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1. Uvod

Jednim z charakteristickych znakll ptdkd je rozmnozovani pomoci vajec,
oviparie. Zarodek vyvijejici se ve vejci je po sneseni pln€ zéavisly na zdrojich
obsazenych ve vejci, zcela nezavisly na vyzivé od matky. Tvorba vejce zacina vznikem
zloutkt ve vajecniku samice, po sestupu do vejcovodu muze byt vejce oplodnéno.
Béhem ovulace, tedy po uvolnéni vajicka z vajeCniku, vznikd vzdy jen jedno vejce.
Zloutek je postupné opatien chaldzovymi poutky, vrstvami bilku, podskofape¢nymi
membranami a skofapkou, nakonec se tvoii kutikula (Podulka et al. 2004). Poté je vejce
piipraveno ke snéseni, dochazi ke kladeni. Mnoho studii se zabyvalo nacasovanim
kladeni v ramci hnizdni sezony (Ulenaers a Dhondt 1991, Pulliainen et al. 1994, Meijer
a Langer 1995, Béty et al. 2003). Mezi mozné vlastnosti jedinc ovliviiujici zacatek
snusky patii napf. v€k hnizdici samice (Perrins 1970) nebo délka pouta mezi partnery
hnizdiciho péru (Perrins 1970). Plati, Ze druhy hnizdici v temperatni zo6n¢ maji hnizdni
sezonu omezenou na piiblizné tfi mésice v roce, zatimco tropické druhy mohou hnizdit
Vv intervalu az Sesti mésicti (Podulka et al. 2004). Dalsimi ekologickymi faktory jsou
napi. nabidka potravy (Perrins 1970), délka fotoperiody (Farner 1985), nebo teplota
prostfedi (Smith 1982). Z vyzkumil je zfejmé, Ze spravné nacasovani ma velky dopad na

uspésnou reprodukci, prezivani mlad’at a tim i na celkovou fitness jedinct.

Pomérné malo pozornosti se vSak dostava nacasovani kladeni v ramci dne, tj.
kdy ptaci snaseji vejce v rozmezi 24 hodinového denniho rytmu. Poznani tohoto aspektu
ptac¢iho chovani a vlivli na n¢j plsobicich, miZe byt neméné dulezité pro pochopeni
kompletni hnizdni biologie ptakt. Pfesto je o tématu nacasovani kladeni v ramci dne u
vétSiny druht stale malo zndmo a variabilita v denni dobé kladeni mezi druhy i v ramci
druhu a ptipadny adaptivni vyznam této variability zlistdva nejasny.

Obecné plati predstava, ze vétSina ptakd klade brzy rano (Schifferli 1979,
Podulka et al. 2004), ale jak se ukazalo, neni to tak jednozna¢né. Skutch (1952) uvadi
prvni komplexnéj$i pojednani o Case kladeni u ptaki, v praci uvadi nacasovani 40
tropickych americkych druhti. Mezi dalsi vétsi studie zabyvajici se timto tématem patii
souhrn Cast kladeni nékterych evropskych druhi (Schifferli 1979). Podle doby snaseni
rozdélil autor druhy na dv€ skupiny. Prvni skupinu tvofili ptaci hnizdici brzy rano a
druhou tvofil zbytek druhd, které hnizdi v jiné ¢asti dne. Problém nacasovani fesi také

studie zaméfené na vybrané druhy pévcl (Nolan 1978, Weatherhead et al. 1991,



Oppenheimer et al. 1996, Gill 2003) a v mensi mife také nepévcu (Seel 1973, Watson et
al. 1993, Wiebe a Martin 1995). Poznatky o nacasovani se také vyskytuji roztrousené
V popisech hnizdni biologie jednotlivych druhti (napt. Fordham 1964, Alison 1975,
Schreiber et al. 1979). Mezi nov¢jsi reSerSe tykajici se naasovani kladeni v ramci dne
patii prace shrnujici dosavadni poznatky o ¢ase snaseni vlhovcu (Icteridae) a nékterych
hostitelti vlhovce hnédohlavého (Molothrus ater) (Scott 1991). McMaster et al. 2004
uvadi Casy a délku kladeni 21 druhti pévc.

Interval kladeni je celkem casto sledovana proménnd, jednd se o Cas mezi
snesenim dvou po sobé jdoucich vajec. Interval kladeni piimo ovliviiuje, nebo je
ovliviiovan ¢asem kladeni, proto jsou udaje o ném bez piesného Casu kladeni pouze
odhadem. U pévcii se interval vétSinou pohybuje okolo jednoho dne (Meijer 1992,
Meek a Robertson 1995, McMaster et al. 1999), u ostatnich skupin ptaku je to od
jednoho do nékolika dni (Vermeer 1963, Watson et al. 1993, Mallory a Lumsden 1994).
Pokud je interval vyrazné del$i nebo krat$i nez 24 h meéni se i Cas kladeni, u
vicekusovych sntisek tak mohou byt vejce snesena v rizny cas.

Smeéna kladeni vejce u ptaku, tedy délka nepierusovaného pobytu samice na
hnizd¢, béhem kterého je sneseno vejce, je taktéz opomijené téma. U vétSiny druht
zaCina inkubace vajec az po dokonceni snisky (Podulka et al. 2004), proto se samice
zdrzuje na hnizdé€ jen urcitou dobu, Casto jen béhem smén kladeni. Vice pozornosti je
tradiéné vénovano délce smény U hnizdnich parazitl, jak pévcl tak nepévcil (Seel 1973,
Peer a Sealy 1999). Udaje o sméné kladeni u ostatnich neparazitickych druhd jsou
vetSinou uvedené v pracich, kde byl zjistovan i ¢as snaSeni (Nolan 1978, Muma 1986,
McMaster et al. 1999). Napiiklad Sealy et al. (1995), shrnuli poznatky o délkach smén
hnizdnich paraziti, jak mezidruhovych, tak i vnitrodruhovych.

V této praci chci shrnout dostupné poznatky 0 nacasovani kladeni vajec u ptaka
v ramci dne. V prvni ¢asti popiSu druhy metod, pomoci kterych se nacasovani zjistuje,
v druh¢ a treti Casti uvedu dosavadni poznatky o Casech a délkdch smén kladeni a

zminim mozné ptiiny jejich variability.



2. Metodika

Pro hledani informaci jsem =z cita¢nich databazi pouzivala Web of Science
(http://www.webofknowledge.com); vyhledavani jsem ukonéila k datu 20.6.2018. Pro
vyhledavani ¢lankt jsem pouzila tato klicova slova v riznych kombinacich: birds, egg,
oviposition, deposition, laying, ovulation, timing, nesting. Problémem bylo, ze
vyhledavanim pomoci téchto slov bylo vygenerovano velké mnozstvi ¢lanki, ale jen
minimum z nich se tykalo studované¢ho problému, napf. pii zadani kombinace ,.time
oviposition bird egg* bylo nalezeno 99 praci, ale pouze osm obsahovalo nékterou ze
zadanych informaci. U vhodnych ¢lanki, vybranych na zékladé titulu a abstraktu, jsem
dale prohledavala plné texty, zda obsahuji informaci o nacasovani a délce kladeni. U
vhodnych ¢lankt jsem déle prohleddvala citované a citujici préce.

Z monografické literatury jsem nejdiive prohledavala Handbook of the Birds of
the World. Systematicky jsem prohledala prvnich osm svazkd. Snazila jsem se najit
existujici informace o charakteristickém nacasovani kladeni v kapitolach pro jednotlivé
celedé, v podkapitole "Breeding". Bylo zde minimum informaci o nacasovéani v rdmci
dne, maximalné informace typu brzy rano (napf. Alcedinidae), v noci (Todidae) atd.
Usili vynalozené na hledani v tomto zdroji nebylo adekvatni nalezenym vysledkam,
proto jsem po osmém svazku prohledavani vtomto zdroji ukoncila. Dale jsem
prohledavala edice The Birds of North America (720 druhti), Handbook of the Birds of
Europe, the Middle East and North Africa (807 druhit) a Handbook of Australian, New
Zealand and Antarctic Birds (956 druhtt), kde bylo tidajii podstatné vic. Udaje o kladeni
jsem se snazila ziskat také od lidi, nebo spolkd chovajicich ptaky v zajeti. Pomoci e-
mailu jsem oslovila ¢tyfi sokolnické organizace, 17 holubait a jednu zoologickou
zahradu. Odpovédéli tii sokolnici, ale bez potfebnych informaci. Z holubati odpovédélo
Sest, z toho Ctyfi s poskytnutim informaci o chovanych ptacich. Zoologick4 zahrada
odpovédéla, ale taktéZ neméla pozadované informace.

