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ABSTRAKT 

Předmětem této bakalářské práce je význam a vyuţití karotenoidů v signální ornamentaci 

především u ptáků. Karotenoidy zastávají několik významných funkcí v těle, přičemţ čestnost 

signální role ornamentů zaloţených na karotenoidních barvivech, byla tradičně přisuzována 

antioxidační funkci karotenoidů. V poslední době se však objevují názory, ţe příjem 

nadměrného mnoţství karotenoidů pro vytvoření nejbarevnějšího ornamentu můţe organismu 

spíše uškodit. Deposice karotenoidů do ornamentu není ovládána jen příjmem z potravy, ale i 

fyziologickými faktory uvnitř organismu. Důleţité je, ţe za neoptimálních podmínek 

vnitřního prostředí organismu (zvýšený oxidativní stres), tak mohou karotenoidy vytvářet 

nebarevné deriváty, které jsou velmi reaktivní a pro organismus toxické, karotenoidní barviva 

v těle pak mohou fungovat jako klasický handicap a signalizovat stav organismu. Cílem této 

práce je shrnout poznatky o fyziologických funkcích karotenoidů v různých podmínkách 

prostředí a jejich vliv na expresi ornamentu. Práce je členěna do tří kapitol. První kapitola se 

věnuje základnímu popisu karotenoidů, jejich klasifikaci a vlastnostem, které vycházejí ze 

struktury těchto molekul. Druhá kapitola se zabývá fyziologickými aspekty, které vedou 

k příjmu, metabolizaci a vystavení karotenoidů do ornamentů a dále hypotézami 

vysvětlujícími čestnost těchto ornamentů. V poslední kapitole se zabývám evidencemi pro 

výběr partnera zaloţený na ornamentaci pomocí karotenoidů a tím, jaké výhody z takového 

výběru 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. 
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ÚVOD 

Ačkoli je nepochybné, ţe ornamenty zastávají signální a informační funkci v rámci druhu, 

mechanismus této signalizace stále není plně objasněn. Na vzniku a udrţení ornamentů se 

ovšem významnou měrou podílí pohlavní výběr (Darwin, 1871; Andersson, 1994). Výrazné 

ornamenty se objevují u druhů s pohlavním dimorfismem častěji u samců (Badyaev & Hill, 

2000). Snaha o vývoj maximálního ornamentu můţe být velmi nákladná a mnohdy sniţuje 

ţivotaschopnost svého nositele (Zahavi, 1975). Pak ale zůstává otázkou, proč se samci vyplatí 

takové znaky udrţovat a proč si samice takového samce vybírá.  

Aby byly ornamenty vyuţitelné v signalizaci, je třeba, aby byly čestnými signály 

(honest signals) kvality svého nositele. Aby byly čestné, musí být jejich vývoj, či udrţování 

nákladné (costly). Tímto se zabývá indikátorový model pohlavního výběru (indicator model 

of sexual selection), který předpokládá, ţe pokud je signál čestný, a tudíţ i nákladný, je pro 

samici výhodné vybrat si takového samce, kterému přítomnost nákladného znaku nevadí 

(Zahavi, 1975). 

Stále zůstává nevyřešeno, jakou úlohu hrají ornamenty v rámci druhu, a co signalizují. 

Dle některých názorů ornamenty vznikly a udrţují se pomocí kompetice, ať uţ se jedná o 

potravu, teritorium, či partnera k rozmnoţování, a předpokladem bývá, ţe větší, sloţitější či 

barevnější ornament je signálem dominance a celkově dobrého zdravotního a soubojového 

stavu (Candolin, 1999). Nebo se ornamenty mohou udrţovat díky samičím preferencím pro 

určitý znak. Zde opět platí předpoklad, ţe největší, nejsloţitější či nejbarevnější ornament je 

preferován při výběru partnera, neboť takový znak signalisuje dobrý zdravotní stav, dobré 

předpoklady pro péči o potomstvo a podobně (Hill, 1990).  

Barevné ornamenty mohou obsahovat různé pigmenty a kaţdý pigment můţe 

signalizovat něco jiného, například melaniny často ukazují na hormonální stav a připravenost 

k boji, karotenoidy a strukturální barvy naopak zdravotní stav, či schopnost vyhledávat 

potravu (Mcgraw, Mackillop, Dale & Hauber, 2002). Melaninové ornamenty jsou moţná 

méně citlivými indikátory kondice a kvality jedince neţ karotenoidy (Badyaev et al., 2000).  

Ve své práci se zaměřuji právě na karotenoidy a jejich fyziologické funkce v organismu a roli 

karotenoidních ornamentů v pohlavním výběru.   

Následující kapitoly se zabývají 1) poznatky o klasifikaci karotenoidů a popisem jejich 

struktury a vlastností z ní vyplývajících; 2) fysiologickou funkcí karotenoidů v ţivočišném 

těle, funkci v těle se zřetelem na signalizační funkci a čestnost signalizace; 3) roli karotenoidů 

v pohlavním výběru. 
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1.  Popis karotenoidů 

Karotenoidy jsou látky, které se vyskytují běţně v přírodě. Některé organismy jsou schopné je 

endogenně vyrábět – mezi ně patří převáţně fotosyntetizující organismy, ale i některé 

nefotosyntetické eubakterie (Armstrong & Hearst, 1996). Ostatní ţivočichové je musí 

získávat z potravy, neboť postrádají enzymy k jejich výrobě. Dnes známe přes 600 druhů 

karotenoidů, ale ne všechny se objevují v potravě a jsou vyuţívány v organismech (Vershinin, 

1999).  

Karotenoidy zastávají v organismech mnoho funkcí. U bakterií se podílejí na posílení 

buněčné membrány (Rottem & Markowitz, 1979),v rostlinách mají funkci při fotosyntéze, 

fotoprotekci (Demmig-Adams, Gilmore & Adams, III, 1996), jsou také prekursory 

rostlinných hormonů (Milborrow, 2001) a fungují i jako pigmenty (Badyaev et al., 2000).  

Ve své práci se zabývám funkcí karotenoidů u obratlovců (a to především u ptáků). 

 

1.1 Klasifikace karotenoidů  

Karotenoidy obecně dělíme na karoteny, jejichţ molekula není substituovaná, a xantofyly, 

jejichţ molekula obsahuje ve své struktuře kyslík. Tento fakt je příčinou jejich rozdílných 

vlastností (Britton, 1995). 

Karoteny jako uhlovodíky jsou nepolární a rozpustné v tucích a patří mezi ně například 

beta-karoten, známý pro svou provitaminovou aktivitu a obsaţený hlavně v kořenu mrkve, 

listové zelenině a ovoci.  

Xantofyly jsou naproti tomu, díky obsahu kyslíku ve své molekule, polárnější neţ 

karoteny a dělí se dále do dvou tříd podle obsaţené kyslíkové skupiny – hydroxykarotenoidy 

(obsahují hydroxyl, například lutein) a keto- neboli oxokarotenoidy (obsahují keton, například 

astaxantin). Xantofyly nemají provitaminovou aktivitu, ale oproti karotenům jsou barevnější 

(Mortensen & Skibsted, 1997), hydroxykarotenoidy vytvářejí hlavně ţluté odstíny a 

ketokarotenoidy červené odstíny barev.   

Kromě těchto dvou tříd můţeme odlišit ještě apo- a norkarotenoidy, kterým v molekule 

chybí uhlík (apokarotenoidy – na konci, norkarotenoidy – uprostřed molekuly), nejsou to tedy 

pravé karotenoidy, ale spíše jejich štěpné produkty (Davies, 1985), vznikající například při 

trávení, či antioxidačních procesech. Karotenoidy jsou velmi náchylné ke štěpení, díky svým 

dlouhým nestabilním řetězcům. Toto štěpení můţe být nespecifické (fotooxidace, radikálová 

oxidace) nebo specifické pomocí enzymu dioxygenasy.  
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1.2 Struktura karotenoidů 

Z chemického hlediska patří karotenoidy mezi tetraterpenoidní molekuly, skládající se z osmi 

pětiuhlíkatých zbytků isoprenu (jedná se tedy o oligomery isoprenu) (Armstrong et al., 1996). 

Základním stavem je tedy čtyřicet uhlíkových atomů. Jsou to lineární molekuly, jejichţ 

řetězec obsahuje konjugované dvojné vazby (9 – 13). Vyskytují se pouze v několika 

variantách uhlíkového skeletu – buď jsou ryze alifatické, nebo mají na jednom či obou 

koncích cykly (pětičlenné či šestičlenné) (Britton, 1995). Tyto cykly mohou být nahrazeny 

funkční skupinou. Na Obr. 1 jsou naznačeny obě základní varianty molekuly karotenoidů 

s vyznačením jejich obvyklého číslování.   

 

  

Obr. 1. Obvyklé číslování molekuly karotenoidu (Britton, 1995). 

