & Kusuhara, 2001 ex Gosler et al., 2005).

Gosler et al. (2005) zkoumali tuto hypotézu u sykory konadry (Parus major). Studie
potvrdila, Ze v mistech, kde jsou skvrny, je skofapka slabsi nez v mistech beze skvrn. Také
mnozstvi dostupného vapniku ovliviiovalo barvu skofapky. Cim mensi byla koncentrace
vapniku v pid€, tim tmavsi byly skvrny. Navic mnozstvi a tmavost skvrn stoupaly s pofadim
vajec ve snuisce. Dlivodem je ziejmé to, Ze na zaCatku kladeni mé samice dostatek vapniku,
postupné jeho mnozstvi klesd a samice se to pokouSi kompenzovat zvySenou pigmentaci
vajec. Skvrny souvisely i se stafim samice (mladsi samice mély tmavsi vejce), s tvarem vajec,

prostiedim a nadmotskou vyskou, zfejmé kvili odliSnému mnozstvi vapniku v potrave.
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3.5. Kvalita samice a barva vajec

Nejnovéjsi hypotéza, tykajici se barev skorapky vajec u ptaki, je takova, ze modrozelend
barva vajec u ne¢kterych druht slouzi k informovani samce o kvalit¢ samice a jejich potomkl
(Moreno & Osorno, 2003). Samci by se podle miry zabarveni vajec méli rozhodovat o
mnozstvi péfe vénované potomkim. Modrozelené zbarveni skofdpky vajec je zplisobeno
biliverdinem, ktery mé& kromé funkce barviva silné antioxidacni schopnosti. Hnédy
protoporfyrin zase muze signalizovat toleranci k oxidativnimu stresu (Moreno & Osorno,
2003). V téle samice totiz protoporfyrin slouzi ke spusténi aktivity antioxidantl pfi
oxidativnim stresu a kdyz je ho velké mnozstvi ve skotapce, chybi v téle. Mize tedy jit o
priklad handicapové teorie (Zahavi, 1975 ex Moreno & Osorno, 2003). Podle té je pro jedince
béhem péreni vyhodné mit néjaky handicap. Je to totiZ signal pro partnera, Ze jde o kvalitniho
jedince, pokud dokézal prezit i s timto handicapem. Samice zaziva trade-off, protoze se musi
rozhodovat, jaké mnozstvi pigmentu si mize dovolit investovat do vajec, aby to neohrozilo
jeji imunitni systém a tim zdravotni stav. Pouze hodné¢ kvalitni samice mlZze investovat
mnoho barviva do svych vajec. Syt¢ modrd vejce by tedy méla davat samci najevo, Ze se
jedna o geneticky ¢i fenotypové kvalitni samici a Ze tedy stoji za to investovat do péce o
mlad’ata. Ackoli zni tato teorie logicky, stejné tak by mohlo platit, Ze pro samici je vyhodné&jsi
skryvat svoji kvalitu, aby pfinutila samce starat se o mladata. U kvalitni samice je totiz
pravdépodobné, Ze zvladne péci o n¢ sama a samec tedy nema divod se na ni podilet (Kilner,
2006).

Nicméné¢ mnohé vyzkumy potvrzuji, ze barva skotfdpky souvisi s obsahem
antioxidantl v téle samice 1 mlad’at. Intenzita modrozelené¢ barvy skotfapky u lejski
cernohlavych (Ficedula hypoleuca) je umérna mnozstvi protilatek v téle samice. Mlad’ata
kvalitn€jSich samic maji také vice protilatek, jsou tedy také kvalitn€j§i a preziji s vétsi
pravdépodobnosti nez mlad’ata mén¢ kvalitnich samic (Morales & Moreno, 2006). Hypotézu
potvrzuje 1 to, ze kvalitnéjsi samice riznych druht ptakt kladou tmavsi vejce nez samice
mén¢ kvalitni (Morales & Moreno, 2006; Moreno et al., 2006a; Siefferman et al., 2006; Krist
& Grim, 2007; Soler et al., 2008). Syté&jsi vejce kladou také samice star$i (Siefferman et al.,
20006; Krist & Grim, 2007), i kdyz Moreno et al. (2005) dospé€l k opacnému zavéru. Bylo také
zjisténo, ze barevnost vajec klesa linedrné s poradim vajec ve sntsce (Krist & Grim, 2007).
To miiZze signalizovat nedostatek pigmentu v pozdéj$im obdobi kladeni. Také je mozné, ze

samice pouzije vice pigmentu pro zesileni skofapky na zacatku kladeni, kdy mize byt riziko
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zniceni vajec predatory vétsi (Krist & Grim, 2007), protoZze samice je vétSinu ¢asu mimo
hnizdo.

Co se tyce vlivu barvy vajec na mnozstvi péce samcii vénované potomkim, pln¢ byla
tato souvislost dokdzana u Spacka ¢erného. U tohoto druhu se samci (i samice) starali o
mlad’ata Castéji, pokud pochazela z tmavsich vajec (Soler et al., 2008). Ke stejnému zavéru
dospéli 1 Moreno et al. (2004) u lejska ¢ernohlavého. Naopak pfi jinych studiich samci na
barvu vajec zvySenou péci nereagovali (Krist & Grim, 2007; Lopez-Rull et al., 2007). Krist &
Grim (2007) vysvétluji tyto odlisné vysledky tim, Ze Moreno et al. (2004) hodnotili barvu
vajec pouze ve spektru viditelném pro lidi, kdezto v obou studiich s negativnimi vysledky
byla barva métena i ve spektru odpovidajici UV. Také pfi studii Soler et al. (2008), pii niz byl
vysledek pozitivni, byla méfena ve spektru odpovidajici UV jen néktera pouzita vejce.
Vypada to tedy, Ze rozdil v pouziti spektrofotometru mtize byt skutecné diivodem odlisnych
vysledkd.