Pocet druhli informaci se v kazdém zdroji 1iSil, ale pokud to bylo mozné, tak
jsem z ¢lankt vypisovala k jednotlivym druhim cas snaseni, délku smény, Cas mezi
snesenim jednotlivych vajec, datum studie (pro zjisténi délky dne), velikost vzorku
(pocet hnizd a/nebo vajec) a metodu vyzkumu.

Udaje se zasadné ligily v kvalité zdznamu. Na jedné strané §lo o prace kdy autor

uvadi podrobnosti o metodice i ¢ase kladeni (Nolan 1978, McMaster et al. 1999), kdy


http://www.webofknowledge.com/

autofi napfiklad rozliSuji délku smény kladeni (pobyt na hnizd€) i skutecnou délku
kladeni. Na druh¢ strané existuji také zaznamy bez uvedeni metodiky, velikosti vzorku,
konkrétniho ¢asu ¢i dalSich podrobnosti (Johnson 1995). Nasledujici porovnani je proto
ve velmi hrubych kategoriiich. VétSinou nebyly k dispozici kvantitativni udaje o
nacasovani, ale jen slovni popis. Proto jsem musela jednotlivé druhy pro zjednoduseni
zatadit do kategorii. Pokud autor uvedl ¢as slovné napt. "brzy rano", byl druh zafazen
do piislusné kategorie. Pokud byl uveden konkrétni Cas, tak jsem jako horni hranici
kategorie brzy rano zvolila ¢as 08:00, nebo 3 h po vychodu slunce, pro kategorii "rano
az dopoledne” ¢as 12:00, pro kategorii "odpoledne™ ¢as 18:00 a kategorii "vecer nebo
v noci" ¢as 03:00. Kategorii "kdykoliv béhem dne", jsem pouzila u druhd, kde byl pfili§
Siroky €asovy interval kladeni, nebo n¢kolik riznych ¢asti béhem dne.

Kwvili nepiesnosti udajit nebylo mozné pievadét ¢as vzhledem k vychodu sluce.
Cilem prace nebyla srovnavaci analyza zohledijici fylogenezi. Udaje o kladeni
jednotlivyh druhti jsem se pokusila shrnout na Grovni ¢eledi. Pouzila jsem klasifikaci

podle Handbook of the Birds of the World Alive (https://www.hbw.com).

3. Vysledky

3.1. PouZivané metody

3.1.1. Opakované kontroly hnizd

V terénnich podminkach je nejcastéjsi a nejdéle uzivanou metodou pro zjiSténi
Casu kladeni vajec u ptaku a celkové hnizdni biologie pfima kontrola hnizd (tab. 1).
Nejstarsi zaznam pouziti metody pro zjisténi nacasovani kladeni jsem zjistila u popisu
pozorovani hnizdéni lesnacka loisianského (Vermivora bachmanii) (Widmann 1897).
Jednd se o metodu, kdy autor v jistych Casovych intervalech opakované navstévuje
hnizdo, hnizdni budku ¢i noru za tcelem zjisténi obsahu hnizda. Nevyhodou je, Ze timto
zpusobem se vétSinou vyrusi hnizdici samice a vysledky nacasovani kladeni ¢1 inkubace
mohou byt zkresleny. Problém miiZe byt také naruSeni okoli hnizda a naslednd predace,

wrwe

Best 1985). Dalsi nevyhodou je velka neptesnost idaji. V piipadé¢ praci uvadéjicich cas
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kladeni se interval navstév pohybuje od hodin (Feare et al. 1982, Meijer 1992,
Oppenheimer et al. 1996) do nékolika dni (Morse et al. 1969). Casto jsou kontroly
dvakrat az tfikrat denné (Weidmann 1956, Vermeer 1963, Watson et al. 1993). Proto je
tato metoda pro zjiSténi nacasovani kladeni v rdmci dne, oproti nacasovani v ramci
sezony, neptili§ vhodna. Vysledky jsou udavany ve velkych ¢asovych rozmezich, napf.
u vlastovky zelené (Tachycineta thalassina) uvadi Combellack (1954) ¢as snaseni 18:05
az 08:20, ¢i je udaj popsan pouze slovné, napf. brzo rano u strnada Cernovousého
(Calcarius mccownii) (Mickey 1943), vnoci nebo brzo rano u alkouna obecného
(Cepphus grylle) (Winn 1950). Cas kladeni se vétsinou udava jen jako vedlejsi vysledek
pfi navstévach hnizd za jinym ucelem, napt. zjiStovani velikosti snisek. Vyhodou
metody je technickd nendrocnost kontrol a tim i moZnost monitoringu vétsiho poctu
hnizd. Pfima kontrola je mnohdy nezbytnd i u ostatnich typt sledovani hnizd, napt. pro
vyménu baterii u kamerového zafizeni (Summers 2006), nebo v kombinaci s pfimym
pozorovanim pro zji§téni obsahu hnizda, ¢i znaceni vajec (Parmelee et al. 1959, Wiebe a
Martin 1995).

Pokud se kontrola hnizd provadi alesponn dvakrat denné, je ¢as snaSeni vétSinou
vypocitan jako stfed dvou kontrol, kdy pfi jedné nebylo vejce pritomno a pti dalsi jiz
ano (Brackbill 1958, Weatherhead et al. 1991). Druhy s intervalem kladeni kolem 24
hodin jsou v novéjsich pracich (Meek a Robertson 1995, McMaster et al. 1999, Arendt
2011) hodnoceny metodou kterou publikoval Scott (1993). Tento zplsob je méné
Casove naroc¢ny, kontrola hnizd je vyzadovana jednou dennég, avSak je potieba vétsiho
vzorku hnizd. Princip spociva v uréeni medianu Casu sneseni vejce daného dne.
Provadéné kontroly musi byt rozdéleny podle hodiny kdy byly provadény. U kontrol
musi byt zaznam, zda bylo vejce, jehoZ sneseni se ten den ocekava, v danou hodinu
pfitomno ¢i ne. V hodinu, kde pomér pfitomnosti vejce prekro¢i 50% hranici nad
nepfitomnosti, se stfed tohoto intervalu poklad4 za ¢as (medidn) snaSeni. Na ptikladu

dat uvedenych v tabulce 2 je to v rozmezi 06:30 - 07:30, median je tedy 07:00.
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Tabulka 1: Zastoupeni pouzivanych metod v nalezenych publikacich kde byla metoda vyslovné

zminéna.
Metoda Pocet praci
opakovana kontrola hnizd 116
souvislé pfimé pozorovani hnizd 86
pfirozené
senzory 18
podminky
kamery 12
pitva folikuli 2
chov 16
celkem praci 180

Tabulka 2: Podil snesenych vajec a ¢as kontroly hnizda pozorovatelem u drozdce ¢ernohlavého
(Dumetella carolinensis), London, Ontario, EST (Eastern Standard Time). (Zdroj dat: Scott
1993: Table 1.)

vejce v dany den podil hnizd s
Cas navstévy (EST) _
pfitomno nepiitomno pfitomnym vejcem

04:30 - 05:29 0 27 0/27 (0%)
05:30 - 06:29 4 32 4/36 (11%)
06:30 - 07:29 18 14 18/32 (56%)
07:30 - 08:29 26 6 26/32 (81%)
po 08:29 88 1 88/89 (99%)

