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Hnizdni parazitismus

Vzajemny vztah mezi parazity a jejich hostiteli pfedstavuje jeden z nejznaméjsich a nejlépe
studovanych pfiklad( koevoluce (Rothstein & Robinson 1998; Davies 2000), coZ je evoluce
dvou druhl ovlivnénd jejich vzajemnymi biologickymi vazbami. Hnizdni parazitismus
oznacuje rozmnozZovaci strategii ptakl, kterd spociva v prenechani péce o vlastni potomstvo
cizim péstounim. Parazit se tak zfekne veskerych rodicovskych povinnosti a dalsi osud
mladat je tak plné ,v rukou” hostitelského druhu (Payne 1998). Pro hostitele samotné je
vSak toto parazitovani znacné nevyhodné, jelikoz snizuje jejich vlastni reprodukéni Uspéch.
Dochazi u nich proto kevoluci fady obrannych mechanismU, které negativni dopady
parazitismu redukuji. V ,,zajmu“ parazita je vSsak na druhé strané co nejlépe vyuZit hostitele
ke zvySeni vlastniho fitness. Hostitelské a parazitické druhy jsou tedy ve vzajemnych
negativnich interakcich a béhem evoluce se mezi nimi postupné vyvijeji adaptace a
protiadaptace, které maji svého majitele zvyhodnit. Tento mechanismus vzniku a
zdokonalovani vzajemnych adaptaci je zndam jako koevolu¢ni ,,zavody ve zbrojeni” (tzv. arms-
races; Dawkins & Krebs 1979; Rothstein & Robinson 1998).

Péc¢i o mladata mohou Zivolichové prenechat jak prislusnikim jiného druhu, tak i
jedincm druhu vlastniho. S vnitrodruhovym parazitismem se mlizeme ¢asto setkat napt. u
hmyzu a pomérné béziny je také u ptakd. Dodnes byl zjistén u 234 (2,4 %) ptacich druhd
(Yom-Tov 2001). Vzacnéjsi je parazitismus mezidruhovy, vyskytujici se asi u 100 druht ptakd.

Nejlépe prozkoumanym mezidruhovym hnizdnim parazitem v Evropé je kukacka
obecnd (Cuculus canorus; Davies 2000). Je to obligdtni parazit kladouci sva vejce do hnizd
raznych druhl ptakd, nejcastéji drobnych pévcl. Ackoli byla kukadéi vejce nalezena v
hnizdech vice nez 100 druhl ptak( (Moksnes & Rgskaft 1995), pravidelné byva parazitovano
pouze nékolik hostitelskych druht. V Evropé je to nejcastéji rakosnik obecny (Acrocephalus
scirpaceus), Cervenka obecna (Erithacus rubecula), rehek domaci (Phoenicurus ochruros)
nebo pénice slavikova (Sylvia borin). Jednotlivé kukacc¢i samice jsou hostitelsky specifické a
tvori poddruhy, kladouci po cely Zivot vejce s rznou Urovni mimikry (tj. adaptivni podobnost
vajec hostitele a parazita zprostredkovand diskriminacnimi schopnostmi hostitele; Mason
1986) do hnizd konkrétniho hostitelského druhu (Baker 1942; Lack 1968; Wyllie 1981;
Brooke & Davies 1988; Moksnes & Rgskaft 1995; Gibbs et al. 2000).
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Frekvence parazitismu

Frekvence parazitovani je hlavni determinantou potencialni selekce obranného chovani u
hostitelU a je mezi druhy velmi proménliva. LokaIni parazitismus mUZe v nékterych pripadech
dosahovat az 50 % (Moskat & Honza 2002), ,,globalni“ miry jsou vSak obvykle mnohem niZzsi.
Ackoli je parazitismus méné Casty neZ predace, muZe na hostitele kvili prodlouzené péci o
parazitické potomstvo vytvaret podobny selekéni tlak (Rothstein 1990).

Nékteré druhy nejsou v soucasnosti parazitem vyuZivany, ale i presto disponuji
schopnosti odmitat cizi vejce, coz mulze byt dlisledkem napftiklad vnitrodruhového
parazitismu (Grendstad et al. 1999; Grim & Honza 2001; Grim et al. 2011; Soler et al. 2011)
nebo drivéjsiho kontaktu s mezidruhovym parazitem (Honza et al. 2004), pri¢emz schopnost

odmitat zustala u hostitelského druhu zachovana.

