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ABSTRAKT

Predmétem této bakalafské prace je vyznam a vyuziti karotenoidi v signalni ornamentaci
predevsim u ptakd. Karotenoidy zastavaji nékolik vyznamnych funkci v téle, pficemz Cestnost
signalni role ornamenti zalozenych na karotenoidnich barvivech, byla tradi¢né pfisuzovéana
antioxidacni funkci karotenoidli. V posledni dobé se vSak objevuji nazory, ze piijem
nadmérného mnozstvi karotenoidll pro vytvoreni nejbarevnéjsiho ornamentu miize organismu
spise uskodit. Deposice karotenoidi do ornamentu neni ovladana jen piijmem z potravy, ale i
fyziologickymi faktory uvnitf organismu. Dulezité je, ze za neoptimdlnich podminek
vnitiniho prostfedi organismu (zvySeny oxidativni stres), tak mohou karotenoidy vytvaret
nebarevné derivaty, které jsou velmi reaktivni a pro organismus toxické, karotenoidni barviva
Vv téle pak mohou fungovat jako klasicky handicap a signalizovat stav organismu. Cilem této
prace je shrnout poznatky o fyziologickych funkcich karotenoidii v riznych podminkach
prostiedi a jejich vliv na expresi ornamentu. Préace je ¢lenéna do tii kapitol. Prvni kapitola se
vénuje zékladnimu popisu karotenoidu, jejich klasifikaci a vlastnostem, které vychazeji ze
struktury téchto molekul. Druha kapitola se zabyva fyziologickymi aspekty, které vedou
K pfijmu, metabolizaci a vystaveni karotenoidi do ornamentd a dale hypotézami
vysvétlujicimi Cestnost téchto ornamentd. V posledni kapitole se zabyvam evidencemi pro
vybér partnera zaloZeny na ornamentaci pomoci karotenoidii a tim, jaké vyhody z takového

vybéru plynou pro samice.

ABSTRACT

This theses deal with the use and utilization of carotenoids in secondary ornamentation,
particularly in birds. Carotenoids have an important role in animal organisms, and the honesty
of carotenoid-based signalization has traditionally been ascribed to anti-oxidant functioning of
carotenoids. However, this view has been changed recently showing the potentially harmful
effect of carotenoids. The deposition of carotenoids in ornamentation is driven not only by
carotenoid intake, but also by physiological processes within the organism. Importantly, when
the conditions are suboptimal (and the oxidative stress increases) unstable long aliphatic
chains of carotenoids derive into highly reactive non-colorful apo-carotenals. Hence
carotenoids may act as classical handicaps, potentially harmful to organism, and this view
changes our understanding of honesty of carotenoid-based signalization. The theses focus on
summarizing the current knowledge on physiological functions of carotenoids and how they

affect secondary coloration, and consist of three chapters. In the first one the basic description
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of carotenoids is provided, along with an overview of carotenoid classification. The second
chapter deals with physiological aspects which affect the carotenoid intake, metabolisation,
transport to ornaments, and hypotheses explaining the honesty of carotenoid-based coloration
are discussed. In the last, third chapter, the evidence of the role of carotenoids in the process
of mate choice is given and potential benefits to females from pairing with highly ornamented

mates are discussed.



UvVOD

Ackoli je nepochybné, zZe ornamenty zastdvaji signalni a informacéni funkci v ramci druhu,
mechanismus této signalizace stale neni plné objasnén. Na vzniku a udrzeni ornamentl se
ovSem vyznamnou mérou podili pohlavni vybér (Darwin, 1871; Andersson, 1994). Vyrazné
ornamenty se objevuji u druhti s pohlavnim dimorfismem castéji u samcu (Badyaev & Hill,
2000). Snaha o vyvoj maximalniho ornamentu miize byt velmi nakladnd a mnohdy snizuje
zivotaschopnost svého nositele (Zahavi, 1975). Pak ale ziistava otazkou, pro¢ se samci vyplati
takové znaky udrzovat a pro¢ si samice takového samce vybira.

Aby byly ornamenty vyuzitelné v signalizaci, je tieba, aby byly Cestnymi signaly
(honest signals) kvality svého nositele. Aby byly Cestné, musi byt jejich vyvoj, ¢i udrzovani
nakladné (costly). Timto se zabyva indikatorovy model pohlavniho vybéru (indicator model
of sexual selection), ktery predpoklada, Ze pokud je signal Cestny, a tudiz 1 ndkladny, je pro
samici vyhodné vybrat si takového samce, kterému piitomnost nakladného znaku nevadi
(zahavi, 1975).

Stale zustava nevyfeseno, jakou tlohu hraji ornamenty v ramci druhu, a co signalizuji.
Dle nékterych nazord ornamenty vznikly a udrzuji se pomoci kompetice, at’ uz se jedna o
potravu, teritorium, ¢i partnera k rozmnozovani, a predpokladem byva, ze vétsi, slozitéjsi ¢i
barevn€j$i ornament je signdlem dominance a celkové dobrého zdravotniho a soubojového
stavu (Candolin, 1999). Nebo se ornamenty mohou udrzovat diky sami¢im preferencim pro
urcity znak. Zde opét plati predpoklad, Ze nejvétsi, nejslozitéjsi ¢i nejbarevnéjsi ornament je
preferovan pii vybéru partnera, nebot’ takovy znak signalisuje dobry zdravotni stav, dobré
predpoklady pro péci o potomstvo a podobné (Hill, 1990).

Barevné ornamenty mohou obsahovat rGzné pigmenty a kazdy pigment muze
signalizovat néco jiného, naptiklad melaniny ¢asto ukazuji na hormonalni stav a pfipravenost
k boji, karotenoidy a strukturdlni barvy naopak zdravotni stav, ¢i schopnost vyhledavat
potravu (Mcgraw, Mackillop, Dale & Hauber, 2002). Melaninové ornamenty jsou mozna
méné citlivymi indikatory kondice a kvality jedince neZ karotenoidy (Badyaev et al., 2000).
Ve své praci se zaméfuji pravé na karotenoidy a jejich fyziologické funkce v organismu a roli
karotenoidnich ornamentti v pohlavnim vybéru.

Nasledujici kapitoly se zabyvaji 1) poznatky o klasifikaci karotenoidi a popisem jejich
struktury a vlastnosti z ni vyplyvajicich; 2) fysiologickou funkci karotenoidui v Zivo¢isném
téle, funkci v téle se zietelem na signaliza¢ni funkci a Cestnost signalizace; 3) roli karotenoidi

V pohlavnim vybeéru.



1. Popis karotenoidii

Karotenoidy jsou latky, které se vyskytuji bézn¢ v ptirodé. Nékteré organismy jsou schopné je
endogenné vyrabét — mezi né patii prevazné fotosyntetizujici organismy, ale i nékteré
nefotosyntetické eubakterie (Armstrong & Hearst, 1996). Ostatni zivo¢ichové je musi
ziskavat z potravy, nebot postradaji enzymy k jejich vyrobé. Dnes zname ptes 600 druhii
karotenoidd, ale ne vSechny se objevuji v potravé a jsou vyuzivany v organismech (Vershinin,
1999).

Karotenoidy zastavaji v organismech mnoho funkci. U bakterii se podileji na posileni
bunééné membrany (Rottem & Markowitz, 1979),v rostlinach maji funkci pti fotosyntéze,
fotoprotekci (Demmig-Adams, Gilmore & Adams, Ill, 1996), jsou také prekursory
rostlinnych hormonti (Milborrow, 2001) a funguji i jako pigmenty (Badyaev et al., 2000).

Ve své praci se zabyvam funkci karotenoidl u obratlovcii (a to predevsim u ptaki).

1.1 Klasifikace karotenoidi

Karotenoidy obecné délime na karoteny, jejichz molekula neni substituovana, a xantofyly,
jejichz molekula obsahuje ve své strukture kyslik. Tento fakt je pfi¢inou jejich rozdilnych
vlastnosti (Britton, 1995).

Karoteny jako uhlovodiky jsou nepolarni a rozpustné v tucich a patii mezi né¢ napiiklad
beta-karoten, znamy pro svou provitaminovou aktivitu a obsazeny hlavné v kofenu mrkve,
listové zeleniné a ovoci.

Xantofyly jsou naproti tomu, diky obsahu kysliku ve své molekule, polarnéjsi nez
karoteny a d¢li se dale do dvou tfid podle obsazené kyslikové skupiny — hydroxykarotenoidy
(obsahuji hydroxyl, naptiklad lutein) a keto- neboli oxokarotenoidy (obsahuji keton, napiiklad
astaxantin). Xantofyly nemaji provitaminovou aktivitu, ale oproti karotenim jsou barevné;jsi
(Mortensen & Skibsted, 1997), hydroxykarotenoidy vytvareji hlavné Zzluté odstiny a
ketokarotenoidy cervené odstiny barev.

Kromé¢ téchto dvou tiid muzeme odlisit jesté apo- a norkarotenoidy, kterym v molekule
chybi uhlik (apokarotenoidy — na konci, norkarotenoidy — uprostfed molekuly), nejsou to tedy
pravé karotenoidy, ale spiSe jejich $tépné produkty (Davies, 1985), vznikajici naptiklad pti
traveni, ¢i antioxidacnich procesech. Karotenoidy jsou velmi nachyIné ke Stépeni, diky svym
dlouhym nestabilnim fetézcim. Toto Stépeni miZe byt nespecifické (fotooxidace, radikalova

oxidace) nebo specifické pomoci enzymu dioxygenasy.