3.1.2. Souvislé pfimé pozorovani hnizd

Velmi ¢asto pouzivanou metodou je souvislé pozorovani hnizd (tabulka 1).
Jeden z prvnich publikovanych ¢ast kladeni zjistény pomoci piimého pozorovani se
nachazi v popisu hnizdéni lesnacka modrohibetého (Dendroica caerulescens) (Harding
1931). Mezi jednotlivymi studiemi se zplisob pozorovani zna¢né lisi, ale celkové Ize fict,
7ze se jednd o monitoring hnizdniho chovéni, se snahou o co nejmensi naruSeni
pfirozeného chovani ptakli (McMaster et al. 1999). Délka pozorovani muZe trvat
né¢kolik hodin (Schantz 1939), az cely den, od vychodu slunce do setméni (Nolan 1978),
nebo vnoci (Jouventin et al. 1985). Oteviena hnizda jsou casto sledovana z

pozorovatelen. Ty mohou byt ukryty v blizkosti hnizda, ve vzdéalenosti umoziujici
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pozorovat detailni chovani pouhym okem (McMaster et al. 1999), ¢i dale, desitky az
stovky metra (Schreiber 1977, Birkhead a Lessells 1988) vyzadujici pouziti dalekohledt.
U dutinové hnizdicich druhl je chovani ptaku sledovano pted hnizdem (Meek 1995),
nebo mize byt piistup k pozorovani bez naruseni feSen pruhledy do dutiny. Jackson
(1976) pozoroval hnizdici Splhavce z pozorovatelny skrze zaskleny otvor, ktery vytvofril
na puivodni duting. Taktéz budky mohou byt vybaveny sklenénou sténou, napft. u roryse
obecného (Apus apus) (Lack a Lack 1951), ¢i sykor (Haftorn 1996). U druhti obyvajici
hnizdni nory (napi. Procellariidac), je mozné vyhloubit k hnizdu pozorovaci otvor
(Jouventin et al. 1985). Nezfidka jsou publikovédna také pozorovani z “okna“, kdy ptak
zahnizdi v blizkosti domu a autor tak ma dobrou pfilezitost k nerusenému pozorovani
prubéhu hnizdéni (Potter 1980). Zajimavosti je popis hnizdniho chovani u stehlika
obecného (Carduelis carduelis), ktery autor zaznamenal z blizkosti par metrti ve vézeni
v Némecku, jakozto valecny zajatec (Conder 1948). Nevyhodou souvislého pozorovani
je velkd casova narocnost, v nékterych ptipadech i technickd naro¢nost. Vyhodou je
mensi naruseni pfirozeného chovani ptdkli a pomérné presny piehled 0 déni na hnizdé.
Cas snaseni byva ze sledovani uréen jako piilet nebo usazeni samice na hnizdo (Nolan

1978), nebo jako ¢as stiedu smény na hnizdé, kdy bylo vejce sneseno (Scott 1991).

3.1.3. Monitoring hnizd pomoci senzori

Jeden z prvnich udaji o kladeni zaznamenany pomoci piistroji popisuje Schantz
(1939). Jednalo se o sledovani dvou hnizd drozda st€éhovavého (Turdus migratorius)
pomoci elektrické aparatury v kombinaci s pfimym pozorovanim, kde senzor byl tvoien
zvonecekem zaznamenavajicim vztup jedince na hnizdo. Od tohoto roku do soucasnosti
jsem nalezla pouzivani riznych druhl senzorG pro nacasovani sndSeni u 17 praci. U
vétSiny piipadi jde o termoreceptory, ¢i senzory zmény vahy, tedy o zafizeni
poskytujici relativné pfesny zaznam déni na hnizdé. Vyhodou je mensi Casova
naro¢nost pro pozorovatele a maly, nebo Zadny vliv na pfirozené chovani ptaki
(Persson 1999). Nevyhodou je vyssi technicka naro¢nost a skutecnost, ze déni na hnizdé
neni pozorované piimo, ale prostfednictvim métenych proménnych.

V minulosti byl u hnizdnich budek ¢asto pouzivany elektricky mechanizmus
skladajici se zrotujiciho valce a kovové jehly pfipevnéné u vletového otvoru. Pii
kazdém vyletu a vletu jedince do hnizda jehla zaznamenala pohyb na papir (Whitehouse

a Armstrong 1953, Armstrong a Whitehouse 1977). Nejcastéji se pro ucely zjiSténi
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pfitomnosti ptakti na hnizd¢ a tim i ¢asu kladeni vyskytuje pouziti termoreceptorii. Mezi
prvni prace zminujici tuto metodu patii popis hnizdéni strnadce pruhovaného
(Melospiza lincolnii) (Speirs a Andoff 1958). Persson (1999) umistil atrapy vajec
s termistorem do hnizd bazanta obecného (Phasianus colchicus). Termistor
zaznamenaval zmény teploty na hnizdé¢ a ukladal zaznamy do dataloggeru. Podle ménici
se teploty, v kombinaci s kontrolou hnizda, autor zjistil ¢as snaseni vejce (doCasné
zvySeni teploty) a nastup inkubace (trvale zvySena teplota). Podobné¢ pouzil
termoreceptor u stepokurt Wiebe a Martin (1995), u 1zi¢aka pestrého (Anas clypeata)
Afton (1980), nebo strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys) Oppenheimer et
al. (1996). Specialn¢ upravené ploSiny pod hnizdy se snimanim zmén hmotnosti pouzili
k vyzkumu nacasovédni inkubace a kladeni u vrubozobych Breckenridge (1956) a
Cooper (1978) v kombinaci s termoreceptorem. Weeden (1966) vyuzil pii studiu
strnadka poktovniho (Spizella arborea) kontinualniho slune¢niho zateni v polarnich
oblastech Aljasky. Pfitomnost samice byla zaznamenana diky fotorezistoru na dné
hnizdni kotlinky. Nov¢jsi metodou je radiotelemetrie, pouzita napf. u bazanti (Kuck et
al. 1970). Autor prace vSak popisuje, ze sledovani pohybt ptakl bylo pro zjisténi Casu
pobytu na hnizd¢ jen orientacni, nebot’ nebylo mozné piesné zjistit, zda samice skute¢né
sedély na snlsce, Ci se jen pohybovaly kolem hnizda. Dalsi vyuzitelnou metodou je
oznaceni samic pasivnimi Cipy (PIT) a poté zaznamenadvani pfitomnosti na hnizdé

pomoci automatické ¢tecky s data loggerem (Taylor et al. 2012).

3.1.4. Monitoring hnizd pomoci kamer

Jde o nejnovéji vyuzivanou a velmi pfesnou metodu pro zdznam hnizdéni.
Vyuziti kamer zminuje 12 praci. Jednalo se o nahravky s riznou frekvenci snimku, od
nékolika snimkd za minutu z Casosbérnych, time-lapse kamer (Capen 1997), az po
nékolik snimkil za vtefinu (Summers 2006) a riznou délkou zaznamu. Pravdépodobné
prvni pouziti kamer pro sledovani ¢asu kladeni uvddi Haftorn (1978) u krélicka
obecného (Regulus regulus), kdy byl pfimy ptenos zhnizda sledovan v blizké
laboratofi; pozd¢&ji pouzil autor stejnou metodu naptiklad u sykor (Haftorn 1996), kdy
kamery umistil do budek. U dutinovych hnizdi¢h vyuZili kamer také Houdelier et al.
(2007) pti vyzkumu Spacka obecného (Sturnus vulgaris). Simons (1985) zaznamenaval
prubéh hnizdéni kamerou umisténou v hnizdni note v kombinaci s receptory u vstupu

hnizda a pfimymi kontrolami u jedné samice buinidka tmavohibetého (Pterodroma
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phaeopygia). Oteviena hnizda nahraval napf. Atkins et al. (2015) u racka Sedoktidlého
(Larus glaucescens), ¢i Summers (2006) u kiivky velké (Loxia pytyopsittacus).
Parazitické snaSeni zaznamenal u slipky zelenonohé (Gallinula chloropus) McRae
(1996) a kukacky chocholaté (Clamator glandarius) Soler et al. (2014). Vyhodou
metody je podrobny zaznam déni na hnizdg, a pfirozené chovani ptaki nerusené lidskou
¢innosti. Nevyhodou je technicka naroc¢nost.

Z nahravek muze byt pfesny Cas a délka kladeni sledovana podle chovani samice
sedici na hnizdé (Haftorn 1996, Houdelier et al. 2007, Atkins et al. 2015). Alternativné
byva zjistovano pouze rozpéti ¢asu mezi poslednim jasnym zdznamem hnizda bez
nového vejce a prvnim zaznamem s novym vejcem (Summers 2006), piipadné stred

tohoto ¢asového intervalu (McRae 1996).

