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Abstrakt

Pohlavni vylr je jednim z kidovych evolgnich mechanisiy ktery je zaloZen na rozdilném
reproduknim dsgchu mezi jedinci. Pohlavnim wvgb vede k evoluci pohlavniho dimorfismu a
specifickych druhotnych pohlavnich zriakTyto znaky maji¢asto ornamentalni povahu a mohou
fungovat jako indikatory kvality a zivotaschopnogiince pi vybéru partnera. Ornamentalni znaky
mohou signalizovat Zivotaschopnosttha zpisoby: bul’ pfimo, pokud jejich exprese odrazi kondici a
ornament predikuje pragdodobnost budoucihoig¥ivani; nebo né&pmo, kdyZ je jejich exprese
navadzana nagk jedince a vyrazny ornament tak maji pouze jedikieri oswdcili schopnost pezit do
vysokého ¥ku. Exprese ornamehtse v3ak mize ve vysokém &ku naopak sniZzovat vudledku
negativniho vlivu starnuti. Cilém mé prace byloqatt, zda a jaké ornamenty indikufikva gezivani u

volng Zijicich obratlové s ukorgenym Kfistem a zda se na expresi ornamgmbjevuje vliv starnuti.

Kli ¢ova slova:pohlavni vylgr, ornament, signal, kondicesk; senescencejgrivani

Abstract

Sexual selection is a key evolutionary mechanisat th based on differential reproductive success
among individuals. Sexual selection drives evohutid sexual dimorphism and secondary sexual traits.
These traits are often of ornamental charactermaag function as indicators of individual qualitydan
viability in mate-choice. Ornamental traits maynsifviability in two ways: either directly, whenein
expression reflects body condition and ornamentipte the probability of future survival; or indatty,

if their expression is age-dependent and intensanoent express only individuals that proved thétgbi

to survive to old age. Ornament expression may @stine in old age, however, as a result of negati
effect of senescence. The aim of my thesis wasgess, whether, and which, ornaments signal ingivid
age and survival in free-ranging vertebrates wétedninate growth and whether is ornament exprassio

affected by senescence.
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Uvod

Mé bakaldska prace pojednava o sekundéarnich pohlavnich agnaciiznych tid obratlovd, jejich
promenlivosti s gibyvajicim wkem a vlivu jejich exprese nagZivani a starnuti. Sekundarni pohlavni
znaky jsou ngpadné ornamentélni struktury vyvijeie vlivem pohlavniho vyou. Pohlavni vybr je
povazovan za jeden ze z&kladnich etolch mechanisiy jenZ je zaloZen na rozdilném reprodikn
Uspschu mezi jedinci Darwin 187). Jednim z vyznamnych fakforuréujicich Usgch jedince v
pohlavnim vylru je jeho atraktivita pro druhé pohlavi, jeZ jeretké ¢asti dana mirou exprese
druhotnych pohlavnich znak(ornameni). Jedna z hypotéz evoluce druhotnych pohlavnicakizn
piedpoklada, Ze mohou vypovidat o kvalitach svychtelis(Pfennig 1998 Takovy znak kvality ze
indikovat vysS8i pezivani jeho nositele, coZ je aspekt,dnnz v této praci ifhlizim (Andersson 1986;
Pomiankowski 1987 Ornamentdalni znaky se rfédka vyvinou v napadnou strukturu, jez naopaizen
pravéépodobnost feziti nositele, a tim i jeho fitness, snizovKirkpatrick 1986; Davis & O Donald
1976. Vzhledem k tomu, Ze jejich expres&gsto nardna na nutdini zdroje, mohou &které ornamenty
fungovat jako signaly kondice a schopnosti naléstatek kvalitni potravy a mohou byt tudiz poziéivn
ovlivnény vékem a zkuSenostmi jedinc®g@senthal& Hebets 2015; Ohlsson et al. 200ZhorSovani
fyziologickych funkci v piibéhu starnuti vSak fize naopak fsobit na expresi znaku $ilpyvajicim
vékem negativid (Osmond et al. 2013; Cornwallis et al. 2014

Cilem mé prace je na zakkaditerarni reSerSe posoudit, jakou maji v&mné dob tyto hypotézy
empirickou podporu. Nejzasa#ji otazka, jiz si ve své praci kladu, je, zda deanexprese n&astji
studovanych ornametiSi u izng starych jeding, a pokud ano, zda jsou tyto rozdily dany seleldivn
piezivanim witych fenotyp, ¢i zda dochézi k néstuéi naopak k senescenci v jejich expresi tigghu
Zivota jedince. Mym cilem je také porovnat, zdavatahy mezi mirou exprese ornamentugkewm ¢i

piezivanim liSi mezi tznymi typy ornamerit a mezi fiznymi taxony obratlovt



Pohlavni vybér, prirodni vybér a evoluce druhotnych pohlavnich znak
Pohlavni vylr predstavuje sloZku ffrodniho vyliru (Ritchie et al. 200y a jiz podle Charlese

Darwina je pohlavni vy specificky existenci napadnych struktur selektgeq rozdilnym
reproduknim Usgchem mezi jedingkdezto pirodni vylEr je spatovan v rozdilech igzivani zivgicha
(Darwin 1871). V ptipad vlivu pohlavniho vybru sesexualni dimorfismus utvdiky kompetici mezi
jedinci stejného pohlavi a diky preferencim pohtzpdiného Lande 198). Samice&asto preferuji samce
s extrémy vyvinutymi ornamenty, kdy jako odp&¥ na samii vybér mize ornamentace dosahnout miry
piekraiujici schopnost fezivani Kirkpatrick & Ryan 1991) Druhotné pohlavni znakyi@dstavuji
specifické struktury liSici se mezi pohlavimi sdrgése reprodukujicich organismJedna se o soubor
nejen fenotypovych znékdruhotrgé vyvinutych Vaci primarnim znakm zastévajicich funkci samotné
reprodukce. Sexualni dimorfismus sestava z mezpoiith odchylek na drovni fyziologickych a
morfologickych struktur a behaviorisnfBrakash & Monteiro 2016 Pohlavni vybr se siliji projevuje

u samé@ neZ u samic, coZ popisuje tzv. Darwin-Batemanoaagigma. Divody silrgjSiho pohlavniho
vybéru u samdé tkvi ve vy3Si prornlivosti reprodukniho Gsgchu u sami, celkow vy3Si dychtivosti
spdit se a nevybiravosti mezi partnerkami. V nepodlédtE samci ziskaji vice vyhod &tnych pé&eni
nez samiceMalin Ah-King 201). Samice jsou vybiravé z vicdnabdi. Preferuji ty samce, Kiejim
nabidnou lepSi benefityfeba v podo® potravnich zdrdj. SlozigjSi je to u drufi, u nichz samci
neposkytuji pimé vyhody vyjma svého spermatuedpoklada se vsak, ze samice mohidit z vySSiho
fitness pro své potomky v¥kem partnera o ditych kvalitach Neff & Pitcher 200%

RozliSujeme dva zakladni typy parovacich systémonogamii a polygamii. V ramci polygamnich
systénii si polygynni samci mohou vydrZzovat harémy se samico £z mezi sebou bojuji. Uspni
samci se p& s WwtSinou samic, kdezto samicet$inou pouze s jednim samcem. Vipac tzv.
dominantni polygynie (samice ziskaji zejména nejdantrejSi samci) dochazi k neustalym soubnjo
samice, které se fd s vice samciNunney 1998 Typickymi predstaviteli této strategie jsou tzv. lekové
druhy, napiklad dropoviti, Qtididag, ¢i tetrevoviti, (Tetraonidae Chargé et al. 2010; Kervinen et al.
2015. Monogamii Ize popsat jako specifickyipad harémové polygyniefipemz v kazdém harému je
jedin& samiceNunney 1998 Druhy mohou byt monogamni sociélngeneticky nebo pouze sociéln
(DeWoody et al. 20Q00U socidlg monogamnich drudhsouZiji socialni partrfe ale mize dochazet k
plozeni mimopéarovych potonik(Invernizzi & Gilman 2015) Monogamie pevldda u ptéak kde je
vétSinou teba pée obou rodit o mladé, narozdil od sayckde je monogamie spiSe vzacna. Potencial k
polygamii u savé je dany pevaZujici matiskou péi o potomky Emlen& Oring 1977). Polygamie je
rozStensjSi u druti, kde rodéovskou péi poskytuje pevazi jeden z rodit, ¢i u druhi, které poskytuji
minimum rodEovské pée, nebo v fipac, kdy se naskyta takové mnoZstvi potravy, Ze selélama

miZe postarat jediny rodi(Nunney 1991)Polygamie ma potencial ve sp@&astvich, kde jsou samice
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nahlokené a samci je mohou monopolizovat i@dmostd se s nimi pét. Polygynni samec fite
monopolizovat samici skrze monopolizadjakého dlezitého zdroje pro samice, @&jh jsou vedeny
souboje. Dlezitym faktorem reproduiiho Gsgchu je zde dominanc&inlen& Oring 1977) Pisobeni

Vi s

pohlavniho vybru je vSeobech silngSi v sekundarnich pohlavnich znacich polygamnich

QO

promiskuitnich drufh nez u monogamnich drithSexualni dimorfismus se tak u monogamnich &ol
projevuje v nizSich miractsgélander 1965; Nunney 1991

Evoluéni hypotézy vyvoje druhotnych pohlavnich znak

Pro evoluci druhotnych pohlavnich ziigkohlavnim vykrem bylo navrzenodkolik hypotéz. Prvni je
tzv. hypotéza sexy synTa pedpoklada ndjmy piéinos pro samici ve spéni se samcem preferovanym
ostatnimi samicemi.i#hos spoiva v tom, Ze potomek atraktivniho samce pmmzdidi atraktivni znak a
bude mit ¥tSi Sanci najit si partnerkuiiRosem pro samici je tedy vysoka atraktivita jejssimi, a tim
vySSi pravédpodobnost, Ze zanechaji velké mnozstvi potantkromeé atraktivity tedy znak nemusi
nevypovidat o jinych samcovych kvalitAchigher 1930; Gwinner & Schwabl 2005 Evoluci
extravagantnich znékdale podle této hypotézy ushiage fakt, Ze u potomk samic s preferenci pro
vyrazny ornament, dojde ke kombinaci dgak pro preferenci vyraznych ornaméntak pro vyrazny
ornament. Postugnse fixuje genetickd vazba mezi preferenci ornamarfitness sanic jez usnatiuje
Siteni geri pro preferenciKisher 1930; Kokko et al. 2003Vyznam atraktivity pro sa#h fithess tak
muze vést k evoluci fenotypu, ktery je suboptimalhiediska pirozeného vybru (tzv. runaway proces).
Evoluce znaku s#mem k \&tSi extravaganci probih& preéetnictvi runaway procesu do doby, kdy se
ornament stavaifis velkou za&tZi pro své nositele a vidledku snizenéhot@Zivani se vyrovna
reprodukni vyhoda spéivajici v sanii atraktivitt (Fisher 1930.

Vedle tohohypotéza smyslového talpiedpoklada vyvoj ornamentu na zaklagklektivni citlivost
smysh k uritym barvdm a strukturam. Na zakkadgmyslo¥ nabyté preference e vzniknout
preference k ornament&quist & Arak 1993)Takto vyvinuté signaly napodobuji padiy vyvolavajici
jak pozitivni odpo¥d’ v potencialnim partnerovi jako napodobeni oblibgutravy, tak podety
piipominajici predatora s negativni odpdiy ale pro samcefimosnou reakci (samice ztuhne a samec se k
ni mize fiblizit, aby se spdl; Pascoal et al. 2016

Podleindikatorové hypotézynohou ornamentalni znaky fungovat jako signalityxch kvalit, jimiz
samec disponuje, jako jsou dobra kondice a zdrawitv. VylErem kvalitniho samce samice ziskaji
piimé ¢i negimé vyhody Grether, 2000) PFimou vyhodou je fimy uzitek pro samici. Kvalitni samci
mohou vice materidénprispivat samicim a méatim, mohou samici ifinaset potravu, nebo mohou
zprostedkovat pistup do teritoria se zdrojem potra¥y Ukrytem. Také mohou samici chranited

predatory nebo jinymi samci a pomahat ji gipg mladé. BEmou vyhodou jsou také kvalitni spermie a



tim vy3Si pravépodobnost oplozeni végk. Tyto zmigné vyhody maji pozitivni vliv na fitness a
reprodukni Usgch samice (Vagner 2011 Druhym typem vyhod pro samice jsou vyhody ithee.
Nepimé vyhody nenesou zadn§imy uzitek pro samici, alefpdstavuji kvalitni geny, které sameega
jejim potomkKim (hypotéza dobrych géh Atraktivita ornamentu v tomto ifpac odrazi kvalitu
genotypu, a diky tomu i zivotaschopnost samceokterdrové dédi i jeho mlarata Hadfield 2006).
Sp&enim samice se samcem nesouci vyrazny ornamedit gdtomci otcovy dobré geny progdivani a
po matce dobré geny preference k danému znakuye# k lepSimu fieZivani a/nebo reprodéhimu
Uspschu mlarat. Podminkou je, aby ornament, preference pjo kondice byly &divé Bertram et al.
2016. Kondice ziv@icha Uzce souvisi s odolnosti k infekm chorobam, n&asgji jsou proto v tomto
kontextu studovany imunitni genyidélpoklada se, Zze samice si na zakhagaznych ornameftvybiraji
samce, kit vykazuji vysokou odolnostivi parazitim.

