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1 Uvod

Nacasovani a délka reprodukéniho obdobi mohou zasadné ovlivnit reprodukcni
uspesnost ptakli (Daan et al. 1988). Jednim z faktord, ktery ovlivituje délku reprodukéniho
obdobi je délka intervalu mezi snesenim jednotlivych vajec. Ackoliv se jedna o evolucné i
ekologicky vyznamny parametr, interval kladeni byl dosud u voln¢ Zzijicich ptakl studovéan
pouze okrajové. Udaje o intervalu jsou &asto ziskavany spise ndhodné a jen vyjime&né pochazi
ze studii, které zahrnuji vicenasobné denni kontroly hnizd (Watson et al. 1993). Existuje né¢kolik
praci, které se zaméfily na mezidruhovou variabilitu v délce intervalu kladeni, ptficemz
testovaly vliv raznych ekologickych a fyziologickych faktorti. Mezi zkoumané faktory patii
naptiklad mira predace, zemépisna Sitka, télesna velikost samice, pocet a velikost vajec ¢i
energetické naroky spojené s produkci vajec (Shubert & Cooke 1993, Aparicio 1994, Wiebe &
Martin1995, Colwell 2006, Shi 2019).

Délka intervalu mezi snesenim jednotlivych vajec se u ptakti pohybuje od 24 hodin az
po nékolik dni, pfi¢emz nejcastéjsi jsou jednodenni (24 h) nebo dvoudenni (48 h) intervaly.
Jednodenni intervaly jsou typické naptiiklad pro mandelikovité (Coraciidae), vétSinu pévcl
(Passeriformes) nebo datlovité (Picidae). Naproti tomu dvoudenni intervaly maji naptiklad
pStrosi  (Struthioniformes), nanduové (Rheiformes), volavkoviti (Ardeidae), Capi
(Ciconiiformes), jefaboviti (Gruidae), dropi (Otidiformes), holuboviti (Columbidae), sovy
(Strigiformes), kolibtikoviti (Trochilidae), lednackoviti (Alcedinidae), nckteti jestfaboviti
(Accipitridae) a kukacky (Cuculiformes; Winkler 2004).

2 Cil prace

Ve své bakalaiské praci jsem se vénovala faktorim, které ovliviiuji délku jednotlivych
vyvojovych obdobi u ptakid. Ve své diplomové praci bych se chtéla vice zamétit na délku obdobi
kladeni vajec, a to konkrétné na délku intervalu mezi po sobé snesenymi vejci. Hlavnim cilem
této prace je zjistit, které jsou hlavni faktory, které délku tohoto intervalu ovliviiuji. Mezi
testované faktory v této préci, které by mohly ovliviiovat délku intervalu mezi snesenymi vejci,
patii velikost snlisky, t€lesnd hmotnost druhu, mira predacni zatéze, zemé&pisna Sitka a typ
postnatalniho vyvoje mladat.



3 Rodicovska péce

Rodicovska péce je jakéakoli vlastnost nebo chovani rodi¢ti zaméfené na potomky, které
zvysuje jejich Sanci na preziti ¢i kvalitu mlad’at a pravdépodobné vzniklo prave za timto ticelem
(Royle et al. 2012). Patii sem naptiklad stavba hnizda nebo ukrytu, inkubace vajec a zahiivani
mléad’at, krmeni mlad’at a péce o jejich hygienické potfeby a v neposledni fad¢ i jejich ochrana
pied predatory (Veselovsky 2005). Evolu¢né se vyvinula u druhii, kde je zvlastni péce o
potomky piinosem, a to napiiklad z divodu nehostinného prostredi, vysoké predace nebo
vnitrodruhového soupeteni (Spinka et al. 2024).

Zatimco u nékterych druht zivocichl se rodi¢ovskéd péce nevyskytuje vilbec nebo je
zanedbatelna, u jinych je naopak velmi zdsadni. Nejznaméjsi jsou piiklady rodicovské péce u
savcl a ptakli, méné zndma je pak rodicovskd péce u plazii, obojzivelniki, ryb, Clenovct,
mekkyst, krouzkovel a dalSich skupin bezobratlych, kde ale mlize nabyvat slozitych forem

podobnym tém, které najdeme u ptaki a savct (Royle et al. 2012).

U obratlovcti se nejcastéji setkdme s rodicovskou pééi u ryb, ptakl a savct. Jednotlivé
skupiny se li$i nejen v typu poskytované péce ¢i jeji délce, ale také v tom, jestli se na ni podili
pouze jeden z rodi¢ovského paru nebo je sdilend obéma rodici. Zatimco u ptakl je nejbéznéjsi
biparentalni péce (viz dale), u savci se na rodiCovské péci podili zpravidla vyhradné jenom
samice, péce obou rodicl je spiSe vzacnd. Na rozdil od ptakl se u savci se nikdy nesetkdme
jenom se sam&i pééi, jelikoz mlad’ata musi byt krmena mateiskym mlékem. Cisté saméi péée
je naopak bézna u ryb, kde rodi¢ovskou péc¢i nalezneme asi ve 20 % celedi. V poloviné ptipadi
se jedna o péc¢i samci. Ve tieting piipadi se jedna u péci samici, biparentalni péce je pak nejméné
Casta (Gross 2005).

3.1 Rodicovska péce u ptaki

Rodi¢ovska péce se objevila jiz u dinosaufich piedkd ptaka (Spinka et al. 2024). Od
ostatnich obratlovci se ptadi rodiGovska péde lisi tim, Ze se ji bézné Glastni i samci. Uast
samcl pii péci o potomstvo byla zjiSténa 1 u fosilnich linii ptdkd (Varricchio et al. 2008).
Naptiklad u skupiny druhohornich ptakti zvané Enantiornithes samci zahiivali vejce, ktera
nebyla jesté v pravém hnizdég, ale pravdépodobné zahrabana v substratu (Varricchio a Jackson
2016). Vypada to, Ze samc¢i rodicovska péce je u ptakl piivodni strategii a biparentalni péce se
vyvinula az pozdé&ji (Elzanowski, 1985).

Rodicovska pé€e u ptaki zahrnuje stavbu hnizda, inkubaci vajec a po vylihnuti 1
zahtivani mladiat, jejich krmeni a obranu (Royle et al. 2012). Na rozdil od jinych skupin
obratlovct je zde béZna biparentalni péce, ktera se vyskytuje u 90 % recentnich druha ptaka
(Spinka et al. 2024). Pouze sami¢i pé&e je znama u 8 % a jen saméi 2 % druhti ptakd (Gross
2005). Malé procento ptaki jsou hnizdni parazité, kteti péci o sva mlad’ata prenechéavaji jinym
druhiim (Gill & Prum 2019, viz dale).