Obrana proti hnizdnim parazitim

Hlavnimi zplsoby obrany proti parazitismu jsou agresivni chovani hostitele vici dospélym
parazitim (Sealy et al. 1998), odmitani parazitickych vajec (egg rejection) nebo odmitani
parazitickych mladat (Grim 2006). Odmitnuti ciziho vejce zahrnuje jeho vyhozeni (ejection;
Rothstein 1975; Davies & Brooke 1988), opusténi hnizda (desertion; Langmore et al. 2005) a
jeho zastavéni (built-over; Sealy 1995).

Odmitani parazitickych vajec je nejpouzivanéjsim a nejefektivnéjSim obrannym
mechanismem hostitelll proti parazitlm (Rothstein 1975; Sealy 1996; Winfree 1999;
Underwood & Sealy 2006), protoze ¢im dfive hostitel parazita odmitne, tim vyssi je jeho
reprodukcni Uspéch (Rothstein 1990). Rozpozndni a odmitnuti ciziho vejce je soudasti
diskrimina¢niho chovani, které méa podobu rozhodovaciho procesu, pfi kterém hostitel
reaguje na kognitivni podnéty z hnizda. Za predpokladu, Ze vizualni percepce hraje dllezitou
roli v procesu diskriminace (Langmore et al. 2005), by mély byt pfi tomto rozhodovani
obzvlast dulezité faktory, jako jsou mimikry parazitickych vajec s hostitelskymi (Brooke &
Davies 1988) nebo vnitrosniskova variabilita ve vzhledu hostitelskych vajec (Lotem et al.
1995). Ackoli vyhody spojené s odmitnutim parazitického vejce jsou patrné, vyskytuji se mezi
populacemi i vramci jedné populace znacné rozdily v odpovédi na cizi vejce (Davies &
Brooke 1989b; Moksnes et al. 1990; Martin-Galvez et al. 2007; Stokke et al. 2008). MozZnym
vysvétlenim by mohla byt diskriminace zavisla na véku i zkuSenostech, ziskanych u populaci
v sympatrii s parazitem (Lotem et al. 1992; Stokke et al. 2005; Rgskaft et al. 2006).
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Nejcastéjsim zplsobem odmitani parazitického vejce je jeho vyhozeni ¢i vyneseni z
hnizda (ejection). Metoda samotného vyhozeni je variabilni mezi druhy a muize se lisit i
v ramci jednoho druhu (viz nize).

Za dalsi zplsob odmitnuti se povaZuje i opusténi celého hnizda. Ackoli byva deserce
poklddana za hostitelovu odpovéd na ,napadeni” parazitem, mlZe nastat i v mnoha
odlisnych situacich, jako je vyruSeni hostitele, chladné pocasi nebo pritomnost predatora
(Kosciuch et al. 2006). Nékdy m(Zze samotnému opusténi hnizda predchazet naklovani vejce
(Moskat et al. 2011). U nékterych hostitelskych druhd, jako je napriklad rakosnik velky
(Acrocephalus arundinaceus), byva takovéto chovani pozorovano ve vysoké mife (Lotem et
al. 1992). Mnohdy se stane, Ze hostitel po rozpoznani parazitického vejce rozebere stavajici
hnizdo a s pouzitim stejného materidlu zacne stavét hnizdo nové v urcité vzdalenosti od
starého. Neéktefi hostitelé postavi nové hnizdo na vrcholu hnizda obsahujiciho vejce
parazitické (Wyllie 1981) a staré hnizdo je tak jednoduse zastavéno novym.

Vyznamnou hostitelskou adaptaci v pokrocilém stupni evoluce zavodU ve zbrojeni je
také vyvoj nizsi vnitrosniiskové a vyssi mezisntskové variability ve vzhledu vajec hostitele
(@ien et al 1995; Soler & Mgller 1996). Ta zpravidla usnadriuje hostiteli odhalit parazitické

vejce a komplikuje parazitovi vyvoj dokonalych mimikry (Stokke et al. 1999).