K indikatorové hypotéze se vazeypotéza hendikép jiz postuloval Amotz Zahavi(1975). Ta
navrhuje mechanismus, ktery by mohl z&jigtcestnost signalizace, tedy aby si kvalitni ornanmeotli
dovolit pouze kvalitni jedinci. Pojmem hendikepreeumi druhotny pohlavni znak, ktery je pro svého
nositele #jakym zpisobem nakladny aiie snizovat schopnostgzivani. Pokud se u jedince vyskytnou
zaroveéi geny pro nizkou Zzivotaschopnost a ornamedetstavujici hendikep, ma tento jedinec malou
pravéépodobnost eZiti. Pokud peZije do dosglosti, je patrd nositelem gein pro vysokou
ZivotaschopnostKirkpatrick 1989. Cim wtsi preference se k znaku vaze, tim napgdrornament
zatiZzeny o to &Sim hendikepem setiie vyvinout. Evolucéim dal intenzivijSich ornamerit trva do té
doby, dokud pro samicergvazuji benefity ze spéni s takovym samcem, a dokud jsou samci schopni se

se svym hendikepem dozit do doby rozmnozovAaahévi 1975.

Ornamenty jako indikatory v éku a zivotaschopnosti

Velké mnoZstvi studii naztiaje, Ze pohlavni ornamenty se u mnoha dropravdu vyvinuly jako
signaly kvality a Zivotaschopnosti svych nositéAndersson & Simmons, 200&ivotaschopnost jeditic
mize byt signalizovana dwma zpisoby. Za prvé, exprese ornamese bd’ mize zvySovat s &kem a
mize fungovat jako signaléku svého nositele. Samice by si tak mohly vybieahee, kté oswdcili
schopnost fezit do vysokéhod&ku. Tim by ziskavaly vyhodu pro své potomky,ikiey tuto schopnost
po otci zédili. DelSi Zivot totiz znamena vice moznosti semmooZ?it a dlouhokci jedinci maji tedy vysSi
pravépodobnost zanechat vice potamiStarsi jedinci maji &tSinou vice zkuSenosti a dokazi obhdjit
kvalitngSi teritoriaci ¢asgji vitézi v soubojich o sexualni partneAldtalo 1986. VySSi schopnost nalézt

Vi s

mohl zaji§ovat zvySenou expresi ornamént starSich jedinc(Alatalo 1986.



Za druhé, ornamenty mohou fungovat jakén® ukazatele Zivotaschopnosti jedince, jejichzresp
je zavisla na kondici a wie byt nezavisla nagku (Andersson & Simmons 2006) takovém pipack,
tito jedinci dozivat pimeérng vySSiho ¥ku, nez jedinci s ménvyraznymi ornamenty, a tedy s geny pro
nizkou zivotaschopnost. Jedinci s horSimi ornamésdy budou z populace mizet rychleji a ve vysSich
vékovych skupinach bude nimtat zastoupeni jedifis vyrazijSimi ornamenty (tzv. selektivnigZivani
fenotypy). StarSi jedinci diky tomu budou mit vapréru vyrazigjsSi ornamenty nez mladsickové
skupiny Forstmeier et al., 2006
paraziim ¢i k oxidatnimu stresu. Oxidani stres je nerovnovaha mezi produkci volnych rdila
antioxid&nim obrannym systémem organismu. Volné radikaly jetiemické latky s neparovymi
elektrony vznikajici bd v prirodk nebo jako vedlejsi produkty biologickych a bioclemch proces
(Freeman-Gallant et al. 20)1Volné radikaly poSkozuji nukleové kyseliny, lmlkny a membranové
lipidy a tim zgisbouji naruSeni jejich fyziologickych funkci, c@&govaZzovano za jednu s hlavni¢itin
starnuti Gomes et al. 2009Nekteré druhy ornameiit jako napiklad karotenoidni nebo pheomelanoidni
zbarveni, pdebuji ke své tvorb latky, které jsou zarowepofrebné pro antioxidai obranu &la (von
Schantz et al. 1999; Galvan & Solano 2p0StiZe tak dochézet k trade-off mezi expresi ornamantu
antioxida&ni obranou. Vyrazny ornament by si v takovéfipad mohli dovolit pouze kvalitni jedinci
s kvalitnim antioxidénim systémem a dostateym pfisunem pdebnych latek v potrav U nskterych
typi ornameni, jako jsou nafiklad excesivni struktury typu prodlouZzenych ocelrgerci parozi, niize
byt ndkladn& nejen jejich tvorba, ale i jejich ndSe&Svou hmotnosti a roziy mohou z&Zovat pohyb
svého nositele a mohou tak zvySovat kazdodennigetieké naroky Zahavi 197%. VétSina energie je
v téle produkovana pros&dnictvim oxidativni fosforylace v mitochondriic@xidativni fosforylace je
vSak také neptSim zdrojem volnych radikalv téle. ZvySené naroky na produkci energie pro noSeni
excesivnich struktur tak mohotigglstavovat zarowehendikep ve forfvyssi produkce volnych radikal
a tim vySSi pdeby antioxidanich mechanisinnebo zrychleného starnuti organismorn Schantz et al.
1999.

Ornamenty a starnuti

Ve vySSim ¥ku vSak niize dochazet i ke zhorSovani exprese ornamentu, @as v disledku
starnuti, neboli senescence. Termin senescencazmih z latinskéheenescere (starnutgnai proces,
jenz je charakteristicky zhorSovanim funkci zivédrganismu Wase, spojenym se snizenou schopnosti
odpowdi na stresové vlivy, homeostatickou nerovnovatiomemocemi spjatymi se $tén. ZhorSovani
funkci nakonec vede k jejich selhani a snittrkwood 1997 Kirkwood & Holliday 1979; Williams et al.



2006) Kazdy organismus disponuje jinou rychlosti stéirma zaklad genetickych predispozid(stad
2009. Starnuti je geneticky determinovany, neadapfivotes, a jéizen skrze firodni vyker (Kirkwood
& Holliday 1979)

Autorem zcela prvni teorie starnuti byl August Wieasin (1889), jenzipdpokladal nevyhnutelné
zhorSeni futknosti organismu a existenci mechanismu vyvinutdfisodnim vylErem, ktery by
eliminoval "opotebené" jedince z populaceNéismann 1889 Evoluce zmi&ného -eliminujiciho
mechanismu nebyla v3ak nijak vy¢#iena a pro jeho existenci ani souvislostisganim vylErem nebyla
nalezena podporaA(illiams 1957. Autorem prvni evoléni hypotézy starnuti, tzv. teorie o akumulaci
mutaci (utation accumulation theadryje Medawar 1952. Medawar doSel k zé&w, Ze girodni vykér s
rostoucim ¥kem slabne (sel€ki stin) a zaroveroste riziko mortality. Selgki stin je vysledkem toho,
Zze vysokého &u se dozije v firod pouze tak malé mnozstvi jedincze girodni vykEr jiz neni
dostatené silny na to, aby odstranil mutace majici Skodligjnek pouze ve vysokémeku (Medawar
1952. Williams (1957) rozvinul Medawarovu teorii v tzvhypotézu antagonistické pleiotropie
(antagonistic pleiotropy hypothekidPodle ni firodni vykEr pasobi skrze selekci pleiotropickych gen
majici pozitivni d@inky v mladi, ale negativni ¢inky ve stdi. Podle gho by k akumulaci mutaci
Skodlivych ve vySSima&ku nemohlo dochazet, pokud by nebyljrpdnim vylirem selektovany pro své
vyhodné dinky v mladi Wiliams 195%. Teorie €la na jedno pouZiti disposable soma theqgry
predpoklada, Ze starnuti jetgmbené hromahim posSkozeni wte v pribéhu Zivota kazdého organismu,
a Ze organismus ma pouze omezené mnoZstvi tizdropnergie, které #ide investovat bidl do
rozmnozovani nebo do Udrzby a opra¥inich tkani. Organismy jsou geneticky naprogramgveak,
aby v ramci tohoto trade-off investovaly do rozmowéni a do udrzby somatickych tkani takové
mnoZstvi zivin a energie, aby mu tdgineslo co nejvyssi fitness v danych podminkachiujicim
faktorem pro evoluci délky Zivota a tim pro mnozstdroji investovanych do Udrzby organismu a
zpomalovani starnuti je mira mortality tgobend v&Simi vlivy. Fri vysoké externi mortabt je
umrtnost zfisobena v&Simi pricinami minimalni, uplatni se selekce pro dlouhoukdéfivota a
pomalejsi rozmnozovankKirkwood 2002.

Obecré se ffedpoklada, Ze starnuti na Bané drovni ma za nasledek senescenci organismu jako
celku (Kirkwood, 200% Jako jedna z moznych fipina starnuti bylo navrZzeno zkracovani
nukleoproteinovych struktur na koncich chromoaprtev. telomer Campisi & di Fagagna 2007,
Pusceddu et al., 20)15Ke zkracovani telomer dochazi gazdém dleni diploidnich budk (Hayflick &
Moorhead 1961 Ke zkracovani dochazi az do faze, kdy jsou telynzkraceny na kritickou délku a
dalsi &leni jiz neni mozné. Tehdy dojde k zastakleni buiky a jeji smrti Hayflick & Moorhead,
1961). Zkracovani telomer fize byt urychleno nerovnovahou mezi stresovymi digamimi drahami a



oxidatnim stresem z volnych radikal(Kirkwood, 200%. Oxidani stres také fiispiva ke starnuti
poskozovanim molekularnich s@sti bugk. Hromadni oxida&niho poSkozeni ve tkanich vede ke
zhorSovani jejich funkci, vedouci az k jejich ztratke smrti organismiK{rkwood, 2005.

Zhorseni fyziologickych funkci seirae projevit i snizenou expresi pohlavnich ornaiheht mize
byt zpisobeno snizujici se schopnosti asimilovat a meatailt Ziviny potebné pro tvorbu ornament
(Beamonte-Barrientos et al. 2014a rozdily v expresi ornamentuie také stat schopnost obstarat si
potravu, ktera riive u starych jediricklesat Lecomte et al. 2030

U starnoucich jedinic u nichZ se snizuje pragplodobnost doziti do dalSiho reprodako obdobi,
mize byt vyhodwjSi investovat vice do aktualniho rozmnozovani .(tzerminalni investice;
Charlesworth & Leon 19796 Mize u nich tedy naopak dojit ke zvySené expresigwiith ornameitza

Ucelem maximalizace aktualniho rozmnozeni na Ukopbatho pezivani.

Zakladni typy pohlavnich ornamenti u ptaki a savd

Pigmentova zbarveni: karotenoidni ornamenty

Jedna se o v tucich rozpustné pigmenty, isoprenagidjfastiji tetraterpenoidy, dale seglici do
skupin karotefi a xanthofyli. Barviva vyskytujici se u ryb, ptaka plazi zodpo¥dna zadervené,
oranZoveéci Zluté odstiny se vyskytuji jak u Zidicht, kteri je pijimaji z potravy, tak u rostlin, jez
karotenoidy syntetizujiMezzomo & Ferreira2016. Karotenoidy se vyskytuji v rostlinach, houbach a
mikroorganismech. Jsou s@sti fotosystériy kde maji ochrannou funkciPpgson et al. 1996
Karotenoidy se dostavaji dél ivocichi skrze potravu, posléze mohou poslouZit k tégutovitaminu A
nebo jako antioxidantyasté je taky deponovani karotenoib pokozky za &elem pigmentace a tvorby
okrasnych znak UdrZovat karotenoidni ornament je nakladné, figygm znaky jsou exprimovany skrze
trade-offs mezi imunitnimi a antioxidlaimi mechanismy Kemp et al. 2012 Existuji celkem i
hypotézy pro vysstleni ndkladnosti karotenoidnich ornamertednim je nedostatek karotenpigenz je
vyswtlen omezenou schopnosti vyuzivat karotenoidy, jloy v potra¥ mizZe byt dostatek, coz je dano
genotypovymi a fyziologickymi limity organismuO(son & Owens 1998 Fristup ke karotenoidn je
také environmentatnzavisly Hill 1993; Linville & Breitwisch 199Y. Ve vihkém prostdi byva vice
biomasy, a tedy i zdrdj karotenoid (Olson & Owens, 1998)Schopnost vyuZivat karotenoidni
ornamenty miZze byt ¢asténé dédicnd, coZ je dokdzano pozitivni korelaci zabarvemii @ sy
Vybérem barevného samce ziskaji samice vyhodu v godobrych geii pro mlarata {ill 1991). Dalsi
hypotézu tvéi predpoklad, Ze karotenoidy mohou organismu vygaagkodit kdli pfimym toxickym
Gcinkim. Tim jsou nejvice ohrozeni herbijonebd@ maji vysoky pijem karotenoid, a nasledna
detoxifikace je energeticky velmi nakladna. Nebcelacnaopak, karotenoidy vyrazmapomahaji
fyziologickym funkcim, nafiklad dokaZzi absorbovat volné radikaly, a tim draakovinotvornému



bujeni Heinonen et al. 1994Ames 1993; Olson & Owens, 199& skrze steroidni hormony reguluji
rozmnozovani Qasagrande& Groothuis 2011) S vysokou cenou za ornament se &ieloové ¢asto
vyporadavaji tak, zedjak obejdou cenu za expresi znaku, zanow&ak neztraci na atraktivipro samice.
Jednim z takovychto hospodarnych mechatigemrizné rozmisini pigment na &le v mistech, ktera
jsou nejvice exponovan&rmacki et al. 2006 Extenzita a odstin barevnych poli sézm markant&
liSit i mezi populacemi téhoZz druhu a mezékevymi skupinami. Zpsobovat to rdze krom
genetickych rozdil piistup k odliSnym zdr@gm potravy v zavislosti na charakteru obyvaného tiadibi
& rizna schopnostdinné deponovat karotenoidy pfené s potravou do fe(Hill 1993). Schopnost
ziskavat karotenoidy z potravy se &em neni a starSi jedinci pak mivaji $&i ornamenty diky
zkuSenostem v hledani potravy bohaté na karoten@i@dy et al. 2010. Vlivem trade-offs vSak s
piibyvajicim wkem dochazi néika ke snizovani exprese karotenoidniho ornamerghg@’ vlivem
starnuti dochazi ke zhorSovéasliesnych funkci, do nichz musi starnouci jedinecstavat na Ukor
exprese ornamentuCprnwallis et al. 2011 Vyrazny a gkny, symetricky ornament nasliuje
dobrému zdravotnimu stavBddyaev & Young 2004navic sytost karotenoidniho ornamenttize
spolehliv predikovat pezivani jedince. Ndfklad ptaci s bledSimi karotenoidnimi ornamentyujso

dasgjSim tekem parazii, ktefi ptakim zvysuji pravépodobnost mortalityHorak et al. 200}