Rodi¢ovskému paru mohou s péci o mlad’ata pomahat také tzv. pomocnici (helpers).
Pomocniky at’ uz pravidelné€ nebo pftilezitostné vyuziva asi 13 % ptacich druhti (Griesser et al.
2017). Jedna se Casto o starSi mlad’ata rodicovského paru z predchoziho hnizdéni nebo o jiné
ptibuzné jedince (Spinka et al. 2024). Vyskytuji se hlavné u tropickych a subtropickych druht,
ale najdeme je také napt. u chiéastald (Rallidae), dravet (Accipitriformes), rackll (Laridae) a
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mlynafikii dlouhoocasych (4egithalos caudatus) v evropskych populacich (Veselovsky 2005,
Hatchwell et al. 2014). Pomoc s pé¢i o mlad’ata miize zvysit rozmnozovaci uspéch paru o 70 az
100 %. Vyhodou pro pomocniky je, ze timto zptisobem mohou nabrat zkuSenosti, které pozdéji
uplatni pii svém vlastnim hnizdéni (Veselovsky 2001).

3.1.1 Obdobi kladeni vajec

Vétsina ptaki hnizdi jednou ro¢né, ale jsou 1 druhy, které hnizdi dvakrat nebo vicekrat
za rok. Na uzemi Evropy je nejCastéjSim obdobim hnizdéni doba od dubna do cervence,
predevsim pak kvéten a Cerven (Gaisler & Zima 2007). Prvnim ukolem ptacich rodi¢i je stavba
hnizda. Ty si ptaci stavi, aby chranili sebe, sva vejce a pozdé&ji 1 mlad’ata nejen pied predatory,
ale také pted neptiznivymi vlivy pocasi (Gill & Prum 2019).

Velikost sniisky je druhové specificka. U recentnich druhti se jeji velikost pohybuje od
1 do 25 vajec. Jedno vejce kladou napf. trubkonosi (Procellariiformes) a také nékteti z velkych
dravci. Holubi maji obvykle dvé vejce, pévci kladou okolo péti vajec a nejvice jich kladou
hrabavi (Galliformes) a vrubozobi (Anseriformes; Gaisler & Zima 2007). Produkce vajec miize
byt sniZzena nebo zcela zastavena pii nedostatku potravy. Kromé energie ziskané z potravy jsou
pro tvorbu vajec potiebné také bilkoviny a mineraly, a to pfedevsim draslik a vapnik (Gill &
Prum 2019).

U asi jednoho procenta ptacich druhii se objevuje hnizdni parazitismus, kdy samice
kladou vejce do hnizd jinych ptdkli a nechdvaji tak péci o vejce a mlad’ata nékomu jinému.
Fakultativni hnizdni parazité kladou vejce jak do svych hnizd, tak i do hnizd stejného nebo
jiného druhu. Fakultativni vnitrodruhovy parazitismus je zndm u nejméné 234 druhti nalezicich
do 16 tadt (Yom-Tov 2001). Pfedani vlastnich vajec do cizich hnizd je zndmo naptiklad u
vlastovky obecné (Hirundo rustica), sykotice vousaté (Panurus biarmicus) nebo u Spacka
obecného (Sturnus vulgaris; Veselovsky 2001).

Naproti tomu obligatni hnizdni parazité si nikdy nestavi sva vlastni hnizda a vzdy kladou
vejce do cizich hnizd (Gill & Prum 2019). Obligatni hnizdni parazitismus se vyvinul sedmkrat
nezavisle na sob&. Setkdme se s nim u vSech zéastupcti Celedi vdovkoviti (Viduidae) a
medozvéstkoviti (Indicatoridae), nékterych zastupci z ¢eledi vlhovcoviti (Icteridae) a u
jihoamerické u kachnice &ernohlavé (Heteronetta atricapilla; Payne 1998, Spinka et al. 2024).
Nejznaméjsimi obligatnimi hnizdnimi parazity jsou kukacky, kdy z asi 130 zndmych druhi patii
polovina mezi hnizdni parazity (Veselovsky 2005).

Vejce obligatnich hnizdnich parazitlh maji zpravidla krat$i dobu inkubace a lihnou se
diive nez mlad’ata hostitele. DfivéjsSim vylihnutim ziskavaji dominantni postaveni a jsou
prednostné krmena rodici (Gill & Prum 2019). U nékterych parazitickych druhti dochazi také
k zabijeni hostitelskych mlad’at. K tomu dochézi naptiklad u mlad’at medozvéstkovitych, které
svym zahnutym zobdkem zabiji mlad’ata hostitelského druhu (Veselovsky 2005) ¢i u mlad’at
kukacky obecné (Cuculus canorus), kterd vytlacuji vejce parazitovanych rakosnikd rodu
Acrocephalus pies okraj hnizda (Spinka et al. 2024). U jinych druht jako je napf. vlhovec
hnédohlavy (Molothrus ater) ¢i kukacka chocholata (Clamator glandarius) sdili mlad’ata
hnizdo s mlad’aty hostitele (Kilner 2003).



3.1.2 Obdobi inkubace vajec

Pta¢i embrya ke svému rlstu a vyvoji potiebuji teplo, které je poskytované
zpravidla tély rodict. Délka inkubace miize byt od 10 dnit do 13 tydnt, zalezi piedevSim na
Case, ktery potifebuje embryo uvniti vejce ke svému vyvoji (Gill & Prum 2019). U mensich
ptakl jako jsou napt. pévci je toto obdobi velmi kratké a trva 12-18 dna. Nejdelsi je pak u
tucnaki (Sphenisciformes) a albatrosti (Diomedeidae), kde trva az tfi mésice. Existuji 1 ptéci,
ktefi na vejcich nesedi viibec a k jejich inkubaci vyuzivaji jiného zdroje tepla, nez je vlastni
télo. Krom¢ vySe zminénych hnizdnich paraziti vyuZzivajicich k inkubaci tél jinych ptacich
druhii to jsou tabonoviti (Megapodiidae), ktefi sva vejce zahrabéavaji do teplého vulkanického
pisku nebo do hromad tlejiciho rostlinného materiadlu. Samec poté pfidava nebo ubira material
a tim udrzuje optimalni teplotu pro inkubaci vajec (Gaisler & Zima 2007).