B¢éhem dalsiho experimentu byly vyménény sntisky stejného druhu lejska mezi
nckolika hnizdy, aby bylo naruseno spojeni mezi barvou vajec a kvalitou samic a aby bylo
zjisténo, zda je péce o potomky u samce skute¢né imérna barevnosti vajec. Vysledkem bylo,
ze samci veénovali vétsi péci potomkim, ktefi se vylihli z vajec s vétsi vnitrosntiSkovou
variabilitou v barvé (Moreno et al., 2006b). Autofi zjistili, ze dilezitd nebyla primérna barva,
ale barva nejsytéjSich vajec snliSky. Péce samcii také byla spojena s vyssi fitness samice,
protoze prvni tyden po vylihnuti se samci starali vice nez samice a mortalita mlad’at byla
nizsi. Presto je mozné, ze samci reagovali na jiny signal nez je barva vajec (Moreno et al.,
2006b). Jiny experiment dospél k zadveru, ze kvalitnéjsi samice kladou vejce, které jsou tmavsi
ve spektru barvy UV a Cervené barvy a svétlejSi v barvé zelené (Lopez-Rull et al., 2007) a
samci se staraji o mlad’ata tim vice, ¢im vice maji vejce tento vzhled. Také u jinych celedi
ptaka jsou vysledky pomérné nejednoznacné. Drozdcoviti (¢eled Mimidae), kteti pecuji
dlouhou dobu o sva mlad’ata a maji tedy velky zdjem na tom, aby se na péci podileli oba
rodice, kladou spiSe vejce modra (Soler et al., 2005). Navic u polygynnich druht této celedi, u
nichz je samice nucena bojovat o pé¢i samce s ostatnimi samicemi, se objevuji sytéji modra
vejce nez u monogamnich druhti (Soler et al., 2005). Nicmén¢ tento vztah je relativné slaby a
neni dostateCnym potvrzenim hypotézy (Kilner, 2006). Naopak u druhti hnizdicich na pobiezi
(fad Charadriiformes), u nichZ je velké diverzita v typech rodicovské péce a u nichZ bychom
ocekavali, ze polygamni druhy budou klast modré vejce vice nez druhy monogamni (Moreno

& Osorno, 2003), se toto ned€je. Ani u jediného ze 14 druhd, které kladou modra vejce, se
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nevyskytuje vyhradné polygamie. Dvandact téchto druhii je vyhradné monogamnich, u zbylych
dvou funguje variabilni systém péarovani (viz. tabulka ¢.1. Kilner, 2006).

Zda se, ze modra barva se u vajec nevyvinula vyhradné kvuli poskytovéani informace o
kvalit¢ samice, nicméné je mozné, ze se tato funkce u nekterych druhii objevila nasledné
(Kilner, 2006). Jelikoz jde o hypotézu starou jen n€kolik let, studii, které by ji testovaly, zatim
neprobéhlo mnoho. Navic jejich vysledky jsou pomérné nejednoznacné a je nutné provést
dalsi testovani hypotézy, hlavné souvislost mezi barvou vajec a pé¢i samce.

Barva vajec muze byt ovlivnéna také mnozstvim karotenoidli ve zloutku. Karotenoidy
jsou podstatnou soucasti zloutku (Blount et al. 2000) a ptaci je musi ziskavat v potraveé
(Palmer, 1915 ex Hudon, 1994). Karotenoidy slouzi jako antioxidanty pro embryo a pozdé&ji
pro mladé (McGraw & Ardia 2003). Prostfednictvim barvy vajec mohou davat samice najevo
mnozstvi karotenoidd ve Zloutku a tim padem kvalitu mlad’at (Moreno et al., 2004). Studie
Cassey et al. (2008) vsak nepotvrdila souvislost mezi obsahem karotenoidii a barvou vajec,
ani vysSi péci samce o potomky. Autofi navrhuji, ze vys$si obsah karotenoidi mize byt pouzit

pfimo mléddétem a neni nutné davat jejich prostfednictvim samci najevo jeho kvalitu.
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4. Zavér

Zjistila jsem, ze barva vajec u ptakl je ovlivnéna mnoha faktory. Nékdy musi ptaci fesit
trade-off, kdy je potfeba barvu ptizplisobit nékolika faktorim, které plisobi zdroveit a mohou
jit proti sobg&. Plvodni bilé vejce si zachovaly druhy hnizdici na mistech, kde jsou mimo
nebezpeci Gtoku predatorti. Hnéda a skvrnitd vejce mizeme nejcastéji nalézt u druhi, které
hnizdi na mistech dobie viditelnych, na kterych potiebuji ochranné zbarveni. Také modré
zbarveni vajec mize mit na nékterych stanoviStich ochrannou funkci. Jak moc ovlivnili
hnizdni parazité evoluci barvy vajec hostitell, stale neni piili§ jasné. Je pravdépodobné, ze
ptaci zacali n¢které typy zbarveni pouzivat k dalSich funkcim, jako je informovani o kvalité
samice, odrazeni prebyte¢ného tepla nebo kompenzace zeslabené skotapky.

Téma barev vajec je zkoumano pomérné¢ dlouho a piesto neni u mnoha faktora stale
jasné, jak dualezitou roli maji. Vyvoj sméfuje od hodnoceni barev lidmi k pouzivéni
pocitaCovych programil, fotoaparatli a spektrofotometrti. Tyto pfistroje dokdzi hodnotit barvy

v

objektivnéji nez lidské oko a zajistuji tak spolehlivéjsi vysledky.
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II. Prakticka ¢ast — variabilita v barvé vajec polaka velkého (Aythya ferina)