Pigmentova zbarveni: melaninové ornamenty

Melanocyty jsou jedinym typem pigmentovych Bkrsavd@. Prekurzory melanoc§t melanoblasty,
migruji z dorzalni neurdlni trubicetem ontogeneze pod vznikajici epidernkisléh 2004. Na rozdil od
karotenoidi Zivogichové nemuseji melanin déla dostavat skrze potravu, nebej syntetizuji. Melanin
se tvdi v melanocytech odvozenim z prekurzoru tyrosin goinenzymu tyrosinazy. RozliSujeme jej na
eumelanin barvici genacerné a hédé odstiny a pheomelanitigpivajici k¢ervenohgdym az zlutavym
tonam (Prota 198(Q. Eumelanin a pheomelanin jsou syntetizovany skpme&ného jmenovatele-tyrosin.
Melanogeneze zéa hydroxylaci L-fenylalaninu na L-tyrositi rovnou z L-tyrosinu prog&dnictvim
tyrosinazy za vzniku L-dopa (L-3,4-dihydroxyphengtanu). Reakce pokéaje oxidaci L-dopa na
dopachinon-vychozi substrat pro syntézu jak eunmalartak pheomelaninuS{ominksi et al. 2005
Protein, jenZ rozhoduje, jaky typ melaninu buderienpvan a wuje intenzitu melanogeneze, se nazyva
agouti Slominski et al. 2004 Melanin-stimulujici hormon (MSH) vazany na melkartinovy receptor 1
(Mc1r) pak stimuluje melanocyty a ty ttfeumelanin, kdezto tzv. gen Agouti inhibuje sigredi MSH a
MclR, a tak melanocyty t¥b pheomelanin. fedpoklada se, Ze protein Agouti reguluje expresi
konkrétniho typu melaninu v melanocytech, a takppeitd za pigmentovy vzor srsti séva péi ptaki
(Kelsh 2004 Syntéza pheomelaninu zajfma syntézou dopachinonu s cystein&nglutathionem za

vzniku cysteinyldopa a glutathionyldopa. Nasleduyedace, pak se cysteinyldopa zacykli a vytvn4-



benzothiazinylalanin. DalSim krokem je oxidace ketavand tyrosindzoui peroxiddzou, kongym
produktem je pheomelanislominski et al., 2005 Melaninové ornamenty jsou povazovany za signaly
kvality a samii melaninové ornamenty se mohou gkterych druli velikostré srovnavat se satimi.
Exprese melanin u ptdki se s ¥kem n€ni, zpravidla se zintenziwji (Veiga 1993 Melaninové
ornamentytasto souvisi se socidlnim statusem jedince, alegifakovou rérou s kondici Budden &
Dickinson 2009 Nékdy mohou zvySené expresi melaninuékem podléhat i ornamenty samiedti et

al. 2014, coz nas¥déuje genetické korelaci ornaménnezi samci a samicenR@ulin & Dijkstra 2003.

Strukturalni zbarveni

Jedna se o zabarveni vzniklé vlivem rozptyldgtlavna nanostrukturactélhiho pokryvu. Se
strukturalnim zbarvenim se setkdme zejména uiptamjZzivelniki a ryb, ale vyskytuje se i v fieptaki.
Tvoii se diky pitomnosti tzv. chromatoférv pokoZce, jez se roZiji na zluté az oranzové xantofory,
cerné melanofory, #biité, zlaté a modravé iridoforyMacedonia et al. 2000 mér¢ casté erytrofory
zodpoedné zacervenou, leukofory za bilou barvu a cyanoforyitvmodré odstiny Kelsh 2004;
Frohnhofer et al. 2013 Chromatofory se diferencuji z nervoveé liSty zkurzoa zvanych obech
chromatoblasty v konkrétni pigment obsahujiciikyu (Kelsh 2004. Iridofory obsahuji membranové
vrstvy, v nichZ jsou vni@ny krystalky purinu. Nagthto purinovych krystalcich dochazi k rozptylu
swtelnych paprsk (Macedonia et al. 20Q0Krystalky jsou konkréthtvoreny guaninem, hypoxantinem,
adeninem a kyselinou rovou. Nejednda se o pigmenty v pravém slova smystukomponenty, jez maji
podil na tvork strukturalniho zabarvenBagnara et al. 1979 Melanofory jsou bitkami homologickymi
k melanocylim a obsahuji melanin. Xantofory obsahuji pteridinkarotenoidy. Leukofory maji ro¥h
pteridiny a karotenoidy a navic krystalické vrst{Barichy & Spiewak 2015)Zviife mize dosahnout
specialnich barevnych eféktdiky specialnim makrostrukturam, které v &obzaviraji barvici
mechanismy umaiujici efektivrejSi odraz swtla. Nagiklad u paw se jedna o polo&sicité paprsky
(Kinoshita et al. 2008 Stejre jako zabarveni tw@né pigmenty je také kori zavislé Lanuza et al.
2014 a podava cennou informaci o nositéldwalité. Ptaci byvaji velmi citlivi na UV zbarveni. Typigk
modracepicka sykor mot#inek, (Cyanistes caerulelskterou hem namluv samci vimuji, a lakaji
samice. Tat@epicka mize gedstavovat ki k dobrym gefim pro samiceAndersson et al.1998Sytost
UV ornamentu sedéi o celkovém energetickém rozjto samce a jeho moznostech alokovat Ziviny do

exprese ornamentsiefferman & Hill 2005).

Bilé zbarveni

Achromatické ornamenty mohou zcela postradat pigrfhdennill et al. 2003 V tomto gFipads
bila barva mze vznikat pitomnosti nepigmentovaného keratinu, &ma se tvdi bilé zabarveni diky



nekoherentnimu odrazu ve3kerych vinovych délekelitého spektra. Bilé zbarvenfite byt také
zpasobenoznou koncentraci melaninovych pigmientpei pai (Prum & Torres 2008 Jiny zpisob,
jakym mize vznikat bilé zabarveni, je degrawictinnost bakterii, které Zigobuji abrazi pg. Selekce
pak pisobi na tvorbu odo#jsich struktur bd® deponaci melaninu nebo vtiranim Wgki uropygialni
Zlazy do pd#. Degradace fFéje silngjSi u sama vlivem silrgjSiho pohlavniho vyéru. Reprodukng
aktivrejSi jedinci mohou mit zhorSenou kvaliturpkvali ¢innosti bakterii, nelxbjim kvili péci o mladé
muzZe zbyvat méhcéasu na Udrzbu pie(Ruiz-De-Castafieda et al. 2Q1Bilé ornamenty jsouddlivé a
vyskytuji se u spousty ptieh druhi a signalizuji jak socialni status, tak sainpreference vazané ke
znaku. Bila pol€asto kontrastuji s okolnim fim, piicemz vySsi kontrast ie znait kvalitngjSiho
jedince Mennill et al. 2003 Samci s velkymi bilymi skvrnami mohou lisgji teréem agresivity ze
strany jinych sami a proto by mohly bygestnym znakem kvalityMcGlothin et al. 200p Rozsah a
intenzita bilych ornamettpozitivre koreluje s hmotnosti jedince a negatiewvyskytem parazitarnich
onemockni. Také dostatek Zivin by mohtipést jedinci dostatek energie na ugmuini keratinu a

melaninovych pigmeift které by daly vznik atraktij§imu ornamentuRurves et al. 2016

ZvétSené struktury téla a téIniho pokryvu: prodlouZzené ocasni pera

Existuje mnozstvi druh ptaki, kde se u sanicvlivem pisobeni pohlavniho afipodniho vyléru
zarover vyvinuly napada prodlouzena pera, jez jsou cilem sé&imb vykEru. Stejré jako pigmentové
ornamenty i tyto jiz od pohledu &&i o kondici jedinceCasto prezentovany druh pro tento ornament
piedstavuje vlaStovka obecndjifundo rusticg, se svym vidiinatym ocasem s dna prodlouzenymi
krajnimi pery Maller et al. 1988 Experimentalnimi Gpravami délek krajnich ocaknper se doslo k
poznatku, ze dilem sexualni selekce by tato pefaartayt prodlouzena u safcsamic 0 7-15 mmigi
aerodynamickému optimu (zbyla délka ocasnich pesebpak vyvinula skrzefgodni vyker). K zjiS&ni
se doslo zkracenim ocasnich per o 11 mm, a dikledrdému zlepSeni zdravotniho staviikazného
snizenou koncentraci leuko@yt krvi (Cuervo & Ayala 2013 VlaStovky s éiznou délkou ocasnich per
mohou zaujmout rozdilné potravni stratediudds & Spencer 20Q4porévadz ptaci s kratSimi ocasy
jsou schopni hb#Sich obrat v letu neZ jejich kolegové s dlouhymi ocasy, ajealov s kratSim ocasem
vyhodrgjsi pro schopnost chytit déd manévrujici hmyzMgller 198§. U evropského poddrutdirundo
r. rustica se délka ocasnich per signifikatitodrazi v reprodulnim Gsgchu. Samci s dlouhymi pery
zplodi za sezoénu vice potofnke svém hniz&li mimoparo¥. Asymetrie v délce ocasnich per souvisi se
zhorSenou schopnosti obstarat si potravu, coZg@egno s rizikem parazitace, gaadz ptak vic&asu

lovi a mért vénuje Upra¥ pgi.
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ZvétSené struktury téla a téIniho pokryvu: rohy a parohy

Také u savit se setkdme s nadmé vyvinutymi sekundarnimi pohlavnimi znaky. Nejt#giSi z nich
nalezneme u sudokopytiiikv podol& rohi, vyjimku tvori jelenoviti se svymi parohy. Tyto struktury
slouzi jako zbra#ipii kompetici a jejich velikost a symetrie&li o odolnosti Wci stresu Bhem vyvoje
(Markusson & Folstad, 1997), a tak si jéiza dovolit jen kvalitni samec. U satne asymetrickymi
parohy je pedpoklad pro horSi schopnostpivani, a takéthto méw kvalitnich samé v populaci ubyva
s rostoucim gkem (Ditchkoff et al. 2001). Mimo dée zndmé funkce par@hcoby &innych zbrani,
skryvaji tyto vzneSené ornamenty patinformaci o plodnosti kdi pro samice, nebo pro konkurenty,
kteti se takto dozvi o kvalitspermii soka, coz ize vést ke kompetici sarna fyziologické aUrovni.
Samci s gmi nejmohutijSimi parohy byvaji vybaveni relatigmejwtSimi varlaty a nejpohybl¥Simi
spermiemi (Malo et al. 2005).iRt paroli a rohi je kondiéng zavisly, coz je zdokumentovano zejména u
kozorozce horskéhapra ibey.

ZvétSené struktury téla a téiniho pokryvu: laloky a hiebinky

Hiebinky a laloky shleddvame u ptiakzejména u hrabavych. Velikostebinku je zpravidla pozitivh
korelovana s hladinou testosteronu, jerizgbi na zvySovani intenzi§erverg z karotenoid, naopak
negativni je korelace s mirou parazitace. Vysalihkatestosteronu safhodrazi to, Zze dovedou Cisme
obhajit lepsi teritoriaYang et al. 2013

Ptaci zpév

Mnohé ziv@isné taxony i namluvach ugednosiiuji strategie,  nichz nesazi na pestré ornamenty,
avSak roveZ spolehli¥ signalizuji kvalitu a kondici vokalizujiciho samadé pirednim mozku ptakjsou
oblasti zodpo#dné za tieni a produkci pisni. Tyto oblasti tWovysoké mnozstvi neurdnkteré u ptak
selektivré odpovidaji na akustické potty. Selektivita se sékem vice vyhrauje s tim, jak se ptakéu
nové pisk. Schopnost it se pisk se niize mezi druhy i poddruhy liSiDoupe & Kuhl 1999 Schopnost
wit se hlasové projevy je charakteristicka vedlecgavpro pEvce, papousky a kolitky, a vaze se
zpravidla k rané fazi zivota, kdy si ziich zapamatovava druh&gpecifické akustické projevy. Ptaci se
uci zpivat napodobovanim pisni, improviz&cisami vynalézaji nové melodie.¢které pt&i druhy se
jsou schopné dit i v dosglosti (Araya-Saras & Wright 2093 Schopnost ¢&it se nové pish miaze

indikovat kvalitu samce a poji k sbbaméi preferenceNowicki et al. 200p
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Empirické dukazy pro vztahy mezi expresi ornament, vékem a prezivanim