 

Jejich vlastnosti jsou odvozeny od jejich struktury. Díky obsahu konjugovaných 

dvojných vazeb se mohou vyskytovat v různých stereoisomerických formách (geometrická 

isomerie, cis/trans formy, Obr. 2.), v přírodě jsou nejčastěji v all-trans formě (Hencken, 

1992). 

 

  

Obr. 2. Cis  a trans isomery vyskytující se v karotenoidech (Britton, 1995). 
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Přítomnost konjugovaných dvojných vazeb vytváří delokalizovaný systém elektronů. 

Karotenoidy díky tomu mohou zachytit energii, ,,rozvibrovat“ svojí molekulu a vyzářit tuto 

energii ve formě tepla. To umoţňuje absorbovat energii excitovaných molekul jako je 

singletový kyslík, či excitovaný chlorofyl a zabránit tak poškození proteinů, DNA či 

fotosyntetického aparátu, které by jinak tyto vysoce energetické molekuly způsobily (Young 

& Lowe, 2001) Přítomnost delokalizovaného systému elektronů také způsobuje, ţe jsou 

náchylné k napadení radikálem. Největší hustota elektronů je na konci řetězce (C7-C9), nebo 

na kruhu, pokud je oxidován. Tato místa jsou pak nejčastěji atakována radikály a štěpena. Tím 

radikál stabilizují a zabraňují poškození jiných molekul. Při tom jsou ale zničeny, anebo je 

vytvořen karotenoidový radikál (Edge, McGarvey & Truscott, 1997a). 

Vznik karotenoidových radikálů se můţe odehrávat několika způsoby (Britton, 1995), 

jedná se o:  

1) oxidaci: CAR-e- + CAR•+, například CAR+R•+  CAR•+  + R 

2) redukci: CAR + e-  CAR•- 

3) odtrţení vodíku: CAR-H + R•  CAR• + RH 

4) vazbu radikálu na karotenoid: CAR + ROO•  (CAR – OOR) •   

Problémem je, ţe jak štěpné produkty, mezi něţ patří apokarotenoidy (apokarotenaly a 

apokarotenony) a dále epoxidy a peroxidy, tak karotenoidové radikály mohou působit na jiné 

molekuly a ničit je (Edge & Truscott, 1997b). 

Antioxidační funkci karotenoidů kromě struktury molekuly ovlivňují také interakce 

s jinými antioxidanty, či parciální tlak kyslíku. Protoţe při antioxidačních reakcích vznikají 

jejich štěpné deriváty, nebo radikály, které by mohly napadnout své okolí, je důleţité ţe 

karotenoidy v organismech nepůsobí samy, ale jsou zde přítomny i jiné antioxidanty, jako 

jsou třeba vitaminy E a C, nebo antioxidační enzymy. Ty působí synergisticky a předávají si 

volný elektron aţ do utlumení jeho energie (Bohm, Edge, Land, McGarvey & Truscott, 1997; 

Edge et al., 1997b). 

 

Obr. 3. Schema přenosu elektronu mezi antioxidanty (Edge et al., 1997b); TOH = alfa –  
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tokoferol (vitamin E), AscH = vitamin C, Asta = astaxantin, CAR = jiné karotenoidy,  

RO = kyslíkový radikál.  

 

Vysoce delokalizovaný pí systém je odpovědný za to, ţe jsou karotenoidy tak náchylné 

k oxidaci i při malém mnoţství kyslíku. Pokud se ale reaktivních radikálů vyskytuje 

v prostředí hodně, můţe se antioxidační schopnost zvrátit v prooxidační (Edge et al., 1997b). 

Větší mnoţství těchto radikálů se vyskytuje při zvýšeném parciálním tlaku kyslíku (Mordi, 

Walton, Burton, Hughes, Ingold, Lindsay & Moffatt, 1993). In vitro bylo prokázáno, ţe při 

zvýšeném parciálním tlaku kyslíku a při vyšších dávkách beta karotenu vzniká víc produktů 

oxidace a mizí tak ochranný účinek karotenoidů, karotenoidy mají prooxidační účinek (Edge 

et al., 1997b; Mordi et al., 1993; Siems, Wiswedel, Salerno, Crifo, Augustin, Schild, 

Langhans & Sommerburg, 2005). Prooxidace při fyziologických podmínkách (in vivo) však 

zatím nebyla prokázána (Young et al., 2001).  

 

 

Obr. 4. Schema ukazující moţný přechod z antioxidační na prooxidační chování  

karotenoidů v závislosti na parciálním tlaku kyslíku. CAR = carotenoid, RO = kyslíkové 

radikály. (Edge et al., 1997b). 

 

Karotenoidy jsou také vyuţívané jako pigmenty a dávají odstíny od ţluté po červenou 

(Armstrong et al., 1996; Britton, 1995). Barevnost je dána přítomností a počtem dvojných 

vazeb, čím víc jich daná molekula obsahuje. Mohou se samozřejmě kombinovat i s jinými 

pigmenty, či strukturními barvami. Barva také závisí na druhu a mnoţství karotenoidu 

přítomného v dané tkáni (Hill, Inouye & Montgomerie, 2002).  

Substituenty také ovlivňují vlastnosti karotenoidu. Ptáci a ryby jsou schopní 

metabolizace přijatých karotenoidů (Obr.5), které potom můţou vyuţít v ornamentu. Většinou 

se jedná o přidání oxo- nebo hydroxy- skupiny na beta kruh (Davies, 1985; Stradi, Pini & 
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Celentano, 2001), nebo změnu koncových kruhů, například z beta na epsilon, coţ vede ke 

zkrácení řetězce konjugovaných dvojných vazeb a zeţloutnutí pigmentu (Davies, 1985), u 

ptáků tak vzniká ţlutý kanáří xantofyl (Davies, 1985; Stradi, Celentano, Boles & Mercato, 

1997). Lutein, ale i jiné karotenoidy, které jsou naţloutlé, mohou být ketonizovány (C-H  

C=O) na uhlíku C4, coţ vede k rozšíření konjugovaného řetězce dvojných vazeb a zčervenání 

molekuly (Stradi, Hudon, Celentano & Pini, 1998). Oxidace koncového kruhu vede kromě 

toho ke zlepšení antioxidační schopnosti (Davies, 1985). Proto jsou oxidované a 

pravděpodobně červenější karotenoidy lepšími antioxidanty (Mortensen et al., 1997). 

Nejlepším antioxidantem je lykopen (Mortensen et al., 1997).   
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2. Fyziologie karotenoidů v těle a čestnost signalizace 

 

Fyziologická funkce karotenoidů je ovlivněna mnoha činiteli a čestnost můţe být dána mnoha 

způsoby, jedním z nich je příjem karotenoidů. 

 

2.1 Příjem karotenoidů 

Ţivočichové postrádají enzymy k výrobě karotenoidů z jejich obvyklých prekursorů a jsou 

proto nuceni doplňovat si je potravou (Brush & Power, 1976; Hill et al., 2002).  

Strava, ve které jsou karotenoidy přijímány, obvykle ovlivňuje resorpci v trávicím traktu 

(Parker, 1996). Pokud jsou v rostlinách vázané na protein (Demmig-Adams et al., 1996), musí 

se před strávením oddělit od svého nosiče, coţ můţe ovlivnit účinnost příjmu. Karotenoidy 

vyuţívají stejné absorpční cesty jako lipidy (Erdman, Bierer & Gugger, 1993). V jejich 

přítomnosti se karotenoidy lépe vstřebávají (Clark & Furr, 2001; Roodenburg, Leenen, Hof, 

Weststrate & Tijburg, 2000). Naproti tomu nadměrné mnoţství vlákniny v potravě negativně 

ovlivňuje procento vstřebaných karotenoidů (Yonekura & Nagao, 2009), coţ můţe mít vliv na 

příjem karotenoidů u ţivočichů, kteří se ţiví hlavně rostlinnou stravou. Je ale moţné, ţe 

špatné vstřebávání v přítomnosti vlákniny souvisí s nedostatečným rozmělněním tuhé 

rostlinné potravy, či nízkou koncentrací obsaţených tuků. Vláknina ale pravděpodobně 

interaguje se ţlučovými solemi, coţ vede k jejich vylučování z těla a je tím sníţena absorpce 

tuků a tím pádem i karotenoidů (Castenmiller & West, 1998).     

Pro absorpci karotenoidů je také důleţitý mechanický či chemický rozpad potravy, který 

se odehrává převáţně v ústní dutině a ţaludku. Po rozmělnění potravy se snáze uvolňují 

z buněk do lumen střeva a jsou přístupné ke strávení. V lumen se lipofilní karotenoidy 

rozpouštějí v olejové fázi lipidových kapek při tzv. emulsifikaci (Parker, 1996). V lipidových 

kapkách jsou v jádře obsaţeny karoteny spolu s triacylglyceroly a na povrchu jsou polárnější 

xantofyly, které se pak snadněji dostávají do micel, zatímco karoteny jsou uzavřeny uvnitř a 

uvolňují se aţ po strávení triacylglycerolů pomocí pankreatické kolipáz-dependentní lipázy 

(Lowe, 1994).  