Faktory ovliviiujici odmitnuti vejce

Castéji byvaji odmitana vejce, kterd ve vzhledu méné odpovidaji vejcim hostitelskym (tj.
nemimetickd) nez ta, ktera se jejich vlastnim podobaji (tj. mimeticka), coz bylo potvrzeno
radou studii (napf. Brooke & Davies 1988; Rutila et al. 2002; Bartol et al. 2002; Moskat et al.
2003; Prochazka & Honza 2004; Antonov et al. 2006).

U nékterych druhl se jedinci mohou individualné naudit, jak jejich vlastni vejce
vypada (Victoria 1972). Lotem et al. (1992) ukazali, Ze jedinci hnizdici poprvé byvaji mnohem
pristupnéjsi k akceptovani vzhledové méné odpovidajicich vajec nez zkusenéjsi jedinci téhoz
hostitelského druhu. Diky pfedchozimu hnizdéni dokdZou starsi jednici rozpoznat rozdily ve
vzhledu vlastnich vajec, zatimco mladi jedinci potrebuji uréitou zkusenost k tomu, aby se
obeznamili s jejich vzhledem (Lotem et al. 1992; Stokke et al. 2007). Odmitavé chovani tak

muzZe byt pozitivné korelovano s vékem (Lotem et al. 1992, 1995).



Vyznamnym faktorem ovliviiujicim diskriminacni schopnosti hostitele je kontakt
s parazitem. U hostiteld Zijicich sympatricky (tj. v kontaktu s parazitem) jsou pozitivné
selektovany schopnosti odmitat parazitické vejce (Davies & Brooke 1988). U hostitelskych
populaci Zijicich alopatricky (tj. mimo oblast vyskytu napf. kukacky) nema schopnost odmitat
cizi vejce zadnou vyhodu, pokud ovsem nedochazi k vnitrodruhovému parazitismu, v jehoz
disledku se také mohou diskriminacni schopnosti udrZovat (Soler et al. 2011). Vysoka
frekvence odmitnutych parazitickych vajec vsak byla prokazana i u alopatricky Zijicich
hostitelll (Moskat et al. 2002), u kterych se predpoklada, Zze byli parazitovani v minulosti a
schopnost odmitat cizi vejce si udrzeli. At uzZ jsou tedy diskriminacni schopnosti vysledkem
davné interakce s kukackou c¢i vnitrodruhového parazitismu, dokladaji existenci selekce
vyvolané parazitismem na tuto vlastnost.

Vétsina teoretickych modell koevoluce mezi hnizdnimi parazity a jejich hostiteli
predpoklada konzistentni chovani jedincl v odpovédich na cizi vejce, kdy odmitaci cizi vejce
vzdy odmitnou zatimco akceptofi vidy akceptuji. U nékterych hostitelskych druhd byla za
pomoci opakovaného experimentdlniho parazitovani stejnych jedincl zjiSténa vysoka
opakovatelnost (repeatability) v odmitani cizich vajec (Lotem et al. 1995; Honza et al. 2007,
Peer & Rothstein 2010; Samas et al. 2011), pficemZ pti druhém parazitovani dochazi
k rychlejsSimu odmitnuti (Honza et al. 2007; Samas et al. 2011), protoZe ptaci mohou byt na
zakladé pritomnosti a rozpoznani prvniho ciziho vejce v hnizdé vnimavéjsi k parazitovani.
Néktefi jedinci vSak mohou své rozhodnuti o odmitnitnuti béhem kratkého obdobi zménit

(Alvarez 1996; Honza et al. 2007; Samas et al. 2011) a druhé vejce po prvnim odmitnutém

akceptovat nebo naopak odmitnout druhé po prvnim akceptovaném.