Pigmentova zbarveni: karotenoidni ornamenty

Exprimovat v p& oranZovogervené odstiny deponovanim karotenoidnich pigtngnpokladano za
fyziologicky nar@né a karotenoidni ornamenty jsou tudiz u mnohaidpglvazovany za signaly kondice
nositele. V komparativni studii dvou populacii@&s® zlutohrdlych, Geothlypis trichal se Zluté hrdlo
ukazalo jako pohlavhselektovany znak vlivem sadhipreference. Samci téimi skvrnami na hrdle
meéli vySSi reprodukni GsgSnost diky plozeni mimoparovych potoimkntenzita tohoto karotenoidniho
ornamentu je spjata siqzivanim. Na fezivani ma pozitivni vliv variabilita genomu hlakai
histokompatibilniho komplexu. Zastoupeni aléldy | a Il hlavniho histokompatibilniho komplexu
vypovida o pitomnosti parazit v krvi ptaka. U New Yorkské populace iégka zZlutohrdlého piet
téchto alel predikoval absenci krevnich paraf@unn et al. 2008)Vzhled karotenoidnich ornamént
poskytuje informaci o oxidaim stresu.Cim z&ivgjsi je hrdlo samce, tim nizsi je praypddobnost
poskozeni DNA oxidénim stresem a tim vy3Si odolnostivnemocem jedinec vykazuje. Silpyvajicim
vékem a zkuSenostmi se velikost hrdelni skvrnyt2uje Freeman-Gallant et al. 20)0Samice davaji
piednost star§im a zdrg§im samdam, ktei v mensi mie podléhaji oxidenimu stresuFreeman-Gallant
et al. 201). Sy&jSi karotenoidni ornament sitite dovolit jedinec, ktery ma dostatek karotefigak na
udrzbu organismu, kde karotenoidy funguji jako @ntanty, tak na expresi vyrazného ornamentu.
Zdravy jedinec, ktery ddk odolava oxidénimu stresu miva s§jsi karotenoidni zabarvenFieeman-
Gallant et al. 2011 S wkem se hrdelni skvrna safndesi&ékt Zlutohrdlych, Geothylpis trichag
zwvétSuje. ZvySend expreseite korespondovat s habyvanim zkuSendstlpstaravani potravy bohaté na
karotenoidy s rostoucimskem (Freeman-Gallant et al. 200

Pro nargénost udrzovani karotenoidnich ornantentkteri ptaci, jako snowakafersky, Euplectes
orix), preferedné alokuji metabolity do imunitniho systému nez doiipe& preferetni alokaci
karotenoidi do imunitniho systému setfeme setkat udkterych starych ptdk (i jinych druhi), aby
casténe vyvazili nizSi imunkompetenci spojenou se stamutfakzvanou imunosenescenéid(er &
Friedl 2012) Selekce mize psobit ve prosgch investice do imunitniho systému, a tim pozitienlivnit
délku Zivota Haussmann et al. 20Dp5Tento trade-off e byt gi¢inou snizeného reprodémiho
Uspchu starych sanfic neb@ nezbyva dost Zivin pro investici do reprodukderdia et al. 2003
Haussmann et al. 20D5Snov& kafersky kazdoriné piepduje do svatebniho Satu s karotenoidnim
zbarvenim. Koncentrace karotenbid intenzita zabarveni ornamentu nejprveastaly do 3-5 let a
posléze se koncentrace karotefiogthiZzovala a zbarveni fepostup® bledla Na bledosti p# se vSak
mohou teoreticky podilet i vySSi hladiny melaniradier & Friedl 2012) Exprese karotenoidnich
ornameni, respektive svatebniho Satu snie&aferského,Huplectes orix nejprve vziistala, po patém
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roce se ale snizovala, a svatebni Sat stebgl ¢im dal bledSi. Za vyblednutimitbe stat vyrovnavani
snizené obrannyschopnosti ve vySStkudeponaci karotenaiddo orgaf s imunitni funkci. Jedn4 se o
trade-off mezi expresi ornamentui@zivanim Edler & Friedl 20132.

S wkem se nize nEnit i pefi samic legacka lejskovitého, $etophaga ruticilla)jez signalizuji ¥k

~ v

nositelky, gicemz samice starSi dvou letéiy s\wetlejSi ocasni pera ziadledku nizSich koncentraci
karotenoidi. NiZSi koncentrace karotendianiZze zndit mérg kvalitniho jedince, ktery deponuje mélo
karotenoidi do péi, nagiklad z divodu horSi schopnosti obstarat si potravu bohatikarotenoidy
(Osmond et al. 2033Samice letka lejskovitého, $etophaga ruticilla)prodlavaly snizenou expresi
karotenoidnich ornameinpo druhém roce zZivota, fidedy bylo¢im dal s¥tlejSi s rostoucimakem. To
zna&i malé rezervy karotenaigkterych si samice nejsou schopny spatostaténé mnozstvi pro expresi

ornamentu. Sstlé zbarveni by pak mohlo indikovat néékvalitniho jedince @smond et al. 2033

Tabulkal. Karotenoidni ornamenty

druh znak charakteristi|pohlavi  |vék prezivani  |typ studie detaily citace

mez 3-5 lety
snovac kafersky sytéji barva nez
(Euplectes orix) snubni $at intenzita M +- 0 longitudinaini  |pfed a poté Edleretal. 2012
leshacek Zuty Crary & Rodewald
(Setophaga petechia) |zabarveni hrdla intenzita M + 0 longitudinalni 2012
leshacek Zuty Crary & Rodewald
(Setophaga petechia ) |zabarveni hrdla intenzita F 0 0 longitudinalni 2012
leshacek Zutohrdly Whittingham etal.
(Geothylpis trichas)  |zabarveni hrdla intenzita M ? + longitudinalni 2015
leshacek lejskovity skvrna na boku /
(Setophaga ruticilla) |ocase intenzita F 0/+ 0 longitudinalni Osmond etal. 2013

Pigmentova zbarveni: melaninové ornamenty

N e

U vlaStovek studie poukazuji na to, Ze koncentpgmenti je dtdiva a byvéa vysSi u saricpiicemz
hrdélko se zbarvuje intenzigjn nez isko. Sytost melaninovych pigmérgamd viastovek niZze znait
reprodukni Usgch, nebd samci s tmavsi ventralni stranalatzainaji hnizdit dive (Vortman et al.
201)). P pozorovéni italské populace vlastoveMirgndo rusticg, bylo zjiS&no, Z2e se koncentrace
melaninovych pigmeiits wkem nengni, a pokud ano, pakgn€ jen u velmi starych jediric starych 5-

6 let. Pro zji&ni této informace by byloféba provést ad hoc analyzu starych jeilirate to bylo jiz
mimo vytyené cile praceSaino et al. 2013a TentyZz tym se zabyval dale vztahem signalizace a
piezivani. Samci stpvazujici koncentraci eumelafiinad pheomelaniny disponovali lepSiteZivanim,

neba@ eumelaniny souvisi s protizéthivou, antipyretickou a antioxidai odpo¥di imunitniho systému
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(Ducrest et al. 2008, Saino et al. 20).3Ani v této studii zbarveni penezaviselo nadku (Saino et al.
2013h. Koncentrace melaninv pdi se u vilastovek obecnychHifundo rusticg, s wkem nengnila.
Mohla se mnit u senescentnich jedin¢5-6 let starych), jichz byl ale ve zkoumané paguhedostatek,
a tak pro 8 nebyla provedena samostatna analyza. VysSSi kamaeeneumelanin nad pheomelaniny
obsaZenych na ventralni stéatéla korelovala pozitivé s prezivanim. Tmavsi jedinci & tedy lepsi
ZivotaschopnostSaino et al. 2013a; Saino et al. 20).3b

Oproti gredeSlym studiim, podle nichZ se ornamentylsermn nemdnily, v nasledujici jsou studii jsou
srovnavany s dkem prongnlivé melaninové ornamenty u datla zlatéhGpl@ptes auratus Veskeré
tmavé skvrny se 2#Sovaly a vice ztmavly sékem. Stka pasky na ocase a velikostak dosahovaly
vrcholné exprese ve druhém roce Zivota. Vedle tdsiin hrdla a délka licniho prouzkilgnzesilenou
expresi doietiho roku zivota, poamz nasledoval pokles, za nimz by mohla st&inmici senescence.
Melaninové ornamenty datla zlatého jsou pozitikorelovany sdlesnou velikosti a kondici,ékteré
z nich nezavisle na¢ku nositelky predikuji velikost $i8ky acas snaSeni vagk Wiebe & Vitousek,
2015) Kondieni zavislost exprese ornamentuZa souviset s hladinou kortikosteronu, ktera jeSiys
nutriécni deficienci, a mize vést k snizeni koncentrace melén{Roulin et al. 2008 Studie povazuje
melaninové ornamenty za spolehlivé ukazatele kvéiitiebe & Vitousek 20)5Exprese melaninovych
ornament se u samcmenila v zavislosti na &ku. Skvrny tmavly s §kem a z¥tSovaly se do 2.-3. roku
Zivota, poté se exprese snizila, moznyimadiem je starnuti. Ornamenty datla zlatého |ze povat za
ukazatele kondice, péwadz se v jejich vzhledu odrdZelo mnoZstvi guich rezerv obsahujicich
melaninové prekurzorwYiebe & Vitousek 2035

Zcela odliSna data byla longitudindliziskana fi praci se strnadkou #kanovitou, Calamospiza
melanocory}y kde se intenzita ornaméritSila pouze mezi mladymi jedinci v prvnim kaleiwi@ roce a
dosglci a prongnlivost ornamerit se nefipisuje \Wku, nybrz individualni variabilé Barevné
ornamenty jsou tak zdrojeniznorodé a nezavislé informace o svém nosi@iajne & Lyon 201p

Samgii vybér nabyva diferenci mezi jednotlivymi populacemiz dpe uvést naijkladu Wisconsinské
a New Yorkské populace k&ka zlutohrdlého, Geothlypis trichas Predmétem samiiho vybksru u
Wisconsinskych sanicbyla éernd maska, na jejiz expresi se podilela i selekcgtrany kompetice mezi
samci, zatimco New Yorkské samiceregnostovaly zluté hrdélko. Podle velikosterné masky bylo
mozné odhadnout reprodi Gsgch samé. Cerna maska se sskem zwtSovala a jeji exprese Uzce
souvisela siezivanim, nehidpozitivré korelovala s mnoZzstvim protilatek v krvi. Imunifahkce mohou
byt posileny varibailitou v hlavnim histokompatitiin komplexu, nehb diverzita genomu MHC
komplexu pispiva k vySSi odolnostitki nemocem a k lepSimurgzivani Dunn et al. 2008 Jiny tym
neobjevil zjevnou souvislost mezi velikogdrné masky aipzivanim. EFreeman-Gallant et al. 2010).
Velikost éerné masky pozitivhkorelovala s ¥kem Freeman-Gallant et al., 2010; Dunn et al. 2008
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zarovéi i s preZzivanim podle jedné studiBynn et al. 2008 podle jiné studie vSakernid maska nijak
neovlivnila schopnostipzivani Freeman-Gallant et al. 2010).

Vékowvé zavisla variabilita v ornamentech je typickiegngtem zkoumani u samgcnemég zajimavé
vysledky vSak byly zji&ny také v longitudinalni studii na samicich lejskernohlavého, Kicedula
hypoleuca Zménam podléhalo géna zadech zabarvené melaninem. $tghko u sami téhoz druhu i
samti zada tmavla s rostoucimékem. Tmavnuti dorsalni strangld samic niZze byt dano &kowe
zavislou zndnou exprese gérnzodpowdnych za tmavéi bledé zbarveni. V tomtotfpact by Slo o vysSi
expresi jinych gein ve stdi zodpo¥dnych za pednostni produkci tmavSiho pigmentu, tedy eumelanin
nad pheomelaninenP6tti et al. 2014 Mechanismy zodp@dné za pepinani syntézy eumelaninu a
pheomelaninu jsou zatim méalo znamé. U mySi je ggntéelanifi regulovana pomoci exprese agouti
signaliz&niho proteinu, ASP v koZnich papiladbe(Pape et al. 20Q08P¢i na dorzalni strantéla samic
lejska ¢ernohlavého tmavlo sékem z divodu gednostni exprese eumelahinad pheomelaniny se
zvysujicim se ¥kem (otti et al. 2014

RovreZ samice legtka Zlutého, $etophaga petechig)otvrdily tmavnuti melaninovém ornamentu:
pocet prouzk na ventralni strantéla byl vySSi u starych samic v porovnani s mladSiNa Zlutém
podkladu tak vyraz§Si ¢erné prouzky vice kontrastovaly, cofiza zndit individualni kvalitu. Jednalo
se o piirezovou studii, a tak lzeZko posoudit vliv peZivani¢i zménu ornamentu sékem Crary &
Rodenwald 2012 Jiny tym problematiku objasnil, a vy&lil, Ze za znénou ornamentu stoji selekce
mére ornamentovanych jedidgcvékoveé zavislé zminy exprese byly zpochybny (Studd et al. 1989 U
samic leg&cka Zlutého, $etophaga petechigpatet tmavych prouzk na ventralni strantéla byl vyssi u
starSich samicQrary & Rodenwald 2012 podle Studd et al.(1989) se tak e dilem seleéniho
piezivani samic, které maji relativmétSi mnozstvi prouzk(Studd et al. 1989