Z lipidových kapek karotenoidy přechází do micel (sloţení: ţlučové soli, volné mastné 

kyseliny s dlouhými řetězci, monoacylglyceroly a fosfolipidy) (Furr & Clark, 1997). 

Karotenoidy jsou na rozdíl od tuků absolutně závislé na ţlučových solích a micelách. 

Xantofyly i karoteny se zde vstřebávají stejně. Rozpustnost v micelách je ovšem limitovaná. 

U lidí bylo pro beta karoten zjištěno, ţe pokud je ho v potravě nadbytek (více neţ 20mg/den), 
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je tato fáze jeho vstřebávání z hlediska míry absorpce limitující, pokud je ovšem beta 

karotenu v potravě běţné mnoţství (méně neţ 10 mg/den) pak je pravděpodobně limitující 

fáze rozpouštění v lipidových kapkách, coţ ukazuje, ţe karotenoidy jsou limitovány v příjmu, 

a nevstřebají se všechny přijaté karotenoidy. Ho et al. ((2007) zjistili pomocí podání značené 

molekuly beta karotenu (14 C- beta karoten) lidem, ţe po první dávce bylo 35% uhlíku 14C 

pocházejícího z beta karotenu vyloučeno v exkrementech, a při dvoutýdenní suplementaci 

bylo celkem vyloučeno 51% přijatého beta karotenu. Coţ naznačuje, ţe organismus 

karotenoidy ve velkém mnoţství nedokáţe vyuţít a zbavuje se jich. Micely se pak dostávají 

k lipofilní membráně kartáčového lemu epitelu a tam jsou pasivním dějem přijímány do 

slizničních buněk. Rychlost prostupu do buněk střeva je závislá na koncentračním gradientu 

(Parker, 1996). 

Uvnitř střevní buňky se micely rozpadají a osud karotenoidů dále závisí na jejich 

struktuře. Pokud obsahují beta-iononový kruh a polyen 11C (například beta karoten) jsou 

enzymaticky štěpeny na vitamin A, štěpení beta karotenu katalyzuje enzym beta-karoten-

15,15´-dioxygenasa za pomoci dvou molekul vody (Olson & Hayaishi, 1965). Nebo je moţná 

cesta postupného štěpení na apokarotenaly aţ na molekulu vitaminu A (Ho, de Moura, Kim & 

Clifford, 2007).  

Nepozměněné karotenoidy jsou vloţeny do lymfatických chylomikronů (Erdman et al., 

1993) a odchází s nimi do střevní lymfy, dále do krve a jater, kde jsou navázány na 

lipoproteiny (sloţení: na povrchu fosfolipidy a cholesterol, uvnitř silně hydrofobní lipidy), 

primárně na VLDL (Very Low Density Lipoprotein), poté na LDL (Low Density Lipoprotein) 

či HDL (High Density Lipoprotein). Většina karotenů se váţe na LDL (Erdman et al., 1993), 

zatímco polárnější xantofyly jsou rovnoměrně rozloţené mezi HDL a LDL. Navázány na 

lipoproteiny se objevují v krvi a dostávají se k cílovým orgánům (Erdman et al., 1993). Cesta 

příjmu karotenoidů je naznačena na Obr. 5.  

Po příjmu z trávicí soustavy a navázání na lipoproteiny jsou karotenoidy odváděny do 

cílových tkání, v tomto případě ornamentů. V zárodku nového pera se karotenoidy akumulují 

v lipidových kapkách (Menon & Menon, 2000).  

Karotenoidy jsou skladovány převáţně v játrech, tukové tkáni, integumentu, svalech, 

vaječnících a varlatech (Mcgraw, 2004; Metusalach, Synowiecki, Brown & Shahidi, 1996; 

Negro, Figuerola, Garrido & Green, 2001; Parker, 1989).   

Karotenoidy se vzájemně ovlivňují v absorpci a metabolismu (Tab.1). Pokud je 

například jednoho druhu více, či se lépe vstřebává, můţe omezit vstřebávání druhého 

karotenoidu (White, Peck, Bierer, Gugger & Erdman, 1993). Xantofyly se často vstřebávají na 
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úkor karotenů (Raila, Schuhmacher, Gropp & Schweigert, 2002; White et al., 1993). Účinnost 

jejich vstřebávání je lepší i bez přítomnosti karotenů (Clark, Yao, She & Furr, 1998), a 

vstřebávají se rychleji (Bierer, Merchen & Erdman, Jr., 1995), coţ můţe ovlivnit barvu 

ornamentu.   

 

Tab.1. Potenciální interakce karotenoidů (dle Rodriguez a Shao, 2004) 

Místo interakce Výsledky interakce 

Střevní lumen Antagonistické: kompetice o příjem micelami 

 Synergistické: zvýšení stability či usnadnění vstupu do micel 

Cytosol střevní buňky Inhibice enzymu štěpícího provitamin A 

 Kompetice při vstupu do chylomikronů 

Plasma Výměna mezi lipoproteiny 

Tkáně Inhibice, či zlepšení příjmu či výdaje v tkáních 
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Obr. 5. Procesy zahrnuté ve vstřebávání a transportu karotenoidů (zde beta karoten), 

není zde znázorněn potenciální přenos z chylomikronů do HDL, nebo potenciální recyklace 

LDL- či VLDL-beta karotenu v játrech. 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).          
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2.2 Karotenoidy v ornamentech  

Karotenoidy představují důleţité pigmenty u ţivočichů i rostlin. Vytvářejí spektrum barev od 

ţluté po červenou. Mnoho zvířat, zvláště ryb a ptáků, vyuţívá tuto vlastnost k vytváření 

barevných ornamentů, které se mohou uplatnit v pohlavním výběru (Andersson, 1994).  

Karotenoidní signály se mohou vyskytovat buď jako zbarvení peří, nebo zbarvení 

holých částí jako je kůţe, zobák, volátka, hřebínky a nohy. Tyto ornamenty mohou ukazovat 

jiné aspekty samčí kondice (Hill, Hood & Huggins, 2009). V barvě integumentu se prezentuje 

aktuální koncentrace karotenoidů v potravě a schopnost jejich vyuţití, takový znak koreluje 

s aktuálním zdravím a schopností příjmu karotenoidů a tyto signály tak dávají příjemci signál 

o aktuálním stavu jedince (Blount, Metcalfe, Birkhead & Surai, 2003). Naproti tomu peří 

ukazuje na stav jedince v době posledního pelichání (Hill, 1992; Hill & Montgomerie, 1994a).  

Existuje jistá premisa, ţe pro potřeby ornamentu si zvířata karotenoidy neskladují.  

Proto by měly být barvy v integumentech dynamické a rychle odpovídající na krátkodobé 

změny kondice u ptáků (Faivre, Gregoire, Preault, Cezilly & Sorci, 2003; Hill, 2000), a pokud 

si tedy samci chtějí udrţet zbarvení, musí neustále doplňovat karotenoidy z prostředí. Tyto 

ornamenty jsou tak nejlépe vyuţitelné v pohlavním výběru, neboť samec neustále ukazuje 

svou aktuální kondici.  

Protoţe ptáci deponují do peří různé karotenoidy, měl by existovat nějaký specifický 

biochemický mechanismus, který kontroluje expresi barev a můţe být důleţitý pro pochopení 

nákladů na vznik a signálního obsahu ornamentu (Mcgraw, Hill, Stradi & Parker, 2002). Je 

moţné, ţe v ornamentu existuje nějaký druh vazebného proteinu, který upřednostňuje přijetí 

určitého karotenoidu (Mcgraw, Beebee, Hill & Parker, 2003).  

Optimální strategií by mohla být akumulace co největšího mnoţství karotenoidů v době 

pelichání, takţe rozdíly ve zbarvení by pak byly výsledkem rozdílu v hledání potravy bohaté 

na karotenoidy (Mcgraw & Gregory, 2004). Barva ornamentu můţe totiţ skutečně vyjadřovat 

rozdíly v obsaţených pigmentech (Hill et al., 2002; Inouye, Hill, Stradi & Montgomerie, 

2001; Saks, McGraw & Horak, 2003). Ve stejném treatmentu (treatment = stejný druh a 

obsah karotenoidu) exprimovali všichni samci stejnou barvu ornamentu (Hill, 1992). Dle 

některých výsledků ale existuje variabilita v barvě kvůli rozdílům v příjmu, ne kvůli rozdílům 

v absorpci (Hill, Montgomerie, Inouye & Dale, 1994b).  