1. Uvod

Kachnoviti (Anatidae) maji bila nebo krémova neskvrnéna vejce (Walters, 2007). U mnoha
druhti této Celedi, véetné ndmi sledovan¢ho poldka velkého, probiha vnitrodruhovy hnizdni
parazitizmus (Rohwer & Freeman 1992). Jednim z dGvodi mulze byt skutecnost, ze jde o
nekrmivé druhy ptaki, a néklady hostitele proto nejsou tolik vysoké (Sorenson, 1992). Barva
a skvrnitost vajec je pouzivana ptaky pro rozpoznani parazitickych vajec, které pak mohou
vyhodit z hnizda nebo hnizdo opustit (Moskat & Hauber, 2007). Barva vajec slouzila a
dodnes slouzi k ur€ovani vnitrodruhového hnizdniho parazitizmu u ptakl vcetné kachen
(Calvo et al., 2000). Polaci velci (Aythya ferina) maji neskvrnéna vejce, presto je mozné i
pouhym okem rozeznat mezihnizdni 1 vnitrohnizdni rozdily v barvé ¢i odstinu vajec. Tato
variabilita mize odrdzet variabilitu v depozici pigmentu v rdmci jedince, ale mulze také
vypovidat o mife vnitrodruhového hnizdniho parazitismu. Barva se da urcovat lidskym okem,
ovSem tento pristup nemusi byt vzdy spolehlivy. U mnoha druhii ptdkd se vyskytuje
vyznamna vnitrosniskova variabilita v barve vejce, a tak 1 vejce odlisn¢ zbarvend od ostatnich
vejce snusky nemusi byt vejci parazitli. K urovani parazitickych vajec pomoci barvy se
v dnesni dobé daji pouzit také fotoaparaty v kombinaci s pocitaovymi programy ¢i
spektrofotometry, které dokazi barvy méfit objektivnéji, protoze maji vétsi rozliSovaci
schopnost nez lidské oko (Villafuerte & Negro, 1998). Nicméné molekularni metody urcovani
parazitizmu, jako je analyza DNA nebo isoelektrickd fokusace proteind, jsou samoziejmé
spolehlivéjsi. Prikladem mutze byt naptiklad studie Gronstol et al. (2006), pfi niz byl pomoci
proteinového fingerprintingu zjistovan vyskyt parazitickych vajec v hnizdech Ccejky
chocholaté (Vanellus vanelus). Ackoli jedno z hnizd obsahovalo jedno vejce vyrazné bledsi
nez byla ostatni vejce, vSechna vejce sniisSky byla geneticky ptibuzna s rodici, kteti se o vejce
starali. Pfesto mize mit vizudlni posuzovani barev své vyhody. Molekuldrni analyzy musi
probéhnout pfimo v terénu a je levnéjsi a jednodussi.

Cilem moji prace je popsat variabilitu v barvé vajec v ramci jedné populace polédka velkého a
otestovat mezisezonni a mezihnizdni rozdily. Prace by méla ptispét k poznani spolehlivosti
visualni metody k uréovani hnizdniho parazitizmu u studovaného druhu. Ziskané udaje budou
porovnany s informaci o velikosti vajec. Bude otestovano, zda variabilita v barvé vajec

souvisi s variabilitou ve velikosti a s poCtem vajec ve sniiSce. Vejce, kterd naklade paraziticka
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kachna, mohou mit inkubacni zpozdéni (zplisobené tim, ze jsou nakladena az po zaCatku
inkubace hostitelské samice). Bude proto také otestovano, zda jsou tato zpozdéna vejce

barvou a velikosti odli$na od zbytku sntsky.
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2. Metodika

2.1. Sbér dat

V sezonach 2004-2006 byly na Ttebonisku a Sobéslavsku ziskany informace o velikosti, barveé
a inkubacnim zpozdéni vajec polédka velkého (data Hotédk et al.). Vejce byla fotografovana
pfistrojem Canon EOS 100 ve stinu pii standardnim osvétleni, bez pouziti blesku a na
standardni Sedé podlozce spolecné s barevnym standardem (barevnéd Sachovnice). Déle byla
zméfena délka a Sitka vajec pomoci posuvného méfidla s piesnosti na 0,1 mm. Hmotnost

vajec pred zapocetim inkubace byla odhadnuta pomoci vzorce:

hmotnost = délka * §itka ~ 2 * 0,55 (Rohwer, 1988)

Inkubac¢ni stadium vajec bylo odhadnuto pomoci candleru (Weller, 1956) s ptesnosti na jeden
den. Za inkubacni zpozdéni byl povazovan rozdil (ve dnech) mezi nasezelosti dan¢ho vejce
s hodnotou nasezelosti vétSiny vajec ve sniSce. Vejce srozdilem vétSim nez 4 dny byla
povazovéana za snesend po zapoceti inkubace. Takovd vejce maji malou pravdépodobnost
vylihnuti a svelkou pravdépodobnosti jde o vejce paraziticka (Hofak & Klvana,
nepublikovéano). Fotografie byly pfevedeny do digitalni podoby (rozliseni 300 dpi), viz Obr.
1.

2.2. Analyza vajec
Vejce byly analyzovany v programu Adobe Photoshop 5.5. U kazdého hnizda byla zméfena

barevnost (tzn. tfi zédkladni slozky barvy - R — Cervena slozka, G — zelena slozka, B — modra
sloZzka) na standardni plose kazdého vejce — na vejci bylo vybrano misto, které nejlépe
odpovidalo pfevazujici barvé vejce. Pomoci funkce ,,magic tool”“ byl vybran jeden pixel
v dané plose a pixely v nejbliz§im okoli, které se liSily o méné nez 30 jednotek od prvniho
vybraného pixelu. Za vyslednou barvu vejce byl povazovan primér hodnot RGB vsech
vybranych pixeli. Obdobnym zplisobem byla stanovena barevnost standardni Sachovnice.
Primérné hodnoty RGB pixelil byly pocitany jinym PC programem, vytvofenym specidlné
k tomuto ucelu. Program byl napsan v jazyku PHP, ve Windows XP. Déle byla spoctena
svitivost (luminosita), pomoci vzorce Luma (Y’) = 0.299 R’ + 0.587 G’ + 0.114 B’).
Barevnost vajec byla standardizovdna mezi hnizdy tak, Ze barevnost Cervené¢ho pole v

Sachovnici u prvniho hnizda byla povazovana za standardni a barevnost ostatnich hnizd byla
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upravena podle linearni funkce. Dalsi standardizace bylo dosazeno podilem kazdé slozky
barvy (RGB) a jeji luminosity (Villafuerte & Negro, 1998).

V ramci kazdého hnizda byla pro kazdé vejce stanovena odchylka od priméru. Jeji absolutni
hodnota pak byla pouzita jako mira odliSnosti vejce v ramci hnizda. K vyhodnoceni dat byl

pouzit program Statistica 6.0, statisticky test Anova. Primérné hodnoty jsou uvedeny jako

primér + SE.