Samice datla zlatéhoCo6laptes auratys maji tiznorodé melaninové ornamenty, které jsowlem
intenzivrejSi, predikuji kvalitu samice a jeji reprodu UsgSnost. Pasky na ocase a tmavé hrdlo
nezavisle na &u pozitivis korelovaly s velikosti siky. Stka pasky na ocase a velikost skvrn
dosahovala vrcholné exprese ve druhém roce ziv#®ytost hrdla se u samic pozitivipromitla ve
velikosti sriSky (Wiebe & Vitousek 20)5 Exprese melaninovych ornaménsamic datla zlatého,
(Colaptes auratys pozitivrg korelovala s ¥kem. Exprese pasky na ocase byla nejintes@vmmezi
prvnim a druhym rokem Zivota, v dalSich letechiieaSpasky z¥tSovala také, ale pomaleji. Melaninové
skvrny se z#tSovaly s pibyvajicim wkem, mezi prvnim a druhym rokem byly exprimovany
nejintenzivigji (Wiebe & Vitousek 2035
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Tabulka 2. Melaninové ornamenty

druh mak char. znaku [pohlavi  vék pfezivani |typ studie detaily citace
ViaStovka obecna
(Hirundo rustica ) ventralni zabarveni |intenzta M 0 0 prifezova Saino etal. 2013
ViaStovka obecna
(Hirundo rustica ) ventralni zabarveni |intenzta M + 0 longitudinalni Vortman etal. 2015
samci, kteffi prezili

viastovka obecna do dalsiho roku,
(Hirundo rustica ) ventralni zabarveni |intenzta M - + longitudinalni  |byli bledsi Saino etal. 2013
strnadka skfivanovita
(Calamospiza
melanocorys ) skvrna na kfidle intenzta M - 0 longitudinalni Chaine & Lyon 2015
strnéadka skiivanovita
(Calamospiza
melanocorys ) skvrna na kfidle rozsah M + 0 longitudinalni Chaine & Lyon 2015
lesiiacek Auty ornamenty na Crary & Rodewald
(Setophaga petechia) |ventralni strane téla |intenzta M 0 0 longitudinalni 2012

paska na ocase,
datel Zaty (Colaptes  |kFidle, licni prouzek, Wiebe & Vitousek
auratus ) ventralni skvnéni  |intenzta M + 0 longitudinalni 2015

péska na ocase,
datel Zaty (Colaptes  |kfidle, licni prouzek, Wiebe & Vitousek
auratus ) ventralni skvnéni  |rozsah M + 0 longitudinalni 2015
saladnik zapadni Budden & Dickinson
(Sialia mexicana) ventralni zabarveni |rozsah M 0 0 longitudinalni 2009
saladnik zapadni Budden & Dickinson
(Sialia mexicana) dorzalni zabarveni |rozsah M - 0 longitudinalni 2009
lesiiacek Autohrdly Whittingham et al.
(Geothylpis trichas)  |facialni skvrna rozsah M + + longitudinalni 2015
lesnacek Autohrdly
(Geothylpis trichas)  |facialni skvrna rozsah M + 0 longitudinalni Dunnetal. 2013
lejsek Eernohlavy skvrna na dorsalni
(Ficedula hypoleuca ) |strané téla intenzta F + 0 longitudinalni Potti etal. 2014

Strukturalni zbarveni

Ornamenty vzniklé rozptylem &tfa na opticky aktivnich povrchovych strukturachvaji iridiscentni
az metalicky vzhled Kemp et al. 2012 Sytost strukturalniho zabarveni sdimioyva spojovana s
reproduknim Usgchem, v pipac salaSnika modréhoSialia sialig, samci se sySim UV odstinem v
peri zplodili vice potomi (Siefferman & Hill 200k Strukturaini zbarveni modréhoipea hla¥ samd
salaSnika zapadnihdSiélia mexicang bylo s wkem swtlejSi, zarové se plocha modrého zbarveni s
vékem roz&iovala na ¥tSi plochu hlavy a twd Samci se itlejSimi odstiny modré na hlawykazovali
lepSi kondici Budden & Dickonson 2009 Samci salasSniks rostoucim &em exprimovali sétlejSi
modré strukturalni géa velikost ornamentu také pozitivikorelovala s ¥kem. Exprese strukturalniho
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ornamentélniho Fé pozitivrg korelovala i s kondici, coZ znamend, Ze starSicsayli v lepSi kondici
(Budden & Dickonson 2009

UV zbarveni na temeni hlav sykor nigtek, Parus caeruleus se vyraza liSi mezi juvenily a
dosglci. Mladi ptaci do dvou let jsou spiSe nenapadtilesiSim UV zbarvenim. MoZnymidodem
selekce bledého zbarveni juvénije potla&ovani agresivity ze strany da$@i. Dosglci maji
chromatétejSi a s¥étlejSi temeno, jehoZ odstin se vyrazreliSi mezi dvouletymi a starSimi ptaky,tby
sytost kontinualé vzrista. Rozdil ve zbarveni juvehib dosplci byl dan zrénou exprese ornamentu,
nikoliv rozdilnym gezivanim jinak zabarvenych jedincJedinci byli sétlejSi s rostoucim &kem,
piicemz péi prodlalo nejvyrazijsi zes¥étleni mezi prvnim a druhym rokenDé¢lhey & Kempenaers
2006. Odstin UV zavisi na @tu a rozmisini ¢astic, na nichz dochazi k rozptyluétia, kdezto sitlost
zabarveni riize byt dana tlou&ou kiry pefi ¢i mnozstvim ulozeného melaninBrim & Torres 2003;
Delhey & Kempenaers 20p6Zn¢ny v odstinu UV a sitlosti na sob tedy patri nezavisi, nekd
podléhaji rozdilngym mechanisim (Andersson 1999; Delhe§ Kempenaers 2006 Juvenily a dosfice
sama sykorky modinky Ize dol¥e rozliSit, nebd juvenilové maji bledSi UV zbarveni. Dadg maji
swtlejSi a chromatitéjSi temeno nez juvenilové, jehoz odstin se jiz mganeneni. Sytost UV zbarveni
a swtlost péi pozitivne korelovala s $kem.

Tabulka 3. Strukturalni zbarveni

druh mak char. znaku |pohlavi |vék prezivani  |typ studie detaily |citace

salanik zapadni UVzbarvenina Budden &

(Sialia mexicana ) hlavé intenzita M + 0 longitudinélni Dickonson 2009
sykora modfinka UV zbarvenina Delhey &

(Parus caeruleus) hlavé intenzta M,F + + longitudinalni Kempenaers 2006

Bilé zbarveni

Mezi ptaky je porérné casté bilé zbarveni #pobené absenci melaninu, kteréZm mit funkci
kondiiné zavislého ornamentB(anco & Fargallo 2013 Bilé ornamenty mohou signalizovat schopnost
vyporadat se s nedostatkem melaninu a mohou byt povay@ai hendikep indikujici kvalitu jedince
(Hasson 198p Skvrna n&ele a na Kdlech pozitivi koreluji s reprodudnim Usgchem v populaci
lejska Elokrkého, Ficedula albicolli. U samic se setkavame s reprathiksenescenci, ktera se
negativie projevi ve velikosti siSky a datu zahnizdi. Samice dosahuji maximalni reprodok
vykonnosti zhruba verech letech s naslednym zhorSovanim. Naproti torpuese ornametitse s ¥kem
zvySuje (z¢tSuje se jak skvrna naille, tak naele), coz nassdiuje grednostni investici do druhotnych
pohlavnich znak tedy trade-off mezi reprodukci a expresi ornamed¢ ovsem pra¥godobrjsi, ze
reprodukce a exprese ornamemi sob vibec nezavisiBvans et al. 2001 Longitudinalni studie na
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samicich lejska #okrkého, Ficedula albicollig, ukazala pozitivni korelaci mezi expresi bilydvre a
vékem.

Samice lejskacernohlavého, Kicedula hypoleuca vykazuji individualni rozdily v reflektanci
strukturali zbarveného si#lého péi naprsenky. Reflektance se &em zvySuje, coZz ma za nasledek
belejSi odstin naprsenkyi€dnmeétem diskuse je bila skvrna gele, jejiz exprese je také&kové zavisla-
skvrna se sdkem zw¥tSuje, stejst jako u sami, ovSem tento maskulinni ornament mé jen zhrubagjed
tietina samic. Tato individualni rozdilnost v expre#é skvrny natele miZze souviset siznou hladinou
androgen (samice se skvrnou ri&le maji vySSi hladiny androgign Geny regulujici hladinu androgen
hraji roli v genetické korelaci mezi pohlavimi, kie miZze byt exprese bilé skvrny gale vys¥tlena
(Potti et al. 2014 Nekteré samice lejsk&ernohlavého,Kicedula hypoleuch exprimuji bilou skvrnu na
cele, jejiz reflektance pozitivrkoreluje s ¥kem, to znamena, Ze je skem LElejsi.

Samci lejska 8okrkého, Ficedula albicolli§, exprimuji bilé skvrny na&ele a na Kdlech, jejichz
velikost pozitivié ovliviiuje reprodukni Usgch. Samci prodlavali stejrk jako samice zgny exprese
ornament s rostoucim &em, kdy se z&tSovaly skvrny jak ng&ele, tak na Kdlech. Velikost ornamentu

pozitivré korelovala s délkou zZivota, a tak zartiygedikovala pezivani Evans et al. 2001

Tabulka 4. Bilé zbarveni

druh ak char. znaku |pohlavi |vék prezivani  |typ studie detaily |citace

lejsek cernohlavy bila skwna na Cele,

(Ficedula hypoleuca ) |na kfidlech rozsah M, F + 0 longitudinalni Potti etal. 2014
lejsek cernohlavy

(Ficedula hypoleuca) |bila skvna na Cele |rozsah F + 0 longitudinalni Potti etal. 2013
lejsek bélokrky bila skvna na Cele,

(Ficedula albicollis)  |na kfidlech rozsah M, F + 0 longitudinalni Evans etal. 2011

ZvétSené struktury téla a téiniho pokryvu: prodlouzena ocasni pera

Velmi specifickym ornamentemibkZitym z hlediska fisobeni pohlavniho vyiou, vlivu starnuti a
reprodukniho Usgchu, jsou prodlouzena pera ptdloélka ocasu je pohlagrselektovanym znakem u
poddruhuHirundo r. rustica kde byla vypozorovana preference samic pro nappabdlouzena pera, jez
signalizuji samcovy dobré genjridersson 1986Vortman et al. 2011 V populaci viaStovky obecné
poddruhuHirundo rustica transitivabylo vypozorovano, Ze starSi samci mivaji detsisni pera, ktera
jsou pereferovana samicemi. Samci s delSimi ocadly vwSSi reprodukni Usgch ve smyslu vice
zplozenych midat a vice zahnizahi bhem jedné sezény. Vztah mezi reprothikvykonnosti a délkou
ocasnich per by mohl byt ovlign vékem. Studie neobjasnila, zda na samci s delSinsyoépe pezivaji
¢&i zda se pera prodluzuji €kem. ortman et al. 2011 Podle tymuwBalbontin et al(2010) se pera od
prvniho roku zivota do dvou a#yt let prodluzuji, od patého roku, kdy se u vlaStozekina projevovat
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senescence, se exprese snizBgk{ontin et al. 2010 NaopakMagller (1991) ve sveé longitudinalni studii
zaznamenal zvySenou expresi ocasnich per u jiedibou pohlavi pouze mezi prvnim a druhym rokem
Zivota a v dalSich letech se exprese ocasnichigr@filkantre neliSila Mgller 1991) Samci jsou citligjSi
vici environmentalnimu stresu (chladné obdobi zimgygpadz délka jejich ocdsje za optimem pro
schopnost manévrovaigller 1991). Samci s delSimi ocasyéthlepSi schopnostigzivani a odolnosti
vaci paraziim neZ samci s kratkymi ocasiigller 1989 Buchanan & Evans 2000Naproti tomu u
vlasStovek starSich & let doSlo k signifikantnimu poklesu exprese odels per a zvySeni jejich
asymetrénosti Mgller & de Lope 1999)Muze se jednat otdledek starnuti, jehoz vlivem dochazi ke
zhorSeni celkové kondice, coZ lIze ilustrovat nigSprodukni vykonnosti, konkréth zpoz@&nym
navratem na hnizdi&u starych sanic ZhorSena kondice setite podepsat v lovecké &§mosti, a samci
pak travi vicetasu obstaravanim potravy misto drzbyipeoz Gsti v napadeni parazityigller & de
Lope 1999 StarSi vlaStovky #ly vSeobech relativre delSi ocasni pera neZz mladi ptaci. Poznatky
ohledré exprese ocasnich per jsou ale nekonzistentni.ePéalitman et al (2011) se pera mohou
prodluZzovat z fivodu kowé zavislé expreseVortman et al. 201)] jiné studie tvrdi, Ze se pera
prodluzuji pouze zhruba détyi let a poté se zkracuji vlivem senesceniksller & de Lope 1999
Balbontin et al. 2010 PodleMgller (1991) byla exprese ocasnich per gauwnezavisla, a utvala ji
predevSim ddi¢nost znaku a WjSi faktory jako klimatické podminkyMgller 1991) Samci s delSimi
ocasy byli v lepSi kondici, coZz bylo potvrzeno npandativnim experimentem, fip némz byly
manipulativié upraveny délky ocasnich per. Samci s experimehtfdrodlouzenymi pery it
manévrovali g lovu a ulovili mér vyzZivnou potravu neZz samci s manipulativekracenymi pery
(Mgller 1989.

Prodlouzena pera jsouigumétem samiiho vybsru u spousty dalSich drah Samice péava
korunkatého, Ravo cristatu}y davaji gednost samign s nejmohut§Simi ocasy, zvanymi viky. Pavi
vlecky jsou indikdtorem genetické kvality a zdatnosgBpa’ je maji ti nejstarsi samci, kterym se ocasni
pera prodluzovala séikem (Manning 1989 Tomuto odporuje jina experimentalni studie, pokiteré
pavi ocas nemusi vzdy signalizovatkva samice nemusi pokazdé preferovat starSi saSBamii
preference se tykaji nejzdajdich sama (rizné_starych), ktéf jsou nositeli nejkvalit&Sich spermii a
tedy dobrych gein zari&ujicich zivotaschopnost pro potomstudirkpatrick & Ryan 1991) Pavi ocas
podle této studie neni spolehlivym ukazatelethuvsamce a jeho exprese je v ramci i mezi pohlavimi
variabilni. Studie byla vSak vedena v zoologickérads, kde zvfata nebyla vystavena predaBierie
vyselektovala samce s m&mapadnymi ocasy, podle hendikepové hypotézghévi 1973 ty mére
zdatné Petrie & Halliday 1994; Petrie 1993 Pavi ocasy podle Manning (1989) indikovalka jejich
velikost pozitivig korelovala s $kem. Samci s nejdelSimi ocasy byli ti nejstarSi anise je
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upiednostiovaly (Manning 198%. V jiné studii, vedené v zoologické zah&adbylo zjiS€no, Ze délka
paviho ocasu nesouvisela &em a Ze si samice nevybiraly partnera podlaiv Trileti samci, kterym
vlecka narostla poprvé, ji 8 kratSi nez starSi samci. Samci staf§it let se vzajem# prilis lisili v

délkach ocas aby byla nalezena korelace ornamentékem. Ve studii byli zahrnuti stsamci (12 let
a vice) s relativé kratSimi ocasy, kté by ve volné pirodé patrré negezili. Pfitomnost &chto samé ve

studii mize z velkéc¢asti za absenci korelace exprese ornamentékenv. Opakovand #ieni tychz
jedinal po vice let ani tak &kové zavislou expresi ornamentu neodhalila, coZz n&azgeaindividualni
variabilitu v délkach ocasnich pePdtrie 1993. Samci s delSimi ocasy byvaji zdgh nagfiklad ve
smyslu Uniku ped predatoryRetrie 1992.