Akceptace parazitického vejce

Pokud neni parazitické vejce odmitnuto, byva povazovano za akceptované a stava se soucasti
snGsky. Néktefi hostitelé paraziticka vejce ¢i mladata akceptuji navzdory vyhodam spojenym
s jejich odmitnutim (Rothstein 1975; Peer & Sealy 2004). Akceptace byva vysvétlovana
pomoci dvou evolucnich hypotéz: evolucniho zpozdéni (evolutionary lag; Dawkins & Krebs
1979; Rothstein 1982) a evolucni rovnovahy (evolutionary equilibrium; Zahavi 1979; Rohwer
& Spaw 1988; Lotem et al. 1992, 1995; Lotem & Nakamura 1998). Pfedpokladem hypotézy

evoluéniho zpoZdéni je, Ze hostitelé akceptuji parazitické vejce, protoze nebyli parazitovani
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dost dlouho nebo v dostatecnych frekvencich k tomu, aby doslo k rozsiteni alel pro odmitani
cizich vajec v populaci (Rothstein 1975; Davies & Brooke 1989b). Hypotéza rovnovahy
predpoklada, Zze akceptace je u jistych hostiteld selektovana proto, Zze naklady na odmitnuti
ciziho vejce jsou vétsi nez naklady na jeho prijeti. Nevyhody spojené s odmitnutim tak
mohou prevazit ztratu reprodukéniho Uspéchu spojenou s pfijetim a vychovou parazitického
mladéte (Rohwer & Spaw 1988; Lotem & Nakamura 1998). Tato hypotéza s veétsi
pravdépodobnosti vysvétluje akceptaci mimetického vejce hostitelem s vysokymi naklady na

odmitnuti vejce a nizkou pravdépodobnosti parazitace (Davies et al. 1996).

Metody odmitnuti

Hostitelské druhy, u nichZ je vyvinuto odmitavé chovani vici parazitickym vejcim, mohou
vyuzivat dvou rozdilnych metod jejich odmitnuti vyhozenim (opusténi hnizda jako metoda
odmitnuti viz vyse). Ty byvaji Casto spjaté s fyzickymi predpoklady a ekologickymi naroky
konkrétnich hostitelskych druhd. Metoda samotného vyneseni vejce z hnizda byva casto
ovlivnéna predevsim velikosti zobaku hostitele (Rohwer & Spaw 1988; Marchetti 1992;
Underwood & Sealy 2006) a pfimo souvisi s ndklady spojenymi s jeho odmitnutim (Rohwer &
Spaw 1988; Moksnes et al. 1991).

Metoda odstranéni celého neporuseného vejce prostfednictvim uchopeni do zobdku
a vyneseni z hnizda (grasp-ejection) byva vyuzivdna predevsim vétSimi hostiteli s vétSimi
zobaky (Rothstein 1975; Rohwer & Spaw 1988), ktefi jsou schopni bez problémi vejce
uchopit. Mensi hostitelé nemuseji byt pevného uchopeni do zobdku schopni, a tato metoda
pro né tudiz nemusi byt realizovatelnd. Tyto druhy castéji vajeCnou skorapku nejprve
zobakem prodéravi a vznikly otvor pak umozni uchopeni a vyneseni vejce z hnizda (puncture-
ejection). Podle Rasmussena et al. (2010) muzZe velikost zobaku zabranovat evoluci ,grasp
ejection” u hostitell vihovce hnédohlavého (Molothrus ater), ktefi maji zobaky kratsi nez 16
mm, pri¢emz velikost vlhovcich vajec je v priméru 21,1 x 16,4 mm (Underwood & Sealy
2006). Zatimco velikost zobaku tedy dovoluje vyuzivani metody vyhozeni uchopenim pouze
vétsim druhim, odstranéni ciziho vejce rozklovanim by méli byt teoreticky schopni vsichni
hostitelé (ale viz Antonov et al. 2009). Presto vSak u diskriminujicich druht ¢asto dochazi
k jeho akceptovani (Peer & Sealy 2004), coz mlzZe podle hypotézy evolucni rovnovahy

souviset s naklady na odmitnuti.
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Naklady na odmitnuti (,,rejection costs“)

Odmitnuti ciziho vejce mizZe byt pro hostitele v nékterych pripadech nakladné (Davies