1.2 Struktura karotenoidti

Z chemického hlediska patii karotenoidy mezi tetraterpenoidni molekuly, skladajici se z osmi
pétiuhlikatych zbytka isoprenu (jedna se tedy o oligomery isoprenu) (Armstrong et al., 1996).
Zakladnim stavem je tedy ctyficet uhlikovych atomti. Jsou to linearni molekuly, jejichz
fetézec obsahuje konjugované dvojné vazby (9 — 13). Vyskytuji se pouze v n€kolika
variantach uhlikového skeletu — bud’ jsou ryze alifatické, nebo maji na jednom ¢i obou
koncich cykly (péti¢lenné ¢i Sesti¢lenné) (Britton, 1995). Tyto cykly mohou byt nahrazeny
funk¢ni skupinou. Na Obr. 1 jsou naznaCeny ob¢ zakladni varianty molekuly karotenoida

S vyznacenim jejich obvyklého ¢islovani.

Obr. 1. Obvyklé ¢islovani molekuly karotenoidu (Britton, 1995).

Jejich vlastnosti jsou odvozeny od jejich struktury. Diky obsahu konjugovanych
dvojnych vazeb se mohou vyskytovat v ruznych stereoisomerickych formach (geometricka
isomerie, cis/trans formy, Obr. 2.), v ptirodé jsou nejastéji v all-trans formé (Hencken,
1992).

H Rz Me R H

N\ N\ 2 N\ H M H
o—x"’ / AN

R H Ilf \H E;/ \Rz ﬂ{ \llz

A

cix

Obr. 2. Cis a trans isomery vyskytujici se v karotenoidech (Britton, 1995).



Pritomnost konjugovanych dvojnych vazeb vytvéii delokalizovany systém elektront.
Karotenoidy diky tomu mohou zachytit energii, ,,rozvibrovat* svoji molekulu a vyzafit tuto
energii ve formé tepla. To umoziuje absorbovat energii excitovanych molekul jako je
singletovy kyslik, ¢i excitovany chlorofyl a zabranit tak poSkozeni proteini, DNA ¢i
fotosyntetického aparatu, které by jinak tyto vysoce energetické molekuly zpisobily (Young
& Lowe, 2001) Pritomnost delokalizované¢ho systému elektront také zpusobuje, Ze jsou
nachylné k napadeni radikalem. Nejvétsi hustota elektrond je na konci fetézce (C7-C9), nebo
na kruhu, pokud je oxidovan. Tato mista jsou pak nejcastéji atakovana radikély a St€pena. Tim
radikal stabilizuji a zabranuji poskozeni jinych molekul. Pfi tom jSou ale zni¢eny, anebo je
vytvofen karotenoidovy radikal (Edge, McGarvey & Truscott, 1997a).

Vznik karotenoidovych radikaltii se mize odehravat nékolika zptisoby (Britton, 1995),
jedna se o:

1) oxidaci: CAR-e- + CARe«+, napiiklad CAR+R++ - CAR*+ + R

2) redukci: CAR +e- > CARe-

3) odtrzeni vodiku: CAR-H + Re > CAR« + RH

4) vazbu radikalu na karotenoid: CAR + ROO« - (CAR — OOR) *

Problémem je, Ze jak $tépné produkty, mezi néZ patii apokarotenoidy (apokarotenaly a
apokarotenony) a dale epoxidy a peroxidy, tak karotenoidové radikaly mohou pisobit na jiné
molekuly a nicit je (Edge & Truscott, 1997b).

Antioxida¢ni funkci karotenoidi kromé struktury molekuly ovliviiuji také interakce
S jinymi antioxidanty, ¢i parcialni tlak kysliku. Protoze pii antioxida¢nich reakcich vznikaji
jejich stépné derivaty, nebo radikaly, které by mohly napadnout své okoli, je dilezité ze
karotenoidy v organismech nepuisobi samy, ale jsou zde pfitomny i jiné antioxidanty, jako
jsou tieba vitaminy E a C, nebo antioxidacni enzymy. Ty ptlisobi synergisticky a piredavaji si
volny elektron az do utlumeni jeho energie (Bohm, Edge, Land, McGarvey & Truscott, 1997;
Edge et al., 1997b).

RO?XASM TOH", ,CAR thc'
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Obr. 3. Schema ptenosu elektronu mezi antioxidanty (Edge et al., 1997b); TOH = alfa —




tokoferol (vitamin E), AscH = vitamin C, Asta = astaxantin, CAR = jiné karotenoidy,
RO = kyslikovy radikal.

Vysoce delokalizovany pi systém je odpovédny za to, Ze jsou karotenoidy tak nachylné
k oxidaci i pfi malém mnozstvi kysliku. Pokud se ale reaktivnich radikalt vyskytuje
Vv prostiedi hodn¢, mize se antioxidacni schopnost zvratit v prooxida¢ni (Edge et al., 1997b).
VEtsi mnozstvi téchto radikalt se vyskytuje pii zvySeném parcialnim tlaku kysliku (Mordi,
Walton, Burton, Hughes, Ingold, Lindsay & Moffatt, 1993). In vitro bylo prokazano, ze pfi
zvySeném parcidlnim tlaku kysliku a pfi vysSich davkach beta karotenu vznika vic produktt
oxidace a mizi tak ochranny ucinek karotenoidu, karotenoidy maji prooxidaéni ucinek (Edge
et al,, 1997b; Mordi et al., 1993; Siems, Wiswedel, Salerno, Crifo, Augustin, Schild,
Langhans & Sommerburg, 2005). Prooxidace pti fyziologickych podminkach (in vivo) vSak
zatim nebyla prokazana (Young et al., 2001).

(1) (2}
RO} + CAR —— [RO, CAR]"' — CAR"" +R + 0O,

Pro-oxidant l 3) Anti-oxidant

mechanism mechanism
High [O,] R® Low [O,]
5 CAR

LH
LOOH + CAR T CARO,
1 (3)
Oxidarion products
Obr. 4. Schema ukazujici mozny pfechod z antioxida¢ni na prooxida¢ni chovani

karotenoidi v zavislosti na parcialnim tlaku kysliku. CAR = carotenoid, RO = kyslikové
radikaly. (Edge et al., 1997b).

Karotenoidy jsou také vyuzivané jako pigmenty a davaji odstiny od zluté po Cervenou
(Armstrong et al., 1996; Britton, 1995). Barevnost je dana pfitomnosti a poétem dvojnych
vazeb, ¢im vic jich dand molekula obsahuje. Mohou se samoziejm¢ kombinovat i s jinymi
pigmenty, ¢i strukturnimi barvami. Barva také zavisi na druhu a mnoZstvi karotenoidu
ptitomného v dané tkani (Hill, Inouye & Montgomerie, 2002).

Substituenty také ovliviiuji vlastnosti karotenoidu. Ptaci a ryby jsou schopni
metabolizace pfijatych karotenoida (Obr.5), které potom mizou vyuzit v ornamentu. VétSinou
se jedna o ptidani oxo- nebo hydroxy- skupiny na beta kruh (Davies, 1985; Stradi, Pini &
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Celentano, 2001), nebo zménu koncovych kruht, naptiklad z beta na epsilon, coz vede ke
zkraceni fetézce konjugovanych dvojnych vazeb a zezloutnuti pigmentu (Davies, 1985), u
ptaku tak vznika zluty kanati xantofyl (Davies, 1985; Stradi, Celentano, Boles & Mercato,
1997). Lutein, ale i jiné karotenoidy, které jsou nazloutlé, mohou byt ketonizovany (C-H -
C=0) na uhliku C4, coz vede k rozsifeni konjugovaného fetézce dvojnych vazeb a z¢ervenani
molekuly (Stradi, Hudon, Celentano & Pini, 1998). Oxidace koncového kruhu vede kromé
toho ke =zlepSeni antioxida¢ni schopnosti (Davies, 1985). Proto jsou oxidované a
pravdépodobné cCervengj$i karotenoidy lep$imi antioxidanty (Mortensen et al., 1997).

Nejlepsim antioxidantem je lykopen (Mortensen et al., 1997).



2. Fyziologie karotenoidii v téle a Cestnost signalizace

Fyziologicka funkce karotenoidl je ovlivnéna mnoha €initeli a Cestnost miize byt dana mnoha

zpusoby, jednim z nich je ptijem karotenoidu.

2.1 Prijem karotenoidi
Zivodichové postradaji enzymy k vyrobé karotenoidil z jejich obvyklych prekursord a jsou
proto nuceni dopliiovat si je potravou (Brush & Power, 1976; Hill et al., 2002).

Strava, ve které jsou karotenoidy ptijimany, obvykle ovlivituje resorpci v travicim traktu
(Parker, 1996). Pokud jsou Vv rostlinach vazané na protein (Demmig-Adams et al., 1996), musi
se pied stravenim oddélit od svého nosiCe, coz mize ovlivnit G¢innost piijmu. Karotenoidy
vyuzivaji stejné absorpcni cesty jako lipidy (Erdman, Bierer & Gugger, 1993). V jejich
piitomnosti se karotenoidy 1épe vsttebavaji (Clark & Furr, 2001; Roodenburg, Leenen, Hof,
Weststrate & Tijburg, 2000). Naproti tomu nadmérné mnozstvi vlakniny v potravé negativné
ovliviiuje procento vstifebanych karotenoidi (Yonekura & Nagao, 2009), coz miize mit vliv na
piijem karotenoidti u zivocichti, ktefi se zivi hlavné rostlinnou stravou. Je ale mozné, ze
Spatné vstfebavani v pfitomnosti vlakniny souvisi S nedostatenym rozmélnénim tuhé
rostlinné potravy, ¢i nizkou koncentraci obsazenych tukii. Vlaknina ale pravdépodobné
interaguje se zluCovymi solemi, coz vede k jejich vyluovani z téla a je tim snizena absorpce
tukt a tim padem i karotenoidt (Castenmiller & West, 1998).