Samci baZanta arguse okatémargsianus argus predvadi na svych tokanistich samicim ocasni pera
se skvrnami ve tvaru ok, jezé&léi o samcow kvalité a wku. S ¥kem se fi kazdém pepdeni zvySuje
pocet per v ocase a rovh i paset ok. Objem a krasa ocasnich per vizédtimuluje samice a hraje
klicovou roli ve vyléru samce vedle aspektu, zda samec obsadil tokaGidh je samec starsi, tinéti
je Sance, Ze samec bude madeivzit uvolEna tokanidt po samcich, ki€ zenteli. Tokanis¢ je krom péi
tedy signalem kvality a dlouhekosti (Davison 1981 MnoZstvi ocasnich per arguse okatého pozitivn
koreluje s ¥kem: Ehem kazdého fepdeni se zvySi pt okrasnych per a ok jeéShékolik let po
dosazeni dosjosti (Davison 1981

ProdlouZen& ocasni pera fadtatervenoocasych,Phaethon rubricaudg jsou exprimovana @ma
pohlavimi, u samic byvaji o réco delSi, a pravgbodobré nesignalizuji kvalitu. Pohlavni v¢b tedy
ptsobi ve prosgch exprese ornament obou pohlavi. Exprese prodlouZzenych per sase nernila
(mezi 3-22 roky), faetaim pri kazdém pepeovani narostla pera o zhruba stejné déltmit(et al. 2003

Alkounek nejmensi,Aethia pusillg, je drobnym ptakem &eledi rackoviti, (Laridae), u kterého se na
hlav voblasti usi a n&ele vlivm pohlavniho vyéru vyvinula prodlouzena pera preferovana samicemi.
Tento ornament nepredikoval ani reprothuk Usgch ani Zivotaschopnost alkounka. V jednom roce
pozitivré korelovala délka prodlouZzenych per s kondici dlysh jedindi obou pohlavi. Subadultni
jedinci byli oproti dosplcim méré ornamentovani a v horsi kondici (kondice byléena regresitesné
hmotnosit i¢i délce tarsu). Mezi po s8bjdoucimi roky neprodlaly tyto ornamenty ani u jednoho
pohlavi signifikantni zeénu v expresiJones& Montgomerie 1992).

Ornamental&é prodlouzena pera alkounka chocholatéAetliia cristatelly, doristala ¥tSich rozrgra
u samdé. Exprese chocholky nekorelovala s reprdghiin Usgchem. Dosglci obou pohlavi rdli vzdy
delSi chocholku a pera v oblasti usi oproti sultddul Data naznsvala, Ze velikost chocholek pozitivn
korelovala s ¥kem kEhem dospivani, ale jelikoZ nebyl znategny ¥k ptalki. Okrasna pera do8pi se

prodluzovala s &em, coz bylo zji¥no opakovanym #fenim tychz alkounk Mezi dosglci Ize
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pozorovat trendistu ornamentalnich per gkem. U subadult nelze jisé fict, zda je tomu stefn éi zda

neprobiha selekce ve présh ptaki s delSimi peryJones et al. 2000

Tabulka 5. Prodlouzenda ocasni pera

druh mak char.znaku |pohlavi |v&k | pfezivani |typ studie detaily citace

vadtovka obecnd

(Hirundo rustica ) ocasnipera |délka M,F | + 0 longitudinalni Vortman etal. 2011

vatovka obecnd

(Hirundo rustica ) ocasnipera |délka M + 0 longitudinalni Vortman etal. 2015
od 1do 3let

viastovka obecna prodluzovani, u Meller & de Lope

(Hirundo rustica ) ocasnipera |délka M,F | +- 0 longitudinalni  |starych Zkracovani {1999

vadtovka obecnd

(Hirundo rustica ) ocasnipera |délka + 0 longitudinalni Maller 1991

ViaStovka obecna od 1 roku do 2-4 let

(Hirundo rustica ) ocasnipera |délka M +- 0 longitudinalni  |rlst, od 5. roku Balbontin etal. 2011
u pardéle

tyran vidloocasy studovanych jedincti [Regosin & Pruett-

(Tyrannus forficatus ) |ocasnipera |délka M,F | + 0 priifezova délka vzrostla Jones 2001

faeton ervenoocasy

(Phaethon

rubricauda ) ocasnipera |délka M,F | 0 0 longitudinalni Veitetal. 2003

facilni

alkounek nejmensi  |prodlouZena Jones &

(Aethia pusilla ) pera délka M,F | +0 0 longitudinalni Montgomery 1992

alkounek chocholaty |prodlouZena wrazné prodlouzeni

(Aethia cristatella)  |pera délka M,F | + 0 longitudinalni  |u subadultd Jones etal. 2000

pav korunkaty (Pavo

cristatus ) ocasnipera |délka M + 0 longitudinalni Manning 1989

argus okaty

(Argusianus argus) |ocasnipera |délka M + 0 longitudinalni Davison 1981

ZvétSené struktury téla a téiniho pokryvu: laloky a hiebinky

DalSim objektem sariho vyk®ru mohou byt masité kozni struktury, jez samdéedvadi pi
namluvach. Mezi takové pat hiebinky hrabavych. fébinek kura bankivského,Géllus gallug,
procklava s ¥kem morfologické zrny, rozdilné u obou pohlavi, patrwvlivem rozdilné investice do
reprodukce sanica samic faklakov et al. 2007; Cornwallis et al. 2014/elikost Hebinku sami od
utlého ¥ku pouze klesala, avSak sa&mhiebinky dosahovaly nejtsiho vziistu ve stednim ¥ku s
naslednym zmenSovanim. KratSi délka zivota &jSilrsexualni selekce u safnmohou spoléng vést k

rychlejSimu starnuti samic Disledkem je vySSi mortalita, za niz sézm skryvat nadprodukce spermii,
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jez mize stat za vymizenim trade-offs veirstCornwallis et al. 2011 Geny pro expresithbinku se
neckdily, za cozZ asi ive nedostatek aktualni kovariance mezi gapreferenci a ornamentedopnson
et al. 1993. To je v fimém rozporu s Fisherovou hypotézou pohlavnihaényiFisher 1930. Naproti
tomu vSak bebinek kura std¢i o kvali® nositele a jeho zivotaschopnosti, cozZ je v soukadiypotézou
dobrych gef (Kirkpatrick & Ryan 1991) tudiz samii vybér je vazan na samce, kteposkytnou
potomstvu geny pro Zivotaschopnost aksami dok&zi odolavat environmentalnimu strésangilton &
Zuk 1982; Johnson et al. 199Hrebinek kura bankivskéhoGéllus gallu3, proclaval s rostoucim
vékem snizovani v expresifipemz sanii hfebinek se z@ml zmenSovat idve nez sandi. Velikost
hiebinku negativékorelovala s napadenievnimi parazity, a tak signalizovala kondici jedir@ohnson
et al. 1993. Nadn¥rna investice do reprodukce v mladi vede ke sniibwxprese ornamentu v
nadchazejicich letech, brzkému nastupu senescearkcaaeni délky zivotaQornwallis et al. 2014

Tabulka 6. Laloky aiebinky

druh mak char.znaku [ pohlavi vk [pfeZivani [typ studie detaily citace

kur bankivsky

(Gallus gallus ) |hiebinek [vzrist M - 0 longitudinalni Cornwallis etal. 2014
kur bankivsky do 4 let rlst, pak

(Gallus gallus) |hfebinek |vzrlist F + - 0 longitudinalni |zmenSovani Cornwallis etal. 2014

ZvétSené struktury téla a téIniho pokryvu: rohy a parohy

Zbrare mnohych sudokopytnik jsou mohutné struktury slouzici jak ke kompeticiharémy a
postaveni v hierarchii, tak samicinii pybéru kvalitniho partneraMalo et al. 2005 U wtSiny koz a
ovci, (Caprinag, probih4 éist rohi po cely Zivot, picemzZ st se shiZzuje s rostoucintkem Coté et al.
1998). Plati to u kozoroZce horskéh@gpra ibey, jehoz rohy velikosth koreluji s ¢lesnou hmotnosti
(Bergeron et al 2010 U kozorozé miZe byt @inek wWku na vzfist rohi ¢asté&né utlumeny viivem
raznorodosti délek rahmezi jedinci Bergeron et al. 2000 Rohy zprvu firastaji po stejié dlouhych
segmentech, neZz samci dosahneliuv6e-ti let, kdy z&nou girtstat stale mensi segmenty po zbytek
zivota podle negativni sigmoidnifikky (von Hardenberg et al. 2004Willisch (2015) vSak zjistil
produkci stale kratSich segmaéijiz od druhého roku zivota, ktery pokmval az do umrtiWillisch et al.
2015. Délka novych prstericse nezavisle natku zaala zkracovat 1-2 rokyipd amrtim, coz souvisi s
raiznorodym nastupem senescence mezi jedinci. Tvoragikh prstenic souvisi se snizenim kondice
jedince, ktery musi snizit alokaci zivin do ornamermaby gezil. Rohy si Ize tedy fedstavit jako
hendikep, ktery si mohou dovolit jen zdatni sanZegiiavi 1975von Hardenberg et al. 2004; Bergeron
et al. 2010. Exprese dlouhych prsteing mladi nize vést k hor§Simurpzivani a snizené expresi v letech
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nésledujicich Ricard et al. 1995 ale podleToigo et al.(2013) vyvin velkych rol v mladi nijak
neovlivnil preZzivani vyjmadch nejstarSich samid12 let a vySe). Tito stasamci majici delSi rohy &p
vySSi mortalitou Toigo et al. 2013; Willisch et al. 20ll5Tento efekt Ize vyssilit maximalni investici do
umodiuje pdit se se samicemirpigo et al. 2018 Tato zivotni strategie je v souladu s tedild ha jedno
pouziti Kirkwood & Halliday 1979).Predpokladéa se, Ze délka ok druhém roce indikuje délku roh
kdykoliv poté, zéehoZ se usuzuje podle toho, Ze samci majici néjddiy v mladi, je mivaji nejdelsi i ve
st&i. (Toigo et al. 2018 Tato korelace je v souladu s vysledky jiné Iomdinalni studie zastené taktéz
na kozorozce, kde délky segmieitil-4 korelovaly s délkami segménH5-8. Délka segmetitH1-4
(tedy segmeiit prirastajicich mezi 1. a 4. rokem zivota) ovlije délku segmefitH5-8. Samém s
relativrg delSimi H1-4 segmentyfipistaji o to kratSi prstence mezi 5. a 8. rokem ai@fillisch et al.
2015. U kozoroli nedochazi ke kompengdmu fistu, jimZz by dohnali sniZzenou expresi v fiepivém
obdobi. Kompenzmi rist je zrychleny dst €la po obdobi sniZzenéhdistu zpisobenym naifiklad
snizenou potravni nabidkodiopling 1994 Ali et al. 2003. Rast bshem kompenzace je rychlejSi néstr
stejré velkych jeding, kt&i nebyli vystaveni nejiznivym podminkam, kori@y vzrist se vSak nakonec
nemusi vyrovnat vastu zvfat, ktera zila cely zivot vifeznivych podminkdch. Kompenga rast Gzce
souvisi se zotavovanim organismlolfling 2010).U kozorozd& rohy girastaji cely Zivot s tim, Ze od
uréitého wku prirastaji kratsi segmenty. Viijpad studie Willisch et al. (2011) girastaly segmenty
kozoroZzém ve zkracené délce oproti ostatnim segiimarjiz od druhého roku Zivota, v jiné studii byl ten
vztah zpozorovan aZz od Sestého roku Zivota. Do dBy dxirtstaly stejg dlouhé segmentyvon
Hardenberg et al. 2004Prirastani kratSich segmeénpozitivné korelovalo s nastupem senescence a
zvySenou pravipodobnosti umrti. Starnuti spojované s horsi kdrlmjcmohlo vést ke snizené expresi
segmeni ve prospch pezivani. To, jak intenzivniast rohi v mladi ovliviiuje schopnostigzivani, je
diskutabilni. PodlePicard et al. (1996), je exprese dlouhych segnient mladi vykoupena horSim
piezivanim v nasledujicich letecRi¢ard et al. 1998 kdeztoToigo et al.(2013) zjistil, Ze nakladna
exprese ornamentu v mladi se negatiymojevi az ve vysokém g$fatj. po dvanactém roce. VySSi
mortalita gchto starych santics relativié delSimi rohy by mohla byt #gobena maximalni investici do
reprodukce poté, co samci dosahnou takového padtakéeré jim umozni pg& se se samicemi
(Bergeron et al. 20Q8roigo et al. 2018

Narozdil od kozoroAg kamzici, Rupicaprg, mohou prodlavat kompenzai rist (Massei et al.
1994 Pérez-Barberia et al. 1996 Podporou pro tuto myslenku je wipad kamzika horského,
(Rupicapra rupicaprg negativni vztah mezidtim prstencem a prvnimi &wa prstenci, nasledovany
pozitivnimi vztahy mezi vSemi prstendiifiistajicimi v dalSich letech. K plné konvergenistovych drah
vSak nedosSloQorlatti et al. 201%. Kompenzani rast ma za nasledek mensi rozdily veigm rohi mezi
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pohlavimi, coZ by mohl bytigledek slabSiho pohlavniho Wh pisobiciho na rohy kamzikLeBlanc

et al. 200). Vék hraje u kamzik kli¢ovou roli v utvdeni prsteng, které po druhém roceipistaji stéle
kratSi. Narozdil od kozoro#crist rohi kamziki neni ovlivrén individudlni variabilitou Corlatti et al.
2015. Stejre jako u kozorozit (Toigo et al. 2013; Willisch et al. 2015)ysoka investice doustu
dlouhych segmeitv prvnich rkolika letech zZivota je nasledovandrpstanim kratSich segménu
kamzika horskéhoRupicapra rupicapra (Corlatti et al. 2015)Rohy kamzik prirastaji po cely Zivot,
ale od druhého roku Zzivota po stale kratSim segeebntV porovnani s kozorozci kamzici neinvestuji
zdaleka takové mnozstvi energie do tvorbytrolh maji i mozna proto lepSi schopnogg¢zivani do
vysokého ¥ku. Rohy kamzil jsou spiSe slatpohlavig selektovany znakQorlatti et al. 2015.