& Brooke 1988, 1989a; Rohwer et al. 1989; Rgskaft et al. 1990; Marchetti 1992). Naklady
spojené s rozpoznavanim a odmitanim ciziho vejce zahrnuji poskozeni nékterého z vlastnich
vajec pfi manipulaci svejcem parazitickym nebo samotny energeticky a casovy vydej
souvisejici s jeho odstranénim (Spaw & Rohwer 1987; Davies et al. 1986; Rgskaft et al. 2002).
Radime sem i rozpozndavaci omyly (recognition errors), co? je vyhozeni vlastniho vejce, které
je hostitelem chybné oznaceno za parazitické (Davies & Brooke 1988). Kromé& mimikry,
mohou cinit odmitnuti obzvlast nakladnym neobvykle silné skorapky parazitickych vajec
(Davies & Brooke 1988, 1989a; Rohwer et al. 1989; Igic et al. 2011), zvlasté pak u hostitel(
s mensimi zobaky, ktefi se snazi vejce rozklovat nebo opusti celou snisku (Moksnes et al.
1991; Regskaft et al. 1993; Antonov et al. 2006).

Jak uz bylo feceno, naklady na odstranéni vejce Casto souviseji s metodou jeho
odmitnuti. Vyhozeni uchopenim dava moznost odstranit parazitické vejce s mensim rizikem
poskozeni nékterého zvlastnich vajec hostitele, zatimco pti naklovani castéji dochazi k
nahodnému poskozeni nékterého z nich (Rohwer & Spaw 1988; Moksnes et al. 1991). Tento
zplUsob odmitnuti se tedy zda byt nakladnéjsi (Rohwer & Spaw 1988; Underwood & Sealy
2006). Pro nékteré mensi hostitele, neschopné uchopeni vejce do zobaku, mohou byt
naklady spojené s odstranénim ciziho vejce pfriliS vysoké a cinit tak adaptivnim jeho
akceptovani, zvlasté pak v pripadé, kdy je pravdépodobnost parazitovani mald. Akceptovani
se tedy mlzZe jevit jako vyhodnéjsi strategie, pokud naklady na odmitnuti vejce prevysi
naklady na jeho pfijeti (Brooker & Brooker 1996). Néktefi mensi ptaci navic nemuseji byt
naklovani tvrdé skorapky parazitického vejce vibec schopni. Mohlo by u nich tedy castéji
dochdzet k akceptaci. Tato hypotéza vsak byla potvrzena pouze u hostiteld vlihovce
hnédohlavého (Rohwer & Spaw 1988). Akceptovani parazitického vejce se pro né mlze zdat
vyhodnéjsi, nez opusténi celého hnizda, protoZe parazitické mladé se casto vyviji spolu s
nékterymi z mladat hostitele, ktery tak neptichazi o celou snidsku. To vSak nemf(ze platit u
hostitell kukacky obecné, jejiz mladé vidy odstrani hostitelova vejce nebo mladata
(Anderson et al. 2009), coz mu nepfindsi Zadny reprodukéni Uspéch (Davies & Brooke 1989a).
Roskaft et al. (1993) experimentalné kvantifikovali naklady na odmitnuti a pfijeti
parazitického vejce testovanim vlhovéiho hostitele, odmitajiciho cizi vejce rozklovanim

(trupidl baltimorsky Icterus galbula). Zjistili, Ze naklady na parazitovani a vychovu
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parazitickych mladat jsou vétsi nez naklady na odmitnuti vejce touto metodou. Lorenzana &
Sealy (2000) srovnavali naklady na odmitnuti a pfrijeti parazitismu u druhd odmitajicich
obéma metodami a dosli k podobnym zavérdm. Zjistili, Ze naklady na akceptaci jsou
mnohonasobné vyssi nez na odmitnuti a Skody vzniklé rozklovanim jsou nékolikanasobné
vysSi nez pfi odmitnuti uchopenim. Potvrdili tedy, Ze naklady souvisejici s parazitismem
vysvétluji u zkoumanych druhl typ odmitavého chovani.