Obr. 1. Priklad fotografie sniSky polaka velkého (Aythya ferina), na které byly meétfeny

hodnoty barev vajec.
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3. Vysledky

Celkem byly ziskdny informace o vejcich ze 74 hnizd poldka velkého. Primérna velikost
kompletni sniSky byla 10.4 + 0.381. Celkem bylo zméteno 772 vajec. Primérna hodnota
slozky R byla 164.481 + 0.982, slozky G 117.905 + 1.443, slozky B 59.993 + 1.443 a slozky
L (luminosita) 125.230 £+ 1.239. Primérny podil slozek R/L byl 1.379 + 0.010, G/L 0.920 +
0.004, B/L 0.416 + 0.011. Primé&rné€ méla vejce délku 59.445 + 1.655 mm, Sitku 44.867 +
0.159 mm a hmotnost 63.794 + 0.165 g. Byly testovany mezihnizdni a mezisezénni rozdily
v charakteristikach barvy a velikosti vajec. Vysledky naznacuji vyznamné statistické rozdily
ve vSech charakteristikdch vajec (tabulka 1). Vyznamnym faktorem pfi urovani parazitickych
vajec muze byt také rozdil ve stadiu inkubace mezi konkrétnim vejcem a zbytkem snlsky.
Z toho diivodu bylo testovano, zda se vejce s inkuba¢nim zpozdénim vét§im nez 4 dny (viz
Metodika), signifikantné 1iSi ve hmotnosti ¢i zbarveni od zbytku sntsky. Statistické testy
(Anova) prokazaly, Ze hmotnost a G komponenta barvy se signifikantné liSily u vajec

v rané¢jSim stadiu inkubace (viz tabulka 2).
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Tabulka 1. Mezihnizdni a mezisezéni rozdily v dil€ich slozkach barvy (R, G, B) a
velikostnich charakteristikdch vajec poldka velkého (Aythya ferina). Tabulka uvadi pocet
stupiii volnosti (Df), hodnotu statistiky testu (F) a hladinu statistické prikaznosti (p) pro
jednotlivé testy. ANOVA.

Charakteristika Df F p
vejce
R Rok: 2,698 143.89 <0.001
Hnizdo: 71, 698 188.05 <0.001
G Rok: 2,698 734.13 <0.001
Hnizdo: 71, 698 190.25 <0.001
B Rok: 2,698 2.146 =0.118
Hnizdo: 71, 698 18.334 <0.001
Délka Rok: 2,698 185.31 <0.001
Hnizdo: 71, 698 188.05 <0.001
Sitka Rok: 2,698 91.50 <0.001
Hnizdo: 71, 698 141.31 <0.001
Hmotnost Rok: 2,698 10.509 <0.001
Hnizdo: 71, 698 6.330 <0.001

Tabulka 2. Rozdily v dil¢ich slozkach barvy (R, G, B) — absolutni hodnota odchylky od
pruméru v ramci snisek — a hmotnosti vejce v souvislosti s inkubacnim zpozdénim (vejce
s inkubaénim spozdénim 4 dny a vétSim vs. zbytek snlsky). Tabulka uvadi pocet stupii
volnosti (Df), hodnotu statistiky testu (F) a hladinu statistické priikaznosti (p) pro jednotlivé
testy. ANOVA.

Testovany vztah Df F p
R~Inkubace 1,770 2.849 =0.092
G~Inkubace 1,770 5.291 <0.05
B~Inkubace 1,770 0.244 =0.621
Hmotnost~Inkubace 1,770 17.08 <0.001
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4. Diskuze a zavér

Slozky barvy R a G a ostatni vlastnosti vajec jako Sitka, délka a hmotnost se mezi lety lisi,
slozka barvy B nikoli. Je snadno pochopitelné, pro¢ se barva i dalsi parametry vajec mezi lety
1isi. Pravdépodobné slo v jednotlivych letech o jiné samice, jejichz vejce se mezi sebou lisily.
A 1 v pfipadé, ze by Slo o stejné samice, kazdd samice mize mit v kazdém roce jinak syta
vejce, protoze kazdy rok ma jiné mnozstvi zdroja, které do svych vajec investuje. Otazkou
spis je, pro¢ rozdil ve slozce B mezi jednotlivymi lety neni signifikantni. Pravdépodobné se
jedna o slozku barvy, ktera se mezi vejci tohoto druhu pfili§ nelisi. Ukézalo se, ze vejce
snesend do hnizda minimalné€ 4 dny po zacatku inkubace (kviili synchronnimu lihnuti vajec u
poldka velkého nemaji velkou pravdépodobnost vylihnuti) se ve srovnani s vejci bez
inkubacéniho zpozdéni vice lisi v zelené slozce barvy (G) a v hmotnosti od priméru v hnizdé.
Vejce s takovym inkuba¢nim zpozdénim jsou pravdépodobné snesena parazitem (hostitelska
samice jiz zapocala inkubaci, a maji tak nizkou pravdépodobnost vylihnuti). Vysledky proto
naznacuji, moznou odliSnost parazitickych vajec v hmotnosti a G komponté barvy ve
studovaném parazitickém systému. Ackoli vnima barev se u lidi a ptakd lisi, v této studii tato
skutecnost nevadila, protoze Slo o metodiku uréovani hnizdniho parazitizmu lidskym
pohledem. Jakym zplisobem vnimaji barvu ptaci, vysledek nijak neovlivnilo.

Metoda méfeni barev vajec pocitacovymi programy spolecné s naslednym pouzitim
statistickych metod je pravdépodobn¢ spolehlivéjsi nez uréovani parazitickych vajec pouhym
okem a muze tak Iépe slouzit ke stanoveni miry hnizdniho parazitizmu u ptak. Vhodnost
toho pfistupu k determinaci parazitickych vajec vSak bude zndma az po konfrontaci vysledki

této prace s vysledky molekularnich analyz (isoelektrické fokusace proteinti).

34



Pouzita literatura

Avilés, J. M. & Mpller, A. P. (2003). Meadow pipit (Anthus pratensis) egg appearance in
cuckoo (Cuculus canorus) sympatric and allopatric populations. Biological Journal of
the Linnean Society 79, 543-549.

Avilés, J. M., Soler, J. J. & Pérez-Contreras, T. (2006). Dark nest and egg colour in birds: a
possible functional role of ultraviolet reflectance in egg detectability. Proc. R. Soc. B
273, 2821-2829.

Avilés, J. M., Soler, J. J., Soler, M. & Moller, A. P. (2004). Rejection of parasitic eggs in
relation to egg appearance in magpies. Animal Behaviour 67, 951-958.