U jelena lesniho, Gervus elaphys se i longitudinalni studii fisSlo na to, Ze se senescence
neprojevuje v p&u vzrostnych vrchdl parozi, a tak samci s nejmohgjim parozim v mladi ho &h
nejmohutrjsi kdykoliv poté, coZz by mohlo byt #pobeno ddi¢nosti. Péet vzrostnych vrchdl nijak
neovlivnil reprodukni Gsgch samce Hewitt et al. 2014 Lemaitre et al. 2014)Ukazalo se, Ze samci
mohou projevit kompenzai rist, cozZ je podloZzeno sniZujici se korelaci mezikwesti €la a velikosti
parozi s ¥kem. R@&ni samci tak mohouast&né kompenzovat obdobi zhorSené nutricejlkitterému
méli maly vzrist €la i paroti (Hewitt et al. 2011 Parozi do uitého wku zwtSuje u vSech jelenovitych,
(Cervidae), u jelenadinocasého,@docoileus virginiands do 5. roku, kdy jeleni dospivaji a jejich parozi
dosahuje maximalniho vistu, paroZzi méa pak stejnou velikost a senescengen&@ neprojevuje. Tato
kohortova studie byla vedena na populaci postizetedzivnim lovem, tudiz je mozné, zZeistadinci s
vétSim parozim byli vyloveni, a proto ve studii clio(Hewitt et al. 2013 U jelena lesniho,Qervus
elaphu3, se po 6. rocetst parozi postugnzpomaluje, a maximalni hmotnosti paroZi dosahk@o
deseti let Kruuk et al. 200p Starnuti jelena lesnihoCérvus elaphys odpovida teoriidla na jedno
pouziti, jez pedpoklada negativni vztah mezi investici do repkeduv mladi a ve sthdo fitness
(Kirkwood & Holliday 1979).Samci s ¥tSimi harémy, kt# stravili namluvami vic&asu mezi 4. a 9.
rokem, projevili rychlejSi reprodghi senescenci mezi 10. a 16. rokem. SniZzené koradiogehlejsi
starnuti nize mit souvislost s imunosupresivnindinky androgen, jejichz hladina je vysoka u safns
velkymi harémy. VySSi hladina testosteronu je sp@ja s dominanci a (&mym udrZzenim harému
(Klose et al. 2009; Lemaitre et al. 2Q1&amci investujici maximum do reprodukce v mkidé starnuli
rychleji, ale az do vysokéhogku (10-13 let) udrzovali relativnvétSi harémy a gdi se. Samci s
harémem mustelit kompetitivnim samiom, coz niize byt divodem rychlého nastupu senescence
(Lemaitre et al. 2014 Pokud by za rychlym starnutim bylyietty s ostatnimi samci, a ne cena za
nadrérnou expresi paraghv mladi, pak by parohy mohlyedstavovat znak kvality, ktery neni takovou
za&zi pro nositele Bobek et al. 1990 Dle kohortové studie na populaci jelendolbcasého, v niz
probihal intenzivni lov, paroZzi roste détiplet a pak se jeho velikost jiz €kem nemgni (Hewitt et al.

24



2014. Parozi jelena lesniho rostlo stejnou rychlostpdtého az Sestého roku, po Sestém reicéspaly

stale kratSi segmenty, ést se zastavil okolo desatého rokui(uk et al. 2002

Tabulka 7. Rohy a parohy

druh znak char.znaku | pohlavi | v&k |pfezivani [typ studie detaily citace
kamzk horsky
(Rupicapra rupicapra)  |rohy délka M + 0 longitudinalni Corlatti etal. 2015
do 2 let zrychleni,
mez 2. a 3. rokem
kamzik horsky roéni zpomaleni, pak
(Rupicapra rupicapra)  |rohy pfirGstek M +-t 0 longitudinalni  |opétzrychleni Corlatti etal. 2015
kozoroZec horsky (Capra
ibex) rohy délka M + 0 longitudinalni Willisch etal. 2014
kozorozec horsky (Capra
ibex) rohy délka M + 0,- |longitudinalni Toigo etal. 2013
kozoroZec horsky (Capra ro¢ni po 2.roce
ibex) rohy pfirGstek M - 0 longitudinalni  [zpomalovani Willisch etal. 2014
jelen lesni (Cervus
elaphus ) parohy  [délka M + 0 longitudinalni Lemaitre etal. 2014
jelen lesni (Cervus v10. roce se rlst
elaphus') parohy  [délka M +0 0 longitudinalni  |zastavil Kruuk et al. 2002
jelen béloocasy v5. roce se rlist
(Odocoileus virginianus) |parohy  |délka M +0 0 prifezova zastavil Hewittetal. 2014
jelen lesni (Cervus ro¢ni po 10. roce jiz
elaphus') parohy  |pfiristek M +0 0 longitudinalni  [nepfirdstaji Lemaitre etal. 2014
jelen béloocasy ro¢ni v5. roce se rlist
(Odocoileus virginianus) |parohy  [pfiristek M +0 0 longitudinalni  |zastavil Hewittetal. 2014

Ptaci zpév

Ptasi zpev v sol# miZze néstiizné informace, od teritoridlnich akustickych sign@? po vokalizaci

pii namluvach Kapierre et al. 201l Dualezitym faktorem zpvu je jeho komplexita, ktera indikuje

schopnost ¢&it se, a je pedmétem samiiho vykéru (Boogert et al. 2008 Dale velikost repertoaru

pozitivré koreluje s atraktivitou pro opaé pohlavi, nehd s rostoucim repertoarem se zvysuje

pravéépodobnost, Ze bude obsahovat atraktivni slabiyf & Gahr 2002) Ve studii na strnadci

zpevném, Melospiza melodig byly sledovany &kowveé zavislé zniny velikosti repertodru a sdileni pisni.

Sdileni podobnych motivbyvéa ¢asté mezi samci sousedicich teritorii. PisloZené ze sdilenych piivk

produkovali nejasgji stafi ptaci, ale nebylo zji§ho, zda z dvodu rozdilného feZivani jeding

produkujicich @zré sdilené pish ¢i kvuli vékove zavislé zminé exprese sdilenych motiy porgvadz

ptaci nebyli dlouhodob sledovani lapierre et al. 2011 Longitudinalni studie zabyvajici se sdilenim
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pisni mezi strnadci Zpnymi prinesla zjid&ni, Ze ptaci sdili vice pisni gilpyvajicim wkem vlivem
zvySené exprese sdilenych mdtiwladi strnadci od sanicze sousednich teritorii odposlouchavaji
melodie, které se ¢, a sami poté produkuji. Sdileni pisni pozi¢ivikoreluje se schopnosti udrzet
teritorium, a to s reproddki UsgSnosti samceBeecher et al. 1996; Nordby et al. 200Komparaci
mladych a starych jedifidoylo zjiS&no, ze velikost repertoaru dabpi je véase nerdnna Beecher et al.
1996; Lapierre et al. 2001 Praifezova studie na strnadci&mém poukézala na trend, kdy i$tptaci
castji zpivaji sdilené pishnez mladi ptaci, ale nemohlo byt zidb, zda za to zodpovida Zma v
expresi pisniti selekce ve prosgh ptaki, ktefi zpivaji sdilené melodielLépierre et al. 201 Fi
longitudinalni studii bylo shledano, zZe ptaci sdadie Wi od sousednich safina s gibyvajicim wkem

je sami¢im dal¢asgji reprodukuji. Komparativéibylo zjiS&no, Ze velikost repertoaru se &egm nergni
(Beecher et al. 2000; Lapierre et al. 2011

Pri longitudinélni studii sykor kieader, Parus majoj, velikost repertoaru pozitiénkorelovala s
délkou Zivota. Konzistence &pu byla nejvyssi u ptdk 3-4 roky starych v porovnani s mladSimi i
starSimi jedinciRivera-Gutierrez et al. 20}2

U rakosnika velkého,Acrocephalus arundinaceysbyla velikost repertoaru variabilni meZizré
starymi jedinci, ale fi¢iny se liSily v ramci dvou geograficky rdmménych populaci. V &mecké
populaci rakosnika se velikost repertodru &eita s wkem, nebd byla zjiS&na selekce ve prosgh
sama s WtSim repertoarem. Naopak ve Svédské populaci stodp zvySoval sékem. Je #ejmé, Ze
mechanismus pohlavniho Wi se mezi #meckou a Svédskou populaci [iSi, ale konkrétiiiny
rozdilh mezi populacemi téhoz drafisou neznaméRprstmeier et al. 2006 Pro velikost repertoaru se
doSlo ke d¢ma protictidnym za¥rim. V jedné populaci se repertoar zvySoval é&ewn, v druhé
fungovala selekce ve praggh SirSiho repertoaru.

U francouzské populace slauilobecnych, l(uscinia megarhynchpsbyla porovnavana vykonnost
trylkovani dvouletych sanica samé starSich dvou let. StarSi samci sé fpylkovani vice bliZili
vykonnostnim limibm, coZz znamen4, Ze trylkovani bylo rychlejSi da$irsi tonovy rozsah. Trylkovani
Ize povaZovat za indikatoréku, v této studii vS8ak nebylo ¢eno, zda se #v opravdu s skem
zdokonaluje, anebo, zda se uplgé rozdilné pezivani jeding (Sprau et al. 2013 V této phrezové
studii meli starSi samci lepsi vykonnositi prylkovani nez mladsi samci slaviiknebylo vSak zjigno, zda
se vykonnost zlepSovala &kem nebo peZili pouze ti vykon#jsi slavici.

Vykonnost zpvu vrabce skalniho, Petronia petroni pozitivie korelovala s reprodakim
uspschem. Vice mimoparovych potorinkzplodili samci, kt& zpivali pomaleji a hlasiji v porovnéni s
roénimi samci. Hlasitost nemusi byt spojovana poudaspschem, potivadZ hlasi zpivajici samci @i
ve vlastnich hnizdech relati&wvice mimoparovych mtat. Rychlost zpivani, nikoliv hlasitost, je podle
této studie u vrabce skalniho signaleékw Jelikoz byli samci rozdeni do dvou skupin na rok staré
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samce a star$i samce, nebyly pozorovany longitimdirseny faktoi zpivu (Nemeth et al. 20)2

Rychlost zgvu je signalem &ku u vrabce skalniho, avSakiginy, pro: stai ptaci zpivaji rychleji, nebyly

objasreny.