3.1.5. Letalni metody - pitva folikula

Alisauskas a Ankney (1994) pouzil u kachnice kastanové (Oxyura jamaicensis)
metodu, kterd urcuje nacasovani ovulace a tim i1 zhruba cas kladeni, ktery ovulaci
predchazi (Warren a Scott 1935a). Nejprve je nutné v obdobi kladeni odsttel nékolika
samic daného druhu. Z vajecnika ptakii se vyjmou nejvétsi folikuly (Zloutky) a zméii se
v nich hmotnost obsazenych Zivin a vyhodnoti se regresni vztah k ¢asu odstfelu ptakd.
Autor v tomto piipadé (obr. 1) odhaduje zacatek kladeni po 20:00. U tii pfipadd po
tomto Case jiz nebylo ve vajeniku kachen ptitomno pln€ vyvinuté vejce se skofapkou,
avsak uz doslo k ovulaci nejvétsiho folikulu. U sedmi kachen zastfelenych po 20:00
bylo pfitomno plné vyvinuté vejce se skotapkou, zatimco kachny ulovené pied 20:00
mély ve vajeéniku nedokonéené vejce. Stejnou metodu, taktéz u vrubozobych, pouzil
Esler (1999). Vyhodou metody je relativné piesné urceni ¢asu kladeni. Nevyhodou je
podminka usmrceni zkoumanych jedincti a z toho plynouci omezeni pouze na druhy u

nichz je odlov mozny.
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Obr. 1: MnozZstvi tuku v nejvétsim folikulu v zavislosti na denni hodiné u kachnice kastanové.

Data obsahuji pouze samice s alespon jednim postovula¢nim folikulem (v§echny mély >5g tuku

V nejveétsim vejci). (pievzato z Alisauskas a Ankney 1994)
3.1.6. Vyzkum v chovech

Nalezla jsem celkem 14 zaznamut kladeni pochazejicich z pozorovani, kontrol,
nebo kamerovych zdznamu ptaka v zajeti. U vSech se jednalo o nedomestikované druhy,
které se vyskytuji, nebo se vyskytovaly v pfirodé€. Jedinci byli odchyceni v terénu a poté
chovani v umélych podminkach simulujici pfirozené prostfedi (Thompson 1960,
Counsilman 1974, Kaufmann 1989), ptipadné to byli ptaci chovani v zajeti po vice
generaci (Pettigrew et al. 1986). Nevyhodou této metody muize byt ovlivnéni
pfirozené¢ho rytmu chovani v nepfirozeném prostiedi. Vyhodou je neustala kontrola nad
pozorovanim, vEtsi presnost zdznamu aktivity jedincti a mala “terénni* nadro¢nost. Chov
je také jedinou moznosti jak studovat hnizdni biologii a kladeni silné ohrozenych druhd,
napi. dnes jiz vyhubeného holuba sté¢hovavého (Ectopistes migratorius) (Blockstein
2002).

Ptikladem prace Vv laboratornich podminkach jsou experimety na kiepelce
japonské (Coturnix coturnix japonica), kdy pomoci umélého osvétleni byla studovana
zavislost C¢asu kladeni na délce svételné ¢asti dne (Houdelier et al. 2002). Tento typ
studia poskytuje vyhodu kontroly nad vlivy, které na kladeni pasobi a soucasné, pokud
se jedna o domestikovana zvifata, v podstaté neni omezena velikost sledovaného vzorku.

Nevyhodou miize byt vliv domestikace na chovani ptakt (Houdelier et al. 2004).
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3.2. Cas kladeni

3.2.1. Mezidruhova variabilita ¢asu kladeni

Otazce, do jaké miry je cas kladeni jednotlivych druhii vysledkem
fylogenetického vyvoje bez zjevného selekéniho tlaku, a do jaké miry je ovlivnén
ekologickymi faktory, bylo dosud vénovano jen minimum pozornosti (Oppenheimer et
al. 1996, McMaster et al. 2004). Pro vétsinu druht, ¢asto i pro celé vyssi taxony, chybi
kvantitativni data vhodnd pro srovnavaci analyzu. Nicméné i v hrubych datech lze
vypozorovat ur¢ité trendy. Casto uvadénym ¢asem kladeni jsou brzké ranni hodiny, coZ
je typické pro tad pévci (Passeriformes). V nékterych piipadech pévci kladou pted
vychodem slunce, napt. krali¢ek obecny (Haftorn 1978). Relativné dost studii se zabyva
pravé druhy které kladou brzy rano, ¢asto z ¢eledi Paridae, Passerellidae ¢i Parulidae.
Obecné plati, ze tyto druhy maji mensi rozptyl ¢asu kladeni, nez druhy kladouci pozdeji
béhem dne (Fordham 1964). Mezi druhy s tendenci klast v pozdéjsich rannich hodinach,
nebo dopoledne, patii kromé pévcu hapi. zastupci z Celedi Accipitridae a Picidae (tab.
3). Téméf vyhradné v noénich hodinach kladou napi. druhy z celedi buinackoviti
(Hydrobatidae) a buinakoviti (Procellariidae). Kladeni vajec kdykoliv béhem dne je
typické napft. pro bahnaky (tab. 3).
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Tab. 3: Zastoupeni druhti (% v ramci Eeledi) S riznou denni dobou kladeni: noc az brzy rano
(N/BR), brzy rano (BR), rano az odpoledne (R/D), poledne (P), odpoledne (O), vecer az v noci
(V/N), rano a vecer (RaV), rano a odpoledne (RaO), odpoledne a vecer (OaV), cely den (CD),
cely den s preferenci uréité denni doby (CDp). Celedé jsou fazeny abecednd v ramci skupin s
typickym ¢asem kladeni. Uvedeny jsou pouze ¢eledé s tidajem pro alespon 5 druhti. Soucet

nemusi byt vzdy 100% kvuli zaokrouhlovaci chyb¢.

Celed Denni doba kladeni Poget
N/BR BR R/D P O VIN RaV RaO OaV CD CDp druht
Prevaha kladeni brzy rano

Acanthizidae 8 50 8 33 12
Cardinalinae 82 18 11
Emberizidae 80 20 10
Fringillidae 52 43 4 23
Hirundinidae 20 70 10 10
Icteridae 78 17 4 23
Mimidae 71 29 7
Motacillidae 80 20 5
Muscicapidae 86 14 7
Paridae 100 9
Parulidae 81 15 4 26
Passerellidae 4 71 25 28
Sittidae 80 20 5
Troglodytidae 100 7
Vireonidae 100 10
Prevaha kladeni rano a dopoledne
Accipitridae 25 63 13 8
Artamidae 50 17 33 6
Corvidae 27 53 13 7 17
Maluridae 40 60 10
Picidae 43 57 7
Turdidae 15 69 15 13
Prevaha kladeni v noci
Hydrobatidae 100 5
Procellariidae 6 94 17
Kladeni cely den
Charadriidae 14 14 71 7
Scolopacidae 8 8 8 69 8 13
Preference razné denni doby
Alcidae 20 20 20 40 5
Calcariidae 20 40 20 20 5
Cuculidae 15 46 8 8 8 8 8 13
Laridae 33 8 42 17 12
Meliphagidae 21 29 7 7 36 14
Petroicidae 30 20 10 40 10
Phasianidae 7 14 36 29 14 14
Rallidae 31 8 23 8 15 15 13
Sternidae 31 23 8 8 15 15 13
Tyrannidae 26 47 11 5 11 19
Dva denni vrcholy kladeni
Columbidae 9 18 18 9 27 9 9 11
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Zda se, ze vétSina ptaku fidi cas kladeni podle délky dne, tedy ¢asu vychodu a
zapadu slunce. Sezonni rist vajecnikil je skoro u vSech druhii stimulovan prodluzujici se
fotoperiodou, kterd zplsobuje nédsledné hormonalni zmény. Vyjimku tvoii naptiklad
tucnak cisaisky (Aptenodytes forsteri), u kterého vyvolava reprodukéni aktivitu
zkracujici se fotoperioda (Johnson 2015). Houdelier et al. (2003) u kiepelky japonské
prokazali u jedinci drzenych po dobu experimentu ve tmé prodlouzeni intervalu mezi
vejci a tim i zménu Casu kladeni. Ptaci tedy vyuzivaji vychod slunce jako ¢asovac,
“hodiny*, které tidi jejich celodenni rezim. Druhy méni Cas sndSeni, tedy reaguji na
zmény fotoperiody i v ramci dni, napf. Weatherhead et al. (1991) zjistili u drozda
st€éhovavého pozitivni korelaci mezi ¢asem sneseni vejce a zménou vychodu slunce
V prib¢hu hnizdni sezoény. Podobné je tomu i1 u druhi s variabilnéjSim ¢asem kladeni
(Atkins et al. 2015), i zastupct kladoucich v noci, kdy napf. McRae (1996) zmifuje
negativni korelaci mezi ¢asem vychodu slunce a snaSenim. VySe uvedeny vztah ale
nebyl nalezen vzdy, napt. Feare et al. (1982) tento vztah u $packa obecného nezjistili.