Ukolem rodici je udrzet vejce v optimalni teploté pro jejich spravny vyvoj. Optimalni
teplota je 36-40 °C, teploty nad 40,5 °C jsou pro embrya smrtelné naopak vystaveni vajec nizsi
teplotdm mezi 26 °C a 35 °C miize zpomalit jejich vyvoj a prodlouzit inkuba¢ni dobu. Pokud
teplota vajec klesne pod 24-26 °C, jejich vyvoj se zastavi (Gill & Prum 2019). Ptaci hnizdici
na mistech, kde jsou vejce vystavena vysokym teplotdm maji opacny problém a potiebuji vejce
ochladit (Gill & Prum 2019). Naptiklad kulik zrzoocasy (Charadrius vociferus) ochlazuje své
vejce pfendSenim vody pomoci pefi na btiSni stran¢ (Jackson a Jackson 2000). Kulik nilsky
(Pluvianus aegyptius), ktery hnizdi na horkych pis¢indch feky Nilu, ochlazuje sva vejce tim, ze
je posype tenkou vrstvou pisku a tu poté namoci. Teplota hnizda se v duisledku toho drzi blizko
37,5 °C (Howell 1979). Rodice sva vejce také chrani pted predatory. Kachny naptiklad pii
opousténi hnizda maskuji vejce jemnym prachovym petim, které si vytrhavaji z bicha, potapky
vejce maskuji ¢astmi rostlin (Veselovsky 2001).

Druhy se v nacasovani zacatku inkubace 1i§i. Rozhodnuti, kdy zasednout na vejce
ovlivituje, zda se mlad’ata vylihnout ve stejnou dobu (lihnuti synchronni) anebo postupné a
lihnuti tak bude asynchronni. UZ po sneseni prvniho vejce zacinaji inkubovat naptiklad dravci
a brodivi (Coconiiformes) a jejich mlad’ata se tak lihnou asynchronng, zatimco mlad’ata
hrabavych a vrubozobych se lihnou v kratkém casovém intervalu od sebe, protoze jejich rodice
zaCinaji inkubovat nakladena vejce az po sneseni posledniho vejce (Gaisler & Zima 2007).
Pévci zasedaji na vejce veétSinou po sneseni predposledniho vejce a mlad’ata se tak lihnout takeé
spiSe synchronné.

Na inkubaci se podileji nejcastéji oba rodice. Délka intervalu, v jakych se stfidaji je
rizna. U pévcl jsou intervaly spiSe kratké a rodice se stiidaji vétSinou po hodin€ nebo po
nekolika malo hodinach. Buinaci (Procellariidae) se na hnizd¢ stfidaji az po n€kolika dnech
z divodu lovu potravy na otevieném mofi a velké druhy albatrosti dokonce az po 2-3 tydnech
(Veselovsky 2005). U asi 37 % druht jako jsou vrubozobi, sovy, vétSina dravct, kolibfici
(Trochilidae) a zpévci zejména u rajky (Paradisaeidae), lemcici (Ptilonorhynchidae) a
lyrochvost (Menuridae) i inkubuje vejce pouze samice. Pouze u 6 % druhti inkubuje pouze
samec. S Cisté samci inkubaci se setkdme tfeba u ostndkl (Jacanidae) a lyskonohii rodu
Phalaropus (Veselovsky 2005).
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3.1.3 Doba hnizdni péce

Doba hnizdni péce je obdobi od vylihnuti mlad’at po jejich vylétnuti z hnizda. Rodice
chrani své potomky ptfed predatory a vlivy pocasi (slunecni zéafeni, dést” atd.) a krmi mlad’ata,
ktera si jest¢ nedokazou sehnat potravu sama. Vychova mlad’at patii mezi energeticky
specificka maze trvat napt. 14-20 dnii u pévci, kolem 50 dnii u rorysii (Apodidae), u tucnakt
150-180 dnti a u buinakt az 250 dnii (Gaisler & Zima 2007).

Toto obdobi trva, dokud mlad’ata dospéji do bodu, kdy jsou schopna hnizdo opustit.
Vylétnuti z hnizda je ovlivnéno vyvojem mlad’at, chovanim rodi¢l a interakcemi mezi
sourozenci (Michaud & Leonard 2000, Matysiokova & Grim 2005). To, jestli mlad’ata zvladnou
pfezit sama mimo hnizdo zélezi na jejich fyzickém stavu. Na ten ma vliv dostupnost potravy,
kvalita rodi¢ovské péce a pocet sourozenct, se kterymi o péci rodici soutézi (Gill & Prum
2019). Vétsina ptaka své potomky nuti k osamostatnéni tim, ze snizuje davky potravy a mladi
ptaci si tak museji zacit shanét vlastni potravu mimo hnizdo. Nékteré druhy jako napiiklad
albatrosi a néktefi jini moisti ptaci voli pon€kud drastictéjsi feseni. Mladé nejdiive prekrmi a
poté opusti (Veselovsky 2001).

Podle télesného stavu mladéte a jeho zavislosti na rodicich rozezndvame nékolik typi
mladat:

1. supernekrmiva (superprekocialni) - tato mlad’ata jsou po vylihnuti zcela nezavisla na rodi¢ich
(Megapodiidaei),

2. nekrmiva (prekocidlni) - dokaZou si sama obstarat potravu, ale nemaji uplné¢ vyvinutou
termoregulaci, a tak stale potfebuji péci rodic¢a (Paleognathae, Anseriformes),

3. vodiva (subprekocialni) - tato mlad’ata opoustéji hnizdo ihned po vylihnuti, rodice je vodi a
krmi (Podicioedidae, Gruidae),

4. polokrmiva (semiprekocialni) - mlad’ata po vylihnuti maji prachové peii a dobie vyvinuté
smysly, ale stale ziistavaji v okoli hnizda, kde je rodi¢e krmi (Laridae, Sphenisciformes),

5. prvokrmiva (semialtricialni) - mldd’ata maji vyvinuté smyslové organy a jsou porostla
hnizdnim prachem, zGstavaji v hnizdé, kde jsou rodi¢i krmena a zahiivdna (Ardeidae,
Accipitriformes),

6. krmiva (altricialni) - po vylihnuti jsou hold, slepa a bez schopnosti termoregulace, jsou zcela
odkazani na péci rodict (Passeriformes, Psittaciformes, Piciformes; Gill & Prum 2019)

Podle fosilnich nalezii je pivodnim typem vyvoje mlad’at superprecocialni (Elzanowski
1985), ostatni typy se vyvinuly pozdéji. Vejce prekocialnich druhti obsahuji vice zloutku (asi
35 % hmotnosti vejce) nez vejce altricidlnich (asi 20 % hmotnosti vejce; Ricklefs 1977).
Mléad’ata altricialnich druhti jsou tak po vylihnuti mnohem Iépe vyvinuta nez mlad’ata
prekocidlnich druhti (Veselovsky 2001). Mlad’ata altricidlni druhil rostou tiikrat az Ctyfikrat
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rychleji nez mlad’ata prekocialni (Ricklefs 1984). Rychleji také rostou mlad’ata menSich druhti
oproti mlad’atim vétSich druht (Gill & Prum 2019).