Vývoj ornamentů můţe být také ovlivňován mnoţstvím potravy, nejen mnoţstvím 

obsaţených karotenoidů. Potrava, která obsahuje karotenoidy, se můţe lišit od té, která je 

potřebná k výstavbě kvalitního pera. Pokud je samec v dobré výţivné kondici během 
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pelichání, vytváří se mu jasnější barvy a dokončí pelichání dřív (Hill et al., 1994a). Nutriční 

stres během pelichání můţe ovlivnit celou utilizaci (= absorpce, transport, deposice i 

metabolismus) karotenoidů (Hill, 2000; Mcgraw, Hill, Stradi & Parker, 2001). Dle jiných 

výsledků ovlivňuje nutriční kondice pouze absorpci a transport (Mcgraw, Hill & Parker, 

2005), coţ má ale v obou případech za následek vyblednutí ornamentu. Některé výsledky 

naznačují, ţe mnoţství potravy můţe ovlivňovat spíše vývoj integumentárních ornamentů, 

neţ peří (Hill et al., 2009). Samci se tedy mohou lišit ve vyhledávání jednotlivých sloţek 

potravy, potřebných pro vývoj pera a tím se liší i ve zbarvení a kvalitě ornamentu.  

Deposici karotenoidů do ornamentu a zbarvení ovlivňuje mnoţství faktorů, jak je vidět a 

Obrázku 6. Barva pera totiţ nesouvisí jen s obsahem karotenoidů, potravou, a metabolizmem 

karotenoidů, ale i se strukturou pera, která můţe být negativně ovlivněna stresem, parasitací, a 

to jak vnější (Fitze & Richner, 2002; Shawkey, Pillai & Hill, 2009; Thompson, Hillgarth, Leu 

& McClure, 1997), tak vnitřní (Hill, Farmer & Beck, 2004; Thompson et al., 1997; 

TSCHIRREN, FITZE & Richner, 2003), či mechanickým odřením (FIGUEROLA & SENAR, 

2005).  
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Obr. 6. Schéma vlivů na deposici ornamentu (dle Hill, 2002) 
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Přijaté karotenoidy se také mohou metabolizovat (Davies, 1985; Schiedt, Leuenberger, 

Vecchi & Glinz, 1985). Jak jsem jiţ uvedla výše, do ornamentů se většinou deponují více 

oxidované formy přijatých karotenoidů, které jsou také červenější. Oxidace a výroba těchto 

červených ketokarotenoidů můţe spotřebovat více energie (Hill, 2000) a proto by 

metabolizace také mohla být jedním z faktorů, který má vliv na zbarvení ornamentu (Hill, 

1996). Řada druhů pěvců například vykazuje ve svém peří ţluté karotenoidy jako lutein a 

zeaxanthin, které se vyskytují v potravě ale také metabolizované karotenoidy jako jsou ţluté 

kanáří xantofyly A a B (Mcgraw et al., 2001) a řada červených ketokarotenoidů, například: 3-

hydroxy-echinon, astaxantin, alfa-doradexantin, adonirubin, cantaxantin (Obr.7.) (Mcgraw et 

al., 2001; Stradi et al., 1997; Stradi et al., 1998).  

Mezi jedinci můţe také existovat určitá věkově specifická vyuţitelnost karotenoidů. 

Mladí ptáci (s prvním dospělým peřím) například nemetabolizují karotenoidy před 

vystavením v ornamentu (Inouye et al., 2001). Je otázkou proč tomu tak je. Je moţné, ţe 

metabolizace můţe být nákladná a jim se nevyplatí do ní investovat. Výsledky naznačují, ţe 

specifická vyuţitelnost karotenoidů existuje i mezi druhy. Pěvci například absorbují více 

karotenoidů z potravy neţ hrabaví (Mcgraw, 2005). Lidé dokáţou absorbovat pouze 50% 

přijatých karotenoidů a zbytek je bez uţitku vyloučen (Ho et al., 2007) a losos dokonce pouze 

10-15% podaných karotenoidů (Buttle, Crampton & Williams, 2001). 
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Obr. 7. Některé běţné karotenoidy vyskytující se v peří ptáků (Mcgraw et al., 2001) 

 

2.2.1. Kde se karotenoidy metabolizují?  

Zůstává otázkou, kde se karotenoidy pro potřeby ornamentu metabolizují. Důleţitou 

studovanou přeměnou karotenoidů bylo štěpení beta karotenu na vitamin A, které se můţe 

odehrávat v játrech (Wyss, Wirtz, Woggon, Brugger, Wyss, Friedlein, Riss, Bachmann & 

Hunziker, 2001) a zároveň je prokázáno i v kůţi u lidí a myší (Redmond, Gentleman, Duncan, 

Yu, Wiggert, Gantt & Cunningham, 2001; Zouboulis, 2000), coţ naznačuje, ţe se karotenoidy 

mohou metabolizovat v různých tkáních a pravděpodobně závisí také na druhu ţivočicha.  

Co se týče karotenoidů vyuţívaných v ornamentu, několik prácí ukazuje, ţe hlavním 

místem jejich přeměny jsou játra (del Val, Senar, Garrido-Fernandez, Jaren, Borras, Cabrera 

& Negro, 2009b; Hill, 2000; Schiedt et al., 1985). Pokud by byly metabolizovány v játrech, 

měly by se jiţ metabolizované deriváty následně objevit v krvi, jako transportním mediu 

(Mcgraw, 2004). Pokud se zde neobjeví, je moţné, ţe metabolizace se odehrává přímo 

v cílových tkáních (Mcgraw, 2009; Mcgraw, Nolan & CRINO, 2006). McGraw (2004) 
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izoloval karotenoidy z peří, případně zobáku, dále krve (transport) a jater (metabolismus) u 11 

druhů pěvců, kteří vykazují karotenoidní ornamenty, v době vzniku nových ornamentů a 

zjistil přítomnost metabolitů karotenoidů v barevných integumentárních tkáních, ale tyto 

deriváty chyběly v játrech i v krvi. V rostoucích folikulech byla zjištěna přítomnost 

potravních (nemetabolizovaných) i přeměněných karotenoidů, coţ naznačuje, ţe karotenoidy 

jsou pro přítomnost v ornamentu metabolizovány přímo na místě ve vyvíjejícím se znaku.   

Jedním z moţných vysvětlení této lokální přeměny karotenoidů můţe být nákladná 

výroba oxidovanějších a barevnějších (červenější) forem, které jsou v prostředí vzácnější 

(Hill, 1996). Pokud by se metabolizovaly v játrech, je moţné, ţe by se při transportu 

poškodiliy a ztratily by se tak náklady spojené s jejich přeměnou (Mcgraw, 2004).  

Stále tedy není jasné, kde se karotenoidy u ptáků metabolizují. Je moţné, ţe se tak děje 

v játrech, ač se zde produkty přeměny nenašly, ale to můţe být tím, ţe metody pouţité 

k detekci karotenoidů byly nevyhovující (del Val, Senar, Garrido-Fernandez, Jaren, Borras, 

Cabrera & Negro, 2009a). Je moţné, ţe se metabolizují částečně v játrech a částečně ve 

vyvíjejícím se znaku v závislosti například na druhu karotenoidu.   

 

2.2.2. Karotenoidy, testosteron, cholesterol  

Výrazným rysem sekundárních pohlavních znaků je, ţe jejich exprese je ovládána pohlavními 

hormony (Folstad & Karter, 1992). V případě ornamentů, které se vyskytují u samců, se 

většinou jedná o testosteron. Samci obratlovců, kteří mají sezonní partnerské svazky, vykazují 

strmý vzrůst hladiny testosteronu před iniciací sexuální aktivity. Hladina pak zůstává 

zvednutá během období rozmnoţování a na konci se dramaticky sniţuje (Silverin, 1980).  

V rámci ornamentu testosteron působí tak, ţe zlepšuje zbarvení, či velikost ornamentu, 

například melaninové zbarvení po přidání testosteronu tmavne (Evans, Goldsmith & Norris, 

2000; Gonzalez, Sorci, Smith & de Lope, 2001) a hřebínky či volátka, která jsou barevna 

hemoglobinem, také tmavnou(Zuk, Johnsen & Maclarty, 1995). V případě karotenoidů 

přidání testosteronu vede ke zvýšení (upregulaci) produkce lipoproteinů, které fungují jako 

nosiče karotenoidů v krvi a jedinec tak produkuje barevnější ornament (Mcgraw, Correa & 

Adkins-Regan, 2006). Hladina testosteronu tak můţe předpovídat velikost ornamentu 

(Buchanan, Evans, Goldsmith, Bryant & Rowe, 2001), barvu ornamentu, obsah karotenoidů 

v krvi i lipoproteinový profil (měřený jako koncentraci cholesterolu v krvi) (Mcgraw et al., 

2006).  

Pokud testosteron zvyšuje basální metabolismus (Buchanan et al., 2001), zvyšuje se tím 

i metabolismus tuků a tuková tkáň je jedním z míst kam se karotenoidy ukládají (Negro et al., 
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2001)pokud nejsou vyuţity jinde, je tedy moţné, ţe ptáci dovedou vyuţít i skladované 

karotenoidy, ačkoli obecná představa je jiná (Negro et al., 2001), (Mcgraw, Adkins-Regan & 

Parker, 2002).  