Avilés, J. M., Stokke, B. G., Moksnes, A., Roskaft, E. & Mpgller, A. P. (2007). Environmental
conditions influence egg color of reed warblers Acrocephalus scirpaceus and their
parasite, the common cuckoo Cuculus canorus. Behav Ecol Sociobiol. 61, 475-485.

Bakken, G. S., Vanderbilt, V. C., Buttemer, W. A. & Dawson, W. R. (1978). Avian eggs:
termoregulatory value of very high near-infrared reflectance. Science 200, 321-323.

Bennett, A. T. D., Cuthill, I. C. & Norris, K., J. (1994). Sexual Selection and the Mismeasure
of Color. The American Naturalist 144, 848-860.

Bertram, B. C. R. & Burger, A. E. (1981). Are ostrich Struthio camelus eggs the wrong
colour? Ibis 123, 207-210.

Birkhead, T. (1978). Behavioural adaptations to high density nesting in the common
guillernot, Uria aalge. Animal Behaviour 26, 321-331.

Blount, J. D., Houston, D. C. & Moller, A. P. (2000). Why egg yolk is yellow. Trends Ecol.
Evol. 15, 47-49.

Brooke, M. de L. & Davies, N. B. (1988). Egg mimicry by cuckoos Cuculus canorus in
relation to discrimination by hosts. Nature 335, 630-632.

Burhans, D. E. & Freeman, P. C. (1997). Partial Rejection of Immaculate Foreign Eggs by
Yellow-breasted Chats. The Auk 114, 503-506.Butcher, G. D. & Miles, R. D. (2003).
Factors Causing Poor Pigmentation of Brown-Shelled Eggs. Institute of Food and
Agricultural Sciences, University of Florida.

Calvo, J. M., Pascual, J. A., Deceuninck, B. & Peris, S. J. (2000). Intraspecific nest parasitism
in the Spotless Starling Sturnus unicolor. British Trust for ornithology, Bird Study 47,
285-294.

Cassey, P., Ewen, J. G., Blackburn, T. M., Hauber, M. E., Vorobyev, M. & Marshall, N. J.
(2008). Eggshell colour does not predict measures of maternalinvestment in eggs of
Turdus thrushes. Naturwissenschaften.

Castilla, A. M., Dhondt, A. A., Diaz-Uriarte, R. & Westmoreland, D. (2007). Predation in
ground nesting birds: an experimental study using natural egg-color variation. Avian
Conservation and Ecology — Ecologie et conservation des oiseaux 2, 2.

Castilla, A. M., Herrel, A., Diaz, G. & Francesch, A. (2006). Importancia de la cascara del
huevo en perdiz roja (Alectoris rufa) y codorniz (Coturnix japonica). Jara y Sedal 54,
78-82.

Collias, E. C. (1993). Inheritance of egg-color polymorphism in the village weaverbird
Ploceus cucullatus. Auk 110, 683-692.

Cott, H. B. (1948). Edibility of the eggs of birds. Nature 161, 8-11.

Cott, H. B. (1952). The palatability of the eggs of birds. Proceedings of the Zoological
Society of London 122, 1-54.

Cuthill, I. C., Partridge, J. C., Bennett, A. T. D., Church, S. C., Hart, N. S. & Hunt, S. (2000).
Ultraviolet vision in birds. Adv. Study Behav. 29, 159-214.

35



Davies, N. B. & Brooke, M. de L. (1989a). An experimental study of co-evolution between
the cuckoo, Cuculus canorus, and its hosts. I. Host egg discrimination. Journal of
Animal Ecology 58, 207-224.

Davies, N. B. & Brooke, M. de L. (1989b). An experimental studyof co-evolution between
the cuckoo, Cuculus canorus, and its hosts. I Host egg markings, chick discrimination
and general discussion. Journal of Animal Ecology 58, 225-236.

Fraga, R. M. (1985). Host-parasite interactions between Chalk-browed Mockingbirds and
Shiny Cowbirds. In Neotropical ornithology (E. A. Buckley, M. S. Foster, E. S.
Morton, R. S. Ridgley & E. G. Buckley, Eds.). Ornithological Monographs 36, 829-
844.

Gaston, A. J., De Forest, L. N. & Noble, D. G. (1993). Egg recognition and egg-stealing in
Thick-billed Murres Uria lomvia. Anim. Behav. 45, 301-306.

Gibbs, H. L., Dawson, R. J. G., Hobson, K.A. (2000). Limited differentiation in microsatellite
DNA variation among northern populations of the yellow warbler: evidence for male-
biased gene flow?. Molecular ecology 9, 2137-2147.

Gosler, A. G., Higham, J. P. & Reynolds, S. J. (2005). Why are bird’s eggs speckled?
Ecology Letters 8, 1105-1113.

Gotmark, F. (1992). Blue eggs do not reduce nest predation in the song thrush, Turdus
philomelos. Behav. Ecol. Sociobiol. 30, 245-252.

Gotmark, F. (1993). Conspicuous nests may select for non-cryptic eggs: a comparative
analysis of avian families. Ornis Fennica 70, 102-105.

Grim, T. (2005). Mimicry vs. similarity: which resemblances between brood parasites and
their hosts are mimetic and which are not? Biological Journal of the Linnean Society
84, 69-78.

Grim, T. & Remes, V. (2006). Opeteny prasvih. Vesmir 85, 462.

Harrison, C. J. O. (1968). Egg mimicry in British cuckoos. Bird Study 15, 22-28.

Hauber, M.E, Yeh, P.J., Roberts, J.O.L. (2004). Patterns and coevolutionary consequences of
repeated brood parasitism. Proc. R. Soc. B. 271, S317-S320.

Hauber, M. E. & Sherman, P. W. (2001). Self-referent phenotype matching: theoretical
considerations and empirical evidence. Trends Neurisci 24, 609-616.

Hockey, P. A. R. (1982) Adaptiveness of nest-site selection and egg coloration in the African
Black Oystercatcher Haernatopus moquini. Behav. ecol. Sociobiol. 11, 117-123.
Honza, M., Grim, T., Capek, M., Moksnes, A. & Raskaft, E. (2004). Nest defence, enemy
recognition and nest inspection behaviour of experimentally parasitized reed warblers

Acrocephalus scirpaceus. Bird Study 51, 256-263.

