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ABSTRAKT

Kondi¢ni ornamenty plni nenahraditelnou funkci v pohlaviviybéru nemaléiasti
pohlavré se rozmnoZujicich ziwechd. Narainost vytvdeni a pozdi také noSenidchto
ornamentd, signalizujicich stav jejich nositele, Zatje v nemalém gtitku mj. take
metabolismus. Tato prace testuje hypotézu vzajemaivislosti kondinich ornamerit,
jakozZto ukazatél kvalit jedinai, a metabolismu jakoZto nejvyznaggiho zdroje volnych
radikai zodpowdnych za oxidéni stres. Realna vaha vlivu nakladnosti ornamentu
na organismus, resp. na jeho redoxni stav, jeovpgéci experimentain testovana.
Manipulace provedené na jednotlivych odchycenyahcseh modelového druhu, kterym
je vlaStovka obecnaHfrundo rusticg, by meély ovéfit, do jaké miry navzajem koreluji
uvedené faktory.

Analyza udaj ziskanych Bhem odchyi uskut€énénych v phibéhu hnizdnich
obdobi v letech 2012 a 2013 nevykazuje vyznamméyenezi sledovanymi pro¥nnymi.
Tento fakt potvrzuji minimalni rozdily a také nepetha variabilita hladin gtenych
antioxidanti — oxidoreduktaz, superoxid—dismutazy a glutathp@moxidazy. Minimalni
vliv. manipulaci s jednim z konghich ornamerit, pfitomnych u modelového druhu
na hladiny enzyrin, podporuje hypotézu konuliich ornamerit jako signah kvality
jedina.

Vzhledem k dob skéru dat je v8ak vhodné uvést také moznost minimalritvu
manipulaci na organismus. Tuto moznost Izeivodnit energetickou nakladnosti
hnizdniho obdobi a s nim souvisejici moznost dosazmaximalni produkce
metabolismem produkovanych volnych radikdlTuto moznost podporuji tyto faktory:
snaha o0 maximalizaci inkluzivni fithess sdmabhajoba hnizda&i teritoria nebo
v neposlednitacé nakladnost p& o potomstvo. Do jaké miry tyto faktory skirie
ovliviuji produkci volnych radikél a jakd je jejich variabilita dhem hnizdniho
a mimohnizdniho obdobi u migrujicich i stalych druhohou pipadré zjistit budouci

studie zabyvajici se biologii vybranych diuh

Kli ¢ova slova pohlavni vylér, druhotné pohlavni znaky, nakladnost expresenoemdi,

oxidani stres, antioxidani enzymy ¢estnost signalizace



ABSTRACT

Conditional ornaments plays irreplaceable roleexusl selection in non-small part
of by sexual reproduction reproducing animals. iBasisness of generating and later also
carrying of these ornaments which show condition tloéir wearer, burdens also
metabolism in non-small scale. This thesis tesgothesis of mutual addiction between
conditional ornaments, as the indicators of queditf individuals and metabolism, as the
most significant source of free radicals which i@gponsible for oxidative stress. The real
weight of influence of ornament fastidiousness ayanism, resp. on redox state, is tested
in this thesis. Manipulations which were performgth individual males of model species
should point how much the selected factors coeekdch other. The barn swallow
(Hirundo rusticg is the model species.

Analyses of dates collected during trapping whichrevrealized in breeding
seasons in 2012 and 2013 does not show any impomands between observing
variables. This fact is confirmed by minimal dieces and inconsistent variability of
levels of measured antioxidants — oxidoreductasgseroxide dismutase and glutathione
peroxidase. The marginal effect of manipulationthvane of the conditional ornaments
which are presented in model species supportsypetiesis of conditional ornaments as

indicators of quality of individuals.

Due to the time of collecting of dates, possibitifyminimal influence of manipulations to
organism is appropriate to state. This possibildgn be justified by energetic
expensiveness of breeding season and within rel@tegossibility. This possibility is
supported by these factors: effort to maximizing thclusive fitness of males, nest or
territorial defense or last but not least the espamess of parental care. How much these
factors really affect the production of free radicand how high is their variability during
breeding and non-breeding season between migratiody sedentary species could be
discovered by the future studies focused on biolifggelected species.

Keywords: sexual selection, secondary sexual traits, costoroBment expression,

oxidative stress, antioxidant enzymes, signalliogdsty
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Uvod

Pohlavni vyler je jednim z neasgjSich zangieni biologickych ¢i také
ekologickych studii. K maximalizaci Usghu v uvedeném pohlavnim wio, tzn.
k maximalizaci fitness, se wianych skupin Zivéicha vyvinuly typy indikatofi indikujici
urcité charakteristiky jedinc Mezi obratlovci nachazime negjgi spektrum d&hto
indikatori mezi ptaky. Za vysokou rozmanitost kofrdch ornamert, jak lze tyto
indikatory oznait, zodpovida nejtSi patet mechanistin zbarveni mezi obratlovci a také
ponerné casto vyrazny pohlavni dimorfismus. Nakladno&thto ornamerit, jakozto
indikator kvality jedinai, miZze do uéité miry zaéZovat metabolismus a s tim souvisejici
fyziologické procesy.

Pra¥ metabolismus z&tujici nakladnost ornamentmize, spoléné s dalSimi
pochody probihajicimi v Zivych soustavach, zodpawida zvySenou produkci volnych
radikah. Tyto molekuly pak mohou 2Zmé negativie ovliviiovat organismus ve forn
oxidatniho stresu. K minimalizaci negativnihotigobeni tohoto patobiochemického

procesu pak slouzi antioxittda mechanismy.

Cilem této prace je zjistit vyznamnost vztalmezi kondénimi ornamenty,
resp. mezi jejich nakladnosti a antioxidani mechanismy. Tato prace testuje hypotézu
kondiénich ornamerit jakozto ukazatél kvalit jedinal a pedpoklada vysSi zé&t
oxidatnim stresem u jediiic s rozvinu¥Simi ornamenty. U jedinic s rozvinugjSimi

ornamenty zarovetaké hypotézanedpoklada vyssi hladiny sledovanych oxidoreduktaz.
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1 Oxidaéni stres

Jako oxidani stres je oznmvan biochemicky proces, jehoZz sp@ofn
mechanismem je poruSeni rovnovazného zastoupentoxmanti a antioxidant
v Zivych soustavach. Vifpac naruSeni této, v optimdlni situaci rovnovazné nuéa
dochéazi k zvySené produkci volnych radikatodpovidajicich za nasledné oxida
poSkozeni. Jako volné radikaly jsou soukrmznaovany ¢astice, molekuly¢i atomy,

s nesparovanymi elektrony v nejsvréfa, tzn. valetini vrstw. Mezi volné radikaly
fadime reaktivni formy kysliku a dusiku (RONS) a daxity neradikalové povahy.
Mezi biologicky nejvyznamgjsi reaktivni formy kysliku (ROS) a dusiku (RNS)tija
superoxidovy radikal (@), hydroxylovy radikal (HO, peroxylovy radikal (R@),
alkoxylovy radikal (RO), hydroperoxylovy radikal (H®), oxid dusnaty (NQ a oxid
dustity (NO"). Druhou skupinou podilejici se na oxidam stresu jsou latky neradikalové
povahy, kkdy také ozné&ovany jako neradikalové derivaty kysliku a dusikahrnujici
tyto molekuly: peroxid vodiku (¥D,), kyselina chlorna (HOCI), ozon D singletovy
kyslik (*O,), peroxynitrit (ONOO), peroxid dusiku BD,, kyselina dusita (HNE), oxid
dusity (NOs), oxid duskity (N,O,), nitronium (NQ"), kyselina peroxydusita (ONOOH),
alkylperoxynitrit (ROONO), nitroxyl (NQ, nitrosyl (NO), nitryl chlorid (NQCI)
(HALLIWELL &GUTTERIDGE 2015).

Zdroje indukujici oxidéni stres mohou byt jak endogenniho, tak exogenniho
pavodu. Hlavnimi endogennimi generatory kyslikovychdikalh jsou oxidativni
fosforylace (OXPHQOS) probihajici v resginm fetzci mitochondrii, peroxizémy,
endoplasmatické retikulum, fagocytujici by, zaréty a reaktivita pechodnych kofr
v Zivych soustavach. Samotna oxidativni fosforylacepiipads fotosyntetizujicich
organisnii pak fotofosforylace, tud spole&né s Krebsovym cyklem a dychacim
fettzcem — komplexy I, Ill a IV v mitochondriich nejuyamrgjSi zdroj volnych
radikaii v Zivych soustavach. &étne tii uvedenych fazi buwiného dychani
se na to produkci volnych radikalponmerné podili nap. oxidace mastnych kyselin,
a to jak B-oxidace probihajici stejn jako burgéné dychani v mitochondriich,
tak a- ¢i ®-oxidaceprobihajici v ribozomech, resp. v drsnémoptasmatickém retikulu
(SCHRADER& FAHIMI 2006).