3.1.4 Obdobi pohnizdni péce

Obdobi pohnizdni péce zacCina prvnim vylétnutim mladéte z hnizda a konci Gplnym
osamostatnénim mlad’at. Béhem tohoto obdobi mohou byt mlad’ata stale zcela nebo jen
¢astecné zavisla na potravé dodavané rodici. V této fazi vyvoje si mlad’ata rozviji dovednosti,
které potiebuji k ziskani potravy a k preziti mimo hnizdo a péci rodict (Weathers & Sullivan
1989). Uc¢i se také komunikovat, zpivat a vyhybat se predatorim (Gill & Prum 2019). U
migrujicich druhtt musi mlad’ata také ziskat béhem tohoto obdobi dostatecné zasoby tuku k
zvladnuti migracni cesty (Wood et al. 1998). Délka tohoto obdobi je tak hlavné ovlivnéna
délkou potfebnou k nauceni vSech dovednosti, které mlad’ata k osamostatnéni potiebuji (Hunt
et al. 2012). U pévct zlstavaji mlad’ata s rodici 2-3 tydny, u tropickych druhti to mize byt i 10-
23 tydnt (Gill & Prum 2019). U nékterych dravet mize pohnizdni péce trvat tydny az mésice
(Newton 1979). Jedno z nejdelsich zndmych pohnizdnich obdobi maji vrany novokaledonské
(Corvus moneduloides). Obdobi pohnizdni péce u tohoto druhu trva az 10 mésict. Dospéli
jedinci pouzivaji slozité techniky k vyrob¢ nastrojii a trva vice nez rok, nez se je mlad’ata nauci
ovladat stejn€ dobfe jako jejich rodice (Hunt et al. 2012).
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4 Interval kladeni

Predpokldda se, ze interval kladeni bude pravdépodobné vysledkem evolucnich
kompromisii mezi velikosti sntsky, velikosti vajec a Casem, ktery maji ptaci k dispozici
(Shubert & Cooke 1993). Samice nikdy nekladou vejce v kratSim intervalu, nez je 24 hodin
(Colwell 2006). 24hodinovy interval je znam piedevsim u pévcl (Skutch 1952). Intervaly delsi,
nez jeden den byvaji pravidlem u Sphenisciformes, Pelecaniformes, Psittaciformes,
Falconiformes, Strigiformes a mnoha tropickymi ¢eledi Passeriformes (Astheime 1985). Druhy
tak mizeme rozdélit na druhy, které kladou ve 24hodinovych intervalech a na druhy kladouci
v intervalech delSich (Carey 1996). Intervaly mezi jednotlivymi vejci mohou byt stejné (interval
konstantni) nebo se mohou mezi vejci liSit (interval proménny; Schubert & Cooke 1993).
Proménny interval maji naptiklad harpyje pralesni (Harpia harpyja, 4-9 dni) a tabon holubi
(Leipoa ocellata, 2-17 dni; Astheimer, 1985). Delsi interval kladeni maji také druhy, které maji
na svou velikost velmi velkd vejce jako naptiklad kiviové (Apterygiformes), jejichz vejce
predstavuji 25 % télesné hmotnosti samice (Winkler 2004).

U nékterych druhti je interval kladeni konzistentni az do ptedposledniho vejce, kdy se
mezi predposlednim a poslednim vejcem interval prodluzuje. To bylo zaznamenano napftiklad
u kajky motské (Somateria mollissima sedentaria; Watson et al. 1993), lesnacka poktfovniho
(Dendroica discolor, Nolan 1978), Spacka obecného (Sturnus vulgaris; Meijer 1992) a husy
snezni (Anser caerulescens; Shubert & Cooke 1993).

Delsi interval mezi vejci mize byt vyhodou napiiklad pro malé hmyzozravé druhy
ptakd, jako jsou rorysi a mnoho tropickych tyranovitych (Tyrannidae). Tém mutize obdobi bez
vejce ve vejcovodu umoznit vEtsi obratnost a tim zvysit ispésSnost pii lovu potravy (Astheimer,
1985). Delsi interval mtze ale také ovlivnit preziti sniiSky, a to hned nékolika zptisoby. Diky
del§im intervalim muze napiiklad klesat Zivotaschopnost neinkubovanych vajec (Arnold et. al.
1987), hnizdo je delsi dobu vystaveno predaci (Clark a Wilson 1981) a s postupujici sezénou
klesa dostupnost potravy (Bryant 1975). Pokud u dvou jedincii trva stejnou délku stavba hnizda
a inkubacéni doba, mohou pravé kratsi intervaly mezi vejci vést k tomu, Ze se mlad’ata jednoho

jedince vylihnou v pfiznivéjSim prostiedi nez mlad’ata druhého jedince (Shubert & Cooke
1993).

4.1 Faktory ovliviiujici délku intervalu kladeni

Rozdily v intervalech snasky miZou souviset se tfemi hlavnimi faktory: energie
potiebna k tvorbé vajec, Casové omezeni obdobi rozmnoZovani a riziko ztraty vajec v dasledku
predace. Delsi interval mivaji vétsi druhy ptaki a také druhy, které maji mensi snlisky (Colwell
2006). Z fyziologickych ditvodl jako je naptiklad Cas potiebny k tvorbé skotapky 1ze ocekavat,
ze vyroba vétsiho vejce zabere vice ¢asu nez vyroba vejce mensiho (Wiebe & Martin.1995).
Dals$im faktorem miize byt také relativni velikost vejce k velikosti samice. Naptiklad jefabek
¢insky (Tetrastes sewerzowi), ktery je nejmensim druhem v podceledi Tetraoninae ma ze vSech
tetfevovitych relativné nejvétsi vejce a zaroven ma také nejdelsi interval mezi vejci v porovnani
s ostatnimi druhy tetfevl (Shi, 2019). Na délku intervalu ma vliv také energie ziskand z potravy.
Aparicio (1994) porovnaval velikost snliSky a délku intervalli mezi vejci u postolek obecnych
(Falco tinnunculus), kterym byla dodavand potrava navic ve srovnani s kontrolnimi pary.
Ptikrmované samice kladly vice vajec s krat§imi intervaly neZ kontrolni samice, ale celkova
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doba kladeni byla diky vétsi snisce stejnd. Kratsi intervaly mezi vejci u vétSich snisek byly
zjistény také u kajky motské (Watson et al. 1993) a husy snézni (Schubert and Cooke 1993).