Mezidruhova variabilita muze byt tedy vysvétlena, mimo jiné, zemépisnou

Sitkou, kdy ptibuzné druhy v ramci ¢eled¢ vykazuji odlisné, avSak relativné piesné dané
Casy kladeni (tab. 3). Napt. snéhule severni (Plectrophenax nivalis) a strnad severni
(Calcarius lapponicus) (Hussell and Montgomerie 2002), oba z arktickych oblasti maji
(Calcarius ornatus) a strnad ¢ernovousy hnizdici v nizSich zemépisnych Sitkach, kteti
kladou typicky pro malé pévce brzy rano (DuBois 1937, Hill a Gould 1997).
McMaster et al. (2004) srovnavali ¢as kladeni, délku smény kladeni, hmotnost jedince a
tloustku skofapky u 22 zastupct riznych celedi pévcu. Zjistil Ze vétsi druhy pével maji
tendenci klast pozdé&ji, spise dopoledne nez brzy rano, oproti mensim druhim. Zaroven
druhy s mensim vejcem k poméru hmotnosti téla kladou ¢asnéji v ramci dne.

Divodem muze byt riziko rozbiti vejce v urCitém stadiu vyvoje. Schifferli
(1979) mefil hmotnost a vlastnosti vyvijejictho se vejce u vrabce domaciho (Passer
domesticus) od odpolednich do noc¢nich hodin. Zjistil, ze skofapka je nachylnéjsi
k poskozeni v pozdé&jsim stadiu vyvoje, kdy je samice v klidu. Kladeni brzy rano proto
vysvétluje snahou ptakt snést vejce co nejdiiv po obdobi no¢niho klidu, aby se
zabranilo rozbiti vejce a samici byl umoznén volny pohyb pfi jeji ranni aktivité, napf.
shanéni potravy (Schifferli 1979). Weatherhead et al. (1991) namitd, Ze samice nikdy

neni vystavena takové zatézi pii vlastnim pohybu, jako kdyz je s ni manipulovano
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v ruce. U drozda st€hovavého zjistil, Ze samice neni vejcem v oviduktu omezovana. Na
druhou stranu vrabec domaci je pomérné mensi druh nez drozd st¢hovavy a jeho vazba
na brzké rano je striktnéjsi (Cramp a Perrins 1994), nez u drozdovitych (Schantz 1939,
Scott 1991) (tab. 3). AvSsak McMaster et al. (1999) popisuji pohybovou aktivitu samice
lesnacka zlutého (Setophaga petechia) brzy rano pied kladenim. Lesnacek zluty je
vrabci domacimu velikostné podobnéjsi, proto je vyse uvedena hypotéza o rozbiti vejce
malo pravdépodobna i u malych pévct.

DalSim vysvétlenim pozd¢jsSiho Casu kladeni u vétSich druhti pévci oproti
mens$im druhiim muize byt potravni strategie. Vétsi druhy mohou mit delSi casovy
prostor pro shanéni potravy, proto si mohou dovolit klast pozdéji, zatimco mensi
hmyzozravé druhy mohou byt omezené na urcitou ¢ast dne, kdy je potrava dostupna,
proto jsou nuceny klast co nejdiive (McMaster et al. 2004). Zaroven ¢as kolem vychodu
slunce mize byt nejméné vyhodny pro shanéni kofisti u hmyzozravych druhi, nebot’ za
nizkych rannich teplot ma hmyz omezenou pohybovou aktivitu a tudiz je pro ptaky tézsi
ho najit (Kacelnik a Krebs 1983). Proto miize byt ¢as kolem vychodu slunce vyuzit ke
snaSeni (McMaster et al. 2004). Podobné divoké kiepelky polni (Coturnix coturnix)
vykazuji omezenou aktivitu ve sbéru potravy jednou béhem rana a poté odpoledne, mezi
témito ¢asy mohou ptaci snaset (Hemon et al. 1986 in Houdelier et al. 2002, Houdelier
et al. 2002). Backhouse a Gous (2005) u kura domaciho (Gallus gallus domesticus)
dokazali, ze opozdéna doba krmeni vede k opozdénému snaseni.

Cas kladeni miize byt také ovlivnén potfebou nacasovat lihnuti na uréitou denni
dobu (Houdelier et al. 2002). Napt. u 11 druhti pévci kladoucich brzy rano uvadi autofi
¢as lihnuti vétSiny vajec v noci nebo dopoledne, zatimco u kiepelky japonské, ktera
klade v polednich az odpolednich hodinach, dochazi k lihnuti pozdé odpoledne. Kutata
kiepelky, kterd jsou po vylihnuti velmi zranitelnd, zistavaji v hnizd€ pfes noc a hnizdo
opousti az rano (Houdelier et al. 2002). Zaroven autofi tvrdi Ze kladeni pfed a po
aktivité predatori zvySuje hnizdni Gspésnost, avSak neuvadi, kdy je predace snisky u
noc. Zaroven by byl vliv nacasovani lihnuti moZny pouze u druhl s pozvolnym
nastupem inkubace, nebot’ u druhi, které zacinaji inkubovat az po dokonceni sntiSky ma
vliv na lihnuti hlavné ¢as zacatku inkubace (Wiebe et al. 1998).

Dalsi hypotézou mize byt vliv Casu oplozeni na ¢as snaSeni. Napf. u albatrosti
laysanskych (Diomedea immutabilis) probiha kopulace kdykoli béhem dne, proto
samice kladou také béhem celého dne (Fisher 1969). Birkhead a Lessells (1988) uvadi u
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orlovce ftiéniho (Pandion haliaeteus) nejvétsi frekvenci kopulace v prvnich dvou
hodinach od vychodu slunce a zminuji moznost, Ze se v tomto Case nachazi interval
nejvhodnéjsi k oplozeni (fertilization window) po sneseni vejce, kdy se samec nejvice
zdrzuje pobliz samice. Cheng et al. (1983) definuji fertilizacni okno jako kratkou dobu,
kdy nové spermie maji nejmensi pravdépodobnost kompetice se spermiemi jiz
ptitomnymi v oviduktu a témi, které budou nasledovat. Nacasovani kopulace a tim i
kladeni mize fungovat podobné i u rano kladoucich pévci. S hypotetickou souvislosti
mezi Casem kladeni a fertilizaénim oknem, zvySenou Sanci na oplodnéni a zménou
chovani samcti, nesouhlasi Birkhead et al. (1995) pro nedostatek studii uvadéjicich
presny interval mezi kopulaci a snasenim. Navic tato hypotéza nevysvétluje brzky cas
kladeni jako takovy (McMaster et al. 2004).

Moller (1991) dava do souvislosti s nacasovanim oplozeni a kladenim zpév
samce, ktery vrcholi v dobé od stavby hnizda do snaseni vajec. Intenzita zpévu muze
byt dulezitd pro hormonalni fizeni vyvoje vajeénikti a nastup ovulace (Morton et al.
1985, Moller 1991) Stimulaci snaSeni podle intenzity zpévu zminuje u lesniacka Sedého
(Vireo vicinior) Barlow et al. (1999).

Rizna casova aktivita predatori muze byt dalSim divodem rozdilného
mezidruhového ¢asu kladeni. Wiebe a Martin (1995) zjistili u belokurti ¢as kladeni
Vv polednich hodinach. Predaci sniiSek zaznamenali nej€astéji mezi 23:00 az 07:00.
Urcity cas kladeni tak muize byt zplsob jak se samice vyhne predaci a neupozorni na
sniSku béhem kladeni. Otazkou ale zlstdva jak se samice vyhne predaci b&hem
inkubace, kdy je na hnizd¢ pfitomna cely den.

Zivotni styl hnizdnich paraziti miZze vysvétlovat variabilitu nadasovani kladeni
mezi piibuznymi druhy, napf. v celedi Icteridae. Scott (1991) uvadi, ze nékteré
parazitické druhy vlhovel kladou pfed vychodem slunce, tedy dfiv nez jiné
neparazitické druhy vlhovcti a mohlo by tedy jit o adaptaci k Gspé$né parazitaci.
Vysledky jeho reserSe vSak tuto hypotézu nepodpoftily (Scott 1991).