Druhym, po metabolismu nejvyznaggim endogennim zdrojem volnych
radikali je imunitni systém. Na produkci volnych radik&e v tomto fipadt podili ok

komponenty imunitniho systému, tzn. jak specifidia&, pouze u obratlovicse vyskytujici
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nespecifick& neboli vrozen& imunita. Hlavnimi pmgena jejichz pibéhu se podili ob
sloZzky imunitniho systému, jsou resginé vzplanuti a zatilivé reakce. V pipadt
respir&niho nebo také oxidaiho vzplanuti dochazi k zvySené produkci volnyjména
superoxidovych radikél kratce po fagocytdze patogenneutrofily ¢i makrofagy.
Druhym nejdilezit¢jSim zdrojem volnych radikadl imunitnim systémem jsou
pak zastlive reakce fungujici jako obrané reakce v poSkdze tkanich. Podokinjako
u respirgniho vzplanuti se zde na produkci volnych radikgbdili zejména leukocyty
(NATHAN & CUNNINGHAM-BUSSEL 2013). V neposlednfact jsou dalSimi, s imunitnim
systémem Uzce souvisejicimi zdroji volnych radikapoptézac¢i nekroza. V pipads
exogennich zdrdjse pak na vzniku RONS nejvice podili radiace d@dmimace Zivotniho

prostedi a polutanty (BADTMAN 2004).

Tab. 1 —Hlavni zdroje produkce RONS(dlg&TmMAN 2004)

Zdroje Vzniklé RONS
Atmosférické zné&steni CO, Q, NO;, N2O;
Oxidani fosforylace 0O,
Iradiace (X-,3-, y-, UV) 0,", HO', 'O,
Prechodné kovy HO', H,O,, ferrylovy ion
Zargty, neutrofily a makrofagy OCI, H,0,, O;"", NO, ONOO
Oxidazy RO
Metabolismus argininu NO

12



1.1 Geneze nevyznanijsich volnych radikala v Zivych soustavach

Pritomnost dvouatomarniho molekularniho kysliku, ngaého pro existenci
aerobnich organisinnebyla doposud v celém vesmiru prokdzana na Zadmgektu
s vyjimkou Zend. Tento fakt tak poukazuje na sk&nest, Zze se jedna o molekuly
vznikajici vyhrady jako vedlejSi produkty fotosyntézy €BziE 2000). Samotny
molekularni (dvouatomarni) kyslik je jako takovy zékladnim stavu relatie¥n malo
reaktivni. Aktivace vedouci k zvySeni jeho reaktiviresp. k vzniku radikél maze
probihat de¢ma zmisoby: 1. absorpci energie vedouci k obraceni sgednoho
z neparovych elektrdn (vznik singletového kysliku) a 2. redukci ¢o elektror

(PITERKOVA ET AL 2005).

1.1.1 Prabéh geneze volnych radikah

e Superoxidovy radikal - Vznik  prijetim volného elektronu
molekularnim kyslikem (n&pOXPHOS)

* Hydroperoxylovy radikal - Vznik protonaci superoxidového radikalu
vodikem
» Hydroxylovy radikal - Vznik behem Fentonovy ¢i  Haber—

Weissovy reakce za casti atond
piechodnych kofr (Cu, Fe)

« Peroxylovy aalkoxylovy radikal - Vznik pii pasobeni hydroxylového radikalu
béhem peroxidace mastnych kyselin

« Oxid dusnaty a oxid dustity - Vznik zejménatinnosti enzym syntaz NO
(NOS, Nitrix oxide synthasgs spol€&n¢
se superoxidovym  radikalem o
peroxynitrit (ONOO), v pripadt NO,vznik
pii reakci oxidu dusatého s Kkyslikem,

pii reakci HO, tvori rovnez peroxinitrit

13



1.2 Oxidani poSkozeni

V piipadt nedostaujicich antioxid&nich mechanisin slouzicich jako primarni
ochrana ped pisobenim volnych radiké] dochazi v Zivych soustavach k oxidanu
poSkozeni. Tento proceside byt jak reverzibilni, kdy jsou nasledkiggombeni oxidéniho
stresu v bitkach opravovany repafiaimi mechanismy, tak ireverzibilni, tzn. vedouci
k apoptdze. Hlavnimi oblastmiupobeni volnych radikal jsou buréné membrany,
jaderna i mitochondrialni DNA a proteiny. U vSedt z uvedenych oblasti dochazi
vzhledem k jejich odliSné struki k iznému @sobeni oxidéniho stresu. Napv piipadt
bunéénych membran, kde dochazi vliveriispbeni RONS k peroxidaci lipidjsou teéem
zejména polynenasycené mastné kyseliny (PUFA), d¢odehazi naruSovani dvojnych
vazeb zodpoddnych za fluiditu a propustnost membran a také ykod reaktivnich
metabolifi, zejména pak lipoperoxylovych a alkoxylovych radika také izoprostdn
oxysteroli a aldehyd jako nap. malondialdehyd (MDA)¢i 4-hydroxynonenal (4-HNE),
které se mohou dale podilet na modifikaci pratéMoNTUSCHI ET AL2004).

P¥i oxidaci DNA, na které se podiligvazré hydroxylovy radikal, dochazi zejména
k S€peni kruhu deoxyrib6zy a k modifikacim bazi, zejméguaninu. V fipadc
chromozoni se pak oxidéni stres podili na zkracovani telomer a téarhromozomovych
mutaci. V souvislosti prévs uvedenym zkracovanim telomer byva ogidastrescasto
bran jako jeden z hlavnim medidiosenescence. Nejzndsimi markery oxidaniho
poSkozeni DNA jsou ndp 8-hydroxyguanin, 8-hydroxyguanosin, 8-hydroxy-2’-
deoxyguanosin a 5-hydroxymethyluracil. U proteise pak jedna naépo o-tyrosin, 3-
nitrotyrosin, 3-chlortyrosing,o0’-dityrosin (C0OKE ET AL2003;MONTGOMERY 2011).

P¥itomnost &chto molekul vS8ak nemusi mit pouze nezadouwaiky, icastni se
totiz rady nejen patobiochemickych pocliod organismech. Nenahraditelna je jejich
piitomnost nejen vjiz uvedenych biochemickych drahatzn. v energetickém
metabolismu biky, kde funguji jako transmitery, resp. donory éleli ¢i v imunitnim
systému, ale vyznamnou funkci plni radikaly a jejaerivaty také v bufgtné signalizaci
(ROBINSON 2008). Nap. pii vzniku zygoty, kdy superoxidovy radikal rozruSumembranu
vajicka a peroxid vodiku blokuje vstup dalSich spernaiivdjicka. Hydroxylovy radikal
vznikajici v Zivych soustavach, mimo jiné takenosti enzymu monooxygenazy, se podili

na hydroxylaci xenobiotik a steroidnich hornio(MONCADA ET AL 1989)
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1.3 Antioxidaéni mechanismy

Jako obranaiti ptisobeni oxid&niho stresu se u vSech eukaryotickych orgafism
Zijicich v aerobnim prosdi vyvinuly utité bariéry slouzici k eliminaci n&gnivych
Gcinka volnych radikal, pog. k reparaci jejich fisobeni. Antioxidacni  obranu  tvél
u eukaryotickych organisimnékolikastupiovy systém fyziologickych bariér odpovidajici
de facto kategorizaci antioxitlaich mechanisindle funkce. Funkci primérnich obrannych
mechanisn je inhibice vzniku volnych radikal Pokud je tato obranna bariéngkonana,
uplatiuji se sekundarni a terciérni antioxidanty. iippE sekundarnich antioxidahntse
jednd o tzv. scavengery — l&paci vychytavae vzniklych radikal. Jako terciérni
antioxidanty jsou ozr@vany molekuly zodpasdné za reparaci vzniklych poSkozeni.
Veetrg funkeni klasifikace, je mozné antioxidantyenit také dle jejich struktury nebo

lokalizace, resp. mistaipobeni a také dleipodu.

1.3.1 Klasifikace antioxidanti

1. dle funkce jsou antioxidant§lenény do ti vySe uvedenych skupin, tzn. na primarni,

sekundérni a terciarni antioxidanty

2. dle struktury jsou antioxidanty ¢ktny do dvou skupin, a to na antioxidanty
enzymatické povahy, kam nalezi¢ckteré oxidoreduktazy, a na antioxidanty

neenzymatické povahy

3. dle lokalizace Ize antioxidantyenit na intracelularni, membranové a extracelularn

4. dle pivodu jsouclerény antioxidanty na endogenni — syntetizované a emoig—

ziskané z potravy

15



1.4 Oxidatni stres jako hlavni mediator senescence

V roce 1956 navrhl, a v letech 1984 a 1987 takdéémesrozvinul, americky adec
Denham Harman hypotézu poukazujici na mozné sastislmezi msobenim
oxidatniho stresu a senescencia@AN 1956). Tato dnes uznavana teorie znama jako
radikalovéa teorie starnutF(ee radical theory of agingse doznala ¢kolika modifikaci,

z nichZ Ize za nejvyznany8i povazovat tyto du 1. mitochondrialni teorie starnuti
(Mitochondrial theory of aginga 2. Metabolitckd teorie starnutMétabolic stability
theory of aginy) Vcetrg samotné radikalové teorie starnuti byva o&dastrescasto
spojovan také stelomerovou teorii starnutielpmere shortening theory of ag)ng
odkazujici na situaci,ipkteré jsou oxidaci vice stresovanéinky nuceny kiasgjSimu
déleni za @elem reparace poskozeniivodnich bugk. Tato situace five vést az
k dosazeni tzv. Hayflickova limitu, tzn. maximalaipaitu déleni buiky. Tato hodnota je
pro jednotlivé typy bukk specificka (BAY & WRIGHT 2000). Obdob# plati, Zze délka
telomer je u jednotlivych tylp burek variabilni a také, Ze jejich délka kles& s rostou
vékem organismu (KLIADA ET AL. 2015).