Na druhou stranu je známo, ţe testosteron působí supresivně na buněčnou i humorální 

sloţku imunity (Folstad et al., 1992; Roberts, Buchanan & Evans, 2004). Jiné výsledky však 

naznačují, ţe zvýšení hladiny testosteronu posiluje imunitní odpověď (Mcgraw & Ardia, 

2007). Testosteron tak nemusí mít vţdy přímý negativní vliv na imunitu. Pokud se negativní 

vliv projeví, můţe to být následek zvýšené hladiny volných kortikosteroidů, neboť testosteron 

sniţuje hladinu kortikosteroid-vazebných proteinů (Gala & Westphal, 1965).  

Samci zebřiček mají horší imunitu neţ samice, pravděpodobně kvůli vlivu testosteronu 

(Mcgraw & Ardia, 2005), a samci mají celkově víc karotenoidů v krvi (Mcgraw et al., 2003). 

Při stejném treatmentu absorbují více karotenoidů neţ samice.  

Hodnoty testosteronu také korelují s agresivitou (Folstad et al., 1992; Ketterson, Nolan, 

Wolf & Ziegenfus, 1992). Agresivnější jedinci jsou často při kompeticích dominantnější a 

mohou mít lepší teritorium i lepší partnerku. 

Jednou z hlavních sloţek lipoproteinů je cholesterol(Davis, 1997), který se vyuţívá ke 

stanovení lipoproteinového stavu. Podávání cholesterolu vedlo k vyšší hladině karotenoidů 

v krvi a zčervenání zobáku u samců zebřiček, naopak experimentální sníţení jeho hladiny 

mělo opačné následky (Mcgraw & Parker, 2006). Hladina cholesterolu by tak mohla 

předpovídat hladinu karotenoidů a barvu ornamentu. Produkce lipoproteinů tedy ovlivňuje a 

reguluje vývoj barevných ornamentů.  

Hladinu cholesterolu ovlivňuje několik faktorů, mezi nimi jiţ výše zmíněná interakce 

s testosteronem a dále například stres. Při stresu se do krve uvolňují stresové hormony – 

glukokortikoidy. Ty sniţují expresi enzymu HMG-CoA reduktásy, který je limitujícím 

enzymem v syntéze cholesterolu. Stresovaná zvířata s vyššími hladinami glukokortikoidů 

vykazují niţší aktivitu tohoto enzymu a niţší hodnoty cholesterolu (Ness & Chambers, 2000), 

který se tak nemůţe účastnit přenosu karotenoidů, coţ vede k ovlivnění barvy ornamentu.  

 

2.2.3.  Signalizace založená na ornamentech pigmentovaných karotenoidy 

Karotenoidní ornamenty jsou často popisovány jako čestné signály kvality, které se uplatňují 

při výběru partnera či kompetici (Olson & Owens, 1998). Podstatou takového signálu je, ţe 

přímo indikuje kvalitu svého nositele. Aby byl signál účinný a spolehlivý, musí být čestný. 

Aby byl čestný, musí být nákladný na vývoj či udrţování. Pokud je signál skutečně nákladný, 
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je limitován pouze na kvalitní samce, kteří si přítomnost tohoto znaku mohou dovolit (Zahavi, 

1975). 

S čestností signalizace pomocí karotenoidních barviv se pojí následující hypotézy: 

1) Hypotéza limitujících karotenoidů  

Pokud platí předpoklady, ţe zvířata nejsou schopná vytvářet ve svém těle karotenoidy 

de novo, karotenoidy jsou v prostředí vzácné (Hill, 1996) a karotenoidní ornamenty jsou 

nákladné na výrobu (Hill, 1996; Hill et al., 2002), pak barevnější ornament můţe signalizovat 

lepší zdraví a vyhledávací schopnosti potravy obohacené o karotenoidy (Hill, 1992; Lozano, 

1994).   

Ornament, ve kterém jsou přímo vystavovány ţluté nemetabolizované karotenoidy, 

můţe být u ptáků čestným signálem (Hill, 1996). Mezi mláďaty sýkory modřinky prospívaly 

lépe ta, která měla ţlutější náprsenku (Johnsen, Delhey, Andersson & Kempenaers, 2003). 

Přístupnost karotenoidů také limituje expresi sexuálního zbarvení u ţivorodky duhové 

(Grether, Hudon & Millie, 1999).  

Zajímavé je, ţe několik prací ukazuje na limitovanou expresi ornamentu. Po překročení 

určité koncentrace uţ tělo není schopno karotenoidy dále vyuţívat a nezvyšuje 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 závislá na dávce (dose-dependent). Grether (1999) to například vysvětluje 

tím, ţe při nízké koncentraci karotenoidů v prostředí jsou ryby selektovány k jejich 

účinnějšímu vyuţití.  

 

2) Je moţné, ţe metabolismus a transport karotenoidů do ornamentů je energeticky 

náročný, a proto pouze zdraví (kvalitní) jedinci si mohou dovolit investovat do výstavby 

lepšího ornamentu (Hill, 2000).  

Pěvci například vyrábějí mnoţství karotenoidů, které se nevyskytují v potravě (Mcgraw 

et al., 2001; Stradi et al., 1997). Taková metabolická přeměna můţe být navíc i velmi 

energeticky náročná, takţe pouze nejlepší jedinci si mohou dovolit být barevní (honesty)  

(Hill, 1996; Hill, 2000). 

 

3) Karotenoidy jsou uţitečné pro své nositele, pravděpodobně díky  imunostimulačnímu 

a antioxidačnímu potenciálu (Alonso-Alvarez, Bertrand, Devevey, Prost, Faivre, Sorci & 

Loeschcke, 2004b; Mcgraw et al., 2007; Peters, 2007). V antioxidačních reakcích jsou 

barevné karotenoidy přeměněny na nebarevné produkty, které nemohou být vyuţity pro 
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ornamentaci (Kiokias & Gordon, 2004; Vershinin, 1999) a tudíţ představují trade-off mezi 

jejich fyziologickým vyuţitím a deposicí do ornamentu (Horak, Saks, Ots, Kullissaar, Kollist 

& Zilmer, 2003; Moller, Biard, Blount, Houston, Ninni, Saino & Surai, 2000). 

 

Níţe se budu podrobněji věnovat třetí hypotéze, která předpokládá jistá trade off mezi 

vyuţitím karotenoidů v ornamentech a vyuţitím ve fyziologických procesech. 

 

2.2.3.1. Hypotéza antioxidační funkce karotenoidů 

Při normální činnosti buněk, zvláště pak buněk imunitního systému, vzniká určité mnoţství 

volných radikálů, které můţe pomoci organismu v imunitní obraně proti patogenům. Tyto 

radikály jsou vysoce reaktivní a nestabilní. Jedná se především o takzvané ROS (= reactive 

oxygen species, např.: singletový kyslík, peroxid vodíku) a RNS (= reactive nitrogen species, 

např.: oxid dusnatý) a jejich průběţné vychytávání pomocí takzvaných antioxidantů, je 

důleţité pro udrţení optimálního oxidativního stavu a správnou funkci organismu (Edge et al., 

1997a). Při zvýšeném mnoţství patogenů, při nemoci či v procesu stárnutí je vytvářeno větší 

mnoţství těchto reaktivních látek a oxidační stav se můţe zhoršovat, pokud není přítomno 

dost antioxidantů, mluvíme o takzvaném oxidativním stresu. Oxidativní stres je obecně 

výsledkem nerovnováhy mezi produkcí ROS (reactive oxygen species) a antioxidační 

obranou organismu. (Finkel & Holbrook, 2000).  

Existují jisté důkazy, ţe karotenoidy fungují jako antioxidanty (Young et al., 2001). 

Pokud mají karotenoidy antioxidační (či imunostimulační) funkci a zároveň jsou vyuţívány 

jako pigmenty pro zbarvení peří a ornamentů, pak vzniká alokační trade-off mezi jejich 

deposicí do ornamentu a vyuţitím v antioxidaci. Imunitní systém tak kompetuje s ornamenty 

o přísun karotenoidů. Pokud je zvíře vystaveno oxidačnímu stresu, pak jsou karotenoidy 

spotřebovány v antioxidačních procesech a vznikají jejich nebarevné produkty, které se 

nemohou pouţít v ornamentu, a ty jsou následkem toho vybledlé (Alonso-Alvarez et al., 

2004a).  

Samci v lepší kondici tak potřebují relativně méně karotenoidů pro antioxidační reakce a 

mohou je vyuţít pro zbarvení svých ornamentů, čímţ navenek prezentují své zdraví. 