Z dlivodu vyssi nakladnosti metody vyhozeni naklovanim ocekdvame u hostitel(,
schopnych celé vejce pevné uchopit do zobaku (coZ jsou obecné hostitelé télesné vétsi),
vyuZivani spiSe této druhé metody, méné nakladné energeticky, ¢asové i z hlediska Skod
zplUsobenych vlastnim vyhozenim. Na zdkladé experimentl s modelovymi vejci se vsak
ukazalo, Ze nékteré druhy vyuzivaji metodu vyhozeni naklovanim navzdory faktu, Ze jsou
schopné vejce do zobaku uchopit. U nékterych hostitelskych druhl bylo identifikovano
pouzivani obou zplsobl odmitnuti sou¢asné (Rasmussen et al. 2009). Jednou z moznych
hypotéz vysvétleni tohoto chovani mlze byt skutecnost, Ze metoda odmitnuti naklovanim se
u hostitell béhem evoluce vytvari jako prvni, coz plsobi selekéné na vyvoj pevnéjsi skorapky
vajec parazitd. Méné nakladny zplsob vyhozeni vejce uchopenim by tak jeSté nemusel byt u

nékterych hostiteld fixovan (Underwood & Sealy 2006).

Latence k odmitnuti

Néktera vejce mohou byt vyhozena ihned po nakladeni parazitem, avsak mnoha zlstavaji
v hnizdé déle, nékdy i po nékolik dni. Nékteré studie (Moksnes et al. 1993; Soler et al. 2002;
Honza et al. 2007) dokumentuji velkou variabilitu v na¢asovani odmitnuti mezi druhy i
v ramci jednoho druhu, s rychle i pomaleji reagujicimi jedinci v populaci (viz opakovatelnost
latenci u stejnych jedincli v opakovanych pokusech, Samas et al. 2011).

Jednou z moznych pficin maze byt skutecnost, Ze hostitel blize nekontroluje hnizdo
predtim, nez zacne inkubovat, a tak cizi vejce v hnizdé dfive nerozpozna. Experimentdlné
pridana vejce pred dokoncenim snusky byvaji odmitana pomaleji nez ta, kterd jsou do hnizda
vloZzena az po jejim dokonceni (Gartner 1982; Davies & Brooke 1989a; Marchetti 2000;
Prochdazka & Honza 2003). Na druhou stranu, riziko parazitovani byva vétsi béhem pocatecni
faze hnizdéni, protoZe parazit synchronizuje kladeni svych vajec s hostitelem (Grendstad

1999). Hostitelé by tedy v tomto obdobi mohli byt v(ci parazitovani vnimavé;jsi.
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Mnozi autofi davaji zpozdéni v odmitnuti do souvislosti se stupném mimikry
parazitickych vajec s hostitelskymi (Lotem et al. 1995; Antonov et al. 2008). U vajec
mimetickych je zpozdéni vysvétlovano existenci urcité doby potifebné k uvolnéni odmitavého
chovani zdlvodu problém( sjejich rozpoznanim. Motivace hostitele, konfrontovaného
s mimetickym vejcem, musi dosahnout urcitého prahu k tomu, aby doslo k uvolnéni chovani
vedouciho k jeho odmitnuti, coz pravdépodobné minimalizuje riziko rozpoznavacich omylu
(Rodriguez-Gironés & Lotem 1999; Antonov et al. 2008).

Nékdy vsak dochazi i ke zpoZzdéni v odmitnuti vajec nemimetickych a to i u hostitel(,
ktefi jinak takova vejce odmitaji rychleji (Lotem et al. 1995; Lindholm 2000), coZ naznaduje,
Ze kromé mimikry mohou nacasovani odmitnuti ovliviovat i jiné faktory, jako je napf. tvrdost
skorapky vejce (Antonov et al. 2008). Hnizdni parazité kladou vejce s neobvykle pevnou
skorapkou (Picman 1989; Brooker & Brooker 1991; Picman & Pribil 1997; Igic et al. 2011), coz
muzZe potencidlné hostiteldm zplsobovat mechanické obtiZe v jejich odstranéni, zvlasté pak
u téch s relativné malymi zobaky (Rohwer & Spaw 1988; Moksnes et al. 1991; Antonov et al.
2006).