V souvislosti sdmito tremi teoriemi je tak oxidani stres chapan jako jeden
z hlavnich mediatér senescence organismu, a to jak nacbuod, tak organismalni
arovni (ANKEL & HOLBROOK 2000; CoLAVITTI & FINKEL 2005; BALABAN ET AL 2005;
MONAGHAN ET AL 2008). Spolén¢ s uvedenymi, mezi sebou vzajempropojenymi
mechanismy se na starnuti podileji také dalSi gsoce to napp imunosenescence
poukazujici na negativni korelaci mezi klesajiaikitnosti imunitniho systému a rostouci
nachylnosti k vyskytu infekcéi tumoni v souvislosti s biologickym skem, anebo také
hormonalni regulace majici sp&h¢ s nervovym systém nenahraditelnou roli podilejici
se na vzajemné kooperaci vSechutypnkéné specifickych Zivych soustav (¥CK ET AL
2007). Zavislost aerobnich organisrma kysliku, ktery je v ikledku stijcem jejich
kona&ného zaniku je ¢&dy ozna@&ovana jako kyslikovy paradox. Tento termin poukazuj
na uctité nevyhody existence Zivych soustav v aerobniosfadi, jez je i pes svou
primarre vySSi evoldni vysglost ve srovnani s Zivotem v anaerobnim preabt vice
negativié ovlivihovana pro sebe jinak nenahraditelnou substancistikieyn. Kyslikovy
paradox neboli paradox aerobniho Zivota tedy paujkaza to, Ze aerobni organismy jsou
na @itomnosti kysliku zavislé iiesto, Ze je ze své podstaty nebeémgepro jejich
existenci (AVIES 1995).
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2  Pohlavni vykér a evoluce ornamenii

Uspsdnost jednotlivych jediric v pohlavnim vybru maze byt ovliviena mnoha
faktory, a to jak abiotickymi, resp. environmentéalh tak biotickymi. Mezi
environmentalni aspekty ovilivjici UsgSnost v pohlavnim vyiou a nasledd také
v hnizdni lze zd#adit nap. dostupnost zdr6) anebo pozici hnizdniho okrsku
¢i samotného hnizda v ramci arealu vyskytu poputaaeelého druhu. Mezi sipdchozi
skupinou Uzce spjaté biotické faktory pak nalezhgroveé zastoupeni jednotlivych pohlavi
v populaci, samotna u&gnost v jak pre—, tak post—kopéhdm pohlavnim vybru, ale také
akustickd ¢i vizualni signalizace, anebo rappredace.Nezidka je prag vizualni
signalizace, kam lze gadit kondéni ornamentacti také pohyboveé projevy, brana jako
nejvhodrjSi ukazatel kvality jedincv pohlavnim vybru. Mezi ukazatele kvality jedince,
plnici ukitou roli v pohlavnim vybru, lze vtomto fpadt zaadit jak zbarveni
(pigment6ézni i strukturni), tak také rozm vybranych morfologickych znak
Vyznam tchto jednotlivych ukazatél a jejich role v pohlavnim vyu, jakoZzto
sekundarnich pohlavnich zrigkie jak na interspecifické, takasto i na intraspecifické
arovni pongrné variabilni. Zatimco morfologické ornamenty jakgphadélka rydovacich
per, slozi¢ utvadena pera fitomna nap u celedi Paradisaeidaec¢i rizné vyhstky
(chocholky, Hkebinky, kozni laloky aj.) maji vyznamnou roli zejmaé
u monochromatickych drdh s vyrazgjSim pohlavnim dimorfismem, zbarveni ma
vyrazrejSi funkci naopak spiSe u dichromaticky zbarvengakhi. Jako takova je kon¢hi
ornamentace ovlitovana jak geneticky, tak préstim. Samotny pohlavni v§b je
obecrt chapan jako zvlastni typrippzeného vybru poukazujici na vyznam pohlavniho
rozmnozovani, jako mechanismu zodpovidajiciho zedmositovani z fenotypoveho
hlediska kvalitgjSich a zpravidla nipadjfich jediné jednoho pohlavi ffed ostatnimi.
Jak jiz vychazi z nazvu tohoto evéhiho procesu, je pohlavni Wthuplatiovan pouze
u pohlav se rozmnoZzujicich skupinfifbzeny vylgr piitom poukazuje na&si vyznam
genotypu ped fenotypem a neni tedy nijakiimo ovliviiovan primarnimi ani sekundarnimi

pohlavnimi znaky (ELDANI & DAVIN 2013;HOQUET2015).
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2.1 Role ornamenii v pohlavnim vybéru

Vyznam kondini ornamentace v pohlavnim W podporuje #kolik hypotéz,
jako nap. hypotéza dobrych gér{Good genes hypothekisebo tzv. hypotéza ,sexy syna“
(Sexy son hypotheyisavrzena v r. 1930 anglickym biologem a mateneatikRonaldem
Fischerem, podle kterych jsou zbarvenimiév@ ornamenty brany jako nejvyznaifjsi
ukazatele signalizujici kvality jedince. ©tyto hypotézy také poukazuji na vysokou miru
dédicnosti €chto znak (M@LLER & ALATALO 1998; MEAD & ARNOLD 2004). DalSimi
hypotézami podporujici majoritni vyznam ornanient pohlavnim vybru jsou pak
hypotéza od Hamiltona a Zuka z roku 19&2afnilton-Zuk hypothesisnebo hypotéza
mitonukleédrni kompatibility Mitonuclear compatibility hypothesis of sexual sét).
Treti uvedena hypotéza potvrzuje korelaci mezi kamidii signaly a jejich funkci
ukazatel rezistence &i parazitm a nemocem (KMILTON & ZUK 1982; BALENGER &
Zuk 2014; MgLLER 1990). Hypotéza mitonuklearni kompatibility pak panuje
na propojenost, s produkci ROS a samotnym @érida stresem Uzce spjatych, OXPHOS
komplexi a samotnych investic jedii@do kondénich ornamerit (HiLL & JOHNSON2013).
Také hypotéza imunokompetentniho handicdpwiocompetence handicap hynpothesis
poukazuje, podokinjako hypotéza mitonukledrni kompatibility, na Jrtarnamentace
a kondice jedince. Spojitost mezi ornamentaci adl@rnvyswtluje skrz vliv testosteronu
na organismus. Testosteron podporuje rozvoj sekumich pohlavnich znékale zarove
také misobi v souvislosti s produkci kortikosteronu imwrmesive a mj. negativa
ovliviiuje antioxid&ni mechanismy (BONSO-ALVAREZ ET AL 2007;ROBERTS ET AL2007).
DalSi hypotézou vysilujici vyznam ornamentice a jeji role v pohlavningbéru je
hypotézaci teorie signalu kvality $ignalling theory. Tato teorie opirajici se o hypotézu
dobrych gefi, ale také o hypotézu handicapuadvi 1974), vys¥tluje pritomnost
ornameni jakozto gimych indikatofi kvality jedince. Podobkh jako u Fischerovy
hypotézy jsou atraktivijSimi jedinci samci s rozving§imi ornamenty, avSak noseni a
nékladnost do zaé miry limituji ¢i jak uvadi Zahavi handicapuji samotného nositele
(ANDERSSON& SIMMONS 2006;CoTTON ET AL2003). Na rozdil od Fischerovy hypotézy, je
vSak v tomto pipact exprimace danych ukazaiekondiniho stavu jedince podmina
nejen geneticky, ale také environmenda(GRUNST ET AL 2014). V gipadt vSech vySe
uvedenych hypotéz jde také timé dikazy vylEru partnera podle fenotypu. Existuji vSak
také hypotézy, podle nichZz nehraje rozhodujici rolisgsSnosti v pohlavnim vyisu

samotné zbarveni. Mezi tyto hypotézy nalezifndyypotéza fimého vykiru (Direct
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selection hypothegiplatna nafpp u monogamnich a zaravéeritorialnich drufi (HALL ET
AL 2004) nebo hypotéza flukttiih asymetrie Kluctuating assymetry hypothesis
piedpokladajictestnost konanich ornamerit a Usgsnost v pohlavnim vyisu zaloZzenou
na g@itomnosti vice autonomnich ornam&n{M@LLER & POMIANKOWSKI 1993).
Na z&kladech této hypotézy byly nasledavrzeny jestdalsi ti a to: 1.Multiple message
hypothesis2. Redundant signal hypothess3. Unreliable signal hypothesi@PTACKOVA
2016).