Pro absorpci karotenoidu je také dulezity mechanicky ¢i chemicky rozpad potravy, ktery
se odehrava prevazné v ustni dutiné a zaludku. Po rozmélnéni potravy se sndze uvolnuji
Zbun¢k do lumen stfeva a jsou pfistupné ke straveni. V lumen se lipofilni karotenoidy
rozpoustéji v olejové fazi lipidovych kapek pii tzv. emulsifikaci (Parker, 1996). V lipidovych
kapkach jsou v jadie obsazeny karoteny spolu s triacylglyceroly a na povrchu jsou polarngjsi
xantofyly, které se pak snadnéji dostavaji do micel, zatimco karoteny jsou uzavieny uvniti a
uvoliuji se az po straveni triacylglycerolli pomoci pankreatické kolipaz-dependentni lipazy
(Lowe, 1994).

Z lipidovych kapek karotenoidy piechazi do micel (sloZzeni: Zlu¢ové soli, volné mastné
kyseliny s dlouhymi fetézci, monoacylglyceroly a fosfolipidy) (Furr & Clark, 1997).
Karotenoidy jsou na rozdil od tuki absolutné zavislé na ZluCovych solich a micelach.
Xantofyly 1 karoteny se zde vstiebavaji stejné. Rozpustnost v micelach je ovSem limitovana.

U lidi bylo pro beta karoten zjisténo, ze pokud je ho v potravé nadbytek (vice nez 20mg/den),
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je tato faze jeho vstfebavani z hlediska miry absorpce limitujici, pokud je ovSem beta
karotenu v potravé bézné mnozstvi (méné nez 10 mg/den) pak je pravdépodobné limitujici
faze rozpousténi v lipidovych kapkach, coz ukazuje, ze karotenoidy jsou limitovany v piijmu,
a nevstiebaji se vSechny pfijaté karotenoidy. Ho et al. ((2007) zjistili pomoci podani znacené
molekuly beta karotenu (14 C- beta karoten) lidem, Ze po prvni davce bylo 35% uhliku 14C
pochazejiciho z beta karotenu vylouceno v exkrementech, a pfi dvoutydenni suplementaci
bylo celkem vylou¢eno 51% pfijatého beta karotenu. CoZz naznacuje, ze organismus
karotenoidy ve velkém mnozstvi nedokaZze vyuzit a zbavuje se jich. Micely se pak dostavaji
k lipofilni membrané kartacového lemu epitelu a tam jsou pasivnim déjem pfijimany do
slizni¢nich bun€k. Rychlost prostupu do bunék stfeva je zavisld na koncentratnim gradientu
(Parker, 1996).

Uvniti stievni buiky se micely rozpadaji a osud karotenoidti dale zavisi na jejich
struktufe. Pokud obsahuji beta-iononovy kruh a polyen 11C (napiiklad beta karoten) jsou
enzymaticky $§tépeny na vitamin A, Sté€peni beta karotenu katalyzuje enzym beta-karoten-
15,15"-dioxygenasa za pomoci dvou molekul vody (Olson & Hayaishi, 1965). Nebo je mozna
cesta postupného $té€peni na apokarotenaly az na molekulu vitaminu A (Ho, de Moura, Kim &
Clifford, 2007).

Nepozménéné karotenoidy jsou vlozeny do lymfatickych chylomikrond (Erdman et al.,
1993) a odchazi s nimi do stfevni lymfy, dale do krve a jater, kde jsou navazany na
lipoproteiny (sloZeni: na povrchu fosfolipidy a cholesterol, uvniti siln¢ hydrofobni lipidy),
primarné na VLDL (Very Low Density Lipoprotein), poté na LDL (Low Density Lipoprotein)
¢i HDL (High Density Lipoprotein). Vétsina karotent se vaze na LDL (Erdman et al., 1993),
zatimco polarnéjsi xantofyly jsou rovnomérné rozlozené mezi HDL a LDL. Navazany na
lipoproteiny se objevuji v Krvi a dostavaji se k cilovym organim (Erdman et al., 1993). Cesta
piijmu karotenoidl je naznac¢ena na Obr. 5.

Po pfijmu z travici soustavy a navdzani na lipoproteiny jsou karotenoidy odvadény do
cilovych tkani, v tomto pfipad€é ornamentl. V zarodku nového pera se karotenoidy akumuluji
v lipidovych kapkach (Menon & Menon, 2000).

Karotenoidy jsou skladovany ptevazné v jatrech, tukové tkani, integumentu, Svalech,
vajeCnicich a varlatech (Mcgraw, 2004; Metusalach, Synowiecki, Brown & Shahidi, 1996;
Negro, Figuerola, Garrido & Green, 2001; Parker, 1989).

Karotenoidy se vzajemné ovliviiuji v absorpci a metabolismu (Tab.1). Pokud je
naptiklad jednoho druhu vice, ¢i se lépe vstiebava, muize omezit vstiebavani druhého

karotenoidu (White, Peck, Bierer, Gugger & Erdman, 1993). Xantofyly se Casto vstiebavaji na
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tikor karotenti (Raila, Schuhmacher, Gropp & Schweigert, 2002; White et al., 1993). Uginnost
jejich vstiebavani je lepsi i bez ptitomnosti karotent (Clark, Yao, She & Furr, 1998), a
vstiebavaji se rychleji (Bierer, Merchen & Erdman, Jr., 1995), coz mize ovlivnit barvu

ornamentu.

Tab.1. Potencialni interakce karotenoidu (dle Rodriguez a Shao, 2004)

Misto interakce Vysledky interakce

Stfevni lumen Antagonistické: kompetice o pfijem micelami

Synergistické: zvyseni stability ¢i usnadnéni vstupu do micel

Cytosol stfevni buiky Inhibice enzymu Stépiciho provitamin A

Kompetice pii vstupu do chylomikroni

Plasma Vyména mezi lipoproteiny

Tkéané Inhibice, €1 zlepSeni ptijmu ¢i vydaje v tkanich
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Obr. 5. Procesy zahrnuté ve vstiebavani a transportu karotenoidi (zde beta karoten),
neni zde znazornén potencidlni pienos z chylomikron do HDL, nebo potencidlni recyklace
LDL- ¢i VLDL-beta karotenu v jatrech. beta-car = beta karoten; LDL = low-density
lipoproteins; VLDL = very low-density lipoproteins; n-VLDL = nascent VLDL; LPL =
lipoprotein lipase; vit A = vitamin A (retinyl ester); BP = binding protein (Parker, 1996).

13



2.2 Karotenoidy v ornamentech

Karotenoidy piredstavuji dilezité pigmenty u zivoc€icht i rostlin. Vytvareji spektrum barev od
zluté po cervenou. Mnoho zvitat, zvlasté ryb a ptakid, vyuziva tuto vlastnost k vytvareni
barevnych ornamentt, které se mohou uplatnit v pohlavnim vybéru (Andersson, 1994).

Karotenoidni signdly se mohou vyskytovat bud’ jako zbarveni pefi, nebo zbarveni
holych ¢asti jako je kuize, zobak, volatka, hiebinky a nohy. Tyto ornamenty mohou ukazovat
jiné aspekty sam¢i kondice (Hill, Hood & Huggins, 2009). V barvé integumentu se prezentuje
aktualni koncentrace karotenoidi v potravé a schopnost jejich vyuziti, takovy znak koreluje
s aktualnim zdravim a schopnosti pfijmu karotenoidil a tyto signaly tak davaji ptijemci signal
o aktualnim stavu jedince (Blount, Metcalfe, Birkhead & Surai, 2003). Naproti tomu pefi
ukazuje na stav jedince v dobé& posledniho pelichani (Hill, 1992; Hill & Montgomerie, 1994a).

Existuje jista premisa, ze pro potfeby ornamentu si zvifata karotenoidy neskladuji.
Proto by mély byt barvy v integumentech dynamické a rychle odpovidajici na kratkodobé
zmény kondice u ptaku (Faivre, Gregoire, Preault, Cezilly & Sorci, 2003; Hill, 2000), a pokud
si tedy samci chtéji udrzet zbarveni, musi neustale dopliiovat karotenoidy z prostredi. Tyto
ornamenty jsou tak nejlépe vyuzitelné v pohlavnim vybéru, nebot’ samec neustale ukazuje
svou aktualni kondici.

Protoze ptaci deponuji do pefi riizné karotenoidy, mél by existovat néjaky specificky
biochemicky mechanismus, ktery kontroluje expresi barev a mtize byt diilezity pro pochopeni
nakladl na vznik a signalniho obsahu ornamentu (Mcgraw, Hill, Stradi & Parker, 2002). Je
mozné, Ze v ornamentu existuje néjaky druh vazebného proteinu, ktery upfednostituje piijeti
uré¢itého karotenoidu (Mcgraw, Beebee, Hill & Parker, 2003).