Skutečnost, ţe si zvířata neumí karotenoidy vyrobit, zajišťuje přímou signalizaci individuální 

kvality (Olson et al., 1998). Tuto hypotézu lze testovat podáváním karotenoidů a sledováním 

intenzity barvy signálu. U zdravých jedinců by se po přidání karotenoidů měla barva 

ornamentu zlepšovat, co se intenzity týče. U nemocných by naopak měla blednout (Faivre et 
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al., 2003), nebo zůstat stejná. Kolísání hladiny karotenoidů v krvi přímo ovlivňuje změnu 

v imunitních funkcích, či zbarvení   

 

2.2.3.2. Hypotéza oxidativního handicapu (Oxidation handicap hypothesis)  

Pokud přijmeme antioxidační hypotézu, stále zůstává otázkou, co ovlivňuje přítomnost 

karotenoidu buď v ornamentu, nebo v antioxidační obraně. Tato hypotéza vychází z teorie 

antioxidační funkce karotenoidů a zároveň hypotézy handicapu, která tvrdí, ţe signál musí být 

nefalšovatelný (Zahavi, 1975).  

 Předpokladem je, ţe reprodukce, a s ní spojený vývoj ornamentů, je energeticky 

náročná aktivita (Rogowitz, 1996), která zvyšuje metabolismus (Angilletta & Sears, 2000). 

Následkem zvýšení metabolismu se zhoršuje i oxidativní stav v organismu a tělo musí 

vynakládat více prostředků na antioxidační obranu. Zhoršení oxidativního stavu představuje 

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

  

Jak jsem uvedla jiţ v předchozí části kapitoly, exprese ornamentu je ovládána mimo jiné i 

pohlavními hormony (Folstad et al., 1992). Tím je i testosteron, který na jednu stranu zlepšuje 

expresi sekundárních pohlavních znaků tím, ţe zvyšuje přístupnost karotenoidů pro ornament 

(Mcgraw et al., 2006). Zároveň však má imunosupresivní efekt (Folstad et al., 1992) a 

zhoršuje oxidativní stav (Buchanan et al., 2001). Trade off mezi imunitou a ornamentem tak 

můţe být zprostředkováno interakcemi mezi testosteronem a karotenoidy (Peters, 2007). 

Karotenoidy díky své antioxidační funkci či imunostimulační funkci (Chew, 1993; Hughes, 

2001; McGraw, Klasing & Dufty Jr, 2006) mohou vyrovnávat tento škodlivý vliv 

testosteronu. Vývoj ornamentu je pak kompromisem mezi positivním vlivem testosteronu na 

mnoţství karotenoidů a jeho negativním vlivem na imunitu a oxidativní stav.  

 

2.2.3.3. Mají ale skutečně karotenoidy v organismu antioxidační funkci? 

Správný antioxidant by neměl vytvářet nebezpečné meziprodukty a měl by vyrovnávat a 

nezhoršovat oxidativní stav (Hartley & Kennedy, 2004). Takovým antioxidantem je například 

vitamin C či E. Při vyuţití karotenoidů v antioxidačních reakcích vznikají jejich nebarevné a 

zároveň toxické metabolity, které mohou poškodit organismus, pokud nejsou vychytávány 

jiným antioxidantem (Edge et al., 1997b; Siems, Sommerburg, Schild, Augustin, Langhans & 

Wiswedel, 2002). Neprokázalo se, ţe by karotenoidy samy byly klíčovými molekulami 

v zachytávání ROS (Costantini & Moller, 2008; Hartley et al., 2004; Perez-Rodriguez, 

Mougeot, Alonso-Alvarez, Blas, Vinuela & Bortolotti, 2008). Dle některých výsledků naopak 
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ještě zhoršují oxidativní stav (Kalariya, Ramana, Srivastava & van Kuijk, 2008; Siems et al., 

2005).  

Je proto pravděpodobné, ţe v organismu fungují v rámci sloţitějšího synergistického 

antioxidačního systému, který obsahuje jiné nebarevné antioxidanty získané z potravy (Edge 

et al., 1997b; Sies, 1993) nebo endogenně vyrobené (Murphy & Sies, 1991).  

 

2.2.3.4. Alternativní hypotéza funkce karotenoidů (Hartley a Kennedy, 2004) 

Tato hypotéza bere v potaz i jiné antioxidační molekuly přítomné v organismu. Předpokládá, 

ţe karotenoidy nemusí mít antioxidační funkci, ale jejich přítomnost v ornamentu indikuje 

obsah jiných nebarevných antioxidantů v organismu (Pike, Blount, Lindstrom & Metcalfe, 

2007). Při zhoršení oxidativního stavu antioxidační molekuly nestíhají vychytávat všechny 

volné radikály. Karotenoidy s nimi reagují, jsou štěpeny na nebarevné produkty, které nejsou 

dostupné a pouţitelné pro ornamentaci . Tyto produkty rozpadu karotenoidů jsou navíc pro 

organismus toxické (Siems et al., 2002).  

Jejich deposice do ornamentu pak ukazuje na kvalitní nebarevné antioxidační zdroje 

(Hartley et al., 2004). Karotenoidy by podle této hypotézy měly zastávat jiné funkce 

v organismu, například imunostimulační nebo funkce při formaci embrya.  

Na základě této hypotézy byla navrţena nová Carotenoid maintenance hypothesis 

(Vinkler a Albrecht, 2009, in press), navrhující, ţe čestnost karotenoidních ornamentů můţe 

být udrţována rovnováhou mezi pozitivní funkcí karotenoidů a škodlivým vlivem jejich 

nebarevných štěpných produktů. Tato rovnováha závisí na dostupnosti jiných antioxidačních 

rezerv, pokud ty jsou malé, pak jsou karotenoidy preferenčně degradovány (Obr…). Opět se 

počítá s vlivem testosteronu, který zároveň zvyšuje přístupnost karotenoidů pro ornament, ale 

zároveň zhoršuje oxidativní stav.  

Hlavní předpoklad hypotézy je, ţe jedinci by měli spíše optimalizovat, neţ 

maximalizovat, příjem karotenoidů, neboť vysoké dávky karotenoidů mohou být nebezpečné 

pro organismus. Přítomnost většího mnoţství karotenoidů v organismu můţe přestavovat 

handicap a jen nejlepší jedinci mohou udrţovat vysoké hladiny karotenoidů pro rozvinutí 

nejlepšího ornamentu (Bertrand, Faivre & Sorci, 2006; Pike et al., 2007).  
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Obr.8. Hypotetický vztah mezi testosteronem a karotenoidy s přihlédnutím  

k dostupnosti antioxidačních zdrojů. Symboly + a -  naznačují předpokládané pozitivní a  

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

 

Jinými slovy, hypotéza předpokládá, ţe pro zdravé jedince karotenoidy nepředstavují 

závaţný problém, ale pokud je jedinec podvyţiven, nebo nemocen, můţe pro něj vyšší dávka 

karotenoidů znamenat velké nebezpečí.  

Vystavení karotenoidů do peří proto můţe být teoreticky strategií jak se vyhnout 

negativnímu působení karotenoidů v organismu, nicméně růst jakékoli nové tkáně (včetně 

peří) je nevyhnutelně spojen se zvýšením metabolismu v daném místě a tím i zvýšení 

oxidačního stresu (Nagy, 2000; Rollo, 2002). Takţe vystavení karotenoidů do rostoucích per 

bez přítomnosti jiných antioxidantů můţe zhoršit škodlivý vliv na zdraví jedince bez 

positivního vlivu zbarvení. Navíc pokud štěpné produkty karotenoidů inhibují růst, pak můţe 

přítomnost karotenoidů narušit i vývoj ornamentu.  

Tradiční vysvětlení funkce karotenoidů nemusí být udrţitelné, objevují se nové 

hypotézy, které spíše uvaţují v intencích handicapu, a jen experimentální práce můţe přinést 

řešení problému.  

Vinkler a Albrecht navrhují následující moţnosti testování této hypotézy:  

1) zvíře bude chováno v sociálním stresu,  

2) bude dostávat omezené mnoţství potravy,  

3) bude mít dlouhodobě stimulované imunitní funkce (například podáváním parasitů),  

4) a zvýšenou metabolickou aktivitu.  

 Při těchto experimentálních podmínkách se dle nově navrţené hypotézy očekává 

sníţení příjmu karotenoidů (zvíře se bude snaţit vyhnout potravě bohaté na karotenoidy)  a 

ţádný nebo nepříznivý efekt suplementace karotenoidy na rozvinutí ornamentu a na imunitu. 
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Pokud předpokládáme synergistické působení antioxidantů, pak přidání například vitaminu E 

či C do potravy by mělo vést ke zlepšení antioxidační obrany organismu a zbarvení. 
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3.  Karotenoidy a pohlavní výběr 

Rozhodující předpoklad většiny hlavních modelů pohlavního výběru tvrdí (hlavně 

indikátorový model pohlavního výběru), ţe sekundární pohlavní znaky jsou čestnými signály 

fenotypické, či genetické kvality svých nositelů. Spolehlivost této informace je zajištěna 

potřebou vysokých nákladů na produkci či udrţení takového znaku (Andersson, 1986; Zahavi, 

1975). Karotenoidy si zvířata neumí vyrobit a musí je získávat z potravy, coţ můţe být 

náročné na čas a vyhledávací schopnosti jedince, exprese takového znaku je tedy ovlivněna 

dostupností a příjmem z potravy (Hill et al., 2002; Karino & Haijima, 2004). Kromě toho mají 

karotenoidy i jiné funkce v organismu a vystupují v určitých trade-off, která jsem zmínila 

výše a která jsou kondičně závislá (Hill et al., 1994a; Thompson et al., 1997).  