Samotny evoléni pavod kondéni ornamentace a jeji vyznam v pohlavnim drjb
u sexuald dimorfnich druli se snazi vysilit hned rékolik hypotéz. Prvni hypotéza, jejiz
autorem je stefhjako v gipad hypotézy ,sexy syna“ Ronald Fischer, nazyvana grav
podle svého autora Fischerova hypotézBisgher's runawa$), je platna u sexuatn
dimorfnich druli. Tato mysSlenka ad/odiuje vznik ornamentace zacelem zvySeni
atraktivity a uspsSnosti v pohlavnim vydsu. Zarove také potvrzuje vysSi uggnost a take
fitness u jeding, resp. samc s rozvinuéSimi ornamenty. Exprimace&dhto znak vSak
neukazuje srealnou kvalitou saincObdobr jako hypotéza ,sexy syna“ rovh
poukazuje na vysSi predaci samicemi preferdjgach sama s rozvinug¢jSimi ornamenty
(ANDERSSON& SIMMONS 2006).

Druha z hypotéz, hypotéza smyslového talAesf(hetic and Sensory b)as
piedpoklada, Zze samice maiji predispozice preferavitywznak (stimul), ktery se vyvinul
v prabéhu evoluce druhu, ale ne v souvislosti s pohlavrifhérem. Lze zde rowt
piedpokladat pravipodobnost vyssSiho Usghu v pohlavnim vyéru u sama fenotypicky
podobrEjSim samicim. Takto specifikovana preference, davana téz jako skryta, byva
odivodnovana pitomnosti tzv. sobeckého genuuBock & CLIFF 1997;FULLER ET AL
2005). Velky vyznam zde byvé fipuzovan také symetrii preferovanych ziak
(ENQUIST & ARAK 1994;M@LLER 1992).
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2.2 Mechanismy zbarveni u ptak

2.2.1 Pigmentové zbarveni

Ve spojitosti s p&tem mechanisin zodpowdnych za zbarveni jsou ptaci
nejdiverzifikovarjSi skupinou mezi obratlovci. Tyto mechanismy jsobecrg déleny
do dvou skupin a to na 1. pigmentova a 2. struktabarveni. Do prvni z uvedenych
skupin, tzn. mezi pigmentova zbarveni, byvaji obBezaazovany celko¥ &tyti typy,

a to: melaninové zbarveni, karotenoidni, porfyré@oa v poslednitact se jedna
o psittacofulviny. Melaniny, zastoupené mezi olmatl eumelaninendi pheomelaninem,
tvofi skupinu pigmerit endogenniho gvodu syntetizovanych z fenylalaninii oxidaci

a naslednou polymerizaci tyrosinu. Expresshto pigmeni probiha ve specializovanych
buinkdch — melanocytech, a je regulovana vyhéadeneticky (to 2003). Na rozdil od
ostatnich mechanisim zbarveni fitomnych u ptak, reguluji syntézu jak eu-, tak
pheomelaninu pleiotropni geny POMCA($0 ET AL 2013). Podle fosilnich doklédsou
melaniny gitomny u ptak a jejich evoldnich gedchidci minimalre 160 mil. let a

s nejtsi prava@podobnosti se také jedna divpdni mechanismus zbarveni u vSech

obratlovd@ (THOMAS ET AL 2014).

Obr. 1 — Biosyntéza melaninovych pigmér{prevzato z 1o 2003)
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DalSim typem zbarveni u ptaljsou karotenoidy. Karotenoidni zbarveni, resp.
pigmenty zodpo¥dné za tento typ zbarveni, jsou obedmwany na rozdil od ostatnich
typt jako pigmenty exogennihaipodu, nejsou tedy syntetizovano de novo, ale zéskav
z potravy. Podle ¢&kolika studii vSak také dochazi uckolika ptaich celedi,
konkrétré Cotingidae Eurylaimidae a Pipridae k piimé syntéze karotenaidde novo
(LAFOUNTAIN ET AL 2015;HUDON ET AL 2012). Evoléni st&i tohoto mechanismu zbarveni
u ptaki neni doposud deno, v ramci recentnich skupin pliake vSak jedna o celkév
druhy nejznejSi mechanismus zbarveni vyskytujici se v 13 #&8 a v 95 z 23Qeledi
(THOMAS ET AL 2014). Celkovy p&et karotenoidnich pigmeinpodilejicich se na zbarveni
u nékterych skupin ptak neni doposudipsré stanoven, McGraw vSak uvadi ve své studii
celkem 24 tyf karotenoid (HiLL & M cGRAwW 2006). Obecé jsou karotenoidy &eny do
dvou skupin, a to na karoteny zodpdué podob#é jako pheomelanin za dervenalé
zbarveni a xantofyly Aysobujici Zluté zbarveni g{SHNASWAMY & NEELAKANTAN 2012).
Inkorporace samotnych karotendido zbarveni je regulovana celkotfemi skupinami
geni, a to 1. geny zodpedné za pijem karotenoid, 2. geny podilejici se na depozici
karotenoid a 3. geny odbouravajici karotenoidy AMBH ET AL 2011). Vedle moznosti
¢i  nemoznosti syntézy dvou nejvyznagfiich skupin pigmeiit de novo,
jsou vyznamnymi faktory ovliwijici jejich kvantitu také & jedince a s nim souvisejici
rychlost metabolismu a wipac karotenoid také dostupnost zdiiofHiLL 1995). \Ketrg
role pigmeni pak mohou karotenoidy, Wipac jejich nezabudovani do zbarveni,
plnit také funkci antioxidarit (MARTINEZ ET AL 2009; ISAKSSON & ANDERSSON2007).

Ve srovnani sigdchozimi déma mechanismy ménrozStenymi d¥ma typy
pigmentového zbarveni jsou porfyriny a psittacafuyv Porfyriny zodpo¥dné, jak za
zbarvené pié (turacoverdin, turacin, coproporfyrin), tak r@nza barvitost vajme
skaapky (protoporfyrin), mohou byt jak endogennihd, éxogenniho fivodu (BEREITER-
HAHN ET AL 1986). Endogenhsyntetizované porfyriny mohou vznikathem katabolismu
hemoglobinu v jatrech, de novo z&tpmnosti glycinu, anebo ve vejcovodu, kde se
posléze podili na zbarveni vépgch skdapek (FEORKIN ET AL 1978). Posledni
psittacofulviny tvaéi unikatni skupinu &i  pigmenfi s vyskytem pouze uradu
Psittaciformes.Podobi jako u karotenoidniho zbarveni zde plati, Ze sgedinol
¢i samotnych druin se syji zbarvenym p&im nachazi vyssi koncentragehto pigment,
nez u skupin mén zietelnym zbarvenim. ffnou syntézu &hto pigmeni de novo

podporuje jejich absence v krevni plas{ilCGRAW & NOGARE2004).
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Obr. 2 — Vyskyt jednotlivych typ zbarveni mezi ptaky (dletSbDARD & PRUM 2011)
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Veetrg ¢tyt  uvedenych tyfp pigmentového zbarveni jsou u ékolika
pttich celedi ¢i fadir uvadny také dalSi dva mechanismy. V prvnifipac se jedna
0 rezavé zbarveni, vyskytujici se u cca 120 dlrolezicich dorada Anseriformes
Falconiformesa Ralliformes za které zodpovidaripomnost oxidu Zelezitého vagach,
konkrétré ve ferralsolech. Oxid Zelezity je odtudepaSen a naslegéinakumulovan
v jednotlivych vrstvdch pé (BEREITER-HAHN ET AL 1986; NEGRO ET AL 1999).
Za posledni doposud zjgty mechanismus zbarveni prokazany pouze iadu
Sphenisciformeszodpovida pteriiim podobny, pro tentdad unikatni typ pigment
oznaovany jako sphenisciny @OMAS ET AL2012,McGRAW ET AL2007).
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2.2.2 Strukturalni zbarveni

Druhym typem zbarveni u ptéle strukturalni zbarveni. Oz&eni tohoto typu
zbarveni, souvisejiciho mj. také igtpmnosti tetrachromatického ¥, jako strukturalni
poukazuje na vyznam nejen pigmentadiaiho pokryvu ptak, ale také na schopnosti
reflektance ufité c¢asti ultrafialového (UV) viani. Pra¢ uvedeny tetrachromatismus,
tzn. gitomnostctyt druhi ¢ipka, zodpovida za moznost vidi v UV spektru (RICHARD
2009). Zastoupeni jednotlivych typcipki je vSak v dsledku evoldnich tlak
a ekologickych adaptaci mezi jednotlivymi skupinawariabilni. Mezi hlavni faktory
uréujici ponrové zastoupeni jednotlivych ty@ipka v ocich pati doba aktivity, struktura
biotopu a potravni strategie a specializac&XiD ET AL 2004). Variabilni vSak neni mezi
druhy pouze kvantita jednotlivych¢mich ¢ipkt, ale také samotny rozsah UV spekira,
v které jsou dané druhy schopné vnimatel@ER & BISCHOF 1993). Vznik
tetrachormatismu umaajici vidéni v UV spektru neni doposud zcela objasnexistuji
vSak minimalg tfi hypotézy poukazujici na jeho mozny vyznam. Prirypotéza
poukazuje na moznost synchronizace cirkadiannibénay a také vyznam UV #ni i
orientaci v prostoru ip vyuzivani slunéniho kompasu, ktery s dalSimi faktory jako fap
geomagnetické pole Zemznané ovliviiuje dradhy letu migrujicich drdh DalSimi
oblastmi, kde by mohlo mit UV #&ni ukity vyznam, jsou potravni chovani nebo také
signalizace mezipohlavnich interakci v pohlavninbéwy (BENNETT & CuUTHILL 1994;
CHURCH ET AL2001;RAJCHARD 2009).