Optimalni strategii by mohla byt akumulace co nejvéts§iho mnozstvi karotenoidu v dobé
pelichani, takze rozdily ve zbarveni by pak byly vysledkem rozdilu v hledani potravy bohaté
na karotenoidy (Mcgraw & Gregory, 2004). Barva ornamentu mize totiz skute¢né vyjadfovat
rozdily v obsazenych pigmentech (Hill et al., 2002; Inouye, Hill, Stradi & Montgomerie,
2001; Saks, McGraw & Horak, 2003). Ve stejném treatmentu (treatment = stejny druh a
obsah karotenoidu) exprimovali vSichni samci stejnou barvu ornamentu (Hill, 1992). Dle
nékterych vysledku ale existuje variabilita v barveé kvuli rozdilim v ptijmu, ne kvtli rozdilim
v absorpci (Hill, Montgomerie, Inouye & Dale, 1994b).

Vyvoj ornamentii mize byt také ovlivilovan mnozstvim potravy, nejen mnoZstvim
obsazenych karotenoidi. Potrava, kterd obsahuje karotenoidy, se mize liSit od té, ktera je

potiebna k vystavbé kvalitniho pera. Pokud je samec v dobré vyzivné kondici behem
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pelichani, vytvari se mu jasnéjs$i barvy a dokon¢i pelichani diiv (Hill et al., 1994a). Nutri¢ni
stres béhem pelichani mize ovlivnit celou utilizaci (= absorpce, transport, deposice i
metabolismus) karotenoida (Hill, 2000; Mcgraw, Hill, Stradi & Parker, 2001). Dle jinych
vysledkll ovliviiuje nutriéni kondice pouze absorpci a transport (Mcgraw, Hill & Parker,
2005), coz ma ale v obou piipadech za nasledek vyblednuti ornamentu. Nékteré vysledky
naznacuji, Ze mnozstvi potravy miize ovlivilovat spiSe vyvoj integumentarnich ornamentu,
nez peti (Hill et al., 2009). Samci se tedy mohou liSit ve vyhledavani jednotlivych slozek
potravy, potiebnych pro vyvoj pera a tim se li§i 1 ve zbarveni a kvalité ornamentu.

Deposici karotenoidit do ornamentu a zbarveni ovliviiuje mnozstvi faktoru, jak je vidét a
Obrazku 6. Barva pera totiz nesouvisi jen s obsahem karotenoidd, potravou, a metabolizmem
karotenoidd, ale i se strukturou pera, kterd mize byt negativné ovlivnéna stresem, parasitaci, a
to jak vnéjsi (Fitze & Richner, 2002; Shawkey, Pillai & Hill, 2009; Thompson, Hillgarth, Leu
& McClure, 1997), tak wvnittni (Hill, Farmer & Beck, 2004; Thompson et al., 1997;
TSCHIRREN, FITZE & Richner, 2003), ¢i mechanickym odienim (FIGUEROLA & SENAR,
2005).

S

pFistup ke N —_— o
karotenoid(im paraziti -— vyZiva
?

N L
s

>\ /
prijem _
(e v

ziskavani vyuzivani

Obr. 6. Schéma vlivi na deposici ornamentu (dle Hill, 2002)
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Ptijaté karotenoidy se také mohou metabolizovat (Davies, 1985; Schiedt, Leuenberger,
Vecchi & Glinz, 1985). Jak jsem jiz uvedla vySe, do ornamentii se vétSinou deponuji vice
oxidované formy pfiijatych karotenoidd, které jsou také Cervenéjsi. Oxidace a vyroba téchto
cervenych ketokarotenoidic muize spotiebovat vice energie (Hill, 2000) a proto by
metabolizace také mohla byt jednim z faktord, ktery ma vliv na zbarveni ornamentu (Hill,
1996). Rada druhi pévci naptiklad vykazuje ve svém peii zluté karotenoidy jako lutein a
zeaxanthin, které se vyskytuji v potravé ale také metabolizované karotenoidy jako jsou zluté
kanati xantofyly A a B (Mcgraw et al., 2001) a fada cervenych ketokarotenoidt, napiiklad: 3-
hydroxy-echinon, astaxantin, alfa-doradexantin, adonirubin, cantaxantin (Obr.7.) (Mcgraw et
al., 2001; Stradi et al., 1997; Stradi et al., 1998).

Mezi jedinci mize také existovat urita ve€kové specificka vyuzitelnost karotenoidi.
Mladi ptaci (s prvnim dospélym pefim) naptiklad nemetabolizuji karotenoidy pied
vystavenim v ornamentu (Inouye et al., 2001). Je otazkou pro¢ tomu tak je. Je mozné, Ze
metabolizace mize byt ndkladna a jim se nevyplati do ni investovat. Vysledky naznacuji, Ze
specifickd vyuzitelnost karotenoidi existuje 1 mezi druhy. Pévci naptiklad absorbuji vice
karotenoidu z potravy nez hrabavi (Mcgraw, 2005). Lidé dokazou absorbovat pouze 50%
piijatych karotenoidi a zbytek je bez uzitku vyloucen (Ho et al., 2007) a losos dokonce pouze
10-15% podanych karotenoidt (Buttle, Crampton & Williams, 2001).
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Obr. 7. N¢které bézné karotenoidy vyskytujici se v pefi ptaka (Mcgraw et al., 2001)

2.2.1. Kde se karotenoidy metabolizuji?

Zustava otazkou, kde se karotenoidy pro potfeby ornamentu metabolizuji. Dilezitou
studovanou pifeménou karotenoidi bylo Stépeni beta karotenu na vitamin A, které se mize
odehravat v jatrech (Wyss, Wirtz, Woggon, Brugger, Wyss, Friedlein, Riss, Bachmann &
Hunziker, 2001) a zaroven je prokazano i v kuzi u lidi a mysi (Redmond, Gentleman, Duncan,
Yu, Wiggert, Gantt & Cunningham, 2001; Zouboulis, 2000), coz naznacuje, Ze se karotenoidy
mohou metabolizovat v riznych tkanich a pravdépodobné zavisi také na druhu zivocicha.

Co se ty¢e karotenoidli vyuZivanych v ornamentu, n€kolik praci ukazuje, Ze hlavnim
mistem jejich pfemény jsou jatra (del Val, Senar, Garrido-Fernandez, Jaren, Borras, Cabrera
& Negro, 2009b; Hill, 2000; Schiedt et al., 1985). Pokud by byly metabolizovany v jatrech,
mély by se jiz metabolizované derivaty ndsledné objevit v krvi, jako transportnim mediu
(Mcgraw, 2004). Pokud se zde neobjevi, je mozné, Ze metabolizace se odehrava piimo

v cilovych tkanich (Mcgraw, 2009; Mcgraw, Nolan & CRINO, 2006). McGraw (2004)
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izoloval karotenoidy z pefi, ptipadné zobaku, dale krve (transport) a jater (metabolismus) u 11
druht pévct, ktefi vykazuji karotenoidni ornamenty, v dobé vzniku novych ornamenti a
zjistil pfitomnost metaboliti karotenoidi v barevnych integumentarnich tkanich, ale tyto
derivaty chybély v jatrech i vKkrvi. V rostoucich folikulech byla zjisténa ptitomnost
potravnich (nemetabolizovanych) i preménénych karotenoidd, coz naznacuje, ze karotenoidy
jsou pro ptitomnost v ornamentu metabolizovany pfimo na misté ve vyvijejicim se znaku.

Jednim z moznych vysvétleni této lokalni pfemény karotenoidd muze byt nakladna
vyroba oxidovangjSich a barevnéjSich (Cervenéj$i) forem, které jsou v prostiedi vzacnéjsi
(Hill, 1996). Pokud by se metabolizovaly v jatrech, je mozné, Zze by se pfi transportu
poskodiliy a ztratily by se tak naklady spojené s jejich pfeménou (Mcgraw, 2004).

Stale tedy neni jasné, kde se karotenoidy u ptakli metabolizuji. Je mozné, Ze se tak déje
Vv jatrech, a¢ se zde produkty pfemény nenaSly, ale to miize byt tim, Ze metody pouzité
k detekci karotenoidi byly nevyhovujici (del Val, Senar, Garrido-Fernandez, Jaren, Borras,
Cabrera & Negro, 2009a). Je mozné, Ze se metabolizuji Castecné v jatrech a Castecné ve

vyvijejicim se znaku v zavislosti naptiklad na druhu karotenoidu.

2.2.2. Karotenoidy, testosteron, cholesterol

Vyraznym rysem sekundarnich pohlavnich znaku je, Ze jejich exprese je ovladana pohlavnimi
hormony (Folstad & Karter, 1992). V piipadé ornamentl, které se vyskytuji u samct, se
vétsinou jedna o testosteron. Samci obratlovct, ktefi maji sezonni partnerské svazky, vykazuji
strmy vzrast hladiny testosteronu pfed iniciaci sexudlni aktivity. Hladina pak zlstava
zvednuta béhem obdobi rozmnozovani a na konci se dramaticky snizuje (Silverin, 1980).

V ramci ornamentu testosteron pusobi tak, Ze zlepSuje zbarveni, ¢i velikost ornamentu,
napiiklad melaninové zbarveni po piidani testosteronu tmavne (Evans, Goldsmith & Norris,
2000; Gonzalez, Sorci, Smith & de Lope, 2001) a hiebinky ¢i volatka, ktera jsou barevna
hemoglobinem, také tmavnou(Zuk, Johnsen & Maclarty, 1995). V ptipadé karotenoidd
pfidani testosteronu vede ke zvySeni (upregulaci) produkce lipoproteintl, které funguji jako
nosice karotenoidti v krvi a jedinec tak produkuje barevnéjsi ornament (Mcgraw, Correa &
Adkins-Regan, 2006). Hladina testosteronu tak muze piedpovidat velikost ornamentu
(Buchanan, Evans, Goldsmith, Bryant & Rowe, 2001), barvu ornamentu, obsah karotenoidu
v krvi i lipoproteinovy profil (méfeny jako koncentraci cholesterolu v krvi) (Mcgraw et al.,
2006).