Honza, M., Polacikova, L. & Prochazka, P. (2007). Ultraviolet and green parts of the colour
spectrum affect egg rejection in the song thrush (7Turdus philomelos). The Linnean
Society of London, Biological Journal of the Linnean Society 92, 269-276.

Honza, M., Taborsky, B., Taborsky, M., Teuschl, Y., Vogl, W., Moksnes, A. & Reskaft, E.
(2002). Behaviour of female common cuckoos Cuculus canorus, in the vicinity of host
nests before and during egg laying: a radiotelemetry study. Anim. Behav. 64, 861-868.

Hudon, J. (1994). Biotechnological applications of research on animal pigmentation. Biotech.
Adv.12, 49-69.

Cherry, M. 1. & Bennet, A. T. D. (2001). Egg colour matching in an African cuckoo, as
revealed by ultraviolet-visible reflectance spectrophotometry. Proceedings of the
Royal Society of London B 268, 556-571.

Cherry, M. 1., Bennett, A. T. D. & Moskat, C. (2007a). Do cuckoos choose nests of great reed
warblers on the basis of host egg appearance? Journal of Evolutionary Biology 20,
1218-1222.

36



Cherry, M. 1., Bennett, A. T. D. & Moskat, C. (2007b). Host intra-clutch variation, cuckoo
egg matching and egg rejection by great reed warblers. Naturwissenschaften 94, 441-
447.

Jagannath, A., Shore, R. F., Walker, L. A., Ferns, P. N. &Gosler, A. G. (2008). Eggshell
pigmentation indicates pesticide contamination. Journal of Applied Ecology 45, 133-
140.

Janzen, D. H. (1978). Predation intensity on eggs on the ground in two Costa Rican forests.
Am. Midl. Nat. 100, 467-470.

Jobin, B. & Picman, J. (1997). The effect of egg coloration on predation of artificial ground
nests. Can. Field. Nat. 111, 467-470.

Jones, J., Doran, P.J. &Holmes, R. T. (2003) Climate and food synchronize regional forest
bird abundances. Ecology 84, 3024-3032.

Karcza, Z., Moskat, C., Cherry, M. 1. & Kisbenedek, T. (2003). Experimental manipulation of
intraclutch variation in the great reed warbler shows no effect on rejection of parasitic
eggs. Ethology 109, 15-22.

Kelly, J. P. (1993). The effect of nest predation on habitat selection by Dusky Flycatchers in
limber pine-juniper woodland. Condor 95, 83-93.

Kennedy, G. Y. & Vevers, H. G. (1976). A survey of eggshell pigments. Comparative
Biochemistry and Physiology 55B, 117-123.

Kilner, R. M. (2006). The evolution of egg colour and patterning in birds. Biological Reviews
81, 383-406.

Krist, M. & Grim, T. (2007). Are blue eggs a sexually selected signal of female collared
flycatchers? A cross-fostering experiment. Behav. Ecol. Sociobiol. 61, 863—S876.

Lack, D. (1958). The significance of the colour of turdine eggs. Ibis 100, 145-166.

Lack, D. (1968). Ecological adaptations for breeding in birds. London: Methuen.

Lahti, D. C. (2006). Persistence of egg recognition in the absence of cuckoo brood parasitism:
pattern and mechanism. Evolution 60, 157-168.

Lahti, D. C. & Lahti, A. R. (2001). How precise is egg discrimination in weaverbirds? Animal
Behaviour 63, 1135-1142.

Lahti, D. C. (2005). Evolution of bird eggs in the absence of cuckoo parasitism. Proceedings
of the National Academy of Sciences, USA. 102, 18057-18062.

Lloyd, P., Plaganyi, E., Lepage, D., Little, R. M. & Crowe, T. M. (2000). Nest-site selection,
egg pigmentation and clutch predation in the ground-nesting namaqua sandgrouse
Pterocles namaqua. Ibis 142, 123-131.

Loépez-Rull, 1., Celis, P. &Gil, D. (2007). Egg Egg Colour Covaries with Female Expression
of a Male Ornament in the Spotless Starling (Sturnus unicolor). Ethology 113, 926—
933.

Lotem, A., Nakamura, H. & Zahavi, A. 1995. Constrains on egg discrimination and cuckoo-
host co-evolution. Animal Behaviour 49, 1185-1209.

Lovaski, P. & Moskat, C. (2004). Break-down of arms race between the red-backed shrike
(Lanius collurio) and common cuckoo (Cuculus canorus). Behaviour 141, 245-262.

Lowther, P. E. (1988). Spotting pattern of the last laid egg of the house sparrow. Journal of
Field Ornithology 59, 51-54.

Lyon, B. E. & Eadie, J. McA. (2004). An obligate brood parasite trapped in the intraspecific
arms race of its hosts. Nature 432, 390-393.

Marchetti, K. (2000). Egg rejection in a passerine bird: size does matter. Animal Behaviour
59, 877-883.

Martin, T. E. (1992). Interaction of nest predation and food limitation in reproductive
strategies. Current Ornithology 9, 163-197.

37



Mason, P. & Rothstein, S. 1. (1987). Crypsis versus mimicry and the color of shiny cowbird
eggs. American Naturalist 130, 161-167.

McGraw, K. J. (2005). The antioxidant function of many animal pigments: are there
consistent health benefits of sexually selected colourants? Animal behaviour 69, 757—
764.

McGraw, K. J. & Ardia, D. R. (2003). Carotenoids, immunocompetence, and the information
content of sexual colors: an experimental test. Am Nat 162, 704—712.

Mermoz, M. E. & Reboreda, J. C. (1994). New Host for a Specialized Brood Parasite, the
Screaming Cowbird. The Condor 98, 630-632.

Moksnes, A., Roskaft, E., Braa, A. T., Korsnes, L., Lampe, H. M. & Pedersen, H. C., (1990).
Behavioural responses of potential hosts towards artificial cuckoo eggs and dummies.
Behaviour 116, 64-89.

Moksnes, A. (1992). Egg recognition in chaffinches and bramblings. Animal Behav. 44, 993-
995.

Moksnes, A., Reskaft, E. & Solli, M. M. (1994). Documenting puncture ejection of parasitic
eggs by chaffinches Fringilla coelebs and blackcaps Sylvia atricapilla. Fauna Norv
Ser C Cinclus 17, 115-118.Moksnes, A. (1992). Egg recognition in chaffinches and
bramblings. Animal Behaviour 44, 993-995.