Druhy rozmnoZzujici se v severnich zemépisnych Sifkach nebo vysokych nadmotskych
vyskach mivaji krat$i intervaly mezi jednotlivymi vejci vzhledem k potiebé dokoncit
rozmnozovani v krat§i sezoné ve srovnani s taxony v jiznich zemépisnych Sitkach (Colwell
2006). Naptiklad studie zabyvajici se bahnaky (Charadrii) ukazala, ze 86 % z 37 arktickych a
borealnich druhii klade v dennich intervalech, zatimco u druhd v mirnych a tropickych
oblastech to je 68 % druhti ze 34 zkoumanych (Colwell 2006).

Diulezitym faktorem je predace, kterd muze selektovat jak pro kratké, tak i pro dlouhé
intervaly kladeni. U bahidka naptiklad naprostd vétSina druhii, kterd kladla v dennich
intervalech své vejce skryvala ve vegetaci, zatimco témét polovina druhti, které mély delsi
kladouci intervaly hnizdila v otevieném, nezarostlém habitatu (Colwell 2006). Zda se tak, ze
zde riziko predace selektuje pro delsi intervaly kladeni, coz autor vysvétluje tim, ze delsi
interval mezi kladenim vajec se mohl vyvinout jako adaptace na vysoké riziko ztraty sntsky
vlivem predace. Navrhuje, Ze samice mohou ,.testovat® bezpecnost hnizda tim, Ze do n¢ho
snesou prvni vejce a pozdéji se vrati, aby zjistili, zda ptezilo. Pokud je vejce stale v hnizdé
pokracuji s kladenim dalSich vajec, pokud vSak vejce ve hnizd€ neni zalozi hnizdo nové.
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5 Metody prace
5.1 Sbér dat

Data o intervalech kladeni pochazi z odborné literatury. Abych pokryla jizni i severni
polokouli, zaméfila jsem se ve své praci na ptaky z Australie a Severni Ameriky. Abych ziskala
data na délku intervalii kladeni u ptaka zijicich v téchto oblastech, prosla jsem hlavni
kompendia (Poole & Gill 1992, Marchant & Higgins 1993, 2004, Higgins & Davies 1996,
Higgins & Al-Dabbagh 1999, Higgins et a. 2001, 2006, Haggins & Peter 2002). Timto
zpisobem jsem lokalizovala ptivodni ¢lanky, ze kterych jsem pozdéji vypsala tidaj o délce
intervalu kladeni (v hodinach) a lokalitu, kde byl vyzkum proveden, ze které jsem pozdéji
pomoci Google Earth ziskala udaje o zemépisné Sifce a zeméepisné délce.

Pro druhy, které jsem takto ziskala udaj na délku periody kladeni, jsem z publikace
Petera Dunninga (2007) vypsala tidaje o hmotnosti téla (g) a z publikace Guye Beauchampa
(2022) informace o velikosti sntisky. Skolitelka mi dale dodala udaje tykajici se intervalu lihnuti
pro druhy, které nebyly zahrnuty v kompendiich (N = 7).

Podobné byly skolitelkou dodany udaje o predaéni zatézi. Metoda jejiho odhadu spociva
v kvantifikovani poctu potencialnich predatorti hnizd. Tento postup zahrnuje identifikaci celedi
ptaki a savct, které zahrnuji potencidlni predatory hnizd. Pomoci udajii o rozsifeni téchto druh
bylo nasledné zjisténo, kolik z nich se vyskytovalo v okoli studované populace na zakladé
geografickych soutradnic téchto populaci. Predpoklad je, Zze vyssi pocet druhit zndmych jako

L4

pouzité metod¢ lze najit v ¢lanku publikovaném Skolitelkou (Matysiokova and Remes 2022).

5.2 Analyza dat

K analyze dat jsem pouzila program RStudio. Nejprve jsem sestavila linearni model, v
némzZ byla taxonomicka celed’ pouZita jako fixni prediktor, za Gcelem zjisténi, jakou Cést
variability v délce intervalu mezi snaSenim vajec lze vysvétlit pribuznosti. Nasledné jsem celed’
zatadila jako ndhodny efekt v linedrnim smiSeném modelu, ¢imZ jsem statisticky oSetfila vliv
fylogenetické ptibuznosti mezi druhy. Pomoci smiSeného modelu jsem dale testovala
ekologické a fyziologické faktory ovliviiujici délku intervalu kladeni vajec. Zkoumané
prediktory zahrnovaly zemépisnou Sitku, odmocninu z velikosti sntsky, logaritmicky
transformovanou télesnou hmotnost daného druhu, typ vyvoje mlad’at a miru predacni zatéze.
Interval kladeni byl také zlogaritmovan pro lepsi rozloZeni dat.
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6 Vysledky

Analyza byla provedena na souboru dat zahrnujicim 355 populaci nélezejicich k 326
druhiim z celkem 76 riznych celedi. Z toho 224 s altricialnim, 35 semialtricidlnim, 15
semiprekocidlnim a 52 s prekocialnim typem vyvoje. Interval kladeni se pohyboval od 24 do
192 hodin (mean = SD = 32.65 £+ 18.8, median = 24, N = 355). PocCet vajec ve snlsce se
pohyboval od 2 do 16 vajec (mean £ SD =3.83 + 1.91, median = 3.51, N = 355). Velikost téla
zahrnutych ptacich druhti se pohybovala od 3,1g do 34,2 kg (mean + SD = 525.03 + 2096.73,
median = 37.4, N = 355). Nejmen§im druhem v datasetu je kolibiik Costativ (Calypte costae) a
naopak nejvétsim druhem je emu (Dromaius novaehollandiae).

Pro zhodnoceni miry, s jakou fylogenetické pfibuznost ovlivituje délku intervalu mezi
snesenim jednotlivych vajec, byl nejprve sestaven linearni model s taxonomickou celedi jako
fixnim faktorem. Tento model vysvétlil 84 % variability v datech (R? = 0.8417; F = 19.45; p
<0.001), coz potvrzuje, ze interval kladeni je vyrazné ovlivnén fylogenetickou ptibuznosti
druht.

Nasledn¢ byla celed’ pouzita jako ndhodny efekt ve smiSeném modelu, ¢imz se
statisticky kontroloval vliv fylogenetické ptibuznosti. Do smiSeného modelu byly zahrnuty
ekologické a fyziologické proménné: zemépisna Sitka hnizdéni, velikost sntsky, télesna
hmotnost druhu, typ vyvoje mlad’at a mira predacni zatéze.