Pokud testosteron zvysuje basalni metabolismus (Buchanan et al., 2001), zvySuje se tim

i metabolismus tukd a tukova tkan je jednim z mist kam se karotenoidy ukladaji (Negro et al.,
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2001)pokud nejsou vyuzity jinde, je tedy mozné, ze ptaci dovedou vyuzit i skladované
karotenoidy, ackoli obecna predstava je jina (Negro et al., 2001), (Mcgraw, Adkins-Regan &
Parker, 2002).

Na druhou stranu je znamo, ze testosteron puisobi supresivn¢ na bunéénou i humoralni
slozku imunity (Folstad et al., 1992; Roberts, Buchanan & Evans, 2004). Jiné vysledky vsak
naznaCuji, Zze zvySeni hladiny testosteronu posiluje imunitni odpovéd (Mcgraw & Ardia,
2007). Testosteron tak nemusi mit vzdy pfimy negativni vliv na imunitu. Pokud se negativni
vliv projevi, miize to byt nasledek zvysené hladiny volnych kortikosteroidii, nebot’ testosteron
snizuje hladinu kortikosteroid-vazebnych proteint (Gala & Westphal, 1965).

Samci zebticek maji horsi imunitu nez samice, pravdépodobné kvili vlivu testosteronu
(Mcgraw & Ardia, 2005), a samci maji celkové vic karotenoida v krvi (Mcgraw et al., 2003).
Pfi stejném treatmentu absorbuji vice karotenoidl nezZ samice.

Hodnoty testosteronu také koreluji s agresivitou (Folstad et al., 1992; Ketterson, Nolan,
Wolf & Ziegenfus, 1992). Agresivnéjsi jedinci jsou Casto pii kompeticich dominantnéjsi a
mohou mit lep$i teritorium i lepsi partnerku.

Jednou z hlavnich slozek lipoproteinti je cholesterol(Davis, 1997), ktery se vyuziva ke
stanoveni lipoproteinového stavu. Podavani cholesterolu vedlo k vyssi hladin€ karotenoida
v krvi a zCervenani zobaku u samcu zebfiCek, naopak experimentalni snizeni jeho hladiny
mélo opaéné nasledky (Mcgraw & Parker, 2006). Hladina cholesterolu by tak mohla
piedpovidat hladinu karotenoidli a barvu ornamentu. Produkce lipoproteinii tedy ovliviiuje a
reguluje vyvoj barevnych ornamentt.

Hladinu cholesterolu ovliviiuje nékolik faktorti, mezi nimi jiz vySe zminéna interakce
s testosteronem a dale naptiklad stres. Pfi stresu se do krve uvoliuji stresové hormony —
glukokortikoidy. Ty snizuji expresi enzymu HMG-CoA reduktasy, ktery je limitujicim
enzymem V syntéze cholesterolu. Stresovand zvirata s vy$Simi hladinami glukokortikoid
vykazuji nizs§i aktivitu tohoto enzymu a niz8§i hodnoty cholesterolu (Ness & Chambers, 2000),

ktery se tak nemlize U€astnit prenosu karotenoidi, coz vede k ovlivnéni barvy ornamentu.

2.2.3. Signalizace zalozena na ornamentech pigmentovanych karotenoidy

Karotenoidni ornamenty jsou ¢asto popisovany jako Cestné signaly kvality, které se uplatiuji
pfi vybéru partnera ¢i kompetici (Olson & Owens, 1998). Podstatou takového signalu je, ze
ptimo indikuje kvalitu svého nositele. Aby byl signal G¢inny a spolehlivy, musi byt Cestny.

Aby byl Cestny, musi byt nakladny na vyvoj ¢i udrZzovani. Pokud je signal skute¢né nakladny,
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je limitovan pouze na kvalitni samce, ktefi si pfitomnost tohoto znaku mohou dovolit (Zahavi,
1975).

S Cestnosti signalizace pomoci karotenoidnich barviv se poji nasledujici hypotézy:

1) Hypotéza limitujicich karotenoidti

Pokud plati ptedpoklady, ze zvitata nejsou schopna vytvaret ve svém téle karotenoidy
de novo, karotenoidy jsou v prostiedi vzacné (Hill, 1996) a karotenoidni ornamenty jsou
nakladné na vyrobu (Hill, 1996; Hill et al., 2002), pak barevnéj$i ornament muze signalizovat
lepsi zdravi a vyhledavaci schopnosti potravy obohacené o karotenoidy (Hill, 1992; Lozano,
1994).

Ornament, ve kterém jsou piimo vystavovany zluté nemetabolizované karotenoidy,
miiZze byt u ptaku Cestnym signalem (Hill, 1996). Mezi mlad’aty sykory modiinky prospivaly
Iépe ta, ktera méla Zlutéjsi naprsenku (Johnsen, Delhey, Andersson & Kempenaers, 2003).
Ptistupnost karotenoidti také limituje expresi sexualniho zbarveni U Zivorodky duhové
(Grether, Hudon & Millie, 1999).

Zajimavé je, ze n€¢kolik praci ukazuje na limitovanou expresi ornamentu. Po pfekroceni
urcité koncentrace uz télo neni schopno karotenoidy dale vyuzivat a nezvySuje se jejich
koncentrace v krvi ani barva ornamentu (Alonso-Alvarez, Bertrand, Devevey, Gaillard, Prost,
Faivre & Sorci, 2004a; Doolan, Booth, Allan & Jones, 2008; Grether et al., 1999). Exprese
ornamentu je tak zavisla na davce (dose-dependent). Grether (1999) to napiiklad vysvétluje
tim, Ze pifi nizké koncentraci karotenoidit v prostiedi jsou ryby selektovany k jejich

ucinnéjSimu vyuziti.

2) Je mozné, ze metabolismus a transport karotenoidi do ornamentd je energeticky
naro¢ny, a proto pouze zdravi (kvalitni) jedinci si mohou dovolit investovat do vystavby
lepsiho ornamentu (Hill, 2000).

Pévci napiiklad vyrab&ji mnozstvi karotenoidu, které se nevyskytuji v potravé (Mcgraw
et al., 2001; Stradi et al., 1997). Takova metabolicka pfeména mize byt navic i velmi
energeticky ndrocnd, takze pouze nejlepsi jedinci si mohou dovolit byt barevni (honesty)

(Hill, 1996; Hill, 2000).

3) Karotenoidy jsou uzite¢né pro své nositele, pravdépodobné diky imunostimulaénimu
a antioxidaénimu potencialu (Alonso-Alvarez, Bertrand, Devevey, Prost, Faivre, Sorci &
Loeschcke, 2004b; Mcgraw et al., 2007; Peters, 2007). V antioxida¢nich reakcich jsou

barevné karotenoidy pfeménény na nebarevné produkty, které nemohou byt vyuZity pro
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ornamentaci (Kiokias & Gordon, 2004; Vershinin, 1999) a tudiz pfedstavuji trade-off mezi
jejich fyziologickym vyuzitim a deposici do ornamentu (Horak, Saks, Ots, Kullissaar, Kollist
& Zilmer, 2003; Moller, Biard, Blount, Houston, Ninni, Saino & Surai, 2000).

Nize se budu podrobnéji vénovat tieti hypotéze, ktera predpoklada jista trade off mezi

vyuzitim karotenoidd v ornamentech a vyuzitim ve fyziologickych procesech.

2.2.3.1. Hypotéza antioxidacni funkce karotenoidii

Pfi normalni ¢innosti bunék, zvlasté pak bun€k imunitniho systému, vznika ur¢ité mnoZstvi
volnych radikal, které mize pomoci organismu V imunitni obrané proti patogenum. Tyto
radikaly jsou vysoce reaktivni a nestabilni. Jednd se pfedevSim o takzvané ROS (= reactive
oxygen species, napf.: singletovy kyslik, peroxid vodiku) a RNS (= reactive nitrogen species,
napt.: oxid dusnaty) a jejich pribézné vychytavani pomoci takzvanych antioxidantu, je
dulezité pro udrzeni optimalniho oxidativniho stavu a spravnou funkci organismu (Edge et al.,
1997a). Pti zvySeném mnozstvi patogentl, pfi nemoci ¢i v procesu starnuti je vytvareno vetsi
mnozstvi téchto reaktivnich latek a oxidacni stav se mliZze zhorSovat, pokud neni pfitomno
dost antioxidantli, mluvime o takzvaném oxidativnim stresu. Oxidativni stres je obecné
vysledkem nerovnovahy mezi produkci ROS (reactive oxygen species) a antioxidacni
obranou organismu. (Finkel & Holbrook, 2000).

Existuji jisté dtikazy, ze karotenoidy funguji jako antioxidanty (Young et al., 2001).
Pokud maji karotenoidy antioxida¢ni (¢i imunostimula¢ni) funkci a zaroven jsou vyuzivany
jako pigmenty pro zbarveni pefi a ornamentt, pak vznika aloka¢ni trade-off mezi jejich
deposici do ornamentu a vyuzitim v antioxidaci. Imunitni systém tak kompetuje s ornamenty
o piisun karotenoidi. Pokud je zvife vystaveno oxidacnimu stresu, pak jsou karotenoidy
spotfebovany v antioxida¢nich procesech a vznikaji jejich nebarevné produkty, které se
nemohou pouzit v ornamentu, a ty jsou nasledkem toho vybledlé (Alonso-Alvarez et al.,
2004a).