Jako takové lIze strukturni zbarverlienit do dvou podskupin, a to na:
1. iridescentni zbarveni a 2. neiridescentni zlrvervni z uvedenych — iridescentni
zbarveni se na rozdil od neiridescentnihénims thlem dopadajiciho &la a jeho
naslednou reflektanci @RIO & Ham 2002). Neiridescentni barvy jsou naopak
nezavislé na uhlu dopadu ieai, odrazi z#ni kratSich vinovych délek a produkuji

tyrkysove, modré, fialové a také UV zbarvenR(im ET AL. 1999).
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3  Modelovy druh

Modelovym druhem této studie zkoumanym z hledisitalvu kondini signalizace,
resp. jeji ndkladnosti a pohlavniho ¥yb je vlaStovka obecn&d{rundo rusticg. Jednéa se
0 nejroz&iergjSi druh c¢eledi Hirundinidae stémét kosmopolitnim roz$énim
a s 6 poddruhyH. r. rustica, H. r. erythrogaster, H. r. transigy H. r. savignii,
H. r. gutturalisa H. r. tytleri) (SCORDATO & SAFRAN 2014). U vSech zthto 6 poddrut
bylo prokazano, Ze vyuZzivaji v rdmci pohlavniho &rgbodliSné ornamenty BRAN &
McGRAW 2004). Utité rozdilnosti se vyskytuji nejen mezi jednotliviypoddruhy, ale
také v ramci samotnych poddfulNag. u asijského poddruhidirundo rustica gutturalis
resp. u japonskych populaci tohoto poddruhu, kaé gl hlavnich ukazatélkvality —
kondiénich ornamerit sama zbarveni hrudi a bilé skvrny na ocasnich pereghzjisten
latitudinélni gradient ve velikosti uvedenych kammdch ornamei,
tzn. ve zbarveni hrudi a u bilych skvrn v ocasnasth Mezi Emito ornamenty byl v rdmci
latitudinalniho gradientu také prokazan antagackygti vztah. Zatimco ve vySSich
zenepisnych &ikach, tzn. v sevelsich oblastech Japonska, plni vyzngn roli
v pohlavnim vyBru rozsah bilych skvrn na ocasnich perech, takndjjiZijicich populaci
tuto funkci zastava rozsalervenych skvrn v hrudni oblasti ldEGAWA & ARAI 2013).

Obr. 3 — Hnizdni distribuce poddratH. rustica(prevzato z SORDATO&SAFRAN 2014)

Xrustica tytleri

<

"gutturalis ¢

erythrogaster

savignii transitiva
Figure 1 Range map of the six barn swallow (Hirundo rustica) subspecies. Dashed arrows show hypothesized diractions of colonization
fram an African commaon ancestor. Note the back-colonization of the Baikal region by Morth Armerican swallows, which eventually gave rise to
H ¢ tytlen. Figure adapted from Dor et &, (2010}
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RovréZz u eurasijského poddruhtd. r. rusticg ktery je poimérné nejwtsi,

s nejs¥tlejSim zbarvenim ventralgésti €la a také s nejdelSimi ocasnimi pery, nachazime
urcity vztah latitudinalniho gradientu a kowidi ornamentace (AsEGAWA & ARAI 2013).
Hlavni roli v pohlavnim vybru zde podle Mgllera neplni, jako u jiz probiraného
vychodoasijského poddruhd. r. gutturalis zbarveni hrudi a bilé skvrny na ocasnich
perech, ale délka samotného ocasu. U samgopulaci Zijicich v sevefj$ich oblastech,
nag. na uzemi skandinadvského poloostrova, nachazinienépné delSi ocasni pera
nez u populaci Zijicich v ji&sich castech aredlu, a to fgsto, Zze délkaéthto per nize
byt vyznamg limitujicim faktorem handicapujici letové schoptigedinci (M@LLER
1994). Mj. poukazuje Mgller ve svych studiich tadeéspojitost délky ocasnich per sa@mc
s usgchy v mimoparové patergit (EPP; Extra-Pair Paternity, kdy samci s delSimi
ocasnimi pery maji vySsSi reproduk usgch, nez samci s pery kratSimi @M ER ET AL
1997;M@LLER & TEGELSTROM1997).

Samotnd mimopéarova paternita neni mezi ptakyknigacny jev, a to i i@sto,

Ze drtiva ¥tSina ptaich podeledi (93 %) je ozr@mvana za primamonogamni (Ack
1968 in RIFFITH ET AL 2002). VlaStovka obecna vSak neni jedinym druheécsledt,
u kterého byla doloZzena EPP, dalSimi druhy u kterfygla v ramci popukaich studii
doloZena tato strategie zvySovani individudlniefs, jsou nap jificka obecna@elichon
urbica) (RILEY ET AL 1995), vlaStovka australsk&dtrochelidon ariél (MARATH ET AL
2002) nebo také vlaStovka stromova@achycineta bicolgr s rozStenim v téndt celé
nearktické oblasti (KMPENAERS ET AL2000).

Jak jiz bylo uvedeno, signifikance vSechtizuvedenych kondnich ornamerit
(délka ocasnich per, rozsah bilych skvrn natkost zbarveni ventralnéasti trupu)
se u jednotlivych poddruihviastovky obecné poéme liSi. Zatimco u poddruhnalezicich
do tzv. euro-mediteranniho kladu, zahrnujicilkb r. sangvinij H. r. transitiva
a H. r. rusticg plni roli hlavniho kondiniho ornamentu a ukazatele kvalit jedirdélka
ocasnich per, u zbylych poddfuhozna&ovanych souhrnh jako asijsko-americky
klad jako hlavni ornament funguje sytost zbarventudh (H. r. tytleri
a H. r. erythrogaster nebo velikost bilych skvrn na ventralni straocasnich per
(H. r. gutturaliy (DoOR ET AL 2009; VORTMAN ET AL 2011; SCORDATO&SAFRAN 2014).
Posledni z uvedenych poddiutbyva navic #kterymi ornitology vzhledem ke své
variabilitt ve zbarveni rozliSovan nackolik dalSich samostatnych poddiyha to:

H. r. gatturalis H. r. saturatg H. r. mandschuricdDELHOYO & ELLIOTT 2014).
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Také i nekolika studiich zabyvajicich seimym pisobenim radiace (zejména
y z&eni), resp. exogennich zdiopxidatniho stresu na Zivé soustavy byla zvolena jako
modelovy druh viaStovka obecnBifundo rusticg, konkrété se jedna o populace Zijici
v oblastech ovlivinych havariemi v jadernych elektrarnaClrnobyl a také Fukusima
(BONISOLI-ALQUATI ET AL 2009 & BONISOLIFALQUATI ET AL 2014). Mimo tyto studia
poukazujici na vysoké hladiny RONS a relatiwysokécetnosti vyskytu mutaci,cetre
albinismu a naddr (M@LLER ET AL 2012), byly vCernobylu provadny také vyzkumy
zkoumajici fertilitu spermii, kde byla zj&ta mj. u 76 z 566, tzn. u vice nez 13 %
odchycenych sanicz celkového p&tu 24 iznych druli Uplna redukce spermatogeneze
(M@LLER ET AL 2014). Nasledujici experimentalni studie probdiafighem hnizdni
sezbny na samicich nova$ského poddruhu H. r. erythrogaster poukazuje,
v souvislosti s kondni ornamentaci u sarincna vyznam sytosti zbarveni hrudi, ktera
piimo koreluje s mirou oxidaiho poSkozeni. Jako kontrolni skupina zde bylp®iany
samice stemijSim a sy&Sim zbarvenim hrudi signalizujici niZzSi oxdtd posSkozeni,
zatimco do experimentalni skupiny nélezely samje@ichz ve srovnani s kontrolni
skupinou swtlejsi hrul’ byla nabarvena, resp. ztmavena. Efekt ztmaventfalancasti €la
mel za nasledek relativnrapidni pokles miry oxidaiho poSkozeni a zaraveoukazuje
na ugity socialni mechanismus oviivjici praw miru oxid&niho stresu (VfOUSEK ET AL
2013).