Dalším poţadavkem tohoto modelu je vysoká variabilita signálu napříč populací a tyto 

znaky by měly ukazovat dědičnou genetickou variabilitu (Andersson, 1994). Ovšem 

genetický základ ovlivňuje karotenoidní ornamenty spíše nepřímo, například: enzymy 

potřebné k absorpci, či metabolizaci karotenoidů (Merila, Kruuk & Sheldon, 2001). Obecné 

příčiny čestné signalizace byly probrány v předchozí kapitole a zde se zaměřím na evidenci 

role karotenoidů v pohlavním výběru.  

Ačkoli se jiţ dlouho předpokládá, ţe primární funkcí barevných ornamentů (zvláště u 

ptačích samců) je přivábit partnera a ţe jasné zbarvení vzniklo v odpovědi na samičí výběr 

(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 začala být intenzivně studována teprve 

v nedávné době. Předpokládá se, ţe různé pigmenty vyuţívané v ornamentu mívají různý 

informační obsah (Mcgraw et al., 2002). Většinou se například pracuje s melaniny jako 

signály hormonálního stavu a dominance či bojové připravenosti a měří se velikost či 

symetrie ornamentu, zatímco karotenoidy jsou povaţovány za signály vyjadřující vyhledávací 

schopnosti či zdraví jedince a pracuje se často jen s jejich barvou. Jak jsem ukázala 

v předchozí kapitole, karotenoidní znaky mohou být ovlivňovány působením mnoha faktorů. 

Nejdřív se zde budu zabývat důkazy pro funkci karotenoidních ornamentů v samičím výběru. 

 

3.1. Vliv barvy ornamentu na pohlavní výběr 

Jedním z kritérií pro samičí výběr v rámci ornamentu můţe být jeho barva. Existují různé 

přístupy jak zkoumat její vliv na výběr partnera. Jako první se uplatňovaly korelační studie, 

při kterých se sleduje přirozená úroveň barev. To znamená, ţe není ovlivňována suplementací 
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přidanými karotenoidy, ani barvením. Při pozorování hýla mexického (Carpodacus 

mexicanus), bylo zjištěno, ţe samice při výběru partnera preferují samce s barevnějším 

hrudním ornamentem (Hill, 1990). Podle dalších podobných studií si samice vybírali samce, 

jejichţ ornament byl barevnější (DeKogel & Prijs, 1996; Karubian, 2002).  

Korelační studie všeobecně, ale jistě ne univerzálně podporují myšlenku, ţe 

karotenoidní zbarvení je vyuţíváno samicemi k výběru partnera. Přesto pokud není 

s ornamentem manipulováno, nemůţeme vyloučit výběr pro jiný znak, který můţe positivně 

korelovat se zbarvením ornamentu, namísto výběru pro samotný ornament. Po manipulaci 

s barvou si samice opět přednostně vybíraly samce s barevnějším ornamentem (Hill, 1990), 

coţ byl první přímý experimentální důkaz samičího výběru pro barevnější ornament. Samci 

byli v těchto pokusech odděleni a nebyli tak vystaveni samčí kompetici, samice si tedy 

nemohla vybírat podle jejich interakcí, ale musela se spolehnout na některou část vzhledu či 

chování samotného samce. Stejných výsledků bylo dosaţeno i při manipulaci s barvou zobáku 

u zebřiček (Taenopygia guttata), kdy samice preferovaly samce s červenějšími zobáky 

(Burley et al., 1987).  

Při manipulaci pomocí suplementace (přidané karotenoidy v potravě či vodě) samci 

vykazovali barevnější ornament a opět se potvrdila preference pro samce s nejčervenějším 

ornamentem (Blount et al., 2003; Hill, 1990; Hill, 1991; Hill, 1992; Hill et al., 1994b). Kromě 

barvy byl v jednom pokusu sledován i vliv velikosti, zpěvu, aktivity a projevů dominance, ale 

ţádný z těchto znaků signifikantně nekoreloval se samičími preferencemi, coţ ukazuje, ţe 

předmětem výběru byl pouze ornament (Hill, 1990). Samice si dle ornamentu mohou vybírat 

starší a zkušenější samce pro hnízdění, neboť u některých druhů mají starší samci kvalitnější 

zbarvení (Kokko & Lindstrom, 1996).  

Podle některých prací však neexistuje vztah mezi kvalitou ornamentu a samičím 

výběrem (Pryke & Andersson, 2003). Karotenoidní ornament by tak u některých druhů mohl 

mít spíše význam při kompetici (Mcgraw & Hill, 2000; Pryke, Lawes & Andersson, 2001).   

Je otázkou, jakou výhodu přináší samcům lepší zbarvení. Pokud samice preferují samce 

s jasnějšími ornamenty, pak jde o zvýšený pářící úspěch. Pokud chce samec uspět 

v rozmnoţování a zanechat po sobě co nejvíce potomků, pak nestačí, ţe on sám je v dobré 

kondici, ale měl by si pro sebe vybrat také kvalitní partnerku (Hill, 1993), coţ mu v mírném 

pásmu zaručí, ţe můţe začít hnízdit dříve v sezoně a vychovat tak více potomků. Samci 

s červenějším či sytějším ornamentem začínají hnízdění dřív a mají větší pářící úspěch (Hill, 

Nolan & Stoehr, 1999; Mcgraw, Stoehr, Nolan & Hill, 2001). Také barva integumentu - 

zobáku můţe být dobrou předpovědí pářícího úspěchu (Omland, 1996a; Omland, 1996b; 
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Peters, Denk, Delhey & Kempenaers, 2004). Celkově reprodukční úspěch koreluje 

s ornamentací, Albrecht et al. (2009, in press) navrhují, ţe ornamentace koreluje s kvalitou 

ejakulátu. 

Barva skvrny tedy koreluje s reprodukčním úspěchem samců, a to ze dvou důvodů. 

Jednak samec s červenější skvrnou má větší šanci na přilákání samice a dále lepší samci 

přitahují lepší samice a tyto páry začnou hnízdit dřív a vyvedou víc mladých. 

 

3.2. Vliv velikosti, či symetrie ornamentu na pohlavní výběr 

Dalším kritériem výběru můţe být velikost či pravolevá symetrie ornamentu. Na velikost 

skvrny se zaměřují spíše studie melaninů, které předpokládají, ţe velikost koreluje 

s dominancí. Je pravděpodobné, ţe i velikost karotenoidního znaku poskytuje samici jinou 

informaci o kondici neţ zbarvení (Badyaev, Hill, Dunn & Glen, 2001). Zatímco zbarvení je 

ovlivňováno převáţně prostředím, velikost skvrny by mohla být záleţitostí genetickou, jak je 

tomu například u pavího očka (Poecilia reticulata) (Endler, 1995), takţe barva a velikost 

ukazují jiné informace o kvalitě jedince (Badyaev et al., 2001) s jinou ontogenetickou 

kontrolou, dědivostí a závislostí na kondici. U ptáků zatím podobná data nebyla získána.  

Samice preferují samce s větší skvrnou (Senar, Domenech & Camerino, 2005). Při 

pozorování volně ţijících párů hýla mexického (Carpodacus mexicanus) měli spárovaní 

samci červenější ale také větší a symetričtější skvrnu neţ nespárovaní (Hill et al., 1999). 

Pokud si však samice měly vybrat mezi malou, ale jasně zbarvenou skvrnou a velkou 

vybledlou, vybraly si malou a jasnou (Hill, 1994a). Barva také můţe souviset spíše se symetrií 

neţ s velikostí (Badyaev et al., 2001; Hill, 1998).    

Pro zjištění samotného vlivu barvy na samičí výběr navrhnul Hill (1991) experiment, při 

němţ pochytané samce před hnízdní sezonou rozdělil na dvě skupiny, jedné skupině nabarvil 

ornament na ţluto a druhé na červeno a eliminoval tím vliv velikosti i symetrie skvrny. Poté je 

znovu vypustil do přírody a sledoval jejich pářící úspěch. Po ustavení párů zjistil, ţe většina 

samců s červenou skvrnou se spárovala, většina se ţlutou skvrnou zůstala sama, navíc samci 

s červenou skvrnou se párovali dříve. Coţ potvrzuje, ţe primárním kritériem výběru partnera 

je barva a velikost je pouze sekundární kritérium. Samci se proto vyplatí mít spíše malou, ale 

jasnou skvrnu, pokud má ztíţený přístup ke karotenoidům.   
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3.3. Výhody pro samici při výběru podle ornamentu 

Jaké tedy můţe samice získat výhody, pokud si vybere samce s výraznějším ornamentem? 