Samci v lepsi kondici tak potiebuji relativné méné karotenoidu pro antioxidaéni reakce a
mohou je vyuzit pro zbarveni svych ornamentd, ¢imZ navenek prezentuji své zdravi.
Skute¢nost, Ze si zvitata neumi karotenoidy vyrobit, zajistuje pfimou signalizaci individualni
kvality (Olson et al., 1998). Tuto hypotézu lze testovat podavanim karotenoidt a sledovanim
intenzity barvy signalu. U zdravych jedinci by se po pfidani karotenoidi méla barva

ornamentu zlepSovat, co se intenzity tyce. U nemocnych by naopak méla blednout (Faivre et
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al., 2003), nebo zustat stejnd. Kolisani hladiny karotenoid v Krvi pfimo ovliviiuje zménu

V imunitnich funkcich, ¢i zbarveni

2.2.3.2. Hypotéza oxidativniho handicapu (Oxidation handicap hypothesis)

Pokud pfijmeme antioxida¢ni hypotézu, stdle zlstdva otazkou, co ovliviiuje pritomnost
karotenoidu bud’ v ornamentu, nebo v antioxidacni obrang. Tato hypotéza vychazi z teorie
antioxidacni funkce karotenoidl a zaroven hypotézy handicapu, ktera tvrdi, Ze signal musi byt
nefalSovatelny (Zahavi, 1975).

Ptedpokladem je, Ze reprodukce, a s ni spojeny vyvoj ornamentli, je energeticky
naro¢na aktivita (Rogowitz, 1996), ktera zvySuje metabolismus (Angilletta & Sears, 2000).
Nasledkem zvySeni metabolismu se zhorSuje i1 oxidativni stav v organismu a télo musi
vynakladat vice prostfedkli na antioxidacni obranu. ZhorSeni oxidativniho stavu pfedstavuje

naklady, které jsou spojeny s produkci ornamentu (Alonso-Alvarez et al., 2004b).

Jak jsem uvedla jiz v piedchozi ¢asti kapitoly, exprese ornamentu je ovladdna mimo jiné i
pohlavnimi hormony (Folstad et al., 1992). Tim je i testosteron, ktery na jednu stranu zlepsuje
expresi sekundarnich pohlavnich znakt tim, ze zvySuje pfistupnost karotenoidii pro ornament
(Mcgraw et al., 2006). Zaroven v8ak ma imunosupresivni efekt (Folstad et al., 1992) a
zhorsuje oxidativni stav (Buchanan et al., 2001). Trade off mezi imunitou a ornamentem tak
muze byt zprostiedkovano interakcemi mezi testosteronem a karotenoidy (Peters, 2007).
Karotenoidy diky své antioxida¢ni funkei ¢i imunostimulaéni funkci (Chew, 1993; Hughes,
2001; McGraw, Klasing & Dufty Jr, 2006) mohou vyrovnavat tento Skodlivy vliv
testosteronu. Vyvoj ornamentu je pak kompromisem mezi positivnim vlivem testosteronu na

mnozstvi karotenoida a jeho negativnim vlivem na imunitu a oxidativni stav.

2.2.3.3. Maji ale skutecne karotenoidy v organismu antioxidacni funkci?

Spravny antioxidant by nemél vytvafet nebezpecné meziprodukty a mél by vyrovnavat a
nezhorSovat oxidativni stav (Hartley & Kennedy, 2004). Takovym antioxidantem je napiiklad
vitamin C ¢1 E. Pfi vyuZiti karotenoidl v antioxida¢nich reakcich vznikaji jejich nebarevné a
zaroven toxické metabolity, které mohou poskodit organismus, pokud nejsou vychytavany
jinym antioxidantem (Edge et al., 1997b; Siems, Sommerburg, Schild, Augustin, Langhans &
Wiswedel, 2002). Neprokazalo se, ze by karotenoidy samy byly klicovymi molekulami
v zachytavani ROS (Costantini & Moller, 2008; Hartley et al., 2004; Perez-Rodriguez,
Mougeot, Alonso-Alvarez, Blas, Vinuela & Bortolotti, 2008). Dle nekterych vysledkti naopak
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jesté zhorsuji oxidativni stav (Kalariya, Ramana, Srivastava & van Kuijk, 2008; Siems et al.,
2005).

antioxida¢niho systému, ktery obsahuje jiné nebarevné antioxidanty ziskané z potravy (Edge
et al., 1997b; Sies, 1993) nebo endogenné vyrobené (Murphy & Sies, 1991).

2.2.3.4. Alternativni hypotéza funkce karotenoidii (Hartley a Kennedy, 2004)

Tato hypotéza bere v potaz i jiné antioxida¢ni molekuly pfitomné v organismu. Piedpoklada,
ze karotenoidy nemusi mit antioxida¢ni funkci, ale jejich ptitomnost v ornamentu indikuje
obsah jinych nebarevnych antioxidantti v organismu (Pike, Blount, Lindstrom & Metcalfe,
2007). Pii zhorSeni oxidativniho stavu antioxida¢ni molekuly nestihaji vychytavat vSechny
volné radikaly. Karotenoidy s nimi reaguji, jsSou $tépeny na nebarevné produkty, které nejsou
dostupné a pouzitelné pro ornamentaci . Tyto produkty rozpadu karotenoidti jsou navic pro
organismus toxické (Siems et al., 2002).

Jejich deposice do ornamentu pak ukazuje na kvalitni nebarevné antioxida¢ni zdroje
(Hartley et al., 2004). Karotenoidy by podle této hypotézy meély zastavat jiné funkce
v organismu, naptiklad imunostimula¢ni nebo funkce pii formaci embrya.

Na zakladé této hypotézy byla navrzena nova Carotenoid maintenance hypothesis
(Vinkler a Albrecht, 2009, in press), navrhujici, Ze ¢estnost karotenoidnich ornamentti mize
byt udrzovana rovnovahou mezi pozitivni funkci karotenoidi a $kodlivym vlivem jejich
nebarevnych Stépnych produktl. Tato rovnovaha zavisi na dostupnosti jinych antioxida¢nich
rezerv, pokud ty jsou malé, pak jsou karotenoidy preferencné¢ degradovany (Obr...). Opét se
pocita s vlivem testosteronu, ktery zaroven zvysuje ptistupnost karotenoidd pro ornament, ale
zaroven zhorSuje oxidativni stav.

Hlavni piedpoklad hypotézy je, Ze jedinci by méli spiSe optimalizovat, nez
maximalizovat, piijem karotenoidt, nebot’ vysoké davky karotenoidit mohou byt nebezpeéné
pro organismus. Pfitomnost vétsiho mnozstvi karotenoidid v organismu muze prestavovat
handicap a jen nejlepsi jedinci mohou udrzovat vysoké hladiny karotenoidi pro rozvinuti

nejlepsiho ornamentu (Bertrand, Faivre & Sorci, 2006; Pike et al., 2007).
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Obr.8. Hypoteticky vztah mezi testosteronem a karotenoidy s piihlédnutim
k dostupnosti antioxida¢nich zdrojii. Symboly + a - naznacuji predpokladané pozitivni a

negativni vztahy (Vinkler a Albrecht, 2009, in press).

Jinymi slovy, hypotéza predpoklada, ze pro zdravé jedince karotenoidy nepiedstavuji
zavazny problém, ale pokud je jedinec podvyZiven, nebo nemocen, miiZe pro n¢j vyssi davka
karotenoidii znamenat velké nebezpeci.

Vystaveni karotenoidi do pefi proto mize byt teoreticky strategii jak se vyhnout
negativnimu pusobeni karotenoidd v organismu, nicméné rast jakékoli nové tkané (vcetné
peii) je nevyhnutelné spojen se zvySenim metabolismu v daném misté a tim i zvySeni
oxida¢niho stresu (Nagy, 2000; Rollo, 2002). Takze vystaveni karotenoidti do rostoucich per
bez pfitomnosti jinych antioxidantdi mize zhorSit Skodlivy vliv na zdravi jedince bez
positivniho vlivu zbarveni. Navic pokud stépné produkty karotenoidl inhibuji rist, pak muze
piitomnost karotenoidd narusit i vyvoj ornamentu.

Tradi¢ni vysvétleni funkce karotenoidi nemusi byt udrzitelné, objevuji se nové
hypotézy, které spiSe uvazuji v intencich handicapu, a jen experimentalni prace mize ptinést
feSeni problému.

Vinkler a Albrecht navrhuji nasledujici moznosti testovani této hypotézy:

1) zvife bude chovano Vv socialnim stresu,

2) bude dostdvat omezené mnozstvi potravy,

3) bude mit dlouhodobé stimulované imunitni funkce (naptiklad poddvanim parasit),

4) a zvySenou metabolickou aktivitu.

Pfi téchto experimentdlnich podminkich se dle nové navrzené hypotézy ocekdva
snizeni pfijmu karotenoidl (zvife se bude snazit vyhnout potravé bohaté na karotenoidy) a

zadny nebo neptiznivy efekt suplementace karotenoidy na rozvinuti ornamentu a na imunitu.
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Pokud ptedpokladame synergistické plisobeni antioxidantii, pak ptidani naptiklad vitaminu E

¢i C do potravy by mélo vést ke zlepSeni antioxida¢ni obrany organismu a zbarveni.
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3. Karotenoidy a pohlavni vybér

Rozhodujici ptedpoklad vétSiny hlavnich modeld pohlavniho vybéru tvrdi (hlavné
indikatorovy model pohlavniho vybéru), ze sekundarni pohlavni znaky jsou ¢estnymi signaly
fenotypické, ¢i genetické kvality svych nositelti. Spolehlivost této informace je zajiSténa
pottebou vysokych nakladt na produkci ¢i udrzeni takového znaku (Andersson, 1986; Zahavi,
1975). Karotenoidy si zvifata neumi vyrobit a musi je ziskavat z potravy, coz mize byt
naro¢né na ¢as a vyhledavaci schopnosti jedince, exprese takového znaku je tedy ovlivnéna
dostupnosti a piijmem z potravy (Hill et al., 2002; Karino & Haijima, 2004). Krom¢ toho maji
karotenoidy i jiné funkce v organismu a vystupuji v urcitych trade-off, ktera jsem zminila
vySe a ktera jsou kondi¢n¢ zavisla (Hill et al., 1994a; Thompson et al., 1997).