Délka intervalu kladeni vyznamné koreluje s velikosti snliSky, typem vyvoje mlad’at a
s télesnou hmotnosti druhu (Tabulka 1, Obrazek 1). Velikost sntisky méla negativni vliv na
délku intervalu kladeni vajec — druhy s vétsi snuskou kladly vejce v kratSich ¢asovych
intervalech (Tabulka 1, Obrazek la). Kazdé zvySeni odmocniny velikosti snliSky o jednu
jednotku vedlo ke sniZeni logaritmu délky intervalu kladeni o 0,069, coz odpovidé realnému
zkraceni intervalu piiblizné o 6,7 %, jak vyplyva z pifevodu odhadu koeficientu (-0,069) z
logaritmické Skaly zpé&t na béZnou pomoci exponencialni funkce (¢"-0,069 = 0,933). Podle
tohoto vysledku by naptiklad pii zvySeni sniiSky ze Ctyt na pét vajec doslo ke zkraceni intervalu
o ptiblizné 1,7 %.

Podobné druhy s altricialnim typem vyvoje maji vyznamné kratsi intervaly kladeni ve
srovnani s druhy s jinym typem vyvoje (Tabulka 1, Obrazek 1b). Ve srovnani s altricialnimi
druhy mély druhy s prekocidlnim a semiprekocidlnim vyvojem delSi intervaly mezi
jednotlivymi vejci. Model odhadl Ze interval kladeni je u prekocialnich druhti o 12,3 % a u
semiprekocidlnich druhti 0 16,2 % delsi nez u altricialnich.

Stejné tak se délka intervalu mezi vejci prodluzuje s rostouci t€lesnou hmotnosti druhu
(Tabulka 1, Obrazek 1c¢). Model ukézal, Ze té€lesnd hmotnost samice vyznamné ovliviiuje délku
intervalu kladeni (estimate = 0.0387; ¢ = 2.49). Konkrétné, zdvojnasobeni télesné hmotnosti je
spojeno s ptiblizné 3,9 % prodlouzenim intervalu kladeni.

Naproti tomu potencidlni predacni zat€z a zemépisna Sitka nevykazaly statisticky
vyznamny vliv (Tabulka 1, Obrazek 1d a le). Hodnota intra-class correlation (ICC) ve
smiSeném modelu byla pfiblizné 57 %, coZ znamena, Ze vice nez polovina celkové variability
v intervalu kladeni je stale vysvétlena fylogenetickou strukturou dat.
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TABULKA 1. Shrnuti vysledk smiseného modelu.

Proménna Estimate t-hodnota p-hodnota
Velikost snasky (sqrt) -0.0694 -3.262 0.0011 **
Typ vyvoje - 0.1159 2.515 0.012 *
Prekocialni
Typvyvoje = 0.1410 2.891 0.0039 **
Semi-altricialni
Typuyvoje - 0.1497 1.957 0.0504 °
Semi-prekocialni
Télesna hmotnost (log) 0.0387 2.488 0.013 *
Predacni zatéz 0.000201 1.333 0.182
Zemépisna sirka 0.000113 0.173 0.862

OBRAZEK 1. Predikované vztahy mezi logaritmicky transformovanym intervalem kladeni a vybranymi
proménnymi podle vystupu linearniho smiseného modelu. a) Vztah mezi intervalem kladeni a odmocninou
velikosti sniisky, b) Vztah mezi intervalem kladeni a typem vyvoje (altricialni, semi-altricialni, semi-prekocialni,
prekocialni), ¢) Vztah mezi intervalem kladeni a logaritmicky transformovanou télesnou hmotnosti druhu, d) Vztah
mezi intervalem kladeni a zemé&pisnou Sitkou, e) Vztah mezi intervalem kladeni a predacni zatézi. VSechny grafy
zobrazuji predikované hodnoty intervalu kladeni pfi fixaci ostatnich proménnych na primérné hodnoty. Sedé pasy
predstavuji 95% intervaly spolehlivosti.
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7 Diskuse

Vysledky ukazaly, ze druhy s vétSimi sniSkami mivaji krat$i intervaly mezi
jednotlivymi vejci. Tento vztah mize byt zpiisoben tim, ze druhy s pocetnéjsimi sntiskami
zpravidla produkuji mens$i vejce vzhledem ke své télesné velikost (Winkler 2004). Tento
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rovnéz zaznamenaly zkraceni intervalu mezi vejci pii zvétSeni snasky.

Vyznamnym prediktorem se ukézal také typ vyvoje mlad’at. Nejdelsi intervaly mezi
vejcl byly zaznamenany u druhl s prekocidlnim typem vyvoje. Vejce téchto druhG maji
zpravidla vyssi energeticky obsah a zaroven byvaji snliSky pocetnéjsi nez u altricialnich druhti
(Ricklefs 1977). Energie je ve vejci ulozena v lipidové frakci ve Zloutku, jehoz mnozstvi je
vetsi u prekocidlnich druhti (Scanes & Dridi 2022). Vejce druhi s prekocialnim vyvojem byvaji
vEtsi nez vejce altricidlnich druhti. Neexistuje zadny prekocialni druh, ktery by mél vejce vazici
méné nez 4 g, zatimco vejce altricidlnich druhii vdzi casto 1 méné (Ar &Yom-Tov 1978).
Prekocidlni druhy maji vétsi vejece nez altricidlni druhy nejen absolutné, ale i relativné.
Naptiklad u jerabt, ktefi maji prekocidlni typ vyvoje, tvoii vejce piiblizné 4 % télesné
hmotnosti samice, zatimco u orld s altricidlnim typem vyvoje piedstavuji vejce pouze asi 2,8 %
hmotnosti, pfestoze dospéli jedinci obou druhl vazi podobné (Winkler 2004). Zajimavym
vysledkem je, Ze model ukazal také prodlouzeny interval mezi snesenymi vejci u druhd se
semialtricialnim typem vyvoje. Tento efekt mize souviset s tim, ze tyto druhy zpravidla patii k
vetsim ptaktim. VéEtSina semialtricidlnich druhli zahrnutych v analyze naleZi do ¢eledi Ardeidae,
Accipitridae, Spheniscidae a Strigidae, které zahrnuji pfevazné sttedné velké aZ velké druhy.

Pozitivné s intervalem kladeni korelovala také télesnd velikost druhu. VéEtsi ptaci druhy
maji tendenci snaSet vejce s del$imi intervaly mezi jednotlivymi snesenymi vejci. Tento jev
muze souviset s tim, Ze vétsi druhy zaroven produkuji vétsi vejce, jejichZ tvorba je naro¢né na
¢as 1 energii. Del$i intervaly mezi vejci pravdépodobné odrazeji del$i dobu potiebnou pro
Naptiklad u vrubozobych mnoho druht kachen snasi vejce s 24h intervaly, zatimco husy a
labuté, které snaSeji vétsi vejce maji 48h intervaly (Winkler 2004).