Dle předchozích kapitol je zřejmé, ţe karotenoidní ornamenty jsou čestným signálem kvality 

samce. Výběrem partnera s kvalitním a výrazným ornamentem by si samice měla vybrat 

kvalitního partnera pro rozmnoţování. Výhody takového svazku jsou dvojí - přímé a nepřímé.   

 

3.3.1. Přímé výhody 

Samice si mohou vybírat nejlépe ornamentovaného samce, protoţe umí obhájit nejlepší 

hnízdící či potravní zdroje. Pokud je druh teritoriální, samice získá přímou výhodu tím, ţe jí 

samec nabídne teritorium (Pryke & Lawes, 2004). Teritoria jsou omezenými zdroji, a pokud 

existuje rozdíl v kvalitě zdrojů, pak samci s nejlepším ornamentem by měli mít nejlepší 

teritoria a hnízda (Hansen & Rohwer, 1986). Čehoţ můţou vyuţít samice při výběru partnera. 

Pokud lépe zbarvený samec obhájí lepší teritorium, vybere si samice barevnějšího samce a 

získá tím i lepší teritorium. Vztah mezi ornamenty a kvalitou teritoria ale můţe být udrţován i 

intensivní samčí kompeticí. V takovém případě je barva ornamentu signálem dominance při 

obraně teritoria a samice si mohou vybírat samce dle jiného znaku (Pryke, Andersson & 

Lawes, 2001). Ornamentace pak můţe slouţit ke kompetici nebo k rozpoznávání jedinců.  

Přímé výhody vycházejí hlavně z péče samce o samici sedící na vejcích. Pokud je samec 

kvalitní nosí samici více potravy (Hill, 1991), a ta můţe mít větší snůšku (Nager, Ruegger & 

VanNoordwijk, 1997). Po vylíhnutí mláďat jejich další osud závisí na tom, jak je budou 

rodiče krmit a chránit, u ptáků je totiţ péče obou rodičů zásadní pro úspěšné dokončení 

hnízdění. Pokud by si samice vybrala nekvalitního samce, sniţovala by svůj současný i 

budoucí reprodukční úspěch, existuje proto silná selekce pro výběr kvalitního partnera a 

ornament můţe být v tomto směru relevantním signálem (Hoelzer, 1989). Pokud se totiţ 

v rámci druhu neudrţují rodičovské páry v průběhu celého roku, nebo pokud samec hnízdí 

poprvé, nemůţe samice ohodnotit jeho rodičovské investice v předchozích letech a potřebuje 

vyuţít jiný znak, který by jí ukázal moţnosti svého partnera. Takovým zankem můţe být 

ornament.  

 

3.3.2. Nepřímé výhody 

Nepřímé výhody zvyšují spíše kvalitu (fitness) potomků neţli samotné samicemi. Podle 

některých pozorování se synové podobají svým otcům v expresi ornamentu, coţ můţe být 

výsledek jisté dědičné sloţky ornamentu (Hill, 1991). Otec ale můţe ovlivnit ornament svých 
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synů i behaviorálně, pokud je sám kvalitní, má barevný ornament a nosí mláďatům hodně 

potravy, mohou jim narůst také kvalitně zbarvená pera. Neexistuje tedy přímý důkaz pro 

dědičnou sloţku karotenoidního ornamentu u ptáků.  

Jednou z nepřímých výhod můţe být právě přenos ,,dobrých genů“ (good genes) na své 

potomky. Všechny samice v populaci si proto budou vybírat atraktivního samce s nejlepším 

ornamentem, neboť tento samec by měl mít momentálně výhodné alely (Andersson, 1986). 

Tím ţe samec má barevnější ornament, můţe ukazovat na dobrou imunitu či antioxidační 

obranu. Jelikoţ je imunita také genetickou záleţitostí, můţe kvalitní ornament znamenat lepší 

obranu proti nemocem a parasitům (Blount et al., 2003; Hamilton & Zuk, 1982).  

Takzvané ,,dobré geny“ se mohou uplatnit při mimopárových kopulacích, protoţe pokud 

samec nepomáhá na hnízdě, tak by neměl samici přinést ţádnou přímou výhodu. Positivní 

vztah mezi barvou ornamentu a procentem mimopárových kopulací byl u některých druhů 

prokázán (Albrecht et al., 2009, in press;(Sundberg & Dixon, 1996). Avšak Hill (1994b) při 

studiu paternity nezjistil, ţe by červenější ornament měl vztah k počtu mimopárových 

kopulací, coţ naznačuje, ţe u některých druhů karotenoidní ornament nemusí být při těchto 

kopulacích významným signálem.  

Jinou výhodu související s genotypem představuje hypotéza kompatibilních genů. Ţádná 

studie kompatibility genů se dosud nezabývala barvou jako indikátorem příbuznosti, existují 

však důkazy ţe kompatibilita je vyuţívána v mimopárových kopulacích (Blomqvist, 

Andersson, Kupper, Cuthill, Kis, Lanctot, Sandercock, Szekely, Wallander & Kempenaers, 

2002). Kompatibilita znamená, ţe samice hledá genom, který po kombinaci s jejím genomem 

dává nejţivotaschopnější potomstvo. Určitý samec tak můţe být výhodný pro určitou samici, 

ale ne pro jinou (jedinci vyuţívají tzv. self referential kriteria výběru partnera). V tomto 

modelu je ovšem těţké představit si absolutní znak, jakým je barva ornamentu, který by něco 

takového signalizoval (Mays & Hill, 2004). Výběr pro nejkompatibilnějšího partnera můţe 

být skrytý na úrovni buněk či fyziologických funkcí a je nepravděpodobné, ţe by zde hrála 

barva (a vůbec ornament) roli (Mays, Albrecht, Liu & Hill, 2008). 

 

Je zřejmé, ţe vztah karotenoidního zbarvení a pohlavního výběru stále není plně objasněn. U 

některých druhů hraje toto zbarvení prokazatelnou roli ve výběru partnera, u jiných se zdá, ţe 

se uplatňuje spíše v kompetici. Také není jisté, jaký signál poskytuje příjemci a jaká trade off 

vystupují v jeho produkci. Přesvědčivé jsou ovšem studie manipulující expresi ornamentů a 

ukazují změnu atraktivity po manipulaci.  
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ZÁVĚR:  

Ač se fyziologické funkce karotenoidů povaţují jiţ léta za zřejmé, recentní výsledky ukazují 

na alternativní vysvětlení jejich funkce v organismech. Není pochyb o tom, ţe karotenoidy 

jsou vyuţívány pro deposici do ornamentu, který tak funguje jako čestný signál kvality svého 

nositele. Existují jistá trade off mezi deposicí karotenoidů do ornamentu a vyuţitím v jiných 

fyziologických funkcích. Ta se však mezi sebou liší ve vysvětleních funkce karotenoidů 

v organismu a v mediátorech, která tato trade off mohou zprostředkovávat.  

Proto by měla být lépe objasněna funkce testosteronu jako takového zprostředkovatele. 

Stále totiţ chybí experimentální důkazy pro vzrůst příjmu karotenoidů po podání testosteronu, 

a není plně objasněn mechanismus, kterým testosteron ovlivňuje tato trade off. Důleţitý je 

také jeho potencionální vliv na degradační produkty karotenoidů.  

Jejich deposici do ornamentů či vyuţití v jiných fyziologických funkcích ovlivňuje 

mnoho faktorů, jako je například: parasitace, jejich dostupnost v prostředí, schopnost příjmu a 

metabolizace přijatých karotenoidů. Ani po několika desetiletích výzkumu v této oblasti, stále 

není plně objasněn vliv jednotlivých faktorů na fyziologické funkce karotenoidů.   

Obecně se také předpokládá, ţe karotenoidy zastávají v organismech antioxidační 

funkci. Tato premisa je však závislá na podmínkách prostředí a interakcích s ostatními 

molekulami v těle. Ukazuje se, ţe při zvýšeném tlaku kyslíku, nebo vysoké koncentraci 

karotenoidů jejich vlastnosti přechází na prooxidační. Při tom můţou v organismech vytvářet 

reaktivní radikály, které dále poškozují tkáně.  

Vinkler a Albrecht (2009, in press) navrhli hypotézu, v níţ předpokládají, ţe skladování 

karotenoidů ve vysoké koncentraci v organismu můţe být nebezpečné, kvůli jejich 

prooxidačním vlastnostem, a to zvláště pokud je zvíře ve špatné kondici. Pokud je v dobré 

kondici, můţe mít dostatek karotenoidů pro barevný ornament a negativní vlivy karotenoidů 

ho příliš neovlivňují. Testování této hypotézy je naznačeno v kapitole o čestné signalisaci. 

Experimentálním ověřením této hypotézy se budu zabývat ve své diplomové práci, ať uţ se 

jedná o její ověření u pěvců (zebřička, Taenopygia guttata) či u hrabavých (koroptev polní, 

Perdix perdix).  
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