Dalsim pozadavkem tohoto modelu je vysoka variabilita signalu napfi¢ populaci a tyto
znaky by mély ukazovat dédicnou genetickou variabilitu (Andersson, 1994). Ovsem
geneticky zaklad ovliviiuje Kkarotenoidni ornamenty spiSe nepiimo, naptiklad: enzymy
pottebné k absorpci, ¢i metabolizaci karotenoidt (Merila, Kruuk & Sheldon, 2001). Obecné
pti¢iny Cestné signalizace byly probrany v piedchozi kapitole a zde se zaméfim na evidenci
role karotenoidl v pohlavnim vybéru.

Ackoli se jiz dlouho pfedpoklada, Zze primarni funkci barevnych ornamenti (zvlasté u
ptacich samct) je pfivabit partnera a Ze jasné zbarveni vzniklo v odpovédi na samici vybér
(Burley & Coopersmith, 1987; Maan, Seehausen, Soderberg, Johnson, Ripmeester, Mrosso,
Taylor, van Dooren & Van Alphen, 2004; Pauers, McKinnon & Ehlinger, 2004; Seehausen,
Mayhew & Van Alphen, 1999). Tato hypotéza zacala byt intenzivné studovana teprve
Vv neddvné dob¢. Piedpoklada se, ze rizné pigmenty vyuzivané v ornamentu mivaji rizny
informa¢ni obsah (Mcgraw et al., 2002). Vétsinou se napiiklad pracuje s melaniny jako
signaly hormonalniho stavu a dominance ¢i bojové piipravenosti a méfi se velikost Ci
symetrie ornamentu, zatimco karotenoidy jsou povazovany za signaly vyjadiujici vyhledavaci
schopnosti ¢i zdravi jedince a pracuje se Casto jen s jejich barvou. Jak jsem ukazala
Vv ptedchozi kapitole, karotenoidni znaky mohou byt ovliviiovany piisobenim mnoha faktoru.

Nejdiiv se zde budu zabyvat dikazy pro funkci karotenoidnich ornament v sami¢im vybéru.

3.1. Vliv barvy ornamentu na pohlavni vybér

Jednim z kritérii pro sami¢i vyber v rdmci ornamentu mize byt jeho barva. Existuji rizné
ptistupy jak zkoumat jeji vliv na vybér partnera. Jako prvni se uplatiovaly korela¢ni studie,

pii kterych se sleduje pfirozend troven barev. To znamena, Ze neni ovlivilovana suplementaci
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pfidanymi karotenoidy, ani barvenim. Pfi pozorovani hyla mexického (Carpodacus
mexicanus), bylo zjisténo, ze samice pii vybéru partnera preferuji samce S barevnéjSim
hrudnim ornamentem (Hill, 1990). Podle dalSich podobnych studii si samice vybirali samce,
jejichz ornament byl barevngjsi (DeKogel & Prijs, 1996; Karubian, 2002).

Korela¢éni studie vSeobecné, ale jist¢ ne univerzadlné podporuji myslenku, ze
karotenoidni zbarveni je vyuzivano samicemi k vybéru partnera. Pfesto pokud neni
s ornamentem manipulovano, nemizeme vyloucit vybér pro jiny znak, ktery mize positivné
korelovat se zbarvenim ornamentu, namisto vybéru pro samotny ornament. PO manipulaci
s barvou si samice opét prednostné vybiraly samce s barevnéjsim ornamentem (Hill, 1990),
coz byl prvni pfimy experimentdlni diikaz samiciho vybéru pro barevnéjsi ornament. Samci
byli v téchto pokusech oddéleni a nebyli tak vystaveni sam¢i kompetici, samice si tedy
nemohla vybirat podle jejich interakci, ale musela se spolehnout na nékterou ¢ast vzhledu ¢i
chovani samotného samce. Stejnych vysledkd bylo dosazeno i pti manipulaci s barvou zobaku
u zebtiCek (Taenopygia guttata), kdy samice preferovaly samce s CervengjSimi zobaky
(Burley et al., 1987).

P#i manipulaci pomoci suplementace (pfidané karotenoidy v potravé ¢i vod€) samci
vykazovali barevnéj$i ornament a opét se potvrdila preference pro samce s nejcervenéjsSim
ornamentem (Blount et al., 2003; Hill, 1990; Hill, 1991; Hill, 1992; Hill et al., 1994b). Kromé
barvy byl v jednom pokusu sledovan i vliv velikosti, zpévu, aktivity a projeva dominance, ale
zadny z téchto znakl signifikantné nekoreloval se sami¢imi preferencemi, coz ukazuje, ze
pifedmétem vybéru byl pouze ornament (Hill, 1990). Samice si dle ornamentu mohou vybirat
star$i a zkuSen¢€jsi samce pro hnizdéni, nebot’ u nékterych druhti maji star§i samci kvalitnéjsi
zbarveni (Kokko & Lindstrom, 1996).

Podle nékterych praci vSak neexistuje vztah mezi kvalitou ornamentu a sami¢im
vybérem (Pryke & Andersson, 2003). Karotenoidni ornament by tak u nékterych druhtit mohl
mit spiSe vyznam pii kompetici (Mcgraw & Hill, 2000; Pryke, Lawes & Andersson, 2001).

S jasn&jSimi ornamenty, pak jde o0 zvySeny parici uspéch. Pokud chce samec uspét
V rozmnozovani a zanechat po sobé co nejvice potomkd, pak nestaci, Ze on sam je v dobré
kondici, ale mél by si pro sebe vybrat také kvalitni partnerku (Hill, 1993), coz mu vV mirném
pasmu zaruéi, ze mize zacit hnizdit dfive v sezoné a vychovat tak vice potomkd. Samci
s Cervenéj$im ¢i syt€jSim ornamentem zacinaji hnizdéni diiv a maji vétsi patici uspéch (Hill,
Nolan & Stoehr, 1999; Mcgraw, Stoehr, Nolan & Hill, 2001). Také barva integumentu -
zobaku mutze byt dobrou ptedpovédi paficiho tspéchu (Omland, 1996a; Omland, 1996b;
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Peters, Denk, Delhey & Kempenaers, 2004). Celkové reproduk¢ni uspéch koreluje
s ornamentaci, Albrecht et al. (2009, in press) navrhuji, ze ornamentace koreluje s kvalitou
ejakulatu.

Barva skvrny tedy koreluje s reprodukénim tspéchem samct, a to ze dvou divodd.

Jednak samec s Cervenéjsi skvrnou ma vétsi Sanci na prilakani samice a dale lepsi samci

ptitahuji lepsi samice a tyto pary za¢nou hnizdit diiv a vyvedou vic mladych.

3.2. Vliv velikosti, ¢i symetrie ornamentu na pohlavni vybér

Dal§im kritériem vybéru muze byt velikost ¢i pravoleva symetrie ornamentu. Na velikost
skvrny se zaméfuji spiSe studie melanint, které piedpokladaji, Ze velikost koreluje
s dominanci. Je pravdépodobné, Ze i velikost karotenoidniho znaku poskytuje samici jinou
informaci o kondici nez zbarveni (Badyaev, Hill, Dunn & Glen, 2001). Zatimco zbarveni je
ovliviiovano ptfevazné prostifedim, velikost skvrny by mohla byt zalezitosti genetickou, jak je
tomu napiiklad u paviho ocka (Poecilia reticulata) (Endler, 1995), takze barva a velikost
ukazuji jiné informace o kvalit¢ jedince (Badyaev et al., 2001) s jinou ontogenetickou
kontrolou, dédivosti a zavislosti na kondici. U ptakii zatim podobna data nebyla ziskéna.

Samice preferuji samce s vétsi skvrnou (Senar, Domenech & Camerino, 2005). Pti
pozorovani volné zijicich pari hyla mexického (Carpodacus mexicanus) méli sparovani
Pokud si vSak samice mgély vybrat mezi malou, ale jasné¢ zbarvenou skvrnou a velkou
vybledlou, vybraly si malou a jasnou (Hill, 1994a). Barva také mtize souviset spiSe se symetrii
nez s velikosti (Badyaev et al., 2001; Hill, 1998).

Pro zjisténi samotného vlivu barvy na sami¢i vybér navrhnul Hill (1991) experiment, pii
némz pochytané samce pied hnizdni sezonou rozdélil na dvé skupiny, jedné skupin¢ nabarvil
ornament na Zluto a druhé na Cerveno a eliminoval tim vliv velikosti i symetrie skvrny. Poté je
znovu vypustil do pfirody a sledoval jejich patici uspéch. Po ustaveni pari zjistil, Ze vétSina
samcu s ¢ervenou skvrnou se sparovala, vétSina se zlutou skvrnou ziistala sama, navic samci
s ¢ervenou skvrnou se parovali diive. CoZ potvrzuje, Ze primarnim kritériem vybéru partnera
je barva a velikost je pouze sekundarni kritérium. Samci se proto vyplati mit spiSe malou, ale

jasnou skvrnu, pokud ma ztizeny ptistup ke karotenoidtim.
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3.3. Vyhody pro samici pfi vybéru podle ornamentu

Jaké tedy miize samice ziskat vyhody, pokud si vybere samce s vyraznéjSim ornamentem?
Dle ptedchozich kapitol je ziejmé, ze karotenoidni ornamenty jsou Cestnym signalem kvality
samce. Vybérem partnera s kvalitnim a vyraznym ornamentem by si samice méla vybrat

kvalitniho partnera pro rozmnozovani. Vyhody takového svazku jsou dvoji - pfimé a nepiimé.