Ackoliv predacni zatéz a zemé&pisna Sitka byly ptivodné uvazovéany jako potencialné
vyznamné prediktory, ve vysledném modelu jejich vliv neukézal jako statisticky vyznamny. Je
mozné, ze jejich efekt je nepfimy a je castecné zprostiedkovan jinymi proménnymi, jako je
napiiklad velikost sntisky nebo typ vyvoje.
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8 Zavér

Cilem této diplomové prace bylo zjistit hlavni faktory ovliviuyjici délku intervalu mezi
po sobé snesenymi vejci u ptaka. Tento aspekt reprodukéni biologie je Casto opomijen, prestoze
muze mit zdsadni vyznam pro pochopeni Zivotnich strategii riznych druhti. Analyza zahrnovala
355 populaci reprezentujicich 326 druht ptaki ze 76 Celedi. Pro statistické vyhodnoceni byl
pouzit linearni smiSeny model, ktery zohlediioval jak fixni efekty ekologickych a zivotnich
parametrQ, tak ndhodny efekt fylogenetické piibuznosti na trovni celedi.

Vysledky ukazaly, ze délka intervalu kladeni je nejvice ovlivilovana tiemi faktory:
velikosti snisky, typem vyvoje mlad’at a télesnou hmotnosti jedincti. Velikost snisky negativné
ovliviiuje interval kladeni — druhy s pocetnéjsimi sntiSkami kladou vejce v kratSich intervalech.
Tento trend podporuje hypotézu, ze druhy s pocetn€jSimi sniskami produkuji mensi vejce s
niz8imi energetickymi néklady, a mohou tak klést vejce rychleji.

Interval kladeni se prodluzoval u druhti s prekocialnim a semiprekocidlnim vyvojem,
coz odpovida vyssim narokiim na vyvoj zarodku ve vejci a s tim spojenému vysSimu obsahu
zloutku a vétsi velikosti vajec. Stejné tak se ukéazalo, ze vétsi druhy kladou vejce s delSimi
casovymi rozestupy, pravdépodobné kvuli energetické ndrocnosti tvorby vétsich vajec a delSim
sekreénim procesim ve vejcovodu. Model odhalil, ze pii kazdém zdvojndsobeni télesné
hmotnosti dojde k ptiblizn€ 3,9% prodlouZzeni intervalu kladeni.

Jako statisticky nevyznamné se v modelu ukazaly proménné predacni zatéz a zemépisna
Sitka. Pfestoze byly piivodné povazovany za potencialné dilezité prediktory, jejich vliv mize
byt zprostiedkovan jinymi faktory, jako je naptiklad typ vyvoje ¢i velikost sntisky. Vzhledem k
tomu, Ze tropické druhy jsou c¢asto altricialni a snaseji mensi snisky, zatimco druhy v mirném
pasmu byvaji spiSe prekocialni, se mize vliv zemépisné Sitky piekryvat s ostatnimi
biologickymi proménnymi.

Dulezitym zjisténim této prace je rovnéz silny vliv fylogenetické piibuznosti, kterou
model zohledfioval pomoci ndhodného efektu ¢eledi. Vyznamna ¢ast variability mezi druhy tak
muze byt vysvétlena jejich evolucni historii.

19



9 Zdroje

APARICIO, J. The effect of variation in the laying interval on proximate determination of
clutch size in the european kestrel. Journal of avian biology, 1994, 25(4), 275-280.

AR, A. & Y. YOMTOV, Evolution of parental care in birds. Evolution, 1978, 32(3), 655-669.

ARNOLD, T., F. ROHWER & T. ARMSTRONG, Egg viability, nest predation, and the
adaptive significance of clutch size in prairie ducks. The American Naturalist, 1987, 130(5),
643-653.

ASTHEIMER, L. Long laying intervals - a possible mechanism and its implications. The Auk,
1985, 102(2), 401-409.

BEAUCHAMP, G. Flocking in birds is associated with diet, foraging substrate, timing of
activity, and life history. Behavioral ecology and sociobiology, 2022, 76(6).

BRYANT, D. Breeding biology of house martins delichon-urbica in relation to aerial insect
abundance. /bis, 1975, 117(2), 180-214.

CLARK, A. & D. WILSON, Avian breeding adaptations — hatching asynchrony, brood
reduction, and nest failure. The Quarterly Review of Biology, 1981, 56(3), 253-277.

CLUTTON-BROCK, T. H. The evolution of parental care. Princeton: University Press, 1991.
ISBN 0691025169.

COLWELL, M. A. Egg-laying intervals in shorebirds. Bulletin-Wader Study Group, 2006, 111:
50.

DAAN, S., DIIKSTRA, C., DRENT, R., & T. MEIJER, Food supply and the annual timing of
avian reproduction. In H. OUELLET, Acta XIX Congressus Internationalis Ornithologici,
Volume I: Proceedings XIX International Ornithological Congress, Ottawa, Canada.
University of Ottawa Press, 1989, 392-407.

DILLON, K. & C. CONWAY, Nest predation risk explains variation in avian clutch size.
Behavioral Ecology, 2018, 29(2), 301-311.

DUNNING JR, J. B. CRC handbook of avian body masses. CRC Press, 2008. ISBN 978-1-
4200-6444-5.

ELZANOWSKI, A. The evolution of parental care in birds with reference to fossil
embryos. Acta XVIII Congressus Internationalis Ornithologici, 1985, 1: 178-183.

GAISLER, J. a ZIMA, J. Zoologie obratlovcu. Vyd. 2., pteprac. Praha: Academia, 2007. ISBN
978-80-200-1484-9.

GILL, F. B., PRUM, R.O. & ROBINSON, S. K. Ornithology. Fourth edition. New York: W.H.
Freeman, Macmillan Learning, 2019. ISBN 978-1-4641-8436-9.

GRIESSER, M., S. DROBNIAK, S. NAKAGAWA & C. BOTERO, Family living sets the
stage for cooperative breeding and ecological resilience in birds. Plos biology, 2017, 15(6).

GROSS, M. R. The evolution of parental care. The Quarterly review of biology, 2005, 80.1: 37-
45.

20



HATCHWELL, B., P. GULLETT & M. ADAMS, Helping in cooperatively breeding long-
tailed tits: a test of Hamilton's rule. Philosophical Transactions of the Royal Society B:
Biological Sciences, 2014, 369(1642).

HIGGINS, P.J & DAVIES, S. J. J. F. Handbook of Australian, New Zealand & Antarctic birds.
Volume 3, Snipe to pigeons. Melbourne: Oxford University Press, 1996. ISBN 0195532449.

HIGGINS, PJ. & AL-DABBAGH, K. Y. Handbook of Australian, New Zealand & Antarctic
birds. Volume 4, Parrots to dollarbird. Melbourne: Oxford University Press, 1999. ISBN
0195532449.