DalSi oblasti vyzkumu zabyvajici se biologii tohatauhu je vztah imunitniho
systému a hladinuenych, nejastji stresovych¢i pohlavnich hormoin a jejich vliv
na fenotyp nebo také na @Spost v pohlavnim vysu. Studiem této oblasti se do 2na
miry vénuje italsky evolani biolog Nicola Saino. V jedné ze svych studiinadoklada
pozitivni korelaci mezi &Sim mnoZstvi paraZitu samé se sy&ji zbarvenymi ornamenty
a s tim také souvisejici vySSi hladiny steroidiichmoni, zejména testosteronu. Vipac
samotnych determinovanych hmyzich pafaziesp. ektoparaZitse jednalo o dva druhy
z ¢eledi lutouSoviti Menoponidag a ptakotrudku dvoulatmou Ornithomya biloba
zceledi kloSoviti Hippoboscidag (SAINO ET AL 1994). DalSimi faktory sik
ovlivaujicimi hladiny hormot jsou pak také obranné a agresivni chovapiimé reakce
imunitniho systému naffpomnost patogenu, tzn. reakce na neoptiméinstresujici
podminky vedouci k automatickému zvySeni metabéliektivity a stim souvisejici
produkci RONS (8INO ET M@LLER 1995).
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4 Material a metodika

Skér dat k tomuto vyzkumu probihal vletech 2012 — 204 byl provadn
na rekolika populacich, vyse uvedeného modelového drutlaStovky obecné, hnizdicich
v okoli mgsta Trebai v jiznich Cechach. Celkoy se étyii vybrané lokality nachazely
na katastralnim Gzemfitobci, a to: Luznice, Lomnice nad LuZznici a sar@otnésto
Trebai. VSechny zkoumané populace vyuZivaly k hagdhospodésky vyuzivané

budovy.

Obr. 4 — Lokalizace hnizdiSvybranych populaci
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4.1 Experimentalniéast

Experiment, jehoZ s@asti byly mj. manipulace s kordiimi ornamenty sanic
vlastovky obecné, byl stejnjako slkér dat provadn na vybranych hnizdistich v jiznich
Cechéach. Manipulovanymi ornamenty v tomtiipads byly rydovaci pera a od r. 2014
také hrul’, konkrét@ zbarveni hrudi. Rydovacim pgen byla u giblizné dvou tetin
odchycenych jedinc zménéna jejich délka. Jedné poloéin vtomto [Fipad
manipulovanych jedinicbyla pera zkracena, zatimco druhé poléwiaopak prodlouzena.
Zbyla tretina byla ponechana jako kontrolni skupina. Ugmjéebné pro tento vyzkum,
testujici hypotézu ornamentace jako sigridlality jedince a jeji roli v pohlavnim vybu,
byly ziskavany z krve, pomoci spektroskopické analytosti zbarveniiznychcasti tla
a Vv poslednifack také z morfologickych vlastnosti. Samotné krevrdorky byly
do odebrani ukladany do kapalného dusikiedPanalyzou, prov&dou probihajici
na detaSovaném pracovisti Ustavu biologie obraflo%¥’ CR v. v. i. ve Studenci, byly
vzorky uloZeny v hlubokomrazicich boxechi, eplot -80 °C.

Korelace vySe uvedenych paranietty nely prokazat vzajemnou propojenost
nakladnosti investic jedific do ornamerit, jakozto signdl kvality, a metabolismu.
V tomto gipack zejména vztah délky rydovacich per, pheomelaninowabarveni a hladin
enzymi (GPx a SOD). Zde jeréba zminit také nutnouripomnost cysteinu pro moznost
syntézy dvou z uvedenych korélata to pheomelaninu a glutationu, lze zde tedy
predpokladat negativni korelaci me&irtito parametry (GLVAN & SOLANO 2009).

Obr. 5 —Mozné disledky manipulaci na organismus
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4.1.1 Meéreni aktivity vybranych enzymi

V pripact erytrocyti, odctlenych od ostatnich krevnich elemintentrifugaci
o délce 5 minut 10 000 otdkadch za minutu, byly stanovany hladiny dvou ené&ym
oxidoreduktaz a to, glutation peroxidazy (GPx) @esoxid dismutazy (SOD). Enzym
SOD zodpovida za inhibovani mnozstvi superoxidovéhadikalu (Q")
a jeho penmenu na mé# reaktivni a toxicky peroxid vodiku ¢a@,). Na nasledné redukci
H.O, se, spolén¢ s dalSimi molekulami, podili glutation. Tripeptigtoren kyselinou
glutamovou, jiz zmignym cysteinem a glycinem. Pgavento tripeptid, resp. jeho
redukovana forma (GSH) zodpovida zZégmnosti GPx za jiz uvedenougmenu HO,
na vodu a molekularni kyslik. Oxidovana forma diotau (GSSG) je pak enzymem
glutation reduktazou (GR) Zm¢ pretv&ena na redukovanou formu GSH, ktera se
nasledg opst zapojuje do eliminace #,. Samotny porér redukovanych a oxidovanych
forem glutationu GSH:GSSG ratipje obeci bran jako dlezity ukazatel redoxniho stavu
a také celkového stavu bikn V cytosolu busk typickych pro vSechny skupiny obratldvc
se pondr zastoupeni redukované a oxidované fowgiutationu pohybuje obvykle kolem
hodnot 30-100:1, ale n&p v endoplasmatickém retikulu dosahuje tento @&om
hodnot az 1:X¢i 3:1 (FOMPELLA ET AL 2002). Pro stanoveni aktivity SOD byly pouZity
protokoly od BskIN & WINTERBOURN (2000) a v pipact meéteni GPx byla pouZita metoda
od PAGLIA & VALENTINE (1967) aFARAJI ET AL (1987). Ped samotnym experimentem
byly vzorky naedny v pongru 1:15. Finalni koncentrace vzdrkied samotnym gfenim
dosahovalagchto hodnot: v fipad GPx 1:60 a v fipact SOD 1:600.

Obr. 6 — Piibéh oxidace a zfiné redukce glutationu
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4.1.2 Statistické vyhodnoceni vysledk

Pro statistickou analyzu ziskanych dd&jyl pouzit program STATISTICA 12.
Jako zakladni krok statistického vyhodnocovani mgaaramatrickym testem provedena
analyza korelaci jednotlivych pramnych, které byly rozfleny doctyi kategorii, a to na:
1. hladiny vybranych oxidoreduktaz (GPx, SOD), 2orfometrické Udaje, 3. udaje
charakterizujici zbarveni ventralddsti a 4. Udaje charakterizujici rozsahy bilychrskv
piitomnych na ocasnich perech. Po provedeni analyty wybrany nejvyznamgjSi
korelace mezi jednotlivymi prognnymi. Tyto promnné byly nasledh za pouZiti
obecnych linearnich modelybrany pro analyzu vzgjemnych zavislosti. Chybasé&ky
uvedené v grafech vyzaaji 95% intervaly spolehlivosti.
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5

Vysledky

5.1 Vliv manipulaci na hladiny vybranych oxidoredukaz

5.1.1 Vliv manipulaci na hladiny glutation peroxiday

Graf 1.

GPx pre-

Grafy 1 a 2 ukazuji minoritni vyznam vlivu manipecges rydovacimi pery na hladiny GPx.
Opakovatelnost mezi jednotlivymi denimi vzorki odebranych f&d a po manipulaci
dosahuje 83,77 %. Odbvzorki byl provadn v rozgti 2 — 4 tydri. Kompletni analyza
hladin GPx byla provedena vragp 8 dni. U vzork méfenych ped samotnym

experimentem dosahuje opakovatelnost hodnoty 88,61

Pozn.: Namiené hodnoty hladin GPx nejsoufrepaiteny a uvedeny Vv jednotkdch
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5.1.2 Vliv manipulaci na hladiny superoxid-dismutay

Graf 3. Graf 4.
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Podobrt jako v gipak GPx, tak také variabilita hladin SOD é&renych ped

a po manipulaci nevykazuje vyznamné rozdily (grafya 4). Opakovatelnost gfeni
provadgnych kthem experimentalni faze dosahuje 77,33 %.&0dborki byl stejré jako

v pripade GPx provadn v rozgti 2 — 4 tydmi a kompletni analyza hladin SOD byla
provedena ¢hem 2 dni. Opakovatelnost u vzorknéienych ped experimentalnéasti
dosahovala hodnoty 84,00 %.

Pozn.: Namiené hodnoty hladin SOD nejsouepaiteny a uvedeny v jednotkdch

koncentracemol/g].
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5.1.3 Vzajemné vztahy hladin mifenych oxidoreduktaz

Graf 5. Graf 6.
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Vzajemné vztahy hladin samotnych analyzovanych aneduktaz rové&Z nevykazuji
vyznamné korelace, viz grafy 5 a 6. V prvnifippd, tzn. v gipad hladin enzym
meienych ged manipulaci, nesignifikanci potvrzuji tyto hoting = 0,4227 ar = 0,0755.
V piipact meéieni hladin enzyrn po manipulaci pak dosahovaly tyto ukazatelehto
hodnot: p = 0,2619 a r = 0,1050. Nevyznamnost vzkamelovanych hladin oxidoreduktéz
vSak Ize vysutlit odliSnou funkci a vyrazhodliSnou katalytickou schopnosti SOD a GPx.