Tabulka 8. Ptati zpév

druh mak  |charakteristika znaku pohlavi |v&k pfezivani |typ studie detaily citace

strnadec zpéwny

(Melospiza melodia) |zpév  |velikost repertoaru M 0 ? prifezova Lapierre etal. 2011

strnadec zpéwny

(Melospiza melodia) |zpév  |velikost repertoaru M 0 0 longitudinalni Beecheretal. 2010

strnadec zpéwny

(Melospiza melodia) |zpév  |sdileni pisni M + ? prifezova Lapierre etal. 2011
mladi ptaci se

strnadec zpéwny uci sdilené pisné

(Melospiza melodia) |zpév  |sdileni pisni M + 0 longitudinalni od starych ptakli [Beecher etal. 2010

sykora koradra

(Parus major) zpév  |velikost repertoaru M 0 + longitudinalni Rivera-Gutierrezetal. 2012

rakosnik velky velikost repertoaru:

(Acrocephalus Svédska / némecka

arundinaceus ) zpév  |populace M +/0 0/+ |longitudinalni Forstmeier et al. 2006
1-2 roky a 5-6
rokU stafi ptaci

sykora kofladra nizsi soudrznost

(Parus major) pév  |soudrmost M +- 0 longitudinalni nez3-4 letstafi |Rivera-Gutierrezetal. 2012

slavik obecny

(Luscinia pév  |rychlost tryikovani M + ? longitudinalni Sprau etal. 2013

wrabec skalni

(Petronia petronia)  |zpév  |hlasitost M + ? priifezova Nemeth etal. 2012

vrabec skalni

(Petronia petronia)  |zpév  |rychlost zpéw M - ? priifezova Nemeth etal. 2012
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Diskuse

VétSina studii tykajicich se koznich derivazaznemala longitudinalni zmu délek ocasnich per
béhem Zzivota Davison 1981; Manning 1989; Mgller & de Lope 198@lbontin et al. 201;,0v/ortman et
al. 2012, vyjimku predstavovala jedna studie s pavy korunkaty®Pavo cristatul podle niz pavi ocas
nepedstavuje indikator &ku a zngny v jeho expresi jsodist individualni u jediné starSichétyr let.
(Petrie 1993. Podobného zjishi doSelMgller (1991), ktery zaznamenal zvySenou expresi ocagéch
vlastovky obecné, (Hirundo rustica) pouze mezi prvia druhym rokem zivota, v nasledujicich letech
délka ocasnich per nekorelovala &em Mgller 1997). Ostatni studie potvrdily zvySenou expresi
ornament. Vortman et al.(2015) porovnaval pouze rok staré jedince a stargsiml si prodlouzenych
ocasnich per u starSich viaStov&oltman et al. 2016 Podle dalSich studii se ocasni pera prodluzuji
zhruba daityrt let s naslednym poklesem v expresi vlivem starggller & de Lope 1999Balbontin et
al. 2010). U pava korunkatéhoP@vo cristatuy ani arguse okatéhoAigusianus argus nebyl
zaznamenan pokles exprese ornamentalnich per génvysku (Davison 1981; Manning 198p Zcela
opany pribéh mela exprese tebinku kura bankivskéhoGeéllus gallu3. Velikost Hebinku negativé
korelovala s ¥kem (ohnson et al. 1993 Kos&né struktury kozoroZg kamzilki, stejré jako kozni
derivaty vlastovek, pradhvaji senescenci, ktera se projeviristanim kratSich segménte stdi u
kozorozd a kamzik. Rohy kozorozit a kamzik rostou cely zivot, ale v titém wku za&nou firastat
kratSi segmenty. U kamzika horskéhBupicapra rupicapry i kozorozce horskéhoCéapra ibey,
(Willisch et al. 2011; Corlatti et al. 2015hylo zjiS€no, Ze jiZz od dvou letiprtstaji kratSi segmenty. Jiné
studie objevila zkracovani segménbhi kozorozé az po Sestém roce Zivotaofh Hardenberg et al.
2004). Snizend exprese druhotnych pohlavnich énk&mziki i kozorozé méla vzdy souvislost s
nastupem senescence a zvySenou gpmabbnosti mortality. Naproti ornamént kamziki a kozorof,
parozi jelena lesniho,Cérvus elaphys neprodlava iist po cely Zzivot, dleKruuk et al. (2002)
maximalniho vziistu parozi dosahuje okolo desatého rokKagk et al. 200p Do psti let doristalo
paroZi stejnou rychlosti, po Sestém roce v3akigtalo pomaleji, stefnjako u kozorof (Kruuk et al.
2002; von Hardenberg et al. 20p4Kohortova studie na populaci jelengldocasého, @docoileus
virginianug, shledalaist parozi do patého roku, kdy tento jelen dospivbomto bod rist paroZi ustal
(Hewitt et al. 20141

Pro expresi melaninovych ornameériyly shromazény velmi riznorodé vysledky, mezi nimiz Ize
piesto najit skteré souvislosti. U kterych druli exprese melaninovych ornamémpiozitivné korelovala
s wkem steji, jako tomu bylo u koghych strukturti vétSiny studii na kozni derivaty (vyjma expresi
ocasnich per viaStovek). Velikost a odstin melanjnb ornamerit pozitivrg koreloval s ¥kem u samic

datla zlatého, Qolaptes auratus prficemz exprese byla nejintenzgi mezi prvnim a druhym rokem
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Zivota Wiebe & Vitousek 20)5Melaninové ornamenty safn¢éhoz druhu pradavaly také zriny v
expresi, do dvou a#itlet se ornamenty ZtSovaly a tmavly, posléze doSlo k poklesu expresezna
kvili starnuti Wiebe & Vitousek 20)5Rovrez samice lejsk cernohlavych Ficedula hypoleucameély s
vékem tmavsi ornament na zadechtwatlu frednostni exprese tmavsSich eumelamad pheomelaniny
s pribyvajicim wkem Potti et al. 2013 Zrovna tak velikosterné masky pozitivhkorelovala s ¥kem u
lesi&ka Zlutohrdlého, Geothlypis trichal (Freeman-Gallant et al. 2010, Dunn et al. 2DG8 také
pozitivré korelovala s fezivanim Dunn et al. 2008)Jiné melaninové ornamenty predikovalbgfivani
jejich nositele, ficemz Zivotaschopsi byli ti tmavsi, jako to bylo vypozorovano u santesiatka
zlutého, Betophaga petechigi u vlastovek obecnychHfrundo rusticg, (Studd et al. 1989; Saino et al.
2013a; Saino et al. 2013bV jediné studii vyslo, Ze melaninové ornamersiyy individualg variabilni a
jejich prongnlivost nekoreluje nijak sékem Chaine & Lyon 201} stejre jako bylo zjiSéno ve studii na
pavu korunkatém,Ravo cristatuy (Petrie 1993. Intenzita bilého zabarveni ornamentalnich skvrn
pozitivré korelovala s ¥kem u lejska 8lokrkého, Ficedula albicollig, i lejskacernohlavého,Ricedula
hypoleucd, (Evans et al. 2011; Potti et al. 201Reflektance skvrn lejskgernohlavého navic pozitign
korelovala i s pezivanim Evans et al. 2001 Stejr¥ tak vzlistd sytost karotenoidniho ornamentu
lesi&ka zlutohrdlého, Geothlypis trichas Velikost hrdelni skvrny lescka pozitivie korelovala s
vékem a pravépodobr také se zkuSenostmiipbstardvani potravy bohaté na karotenoiggeéman-
Gallant et al. 2010 Freeman-Gallant et al. 20)1 U snov&e kaferského exprese karotenoidnich
ornament deponovanych do snubniho Satu nejprvetstala do patého roku, poté vSak exprese
korelovala s ¥kem negativh a péi bylo ¢im dal bledSi. Postuprvyblednuti by mohlo souviset s trade-
off mezi energeticky natmou expresi ornamdnta gezivanim ve vysSSiméku, kdy samci mohou mit
snizenou imunokompetenci, a proto alokuji karotdygireferetiné do antioxid&nich mechanisin
Jinou gicinou blednuti ornamentu iie byt vysSi koncentrace melanirikd{er & Friedl 2012) Samice
lesi&cka lejskovitého, $etophaga ruticilla),procglavaly snizenou expresi ornamentalnihdgi g po
druném roce ZivotaQsmond et al. 20)3 podobg jako poukazaly &které studie na ocasni pera
senescentnich vlastovekgller & de Lope, 1999Balbotin et al., 2010) a studie na kuru bankiwské
(Gallus gallug, jehoz liebinek velikosté negativié koreloval s ¥kem Johnson et al., 1993Zrovna tak
rohy kamzik a kozoroza praw po druhém roce Zivota byly exprimovany v nizStenWillisch et al.,
2011; Corlatti et al., 201p Samci salaSnika zapadnih8jglia sialig, vykazovali s ¥kem zeswtlovani
strukturniho modrého openi, jehoz plocha poziti¢n korelovala s &kem. Narozdil od negativni
zavislosti s¥tlosti karotenoidnich ornamenta kondice (kili horSi schopnosti obstarat si potravu
bohatou na karotenoidyPémond et al. 20)3s\tlejSi modré strukturni zabarveni pozitikorelovalo s
kvalitou jedince a jeho nutmi kondici Budden & Dickonson 2009 U sykor motinek, (Parus
caeruleuy, je strukturni p# na temeni také stkem jasijSi, pricemz nejvyraz§si zvyraz@ni prodla u
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sama@ mezi prvnim a druhym rokem, u samic pgzdSytost UV zbarveni také roste skem. Sykory se
swtlejSim peim l1épe pezivali zimni obdobilielhey & Kempenaers 2006

Ptasi zpsv Ize stzi pro swij akusticky rdz srovnavat s vizuélistimulujicimi ornamenty, ale i tyto
ornamenty mohou préthvat znény v expresi zavisle nagku. Casto diskutovanym faktorem & je
Sitka repertoaru, ktera se u strnadceévegho, Melospiza melodig nengni s wkem Beecher et al.
2000; Lapierre et al. 2001 Ve dvou populacich rakosnika velkéhéciocephalus arundinaceys
velikost repertodru byla vySSi u starSich jefling némecké populaci probihala selekce ve péohp
sam@ s SirSim repertoarem, kdezto ve Svédské populakbsnika velikost repertoaru pozitévn
korelovala s ¥kem Forstmeier et al. 2006 StarSi ptaci mohou mit lepSi vykonnoft gpivani, dokazi
zpivat rychleji a preciziji nez mladsi ptaci. Rychlost & u vrabce skalnihoPgtronia petronig a
konzistence trylkovani slavikobecnych, l(uscinia merhynchgsbyly zhodnoceny coby indikatorgku.
Dané studie bohuZel neodhalily, zda se ptéci zdalkfinve zgvu nebo fisobi selekce v neprosgh tch
mére vykonnych. Vrabci i slavici byli totiZz rozteni do dvou ¥kovych kategorii, které byly mezi sebou
porovnany Ballentine 2009:Nemeth et al. 2012; Sprau et al. 2D1Bodle longitudinalni studie vedené
de Kort et al.(2009) se u sizlika paskovaného;Tbryophilus pleurostictys kvalita zgvu vylepSovala s
vékem. Samci postugrepivali trylky o vySSi konzistenci. Trylky vSak iimau nabyvat i nizSi konzistence
s rostoucim ¥kem v zavislosti na typu pisnv niZz jsou pouZity. ¥kové zavislou zminu exprese
trylkovani nelze tedy popsat obé&dfie Kort et al. 200Q Fxi longitudinalni studii sykor kitader, Parus
major), Ze se konzistence &p nejdive zvySuje a nejvysSi kvality &p nabyva ve iech azétyiech
letech, poté vSak zigodu starnuti a zhorSenych fyziologickych funkckamnost zpvu klesa Rivera-
Gutierrez et al. 2012
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Zavér

Lze shrnout, Ze mechanismykové pronenlivé exprese druhotnych pohlavnich zhakohou byt
spol&né¢i obdobné v rdmci druhu, stgjmak se ale mohou, i kdyZ spiSe v mef&sti [Fipadi, liSit i na
arovni populaci téhoz druhu. Pozorovala jsem obeiayd zvySené exprese ornantewnipribéhu Zivota,
ktery byl dan pevazrg pozitivni zménou v jeho expresi, coz se ukazalo &Siny melaninovych i
karotenoidnich ornameitIntenzita karotenoidnich ornamértyla v rékterych gipadech spojovana s
lepSi Zivotaschopnosti, kter4 byla ¢kolika piipadech provadzena zvySujici se expresi ornamentu.
Intenzita melaninovych ornaméntve dvou pipadech pozitivéh korelovala s fezivanim. VeSkeré
longitudinalni studie na strukturdlni a bilé ornatyepoukazaly na z4Seni rozsahu a intenzity
ornamentu s &kem, tudiZ je patmhlze povaZovat za indikatoryku a kvality, plynouci ze zkuSenosti s
hledanim potravy a zpracovanim Zivin bohatych nd&epmé stavebni prvky pro produkci ornamentu.
Naprosta ¥tSina longitudinalnich studii na kozni derivaty ydila vékovy nakist exprese ornamentu, u
dvou studii byla zaznamenana snizena exprese vistémuti. Velmi silna byla také pozitivni korelace
mezi expresi ornamentu gkem u rofii a parofi, jeZ Ize povaZovat za klasické indikatorku. Rohy
kozorozdé a kamzik rostly po cely Zivot, v witém wku se ale na expresi ornamentdata projevovat
patrrg patinajici senescence, rohy od té dobiyistaly pomaleji az do smrti. Rychhyist rohi v mladi se
projevil ve zhorSenémipzivani kozoroZc starSich deseti az dvanacti let. Délka jelennidmozi a roni
piirastky podle mnou vybranych longitudinalnich studizipivne korelovaly s ¥kem do utité doby, kdy
se hist zastavil. Velikost ifebinku u kura negati¥nkorelovala s ¥kem, coZ mohlo souviset s vysokym
reproduknim Gsilim v mladi, vedoucimu ke zhor§ené kondish&ené expresi ornamentu veristd)
ptatiho zgvu nelze jednozr@é posoudit, zda se jedna o znak vice owivn selekci¢i st&im, nebd
poznatky studii na tomto poli jsou Zm& nekonzistentni. StarSi ptaci, nikoliv vSak senesde byvali
vykonrgjSimi pavci, ¢asgji sdileli pisr€, trylkovani bylo rychlejSi nez u mladych ptakkepertoar se u
nekterych gvci s wkem vibec neminil ¢i v jedné studii psobila selekce ve prosgh ptaki s velkym
repertoarem, v jiné se naopak reperto&fkem z¥tSoval.

Celkow lze na zaklag provedené reSerSe usuzovat, Z&ima sledovanych typornameni jevila
rozdilnou expresi mezi ékovymi skupinami a mohou tak fungovat jako indikitoveéku a
Zivotaschopnosti. Zda bylyékové rozdily dany zavislosti exprese ornamema Vku ¢i selektivnim
piezivanim utitych fenotypi bylo velmi variabilni a nezjistila jsem v tomtoletiu Zadny silny trend.
Vliv téchto mechanisin se oltas liSil i mezi populacemi jednoho druhu. Studibyzajici se touto
tématikou u vice populaci jednoho druhu je vSakonadje zde velky prostor pro dalsi vyzkum. Navic u
vétSiny studii chyBla cenna longitudinélni data, jeZ jsou pro pochoperdjemnych souvztaznosti
exprese ornameint starnuti klfova, bylo by do budoucna Zadoué&havat longitudindlnim studiimetsi

pozornost.
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