PoZgayova et al. (2011) zjistili, Ze samice, které vénuji vice ¢asu kontrole snlsky,
vyhazuji vejce podstatné rychleji nez ty, které experimentalné parazitovanou snisku
prohlizeji pouze kratce. Hostitelé tedy byvaji citlivi hlavné na vizudlni podnéty z hnizda
(Langmore et al. 2005) a potrebuji vhodné mnozZstvi Casu ktomu, aby tyto podnéty
zpracovali. Doba, kterou hostitel vénuje inspekci hnizda, tedy mGze hrat duleZitou roli ve

formovani jejich odpovédi na parazitovani.

Vliv pohlavi

Pokud jsou za odmitani parazitickych vajec odpovédnd obé pohlavi, pak se schopnost
odmitat Sifi v populaci rychleji, nez kdyZ je za odmitani odpovédné pouze jedno z pohlavi
(Rothstein 1975; Sealy & Neudorf 1995). Obvykle se predpokladd, Zze pouze samice odmitaji
cizi vejce, coz bylo u nékterych hostitell podporfeno pfimym pozorovanim za pfirozenych
nemanipulovanych podminek (Rothstein 1977; Rohwer et al. 1989; Moksnes et al. 1994) i
experimenty (Palomino et al. 1998). Existuji vSak i pozorovani samcl odmitajicich vejce
experimentdlné vioZené do hnizda hostitele (Sealy & Neudorf 1995) a dokonce i u $packd, u
kterych dochazi k vnitrodruhovému (konspecifickému) parazitismu (Pinxten et al. 1991).
ProtoZze samice kladou vejce a obvykle je i inkubuji, Ize o¢ekavat, Ze je budou také odmitat,
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protoZe ve srovnani se samci travi vice ¢asu v hnizdé pecovanim o snGsku. U druhd, u kterych
se samci nepodileji nebo jen malo podileji na inkubaci lze o¢ekavat, Ze nebudou mit vyvinuté
diskriminacéni schopnosti z divodu nedostatku zkuSenosti s odmitanim cizich vajec.

Navzdory celé fadé studii zabyvajicich se adaptacemi proti hnizdnimu parazitismu,
zGstavaji role obou rodich na obrané hnizda ¢asto neodhalené, protoze autofi jen zfidka
rozliSuji mezi pohlavimi (ale viz Soler et al. 2002; Honza et al. 2007; PoZgayova et al. 2009).
VétSina hypotéz, které se snazi vysvétlit mechanismus rozpoznavani cizich vajec u
hostitelskych druht, byvd formulovana pravé na zakladé chovani samic (Rothstein 1975;
Lotem et al. 1992), protoZe pouze ony inkubuji a staraji se o sniSku. Role samce tak casto

zUstava nejasna.

Cile

Diskriminacni chovani je jednou z nej¢astéji studovanych obrannych reakci hostitell vici
parazitim. Mechanismus samotného rozpoznavani a odmitani parazitickych vajec je vsak
zatim malo zndmy a prozkoumany i presto, Ze jeho znalost je dllezZita pro pochopeni evoluce
diskriminacéniho chovani a koevoluce vztahu parazit- hostitel. Hlavnim zamérem mé prace
bylo prozkoumat tento mechanismus u konkrétniho hostitelského druhu kosa ¢erného a na
zakladé videonahravek zjistit pouzivané metody odmitani cizich vajec a kvantifikovat
pripadné naklady spojené s jejich vyhozenim. Dale jsem chtéla zjistit, jak se liSi odpovédi
hostitelll na rdzné typy modelovych vajec, rozdilné velikosti (mimikry) a tvrdosti (odolnost
vuci proklovnuti), za predpokladu, Ze opakovatelnost odmitani u kos neni 100 % (Samas et
al. 2011). Kromé toho jsem sledovala, jak rozsifené je naklovani parazitickych vajec u vétsich
hostitelll, u kterych se predpoklada jejich vyhozeni uchopenim. Nakonec jsem vénovala

pozornost také roli samce v diskriminacnim procesu.

Hypotézy

1. Castéji budou odmitana vejce méné podobna kosim. Rehé&i modely (viz Materil a

metody) budou ,hostitelé” vyhazovat ve vyssi frekvenci nez modely konspecifické.

2. Vzhledem k télesné velikosti a velikosti zobaku zkoumaného druhu budou kosi

odmitat cizi vejce uchopenim do zobaku (,,grasp ejection”).
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3.