Montevecchi, W. A. (1976). Field experiments on the adaptive significance of avian eggshell
pigmentation. Behaviour 58, 26-39.

Morales, J., Sanz, J. J. & Moreno, J. (2006). Egg colour reflects the amount of yolk maternal
antibodies and fledging success in a songbird. Biol. Lett. 2, 334—336.

Moreno, J. & Osorno, J. L. (2003). Avian Egg colour and sexual selection: does eggshell
pigmentation reflect female condition and genetic quality? Ecol. Lett. 6, 803—806.

Moreno, J., Lobato, E., Morales, J., Merino, S., Toma’ s, G., Martinez de La Puente, J., Sanz,
J. J., Mateo, R. & Soler, J. J. (2006a). Experimental evidence that egg color indicates
female condition at laying in a songbird.Behav. Ecol. 17, 651—655.

Moreno, J., Morales, J., Lobato, E., Merino, S., Tomas, G. & Martinez de la Puente, J. (2005).
Evidence for the signaling function of egg color in the pied flycatcher Ficedula
hypoleuca. Behav. Ecol. 16, 931—937.

Moreno, J., Morales, J., Lobato, E., Merino, S., Tomas, G. & Martinez de La Puente, J.,
(2006b). More colourful eggs induce a higher relative parental investment in the pied
flycatcher Ficedula hypoleuca: a cross-fostering experiment. Journal of Avian Biology
37, 555-560.

Moreno, J., Osorno, J. L., Morales, J., Merino, S. & Tomas, G. (2004). Egg colouration and
male parental effort in the pied flycatcher Ficedula hypoleuca. Journal of Avian
Biology 34, 300-304.

Moskat, C. & Fuisz, T. I. (1999). Reactions of red-backed shrikes Lanius collurio to artificial
cuckoo Cuculus canorus eggs. Journal of Avian Biology 30, 175-181.

Moskat, C. & Hauber, M. E. (2007). Conflict between egg recognition and egg rejection
decisions in common cuckoo (Cuculus canorus) hosts. Animal Cognition 10, 377-386.

Moskat, C. & Honza, M. (2002). European Cuckoo Cuculus canorus parasitism and host’s
rejection behaviour in a heavily parasitized Great Reed Warbler Acrocephalus
arundinaceus population. Ibis 144, 614-622.

Moskat, C., Szanpéteri, J. & Barta, Z. (2002). Adaptions by great reed warblers to brood
parasitism: a comparison of populations in sympatry and allopatry with the common
cuckoo. Behaviour 139, 1313-1329.

Moskat, C., Székely, T., Cuthill, I. C. & Kisbenedek, T. (2008). Host's responses to Parasitic
Eggs: Which Cues Elicit Hosts'Egg Discrimination? Ethology 114, 186-194.

Newton, A. (1893). A Dictionary of Birds. Adam and Charles Black, London.

38



Nice, M. M. (1937). Studies in the life history of the song sparrow. Transactions of the
Linnaean Society of New York 4, 1-246.

Qien, I. J., Moksnes, A. & Reskaft, E. (1995). Evolution of variation in egg color and
marking pattern in European passerines: adaptations in a coevolutionary arms race
with the Cuckoo, Cuculus canorus. Behavioral Ecology 6, 166-174.

Palmer, L. S. (1915). Xanthophyll, the principal natural yellow pigmentof the egg yolk, body
fat, and blood serum of the hen. Thephysiological relation of the pigment to the
xanthophyll ofplants, J. Biol. Chem., 23. 261-279.

Partridge, J. C. (1989). The vusial ecology of avian cone oil droplets. Journal of comparative
physiology a-sensory neural and behavioral physiology 165, 415-426.

Payne, R. B. (1967). Interspecific communication signals in parasitic birds. American
Naturalist 101, 363-375.

Payne, R. B. (1977). The ecology of brood parasitism in birds. Annual Review of Ecology
and Systematics 8, 1-28.

Peer, B. D. & Sealy, S. G. (2004). Correlates of egg rejection in hosts of the brown-headed
cowbird. The Condor 106, 580-599.

Preston, F. W. 1957. Pigmentation of eggs: variation in the clutch sequence. Auk 74, 28-41.

Prochdzka, P. & Honza, M. (2003). Do Common Whitethroats (Sylvia communis)
discriminate against alien eggs? Journal fiir Ornithologie 144, 354-363.

Ricklefs, R.E. (1969). An analysis of nestling mortality in birds. Smithson Contrib. Zool. 9, 1-
48.

Rohwer, F. C. (1988). Inter- and intraspecific relationships between egg size and clutch size
in waterfowl. Auk 105, 161-176.

Rohwer, F. C. & Freeman, S. 1992. Why conspecific nest parasitism is more frequent in
waterfowl than other birds: a reply to M. D. Sorenson. Canadian Journal of Zoology,
70, 1859-1860.

Rothstein, S. I. (1974). Mechanisms of avian egg recognition: possible learned and innate
factors. Auk 91, 796-807.Rothstein, S. 1. (1975). An experimental and teleonomic
investigation of avian brood parasitism. Condor 77, 250-271.

Ruxton, G. D., Broom, M. & Colegrave, N. (2001). Are unusually colored eggs a signal to
potencial conspecific brood parasites? American Naturalist 157, 451-458.

Shugart, G. W. (1987). Individual clutch recognition by Caspians terns, Sterna-Caspia.
Animal Behaviour 35, 1563-1565.

Siefferman, L., Navara, K. J. & Hill, G. E. (2006). Egg coloration is associated with female
condition in eastern bluebirds (Sialia sialis). Behav. Ecol. Sociobiol. 59, 651-656.

Soh, T., Fujihara, N. & Koga, O. (1993). Observations of pigment accumulation in the
epithelium of the shell gland and supertificial pigmentation on the egg-shell in
Japanese-quail. Journal of the Faculty of Agriculture, Kyushu University 38, 73-80.

Soh, T. & Koga, O. (1997). The effect of progesterone and estradiol-17 beta on the pigment
accumulation of the shell gland in Japanese quail pretreated with aminoglutethimide.
Journal of the Faculty of Agriculture, Kyushu University 42, 147-50.