Pozn.: Namifené hodnoty hladiny SOD a GPx nejsdapgmteny a uvedeny v jednotkach

koncentracg¢umol/g].
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5.2 Analyza vztahi mezi antioxidanty a nakladnosti ornameni

5.2.1 Analyza vztali mezi antioxidanty a morfologickymi znaky

Vahu vzajemnych vztah mezi,

fed manipulacemi,

gtenymi

hladinami

vybranych oxidoreduktdz a &fenych morfometrickych paramétrukazuje nasledujici

korelani matice se Spearmanovymi

korelace ¢ < 0,09 jsou zvyrazany.

koxelami

koeficienty. Statisticky vyznamné

Tab. 2 —Korelatni matice vztath mezi antioxidanty a morfologickymi znaky

SOD Wing Tarsus Tail Bodymass
0,051 0,150 0,094 0,036
SOD -0,003 0,196 0,056 -0,039
Wing 0,051 -0,240 0,302 0,133
Tarsus 0,150 0,196 0,125
Tall 0,094 0,056 0,302
Bodymass| 0,036 -0,039 0,133

Hodnoty uvedené v tabulce 1 vykazuji vzdjemnou vielast mezi hladinami GPx, SOD

a merenymi morfometrickymi znaky. Nezavislost samotnyokidoreduktaz ukazuji

mj. grafy 5 a 6.
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5.3 Analyza vztahi mezi antioxidanty a zbarvenim

5.3.1 Analyza vztali mezi antioxidanty a zbarvenim — Jas zbarveni

Vahu vzajemnych vztah mezi, ged manipulacemi #stenymi, hladinami vybranych
oxidoreduktaz a jasem zbarveni ukazuje nasledik@cgélaini matice se Spearmanovymi

korelainimi koeficienty. Statisticky vyznamné korelaty<{ 0,05 jsou zvyrazgny.

Tab. 3 —Korelatni matice vztahh mezi antioxidanty a jasem zbarveni

SOD Belly Breast Throat Ventral
0,071 -0,090 -0,043 0,078
SOD -0,032 -0,210 0,076 -0,050
Belly 0,071 0,216 0,112 0,288
Breast -0,090 -0,210 0,092 0,483
Throat 0,136 0,076 0,112
Ventral -0,078 -0,050 0,288

Hodnoty uvedené v tabulce 2 ukazuji vyznamnostemaych vztah mezi nmérenymi
hladinami vybranych oxidoreduktaz a jasem zbaryedmotlivych oblasti ventralniasti.
Podobs jako u vztak hladin néfenych enzyra a morfologickych znak tak také v tomto
piipad nebyla prokazany vyznamné korelace mezi uvedemparametry. Vyjimku zde
tvori vztah mezi hladinami SOD a jednou z oblasti \@niasti. Vzhledem k vykazované
hodnot (-0,210) a nevyznamnou korelaci hladin SOD s patat regiony, Ize vSak

piepokladat minimalni vzajemnou zavislasthto korelad.
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5.3.2 Analyza vztali mezi antioxidanty a zbarvenim — Sytost zbarveni

Vahu vzjemnych vztdh mezi, gfed manipulacemi genymi, hladinami vybranych
oxidoreduktaz a sytosti zbarveni ukazuje nasledkgrel&ni matice se Spearmanovymi

korelatnimi koeficienty. Statisticky vyznamné korelaty<{0,05 jsou zvyrazany.

Tab. 4 —Korel&ni matice vztath mezi antioxidanty a sytosti zbarveni

SOD Belly Breast Throat Ventral
-0,040 0,076 -0,043 0,041
SOD 0,008 0,252 -0,272 0,127
Belly -0,040 0,426 -0,060 0,307
Breast 0,067 0,252 -0,124 0,509
Throat -0,043 -0,272 -0,060
Ventral 0,041 0,127 0,307

Hodnoty jednotlivych Spearmanovych kokalech koeficieni uvedené v tabulce 3

ukazuji, steja jako v gredchozich dvouffkladech, minimalni vyznamnost vztahladin

meétenych oxidoreduktdz a sytosti zbarveni. Pouzépeapk korelace hladin SOD a sytosti

zbarveni dvou regianventralni¢asti vykazuje vySe uvedena matice vyzngjgirkorelaci.
Podobnost hodnot koeficignmezi hladinami SOD a sytosti zbarveni hrudi a tk&ni

¢asti vSak vykazuje moznost antagonistického vztahezi uvedenymi sousednimi

regiony, viz graf 7.
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Graf 7 — Korelace hladin SOD a sytosti zbarveni vybranycjiorg
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Protichidnost vztah sytosti zbarveni vybranych region(mode znazoréné hrudni
a cervert znazorgné Kisni casti) v korelaci s kvantitou SOD, patrnou v grafyu 7
lze vyswtlit jako mozZnost investic energie do @dh — nositelem vybranyckiasti
jednotlivych ornamerit V piipad korelace hladin SOD a sytosti zbarveni hruthmsti
dosahoval Pearsém koeficient a hladina vyznamnostichto hodnot: 0,2665 a 0,0042.
V piipact druhé korelace hladin SOD a sytosti zbarvetgnd ¢asti pak tyto ukazatele
dosahovaly hodnot -0,2478 a 0,0084. Hodnoty nayosgjadiuji miru reflektovaného

z&eni.

Pozn.: Namfené hodnoty hladin SOD nejsouepaiteny a uvedeny v jednotkach

koncentracemol/g].
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5.4 Analyza vzajemnych vztali mezi ornamenty

5.4.1 Analyza vztali mezi zbarvenim a morfologickymi znaky

Nezavislost vztalh mezi jednotlivymi typy ornamefit tzn. mezi délkou rydovacich per,

jasem a sytosti zbarveni a ocasnimi skvrnami) ykazasledujici korekni matice

se Spearmanovymi korel@mi koeficienty (tabulky 4 a 5). Statisticky vyanaé korelaty

(00< 0,09 jsou zvyrazany.

Tab. 5. —Korelace vztah jednotlivych ornametita jasu zbarveni

Spots Belly Breast Throat Ventral
0,154465 -0,10617 -0,098699 -0,11415%3 -0,0571
Spots 0,154465 -0,106182 0,073872 0,001456 0,03584
Belly -0,105617 -0,106182 0,216172 | 0,112711 | 0,288004
Breast -0,098699 0,073872| 0,216172 0,092881 | 0,483462
Throat -0,114153 0,001456 0,11271] 0,0928 0,003677
Ventral -0,057134 0,035852| 0,288004 0,483462| 0,003677

Tab. 6. —Korelace vztah jednotlivych ornameirita sytosti zbarveni

34

2

Spots Belly Breast Throat Ventral
0,154465 | 0,232294 | 0,135987 0,014992 -0,057134
Spots 0,154465 0,108100 -0,043159 -0,0367583 0,009027
Belly 0,232294 | 0,108100 -0,331608 | 0,030629 | 0,307265
Breast 0,135987 -0,043159 -0,331608 -0,124142 | 0,509614
Throat 0,014992 -0,036753 0,03062¢ 0,001456
Ventral -0,057134 0,009027| 0,307265 0,509614| 0,001456
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6 Diskuze

VySe uvedené vysledky ukazuji v pome vysoké mie vzajemnou nezavislost
korelovanych prognnych. Tento fakt dokladaji nejen nizké hodnoty ekatnich
koeficienti mezi jednotlivymi kategoriemi analyzovanych pramych, ale také po#&mng
vysoky rozptyl vznikajici prav pii korelaci dat nalezicich do odliSnych skupin.
Kategoriemi do kterych Ize analyzované Udajeclerat jsou: 1. hladiny vybranych
oxidoreduktaz (GPx, SOD), 2. morfometrické Udaje,u8aje charakterizujici zbarveni
ventralni ¢asti a 4. Gdaje charakterizujici rozsahy bilychrskptitomnych na ocasnich
perech. Vzajemnost nezavislost jednotlivych katégwokazuji nasledujici tabulky (5 a 6)
znazotujici nejvyssi hodnoty Spearmanova a Pearsonowaaniho koeficientu v ramci
vSech vymezenych kategorii dat. Statisticky vyznarkarelaty ¢ < 0,05; f< 0,09 jsou

zvyrazreny.