3.3.1. Primé vyhody
Samice si mohou vybirat nejlépe ornamentovaného samce, protoZze umi obhdjit nejlepsi
hnizdici ¢1 potravni zdroje. Pokud je druh teritorialni, samice ziskd ptimou vyhodu tim, ze ji
samec nabidne teritorium (Pryke & Lawes, 2004). Teritoria jsou omezenymi zdroji, a pokud
existuje rozdil v kvalité zdroji, pak samci S nejlep§im ornamentem by méli mit nejlepsi
teritoria a hnizda (Hansen & Rohwer, 1986). Cehoz miizou vyuZit samice p¥i vybéru partnera.
Pokud 1épe zbarveny samec obhaji lepsi teritorium, vybere si samice barevnéjsiho samce a
ziska tim i lepsi teritorium. Vztah mezi ornamenty a kvalitou teritoria ale mtze byt udrzovan i
intensivni sam¢i kompetici. V takovém ptipad€ je barva ornamentu signdlem dominance pfi
obrané teritoria a samice si mohou vybirat samce dle jiného znaku (Pryke, Andersson &
Lawes, 2001). Ornamentace pak muize slouzit ke kompetici nebo k rozpoznavani jedincu.
Pfimé vyhody vychazeji hlavné z péce samce o samici sedici na vejcich. Pokud je samec
kvalitni nosi samici vice potravy (Hill, 1991), a ta mize mit vétsi snisku (Nager, Ruegger &
VanNoordwijk, 1997). Po vylihnuti mlad’at jejich dalsi osud zavisi na tom, jak je budou
rodi¢e krmit a chranit, u ptaki je totiz pée obou rodict zasadni pro uspésné dokonceni
hnizdéni. Pokud by si samice vybrala nekvalitniho samce, sniZzovala by sviij soucasny i
budouci reprodukéni uspéch, existuje proto silnd selekce pro vybér kvalitniho partnera a
ornament muze byt v tomto sméru relevantnim signalem (Hoelzer, 1989). Pokud se totiz
vV rdmci druhu neudrzuji rodi€ovské pary v pribéhu celého roku, nebo pokud samec hnizdi
poprvé, nemiize samice ohodnotit jeho rodi¢ovské investice v ptedchozich letech a potiebuje
vyuzit jiny znak, ktery by ji ukdzal moznosti svého partnera. Takovym zankem muze byt

ornament.

3.3.2. Neprimé vyhody
Nepiimé vyhody zvysuji spiSe kvalitu (fitness) potomki nezli samotné samicemi. Podle
nékterych pozorovani se synové podobaji svym otclim v expresi ornamentu, coz mize byt

vysledek jisté dédi¢né slozky ornamentu (Hill, 1991). Otec ale mize ovlivnit ornament svych

29



synl i behaviordln€, pokud je sam kvalitni, ma barevny ornament a nosi mlad’atim hodné
potravy, mohou jim narist také kvalitné zbarvena pera. Neexistuje tedy piimy dikaz pro
dédicnou slozku karotenoidniho ornamentu u ptakda.

Jednou z neptimych vyhod mitize byt pravé pienos ,,dobrych geni (good genes) na své
potomky. Vsechny samice v populaci si proto budou vybirat atraktivniho samce s nejlep$im
ornamentem, nebot’ tento samec by mél mit momentalné vyhodné alely (Andersson, 1986).
Tim Ze samec ma barevnéj$i ornament, mize ukazovat na dobrou imunitu ¢i antioxida¢ni
obranu. JelikoZ je imunita také genetickou zaleZitosti, mize kvalitni ornament znamenat lepsi
obranu proti nemocem a parasitim (Blount et al., 2003; Hamilton & Zuk, 1982).

Takzvané ,,dobré geny* se mohou uplatnit pii mimoparovych kopulacich, protoze pokud
samec nepomaha na hnizd¢, tak by nemél samici pfinést zadnou piimou vyhodu. Positivni
vztah mezi barvou ornamentu a procentem mimoparovych kopulaci byl u nékterych druht
prokazan (Albrecht et al., 2009, in press;(Sundberg & Dixon, 1996). Avsak Hill (1994b) pii
studiu paternity nezjistil, Ze by Cervenéjsi ornament mél vztah K poctu mimoparovych
kopulaci, coZ naznacuje, ze u nékterych druht karotenoidni ornament nemusi byt pii téchto
kopulacich vyznamnym signalem.

Jinou vyhodu souvisejici s genotypem piedstavuje hypotéza kompatibilnich genti. Zadna
studie kompatibility genti se dosud nezabyvala barvou jako indikatorem ptibuznosti, existuji
vSak dikazy ze kompatibilita je vyuzivana v mimoparovych kopulacich (Blomgvist,
Andersson, Kupper, Cuthill, Kis, Lanctot, Sandercock, Szekely, Wallander & Kempenaers,
2002). Kompatibilita znamena, ze samice hleda genom, ktery po kombinaci s jejim genomem
dava nejzivotaschopnéjsi potomstvo. Urcity samec tak mize byt vyhodny pro uréitou samici,
ale ne pro jinou (jedinci vyuzivaji tzv. self referential kriteria vybéru partnera). V tomto
modelu je ovSem té€zké predstavit si absolutni znak, jakym je barva ornamentu, ktery by néco
takového signalizoval (Mays & Hill, 2004). Vybér pro nejkompatibilnéj$iho partnera muze
byt skryty na urovni bunck ¢i fyziologickych funkci a je nepravdépodobné, Ze by zde hrala
barva (a viibec ornament) roli (Mays, Albrecht, Liu & Hill, 2008).

Je ziejmé, Ze vztah karotenoidniho zbarveni a pohlavniho vybéru stale neni plné objasnén. U
nékterych druhti hraje toto zbarveni prokazatelnou roli ve vybéru partnera, u jinych se zda, Ze
se uplatiiuje spiSe v kompetici. Také neni jisté, jaky signal poskytuje piijemci a jaka trade off
vystupuji v jeho produkci. Presvéd¢ivé jsou ovsem studie manipulujici expresi ornamentd a

ukazuji zménu atraktivity po manipulaci.
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ZAVER:

AC¢ se fyziologické funkce karotenoidii povazuji jiz 1éta za zfejmé, recentni vysledky ukazuji
na alternativni vysvétleni jejich funkce v organismech. Neni pochyb o tom, ze karotenoidy
jsou vyuzivany pro deposici do ornamentu, ktery tak funguje jako Cestny signal kvality svého
nositele. Existuji jista trade off mezi deposici karotenoidid do ornamentu a vyuzitim v jinych
fyziologickych funkcich. Ta se vSak mezi sebou li$i ve vysvétlenich funkce karotenoid
v organismu a v mediatorech, ktera tato trade off mohou zprostifedkovavat.

Proto by méla byt 1épe objasnéna funkce testosteronu jako takového zprostiedkovatele.
Stale totiz chybi experimentalni dikazy pro vzrust ptijmu karotenoidli po podani testosteronu,
a neni pln¢ objasnén mechanismus, kterym testosteron ovliviiuje tato trade off. Dllezity je
také jeho potencionalni vliv na degrada¢ni produkty karotenoidd.

Jejich deposici do ornamentd €1 vyuziti v jinych fyziologickych funkcich ovliviiuje
mnoho faktort, jako je naptiklad: parasitace, jejich dostupnost v prosttedi, schopnost pfijmu a
metabolizace prijatych karotenoidii. Ani po n€kolika desetiletich vyzkumu v této oblasti, stale
neni pIn€ objasnén vliv jednotlivych faktora na fyziologické funkce karotenoidi.

Obecné¢ se také predpoklada, Ze karotenoidy zastavaji v organismech antioxidacni
funkci. Tato premisa je vSak zavisla na podminkdch prostiedi a interakcich s ostatnimi
molekulami v téle. Ukazuje se, ze pii zvySeném tlaku kysliku, nebo vysoké koncentraci
karotenoidil jejich vlastnosti pfechazi na prooxidacni. Pii tom mizou v organismech vytvaret
reaktivni radikaly, které dale poskozuji tkan¢.

Vinkler a Albrecht (2009, in press) navrhli hypotézu, v niz ptredpokladaji, ze skladovani
karotenoidit ve vysoké koncentraci v organismu muaze byt nebezpecné, kvili jejich
prooxida¢nim vlastnostem, a to zvlasté pokud je zvife ve Spatné kondici. Pokud je v dobré
kondici, miize mit dostatek karotenoidli pro barevny ornament a negativni vlivy karotenoidii
ho ptili§ neovliviiuji. Testovani této hypotézy je naznaceno v kapitole o Cestné signalisaci.
Experimentalnim ovéfenim této hypotézy se budu zabyvat ve své diplomové praci, at’ uz se
jedna o jeji ovéfeni u pévcu (zebiicka, Taenopygia guttata) ¢i u hrabavych (koroptev polni,

Perdix perdix).
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