Jednou z pficin jistého ¢asu kladeni mize byt snaha o omezeni ristu bakterii na
skotapce. Bakterie pfitomné na povrchu skofapky spolu s nizkou okolni teplotou snizuji
zivotaschopnost vajec (Cook et al. 2003). D’alba et al. (2010) se zabyvali efektem
inkubace nedokoncené sniisky na bakterie. Uvadi, Ze nartist mnozstvi bakterii je vétsi ve
vlhkém prosttedi, vlhkost skofapky tak napomaha vétsi infekci bakteriemi. Po sneseni je
vejce mokré, tedy idedlni pro riist bakterii. Ptaci se proto mohou specializovat na

kladeni v urc¢itou denni dobu, aby zabranili ristu téchto patogend, napt. kladenim ptes
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poledne by vejce uschlo rychleji. Vliv muze mit také vlhkost okolniho prostiedi.
Horrocks et al. (2014) vsak nezjistil zadny vztah mezi vlhkosti prostfedi a ristem
bakterii na vejcich. Zaroven vsSak nepopira, ze vlhkost na vejci je pro rust bakterii

dilezita.

3.2.2. Vnitrodruhova variabilita ¢asu kladeni

Cas kladeni mtZe byt vazan na uréitou denni dobu, nebo probiha kdykoliv
béhem dne. Kladeni po cely den muze byt dusledkem variability ¢asu snaseni mezi
jedinci, nebo dusledkem variabilniho intervalu mezi kladenim vajec v ramci sntsky
(>24h), kdy se s postupem snusky Cas sneseni kazdého vejce v fadé méni (Alisauskas
and Ankney 1994).

Esler (1999) zjistil u tfi druhd kachen na Aljasce, ze Casy kladeni byly
rozprostieny béhem dne i noci. Protoze interval mezi vejci jednotlivych samic byl 24 h,
jednalo se o variabilitu ¢asu kladeni mezi jedinci. Tento vysledek, variabilitu v Case
ovulace a kladeni, spojuje s vlivem téméf celodenniho svétla v této arktické oblasti.
Watson (1957) popisuje u snéhule severni ¢as kladeni rano do 10:00 v oblasti

Cumberland Penninsula na Baffinové ostrove. Sutton a Parmelee (1954) uvadi u té¢hoz

......

vvvvvvvvvvv

s kratsim dnem. Vnitrodruhova variabilita v ¢ase kladeni tak mize byt hypoteticky
nejvetsi u druht s Sirokym latitudalnim rozsifenim. Nenasla jsem ale praci, ktera by se
pfimo této problematice vénovala. Domnivam se, ze jedinci, ktefi hnizdi v oblastech za
podminek celodenniho svétla nemaji konkrétni ¢asovy bod, tedy vychod slunce, podle
kterého by se fidili, jako je tomu u ptakt v niz§ich zemépisnych §itkach. Proto kladou
béhem dne v riizné dob¢.

Vyraznou odlisnost v ¢ase kladeni v ramci jednoho druhu lze pozorovat také u
vnitrodruhovych hnizdnich parazitii. Naptiklad Spacek obecny za normalnich okolnosti
klade od 06:00 do 12:00 s nejvétsi frekvenci kladeni mezi 08:00 - 10:00. Paraziticka
kladeni probihala od 08:00 do 16:00. Zda se, Ze paraziticé samice se zamérné vyhybaly
kladeni v Case, kdy byla hostitelska samice na hnizd¢ (Feare et al. 1982). Podobné tomu

je i u vlastovek pestrych (Hirundo pyrrhonota), kdy parazité kladli po cely den, oproti

22



neparazitickym jedinctim, kteti byli vdzani na brzké ranni hodiny (Brown 1984, Brown
a Brown 1989). Na druhou stranu u slipky zelenonohé byl ¢as kladeni u parazitickych i
neparazitickych samic velmi podobny, parazitické samice se pfitomnosti hostitelskych
jedinct nevyhybaly (McRae 1996).

Nacasovani kladeni po cely den zpisobené variabilitou mezi jedinci mize byt
také antipredacni strategii. Houdelier et al. (2002) uvadi, ze samice se urCitym ¢asem
kladeni muze vyhybat cCasu snejvyssi aktivitiou predatora, neupozorni tak svou
pfitomnosti na snusku (viz také Wiebe a Martin 1995). Navic, variabilni ¢as kladeni
mezi riznymi samicemi muze byt zptisob jak se vyhnout jednotnému ¢asu kladeni, kdy
by byl predator nejaktivnéjsi a doslo by ke znideni viech sntisek. Cas kladeni rtiznych
jedincti by bylo rozptyleno po cely den a predator by si nemohl zafixovat jediny
vyhodné mezi samicemi stale udrzovat také proto, ze lokalni komunita predatorti
zahrnuje druhy s riznou denni aktivitou a navic se miize v ¢ase ménit.

Denni doba kladeni mtiZze byt ovlivnéna pocasim v dany den. Napi. Brackbill
(1958) zjistil, ze drozd lesni (Hylocichla mustelina) klade diive v chladngjSich dnech,
nez v téch teplejSich. Pro vSechna vejce snesena pred polednem byla v ¢ase 06:00
teplota mezi 11 az 14°C. Pro vejce snesenna po poledni byla teplota 21°C ve stejny Cas.
Brzké kladeni v chladnéjSich dnech miize byt prevenci riistu bakterii, nebo zde miize byt
souvislost s potfebou samice nasytitit se diive v disledku vétsich energetickych ztrat
spojenych s chladngjSim pocasim. Pozorovan byl 1 opaény trend, napt. zpozdéné kladeni
bélotita Sedého (Oenanthe oenanthe) v chladném pocasi (Kren a Zoerb 1997 in Cramp
1988).

3.2.3. Variabilita ¢asu kladeni v ramci sntisky

Vejce jsou u volné zijicich ptakt kladena casto vintervalu 24 h (napf.
Passeriformes, Piciformes), nebo dvou az tfi dni (napt. Accipitriformes). Variabilita
Vv denni dob¢ kladeni zptisobena intervalem mezi vejci delsim nez 24 h mize byt pouze
nasledkem fyziologickych procest pii tvorbé vejce (Oppenheimer et al. 1996), nebo
kombinaci mezi fyziologickymi a ekologickymi vlivy. Napf. Wiebe a Martin (1995)
tvrdi, ze délka intervalu je vysledkem kompromisu mezi energetickymi a potravni
naroky na kladeni, které interval prodluzuji a rizikem predace, které spolu s kratkou

hnizdni sezénou interval zkracuji.
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Interval mezi vejci se sklada z Casii mezi snesenim vejce a ovulaci, a Casem
ktery vejce stravi v oviduktu, kdy se tvoti bilek a skotapka (Naito et al. 1990). Warren a
Scott (1935b) zjistili, ze u kura domdaciho za normalnich svételnych podminek trva
interval 25 az 30 h. Vejce (Zloutek) se po ovulaci v oviduktu postupné vyviji
Vv nasledujicich tsecich pohlavniho traktu samice (magnum, isthmus a uterus).
V posledni oblasti se vejce vyviji nejdéle, primérné 20,7 h. Rozdilny interval kladeni je
tedy z fyziologického hlediska zptisoben hlavé zménou ¢asového intervalu, kdy se vejce
nachazi v uteru. Pokud jedinec v experimentu vynechal jeden den kladeni, bylo to
zpusobeno opozdénou ovulaci, ne zadrzenim hotového vejce v uteru (Warren a Scott
1935b). Interval kladeni je fyziologicky zavisly na délce dne. Pokud byly slepice
vystaveny 24h cyklu pramérny interval kladeni byl 25,22 h, zatimco u 27h cyklu, 14 h
svétla a 13 h tmy, byl interval kladeni primémé 26,82 h. Zpozdéni bylo zplisobeno
pravdépodobné delsim pobytem vejce v oblasti magna, cemuz odpovidal i vétsi obsah
bilku, také vaha skotapky byla o néco vyssi nez u vajec z 24h cyklu (Melek et al. 1972).
Za podminek dne o 23 h, 14 h svétla a 8 h tmy, byl interval kladeni kratsi nez u 24h
skupiny, vejce méla snizenou hmotnost a pevnost skofdpky. Zména casu a vlastnosti
vejce byla zplisobena zkracenim setrvani v uteru (Naito et al 1990). Z toho vyplyva, ze
interval kladeni mize byt do jisté miry ovlivnén i jinymi faktory, nez fyziologickymi,
napt. ¢asem snaSeni, avSak exiStuje minimalni ¢as pro vyvoj vejce, napi 25 h u slepic,
ktery zplisobi hlavni posun Casu snaSeni. Zaroven je tedy pravdépodobnéjsi navyseni
intervalu kladeni, napt. zpozdénim ovulace (viz Warren a Scott 1935b), nez zkraceni
intervalu kladeni.