Tab. 7— NejvySSi nagiené Spearmanovy korelace mezi jednotlivymi kategoiidat

Morph. Ventral Spots

0,19677 -0,272417 0,197918

Morph. 0,19677 -0,178559 | 0,154465

Ventral -0,272417 0,108100

-0,17855

Spots 0,197818 | 0,154465

Tab. 8— NejvySSi narsirené Pearsonovy korelace mezi jednotlivymi kategairgkat

Morph. Ventral Spots

-0,2478 -0,1426

Morph. -0,0134 -0,1623 0,1992

Ventral -0,2478

Spots -0,1426
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DalSim dikazem podporujicim vzajemnou nezavislost jednatliviprongnnych
je nejednotny vliv manipulaci na hladinyéranych oxidoreduktdz. U Zadného zityp
manipulaci s rydovacimi pery, a ani u kontrolni gky, nedoslo vlivem manipulace
k jednozn@&nému zvysenéi snizeni hladin frenych antioxidarit Lze tedy pepokladat,
Ze se v fipadt systému antioxidai obrany jedna o po¥mé stabilni ukazatel kvality
jedince. De facto zanedbatelny vliv manipulaci nkdimy antioxidani ukazuji
grafy 8 a 9.

Je zde aletéba také uvést moznost minimalniho kolisani hls&8®D a GPx
na zaklad doby odlru vzorki. Pra¥ natasovani séru dat v hnizdnim obdobi, tzn.
v obdobi, které Ize spaie¢ s migr&nim obdobim chapat jako nejvice stresujici pro
organismus a také nejvice &aijici metabolismus, fize zodpovidat za pouze nepatrné
rozdily v hladinach SOD a GPxiqd a po manipulaci. V takovémtdipad: pak lze
otekavat, bez ohledu na typ manipulacigtsv rozdily v hladinach #tenych
antioxidanti mezi jednotlivymi pohlavimi (RIA -AHO ET AL 2012; SELMAN ET AL 2012;
SPEAKMAN & GARRATT 2013). Hladiny mifenych enzym nejsou v grafech 8 a 9

piepaiteny a uveden v jednotkach koncentraaadl/g].

Graf 8 — Variabilita hladin GPx po provedeni manipulaci

Variabilita hladin GPx po provedeni manipulaci
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V piipact GPx ukazuji vysledky nejednozimy vliv manipulaci s ornamenty
na antioxidani systém. Rblizné u 40 % pipadi, tzn. u pomirné vyznamnécasti, doslo

po provedeni manipulaci s délkou rydovacich pesriigeni hladin uvedeného enzymu.
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Graf 9 — Variabilita hladin SOD po provedeni manipulaci

Variabilita hladin SOD po provedeni manipulaci
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Podob jako u gredchoziho enzymu, tak take kigmd® SOD neni patrny jednotny vliv
manipulaci. U rovné polovinyfpadi doslo po provedeni manipulaci ke sniZzeni hladin

superoxid-dismutazy namistegapokladaného zvyseni.
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| ptes neprokazanou zavislost vzaiamezi nakladnosti ornameént hladinami
oxidoreduktaz m&enych Rhem hnizdniho obdobi Ize mezigntito prongnnymi
piedpokladat ufité korelace. V prvnim fijpact Ize aiekavat ¥tSi variabilitu hladin
antioxidanti a také nap stresovych hormdn jak jiz bylo uvedeno, éhem hnizdniho
a mimohnizdniho obdobi (MCALFE & ALONSO-ALVAREZ 2010). V gipad druhého
z uvedenych obdobi Ize zéardvepiedpokladat nizSi investice energie jedinc
do individualnich kondinich ornamerit, tzn. celkové snizeni nékladnosti a kvality

jednotlivych znak a s tim souvisejici pokles hladin antioxidant

V dalsim pgipadt lze pedpokladat odliSnou nakladnost mezi jednotlivymi
kondiinimi ornamenty. Tento fakt podporuje také moznastiku jednotlivych poddruin
vlaStovky obecné s pbéhem podobnym peripatrick& alopatrické speciaci &RAN ET
AL 2016). V gipact vzniku poddruli probihajiciho podolinjako peripatrické speciace
piestava byt pr@ast populace Zijici na periférii arealu vyhodnéestovat do ornameint
jez plni roli dominantniho ukazatele kvality jeding ostatnich¢astech arealdi piimo
v jeho centru. Tento fakt vS8ak neni platny pouzeingdnotlivymi poddruhy, ale také
vykazuje utity latitudindlni gradient v ramci samotnych poddruH. r. gutturalis

(HASEGAWA&A RAI 2013)¢i takéH. r. rustica(M@LLER 1995).
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DalSi moznosti vysitlujici do ugité miry minimalni vliv manipulaci na hladiny
antioxidanti je tzv. ,bird paradox”. Toto souhrnné ozgani, jehoZz autorem je italsky
ekofyziolog David Costantitni, poukazuje na rozddgtrné na fyziologické drovni mezi
savci a ptaky. Nemaldast z uvadnych rozditi Uzce souvisi s metabolismem, jakoZto
hlavnim zdrojem volnych radikal Patrie nejvyznamgijSim rozdilem mezi uvedenymi
skupinami je pak, iifes u ptak vySi metabolickou aktivitu, celkeéwnizsi produkce ROS.
DalSim nemé&ivyznamnym rozdilem je patrové zastoupeni nenasycenych a nasycenych
mastnych kyselin v buidnych membranach. Pratento pondr uruje, v jak velké nie
mohou byt biky, resp. bu&né membrany postihovany oxigdm stresem.
Na urovni jednotlivychiadi je pak patrny vyznamny rozdil v rychlosti senesegikterou
do ukité miry rovreZz ovliviiuje metabolismus a oxidai stres, a také v celkové délce

Zivota u druli s podobnymidesnymi rozndry (COSTANTINI 2008;MONTGOMERY 2011).

Obr. 7 —,The bird paradox” (pievzato z ©STANTINI 2008)

The “bird” paradox
| Mammals Birds
e Ageing rate Faster Slower
e Rate metabolic rate Lower Higher
e Lifetime energy expenditure Lower Higher
e Body temperature Lower Higher
® Blood glucose level Lower Higher
® Ratio between oxygen radical production  Hijgher Lower
and oxygen consumption
e Oxidative damage Higher Lower
e Cell membrane unsaturation Higher Lower
¢ Life history for a given body size Faster Slower
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Zavér

Vzajemnou nezavislost korelovanych parainettzn. kondénich ornamerit,
jejich vlivu na metabolismus a stim souvisejicoqukci antioxidarit Ize odivodnit
nékolika pohledy: 1.c¢etnosti vyskytu sledovanych paranietmezi eukaryotickymi
organismy, 2. odliSnou dobou vzniku jednotlivychamanisni a 3. jak jiz bylo uvedeno
v predchozi kapitole, chyknzvolenym obdobim slou dat. Zatimco kondni ornamenty,
jakozto sekundarni pohlavni znaky, jsoditgmny pouze u skupin svic& méns
rozvinutym pohlavnim dimorfismem, antioxittd mechanismy jsouifiomny u v3ech
skupin eukaryotickych organism Mimo tento zakladni fakt podporuje nezavislost
korelovanych také odliSna doba geneze kokeldiatimco vznik prvniho z uvedenych
mechanismi zodpowdnych za eliminaci volnych radikalbyva gimo spojovan s dobou
vzniku eukaryot, tzn. s dobourqul cca 1,6 — 2,2 miliardami let i&LL ET AL 2006;
ALBANI ET AL 2010), kvzniku pohlavniho dimorfismu a také samdbtm pohlavniho
rozmnozovani doSlo mezi Zitehy patrd az v dols kambrijské exploze. Rov#
na zaklad cetnosti vyskytu danych paramitrmezi eukaryoty, konkrétnh mezi
jednotlivymi skupinami Zivéicha, lze vysetlit vzdjemnou nezavislost hodnocenych
promennych. Na rozdil od u vSech eukarydfitpmnych antioxidénich systém byla
piitomnost pheomelaninovych, tj. cystein vyuZivajickondtnich ornamerit, doposud

zjiSténa pouze u ¢kolika skupin Ziv@ichu.

Poslednim faktorem, jimz Ize vy&lit nekorelovani hladin gfenych antioxidarit
s nakladnosti kondini ornamentace, je moznost kolisani produkce vbimgdikati a s tim
souvisejici produkci antioxidahtbéhem roku. Samotnou variabilitu hladin volnych
radikali i antioxidant v tomto gipact ovliviuji biotickeé, ale také environmentalni faktory
nebo celkova biologie samotného druh&i v piipadt této prace poddruhu.
Lze predpokladat odliSnosti v hladinacheifanych latek mezi jedinci stalych a migrujicich
druhi. V pripad prvni z uvedenych skupin Izeiekavat nejvyssi produkci ROS nejen
v dokg hnizdni, ale také &hem migrace. V fipadt druhé skupiny, zahrnujici stalé druhy,
lze predpokladat powrné rovnongrnou produkci volnych radikal témet po cely rok,

s vyjimkou hnizdniho obdobi.
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Seznam pouzitych zkratek

RONS - reaktivni formy kysliku a dusiku
ROS - reaktivni formy kysliku

RNS — reaktivni formy dusiku

OXPHOS - oxidativni fosforylace

PUFA — polynenasycené mastné kyseliny
GSH - redukovana forma glutathionu
GSSG - oxidované forma glutathionu
GPx — glutathion peroxidaza

SOD - superoxid—dismutaza

GR - glutathion reduktaza
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