HIGGINS, PJ., PETER, JM & STEELE, W.K. Handbook of Australian, New Zealand &
Antarctic birds. Volume 5, Tyrant-flycatchers to chats. Melbourne: Oxford University Press,
2001. ISBN 0195532449.

HIGGINS, PJ. & PETER, J.M. Handbook of Australian, New Zealand & Antarctic birds.
Volume 6, Pardalotes to shrike-thrushes. Melbourne: Oxford University Press, 2002. ISBN
0195532449.

HIGGINS, P.J., PETER, JM & COWLING, S.J. Handbook of Australian, New Zealand &
Antarctic birds. Volume 7, Boatbill to starlings. Melbourne: Oxford University Press, 2006.
ISBN 9780195532449.

HOWELL, T. R. Breeding biology of the Egyptian Plover, Pluvianus aegyptius. Univ of
California Press, 1979. In GILL, F. B.,, PRUM, R. O. & ROBINSON, S. K. Ornithology. Fourth
edition. New York: W.H. Freeman, Macmillan Learning, 2019. ISBN 978-1-4641-8436-9

HUNT, G., J. HOLZHAIDER & R. GRAY, Prolonged Parental Feeding in Tool-Using New
Caledonian Crows. Ethology, 2012, 118(5), 423-430.

JACKSON, B. JS & JACKSON, J. A. Killdeer (Charadrius vociferus). The Birds of North
America, 2000, 517: 28. In GILL, F. B., PRUM, R. O. & ROBINSON, S. K. Ornithology.
Fourth edition. New York: W.H. Freeman, Macmillan Learning, 2019. ISBN 978-1-4641-8436-
9

KILNER, R. How selfish is a cowbird nestling? Animal Behaviour, 2003, 66, 569-576.

MARCHANT, S. & HIGGINS, P.J. Handbook of Australian, New Zealand & Antarctic birds.
Volume 2, Raptors to Lapwings. Melbourne: Oxford University Press, 1993. ISBN
0195532449.

MARCHANT, S. & HIGGINS, P.J. Handbook of Australian, New Zealand & Antarctic birds.
Volume 1, Ratites to ducks. Melbourne: Oxford University Press, 2004. ISBN 0195532449.

MATYSIOKOVA B. & GRIM T. Kdo uréuje délku hnizdni pé&e u oteviend hnizdicich pévei:
rodic¢e nebo potomci? Sylvia, 2005, 41: 35-49.

MATYSIOKOVA, B. & V. REMES, Stronger negative species interactions in the tropics
supported by a global analysis of nest predation in songbirds. Journal of Biogeography, 2022,
49(3), 511-522.

21



MCNAMARA, J., Z. BARTA, M. WIKELSKI & A. HOUSTON, A theoretical investigation
of the effect of latitude on avian life histories. The American Naturalist, 2008, 172(3), 331-345.

MEIJER, T. Egg-laying patterns in captive starlings. Ardea, 1992, 80(2), 301-310.

MICHAUD, T. & M. LEONARD, The role of development, parental behavior, and nestmate
competition in fledging of nestling Tree Swallows. The Auk, 2000, 117(4), 996-1002.

NOLAN JR, V. The ecology and behavior of the prairie warbler, Dendroica discolor.
Ornithological monographs, no. 26. The American Ornithologists' Union, 1978.

PAYNE, R. Brood parasitism in birds: Strangers in the nest. BioScience, 1998, 48(5), 377-386.

POOLE, A. & GILL, F. The Birds of North America. Life Histories for the 21st Century. 18
Volume Set, Philadelphia, 1992.

RICKLEFS, R. Composition of eggs of several bird species. The Auk, 1977, 94(2), 350-356.

RICKLEFS, R. The optimization of growth-rate in altricial birds. Ecology, 1984, 65(5), 1602-
1616.

ROYLE, N. J., SMISETH, P. T. & KOLLIKER, M. The evolution of parental care. Oxford
University Press, 2012. ISBN 978-0-19-969258-3.

SHI, M., FANG, Y., ZHAO, J. M., KLAUS, S., JIANG, Y., SWENSON, J. E., & Y.H. SUN,
Egg laying and incubation rhythm of the Chinese Grouse (7etrastes sewerzowi) at Lianhuashan,
Gansu, China. Avian Research, 2019, 10.

SCHUBERT, C. & F. COOKE, egg-laying intervals in the lesser snow goose. The Wilson
Bulletin, 1993, 105(3), 414-426.

SCANES, C. G. & DRIDI, S. Sturkie's avian physiology. Seventh edition. London: Academic
Press, an imprint of Elsevier, 2022. ISBN 978-0-12-819770-7.

SKUTCH, A. F. On the hour of laying and hatching of birds ‘eggs. /bis, 1952, 94.1: 49-61.

SPINKA, M., HAVLICEK, J., STOLHOFEROVA, 1. & FRYNTA, D. Etologie: mechanismy,
ontogeneze, funkce a evoluce chovani Zivocichii. Praha: Academia, 2024. ISBN 978-80-200-
3556-1.

VARRICCHIO, D., J. MOORE, G. ERICKSON, M. NORELL, et al. Avian Paternal Care Had
Dinosaur Origin. Science, 2008, 322(5909), 1826-1828.

VARRICCHIO, D. & F. JACKSON, Reproduction in Mesozoic birds and evolution of the
modern avian reproductive mode. The Auk, 2016, 133(4), 654-684.

VESELOVSKY, Z. Obecnd ornitologie. Praha: Academia, 2001. ISBN 80-200-0857-8.

VESELOVSKY, Z. Etologie: biologie chovéni zvifat. Praha: Academia, 2005. ISBN 80-200-
1331-8.

WATSON, M., G. ROBERTSON & F. COOKE, Egg-laying time and laying interval in the
common eider. The Condor, 1993, 95(4), 869-878.

22



WEATHERS, W. & K. SULLIVAN, Juvenile foraging proficiency, parental effort, and avian
reproductive success. Ecological monographs, 1989, 59(3), 223-246.

WIEBE, K. & K. MARTIN, Ecological and physiological-effects on egg-laying intervals in
ptarmigan. The Condor, 1995, 97(3), 708-717.

WINKLER, D.W. Nests, eggs and young: Breeding biology of birds, 2004, 8.1-8.152. In
LOVETTE, 1. J. & FITZPATRICK, J. W. The Cornell lab of ornitothology handbook of bird
biology. Third edition. Chichester: Wiley, 2016. ISBN 978-1-118-29105-4.

WOOD, P., M. COLLOPY & C. SEKERAK, Postfledging nest dependence period for bald
eagles in Florida. Journal Of Wildlife Management, 1998, 62(1), 333-339.

YOM-TOV, Y. An updated list and some comments on the occurrence of intraspecific nest
parasitism in birds. /bis, 2001, 143(1), 133-143.

23