Kladeni vajec kdykoliv béhem dne v dusledku intervalu del§iho nez 24 h je
typické napf. pro bahnaky z ¢eledi Charadriidae ¢i Scolopacidae (tab. 3). I ptesto, Ze se
jednéd o druhy polérnich oblasti kde miize hrat roli vliv zemépisné Siiky a celodenni
intervalu mezi vejci.

U druhi kladoucich vétsi mnoZstvi vajec je kladeni po cely den vyraznéjsi nez u druhti
jako jsou napiiklad holubi (Columbidae), kteti kladou vétsinou dvé vejce a vytvori se
tak zdanlivé dva denni vrcholy kladeni (tab. ¢. 3).

predposledniho ¢i posledniho vejce, i pies pievazujici interval mezi pfedchozimi vejci
24 h, napt. u drozdce karibského (Margarops fuscatus) (Arendt 2011), tyranovce
¢erného (Sayornis nigricans) (Wolf 1991), lesnacka pokfovniho (Setophaga discolor)
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(Nolan 1978), ¢i slipky zelenonohé (McRae 1996). U jinych druhti, napt. u Spacka
obecného (Feare et al. 1982) se zda ze od prvniho vejce se cas kladeni postupné
urychluje, tedy Ze interval se zkracuje, pouze posledni interval je znatelné delsi a vejce
je sneseno pozdéji. U kajky moiské (Somateria mollissima sedentaria) zaznamenali
Watson et al. (1993) taktéZ postupné zkracovani intervalu mezi vejci, avsak velmi
dlouhy interval mezi poslednimi vejci.

Meijer (1992) upozorfiuje na souvislost intervalu mezi vejci s ménicimi se
parametry vejce, konkrétné na pozitivni korelaci mezi hmotnosti vejce a délkou
intervalu mezi vejci, véetné posledniho vejce, které bylo o néco t&€z8i nez predposledni.
McRae (1996) vysvétluje zpozdéni posledniho vejce relaxaci organi produkujicich
skotapku po ukonCeni ovulace. Watson et al. (1993) spojuji delsi interval mezi
poslednimi vejci s hormonalnimi zménami. U kajek je posledni vejce mensi neZ ostatni
(coz je opak oproti vejcim Spacka) a samice zacina inkubovat u piedposledniho vejce,
tedy pied tim neZ je vyvinuto posledni vejce. Fyzicky kontakt s vejci stimuluje produkci
prolaktinu a ten mozna inhibuje vyvoj vajec (Hall 1987, Watson et al. 1993). Naopak
postupné zkracovani intervalu mezi vejci, az do posledniho vejce bylo zaznamenano u
bernesky velké (Branta canadensis) (Cooper 1978).

Dalsim faktorem muze byt i v€k samice. Schaefer (1953) zjistil, ze tangara
vlastov¢i (Tersina viridis) snasi vejce v intervalu 23 az 26 h, ¢as kladeni by tak mohl
byt pfi v&tSim mnoZstvi vajec mirné posunut. AvSak mladsi samice kladou co dva dny,
¢as kladeni by tak zdstal fixovan na urc¢itou hodinu. Watson et al. (1993) zaznamenali u
kajky motské delsi interval mezi vejci u sntisek s mensim poctem vajec. Priklani se
K nazoru, Ze kratsi interval mezi vejci je nasledkem horsi hnizdni kondice samice, nebo
vékem, nebot’ mladsi samice kladly v delSich intervalech.

Vliv na interval mezi vejci mize mit i pocasi. Pomérné Casté je preskakovani dni,
kdy napft. ptaci, ktefi kladou béZné v dennim intervalu vynechaji jeden den kladeni
(Davis et al. 1963). Nolan (1978) zaznamenal ptestdvku v kladeni po sobé& jdoucich
vajec u jedné samice lesnacka pokiovniho (Dendroica discolor) dva a jeden den, v
mozném disledku velmi chladnych dnti. AvSak dalsi ctyfi ptipady pferuSeni, v téze
studii, nebyly v disledku zmény pocasi. Mozny vliv pocasi uvadi také Hoogland a
Sherman (1976) u biehule fi¢ni (Riparia riparia), kdy samice také ob¢as vynechaly den
kladeni. Avsak vySe zminéni autofi zjistili pfeskakovani dni pomoci opakovanych

kontrol hnizd, nesSlo o kontinuadlni zadznam. Je tedy mozné, Zze néktera vejce
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“zmizela®“ v disledku nezaznamenané castecné predace (Weidinger, nepublikovana

data).

3.3. Délka smény kladeni

Délku kladeni jednoho vejce vétSina praci uvadi jako Casovy interval mezi
poslednim zaznamem hnizda s ur¢itym poctem vajec, po prvni zdznam s novym vejcem
béhem kterého byla samice souvisle pfitomna na hnizdé (Sethi et al. 2010), popi. jako
konkrétni ¢as vypuzovani vejce (McMaster 1999). Prvni zplsob zahrnuje i cCas
odpocinku samice po sneseni vejce (Nolan 1978) a skute¢nou délku kladeni tak
nadhodnocuje. Druhy zpusob vyzaduje pe¢livé pozorovani samice na hnizdé a odhad
doby kladeni z jejiho chovani. U pévcu je pii kladeni typické zrychlené¢ dychani
S pravidelnym oteviranim a zaviranim zobaku, hlava mize byt nato¢ena mirn¢ nahoru,
pefi je naCepyfené a ocas je vodorovné nebo mirné zvySeny. V jedné fazi, s mirné
vyvysenou predni ¢asti téla, zaCne samice rytmicky pohybovat ocasem nahoru a dold,
pfi tom miiZze mit pfiviené nebo Upln€ zaviené oci. Po této fazi je pravdépodobné vejce
sneseno a samice poté chvili sedi nehnuté na hnizdé (Haftorn 1996, McMaster et al.
1999). Uvedené chovani je specifické napt. pro sykory (Haftorn 1996). Podobné u
buinaki samice také pohybuje ocasem pii kladeni (Simons 1985), zatimco u buinackn
je kladouci samice napadna zvlastni zploStélou pozici (Simons 1981). Problém
s uréenim délky smény nastava u druhti, které na hnizd¢ pred kladenim sedi n¢kolik dni

(Crockett 1975).

3.3.1. Mezidruhova variabilita smény kladeni

Data o délce kladeni u parazitickych 1 neparazitickych druht shrnuli napt. Sealy
et al. (1995) a McMaster et al. (2004). Na zaklad¢ dat z nalezenych studii je délka
smény u péveu Vv pruméru 36,2 £ 19,8 (SD) min (median = 32,9 min, n = 40 druht)
s vyjimkou parazitickych druhi ¢eledi Icteridae (obr. 2.) a Viduidae (Sealy et al. 1995).
U vsech ostatnich druhd je primérna délka smény 72,8 + 83,5 (SD) min (median = 41,8
min, n = 25 druhi) s vyjimkou parazitickych druhii kukacek (Cuculiformes) a
medozvéstky Supinkohrdlé (Indicator variegatus) (Sealy et al. 1995). Do téchto vypocta
jsem nezahrnula posledni vejce, u kterého je u vétSiny druhti ¢as snaseni vyrazné delsi

(Mallory and Lumsden 1994).
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Nejvyraznéjsi rozdil v délce smény kladeni je viditelny mezi parazitickymi a
neparazitickymi druhy. Sealy et al. (1995) zjistili, ze kladeni vlhovce hnédohlavého je
prokazatelné rychlej$i nez u neparazitickych druhd z ¢eledi Icteridae (obr. 2 a3) a
dalSich pévcii. Velmi kratkou smeénu kladeni maji také parazitické druhy kukacek. Napf'.
kukacka obecna (Cuculus canorus) ¢asto stravi na hnizdé hostitele jen nékolik sekund
(Seel 1973, Wyllie 1975). Vysvétlenim zkracené smény kladeni mize byt strategie
parazita omezit sviij pobyt na hnizdé a vyhnou se pfitomnosti hostitele. Zaroven a nebo
se parazit snazi nevyvolat pozornost predatora a neohrozit tim sebe ani hnizdo hostitele
(Thomson 1964 in Seel 1973, Seel 1973, Sealy et al. 1995). Na druhou stranu Soler et al.
(2014) popisuji u kukacky chocholaté, ze vétsina parazitickych kladeni, do hnizd straky
obecné (Pica pica), probihala za pfitomnosti inkubujiciho hostitele na hnizdé. Kukacky
byly béhem kladeni ¢asto hostitelem napadany (Soler et al. 2014).