Soler, J. J. & Maoller, A. P. (1996). A comparative analysis of the evolution of variation in
appearance of eggs in European passerines in relation to brood parasitism. Behaviour
Ecology 7, 89-94.

Soler, J. J., Moreno, J., Avilés, J. M. & Mpgller, A. P. (2005). Blue and green egg-color
intensity is associated with parental effort and mating system in passerines: support for
the sexual selection hypothesis. Evolution 59, 636-644.

Soler, J. J., Navarro, C., Pérez Contreras, T., Avilés, J. M. & Cuervo, J. J. (2008). Sexually
Selected Egg Coloration in Spotless Starlings. The American Naturalist 171, 183-194.

39



Soler, J. J., Soler, M. & Mpoller, A. P. (2000). Host recognition of parasite eggs and the
physicalappearance of host eggs: the magpie and its brood parasite the great spotted
cuckoo. Etologia 8, 9-16.

Sorenson, M. D. 1992. Comment: why is conspecific nest parasitism more frequent in
waterfowl than in other birds? Canadian Journal of Zoology, 70, 1856—1858.

Stokke, B. G., Moksnes, A., Roskaft, E., Rudolfsen, G. & Honza., M. (1999). Rejection of
artificial cuckoo (Cuculus canorus) eggs in relation to variation in egg appearance
among reed warblers (Acrocephalus scirpaceus). Proceeding of the Royal Society of
London, Series B 266, 1483-1488.

Stokke, B. G., Rudolfsen, G., Moksnes, A. & Reskaft, E. (2004). Rejection of conspecific
eggs in chaffinches: the effect of age and clutch characteristics. Ethology 110, 459-
470.

Sugiyama, T. & S. Kusuhara (2001). Avian calcium metabolism and bone function. Asian—
Australas. J. Anim. Sci. 14, 82-90.

Takasu, F. (2003). Co-evolutionary dynamics of egg appearance in avian brood
parasitism.Evolutionary Ecology Research 5§, 345-362.

Tarboton, W. (2001). A Guide to the Nests and Eggs of Southern African birds. Struik
Publishers Ltd., Cape Town.

Tinbergen, N., Broekhuysen, G. J., Feekes, F., Houghton, J. C. W., Kruuk, H. & Szule, E.
(1962). Egg shell removal by the black-headed gull, Larus ridibundus L.: a behaviour
component of camouflage. Behaviour 19, 74-117.

Verbeek, N. A. M. (1990). Differential predation on eggs in clutches of northwestern crows:
the importance of egg color. The Condor 92, 695-701.

Victoria, J. K. (1972). Clutch characteristics and egg discriminative ability of the African
Village Weaverbird Ploceus cucullatus. 1bis 114, 367-376.

Villafuerte, R. & Negro, J. J. (1998). Digital imaging for colour measurement in ecological
research. Ecology Letters 1, 151-154.

Wallace, A. R. (1889). Darwinism: An exposition of the theory of natural selection with some
its applications. Macmillan, London.

Walters, M. (2007). Ptaci vejce. Knizni klub, Praha.

Weidinger, K. (2001). Does egg colour affect predation rate on open passerine nests?
Behavioral Ecology and Sociobiology 49, 456-464.

Welbergen, J., Komdeur, J., Kats, R. & Berg, M. (2001). Egg discrimination in the Australian
reed warbler (Acrocephalus australis): rejection response toward model and
conspecific eggs depending on timing and mode of artificial parasitism. Behavioral
Ecology 1, 8-15.

Weller, M. W. (1956). A simple field candler waterfowl eggs. J. Wildl. Manage. 20, 111-113.

Westmoreland, D. & Best, L. B. (1986). Incubation continuity and the advantage of cryptic
egg coloration to mourning doves. Wilson Bull 98, 297-300.

Westmoreland, D. & Kiltie, R. A. (2007). Egg coloration and selection for crypsis in open-
nesting blackbirds. J. Avian Biol. 38, 682-689.

Westmoreland, D., Matthew Schmitz, M. & Kevin E. Burns, K. E. (2007). Egg color as an
adaptation for thermoregulation. J. Field Ornithol. 78, 176—183.

Wilson, G. R., Brittingham, M. C. & Goodrich, L. J. (1998). How well do artificial nests
estimate success of real nests? Condor 100, 357-364.

Winfree, R. (1999). Cuckoos, cowbirds and the persistence of brood parasitism. Tree 14, 338-
343.

Wright, A. A. (1972). The influence of ultraviolet radiation on the pigeon’s color
discrimination. Journal of the Experimental Analysis of Behaviour 17, 325-337.

40



Yahner, R. H. & Mahan, C. G. (1996). Effects of egg type on depredation of artificial ground
nests. Wilson Bull. 108, 129-136.

Yom-Tov, Y. (1980). Intraspecific nest parasitism in birds. Biological Reviews 55, 93-110.

Yom-Tov, Y. (2001). An updated list and some comments on the occurrence of intraspecific
nest parasitism in birds. Ibis 143, 133-143.

Zahavi, A. (1975). Mate selection — a selection for a handicap. J. Theor. Biol. 53, 205-214.

Zhao, R., Xu, G.-Y., Liu, Z.-Z., Li, J.-Y. & Yang, N. (2006). A Study on Eggshell
Pigmentation: Biliverdin in Blue-Shelled Chickens. Poultry Science 85, 546—-549.

41



	1. Úvod
	2. Proximátní příčiny zbarvení skořápky vajec
	3.1. Role predace v evoluci barvy vajec
	3.1.1. Kryptické zbarvení vajec
	3.1.2. Aposematické zbarvení vajec
	3.1.3. Variabilita v barvě vajec v rámci snůšky

	3.2. Role hnízdního parazitizmu v evoluci barvy vajec
	3.2.1. Rozpoznávání vajec
	3.2.2. Role zbarvení vajec v interakcích hostitele a parazita
	3.2.3. Polymorfismus v barvě vajec
	3.2.4. Vnitrosnůšková a mezisnůšková variabilita v barvě vajec hostitele i parazita

	3.4. Vliv barvy skořápky na její sílu a pevnost
	3.5. Kvalita samice a barva vajec

	4. Závěr
	1. Úvod
	2. Metodika
	2.1. Sběr dat
	2.2. Analýza vajec

	3. Výsledky
	4. Diskuze a závěr
	Použitá literatura