McMaster et al. (2004) nalezli vztah mezi denni dobou a rychlosti kladeni u 21
druhii pévet. Cim difve v priibéhu dne druhy kladly, tim krat$i mély sménu kladeni a
naopak. Zarovenl mensi druhy kladly krat$i dobu nez ty vétsi. Autor uvadi, ze tento
trend muze souviset s potravni strategii. Mensi druhy maji mozna omezenou dobu sbéru
potravy proto jsou nuceny klast nejen v uréitou denni dobu, ale i rychleji. Napf.
hmyzozravé druhy mohou byt omezeny casem aktivity kofisti. VEtsi druhy, napf.
vSezravé, maji béhem dne vice pfilezitosti ke krmeni, proto mohou stravit na hnizdé

vice ¢asu po naro¢ném procesu kladeni (McMaster et al. 2004).

3.3.2. Vnitrodruhova variabilita smény kladeni

Ptic¢iny vnitrodruhové variability v délce smény kladeni nejsou pfili§ znamy.
Ztejmy vliv mize mit vnitrodruhova parazitace, pticemz divody zrychleného kladeni
parazitickych jedinct jsou podobné jako u mezidruhové parazitace (viz vyse). Typické
jsou ptipady u vrubozobych (Anseriformes) ¢i chiastalovitych (Rallidae) (obr. 4). Gill
(2003) zaznamenal u stfizlikovce amazonského (Cantorchilus leucotis) prumérnou
délku smény kladeni 21,1 + 8,9 (SD) min. Relativn¢ velmi kratkou sménu kladeni vSak
zaznamenal pii1 vniknuti cizi samice do territoria, kterd zacala interagovat se samcem
sledovaného paru. Kladouci samice ihned opustila hnizdo a cizi samici vyhnala,
pficemz délka smeény byla zkracena na 11 min. Sména kladeni tak muize byt prerusena,

nebo zkracena mimotfadnymi udalostmi v okoli hnizda, jako je napi. zde obrana teritoria.
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3.3.3. Variabilita smény kladeni v ramci snisky

Variabilita v délce smény kladeni se vyskytuje i na urovni jedné snasky. U
mnoha druhii byla pozorovana neobvykle dlouha doba snaseni posledniho vejce. Napf.
Gill (2003) popisuje u stiizlika amazonského nejdelsi kladeni u poslenich vajec ze
snisky, trvajici 35 a 38 min, oproti praméru 21 min. Kuck et al. (1970) zaznamenal
prodlouzeni smény kladeni u bazanta obecného z normalni jedné az dvou hodin az na
Sest hodin u posledniho vejce. U bernesky velké byla primérna sména kladeni 152 min,
u poslednich vajec 348 min (Cooper 1978). Prodluzujici se sména kladeni miize
souviset s postupnym nastupem inkubace (Zerba and Morton 1983, Persson a
Goransson 1999). U jinych druhd, napt. husice australské (Tadorna tadornoides), se
délka smény s pofadim vajec zkracovala ze 40 min na 8 min (Marchant a Higgins 1990),
nebo byla delsi u prvniho a posledniho vejce, napt. u hohola severniho (Bucephala
clangula) (Eadie et al. 1995).

Molothrus aeneus

Molothrus ater

Molothrus bonariensis

Scaphidura oryzivora :I

0 0,2 0,4 0,6 0,8 1 12 14

délka smény kladeni (min)

Obr. 2: Primérna délka smény kladeni u hnizdnich parazitti z ¢eledi Icteridae. Molothrus aeneus
n = 3 vejce (Peer and Sealy 1999); Molothrus ater n = 21 vajec (Sealy et al. 1995); Molothrus
bonariensis n = 13 vajec (J.W.Wiley in Sealy et al. 1995); Scaphidura oryzivora n >12 vajec
(S.K. Robinson in Sealy et al. 1995).
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Agelaius phoeniceus

Euphagus cyanocephalus |

Icterus galbula |
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Quiscalus quiscula
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Obr. 3: Pramérna délka smény kladeni u neparazitickych druht z ¢eledi Icteridae. Agelaius
phoeniceus n = 20 samic, Icterus galbula n = 8 samic, Icterus spurius n = 4 samice,
Xanthocephalus xanthocephalus n = 8 samic (McMaster et al 2004); Euphagus cyanocephalus n

= 4 samice, Quiscalus quiscula n = 6 samic (Sealy et al. 1995).

0O neparazitické kladeni B parazitické kladeni

Aix sponsa

Bucephala islandica

Fulica americana .:I
0 20 40

Gallinula chloropus

60 80 100 120 140
délka smény kladeni (min)

Obr. 4: Pramérna délka smény kladeni u neparazitickych/parazitickych samic druhd z Celedi
Anatidae a Rallidae. Aix sponsa n = 105/47 vajec (Clawson et al. 1979); Bucephala islandica n
= 10/5 vajec (J.M. Eadie in Sealy et al. 1995); Fulica americana n = 2/1 vejce (B.E. Lyon
in Sealy et al. 1995); Gallinula chloropus n = 5/6 samic (McRae 1996).
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4. Zavér

Nejdéle uzivanou a nejrozsifenéjsi metodou pro monitoring ¢asu kladeni vajec u
ptakii je opakovand kontrola hnizd a souvislé pozorovani. Relativné presné zdznamy
poskytuji Cidla (napi. teplotni) umisténa pifimo na hnizdé, nebo v jeho blizkosti.
Nejptesnéjsi udaje z prirody Ize pofidit kamerovym zdznamem. Laboratorni podminky
poskytuji vhodny prostor pro ovéieni hypotéz.

Podle zaznamt které jsem nalezla jsem ptaky rozd¢lila do hrubych kategorii dle
nacasovani kladeni na druhy kladouci brzy rano, dopoledne, v noci a kdykoliv béhem
dne. Nacasovani kladeni je fizeno rtiznou kombinaci fyziologickych a ekologickych
faktoril, plisobicich na rovni druhi, jedinct 1 v rdmci jedné snisky, pficemz relativni
vyznam téchto faktorti je patrné do znacné miry druhové specificky. S velkou
pravdépodobnosti plati, ze ptaci odviji ¢as kladeni od fotoperiody. Fotoperioda tedy tidi
fyziologické, hormonalni procesy kladeni (Johnson 2015). U fady druht pévcu se zda,
ze vétsi druhy kladou pozdé¢ji v pribéhu dne, nez mensi druhy a Soucasné druhy
s men$im vejcem k poméru hmotnosti téla kladou vejce casnéji (McMaster 2004).
Obecné téz plati, ze ptaci kladouci rano maji mensi rozptyl ¢asu kladeni, nez ti, co
kladou pozdéji (Fordham 1964). Kladeni kdykoliv béhem dne muze byt dusledkem
variability ¢asu kladeni mezi jedinci, ptipadné dusledkem variabilniho intervalu (>24 h)
mezi kladenim vajec v rdmci sniiSky.

Délka smény kladeni se u publikovanych udajii pohybovala podle druhu od
nékolika sekund po nékolik hodin. Pro vétsinu druhi/skupin ptakd vSak tento udaj neni
znamy, stejné jako pfi€iny variability. U pévcl se zdd, ze mensi druhy kladou kratsi
dobu (Mc Master et al. 2004). Vétsi pozornost byla vénovana pouze hnizdnim
parazitim, kde kladeni parazitickych jedinct/druhti u vnitro/mezidruhovych parazitt je
vyrazné rychlejsi neZ neparazitické kladeni.

Dosavadni publikovana data nejsou dostate¢né kvalitni pro srovnavaci analyzy,
proto tato prace zlstava na popisné urovni. Pro dal$i pokrok v této oblasti je zadouci
ziskat ptivodni kvantitativni data o vétSim poctu druhi reprezentujicich rizné skupiny

ptakd.
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