5.

6.

ProtozZe je vyhozeni uchopenim povazovano za metodu méné nakladnou, nemélo by
ptfi ném dochdzet k poskozeni vlastnich vajec (tj. nemélo by dochdazet k ,rejection

costs”).

Méné podobna modelova vejce (rehci) budou odmitana rychleji nez konspecifické
modely, velikostné napodobujici skutecna kosi vejce, a konspecificka pfirozena vejce.
Konspecifickda uméla vejce by méla v hnizdé zGstavat déle nez vejce skutecnad, jelikoz
by mélo byt narocnéjsi je z hnizda odstranit (za predpokladu, Ze budou kosi vyuZivat
metodu odmitnuti proklovnutim). Podobné skutec¢nd vejce odstranovana z hnizda
proklovnhutim by méla byt odmitana svétSim zpoidénim nez ta, odmitana

uchopenim.

Samice budou na hnizdo prilétat dfive nez samci a budou vénovat vice ¢asu

inspekénimu chovani a prohlizeni experimentalné parazitované snasky.

Pouze samice budou experimentalni vejce odmitat.
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MATERIAL A METODY

Vyhledavani hnizd

Terénni prace probihaly v hnizdnich sezonach 2010 a 2011 v Olomouci. Hnizda jsem hledala
spolu sterénnimi spolupracovniky (viz Podékovani) metodou piimého vyhledavani
v olomouckych parcich (Cechovy sady, Bezrucovy sady) a na sidlidtich (pfedeviim Nefedin,
Nova Ulice, Povel). V téchto lokalitach jsem béhem hnizdni sezony (ptiblizné od poloviny
bfezna do c¢ervna) opakované systematicky prohledavala vhodny porost a potencidlni mista
k hnizdéni. Dale jsem sledovala jen hnizda nalezena ve fazi kladeni a rané inkubace. Pro
kazdé nalezené hnizdo jsem zalozila hnizdni kartu, do které jsem zaznamenavala zakladni
informace o hnizdé (lokalizace hnizda, datum nalezu a jednotlivych pokus(, vyska nad zemi,
velikost snasky, faze inkubace atd.) a jednotlivé kroky experimentalni procedury. Hnizda byla

kontrolovdna denné, aby se dala nasledné zjistit konecna velikost snlisky a zacatek kladeni.

Modelovy druh

Jako modelovy druh jsem vybrala kosa ¢erného, ktery se radi mezi nejbézné;jsi ptaky u nas i
v Evropé. Obyva Siroké spektrum biotop(i a hojné se nachazi i ve méstech. Hnizdi tedy jak v
sympatrii (lesy) tak alopatrii (mésta) s kukackou. Ma pomérné snadno nalezitelna a dostupna
hnizda, coz umozZnuje ndslednou manipulaci na hnizdé a provadéni kontrolovanych
experimentl. Jako hostitelé byvaji kosi kukackou vyuZivani jen vyjimecné (Moksnes &
Regskaft 1995), avSak schopnost rozpoznavat a odmitat cizi vejce je u nich silné vyvinuta
(Davies & Brooke 1989a; Grim & Honza 2001; Moksnes et al. 1990; Polacikova & Grim 2010),
coz by mohl byt dlsledek napt. vnitrodruhového parazitismu (Grendstad et al. 1999; Grim &
Honza 2001; Grim et al. 2011). Davies & Brooke (1989a) klasifikovali tento druh jako
,vhodného, ale vzacného” hostitele, u néhoz se schopnost odmitat cizi vejce mohla vyvinout
béhem koevoluéniho zdvodu ve zbrojeni s kukackou. Grim & Honza (2001) u kosu zjistili
velmi vysokou uroven agresivity vici kukac¢i atrapé, coz mlze pfispivat ktomu, Ze se
kukacky témto hostitelim vyhybaiji.

Kos patii mezi vétsi pévce s primérnou délkou zobaku 17,3 mm (Soler 1999) a mél by

tedy byt povazovan za druh typicky odmitajici cizi vejce pomoci uchopeni do zobaku.
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Manipulace na hnizdé

Ve vétsiné hostitelskych populaci ¢ast jedincl cizi vejce pfijima (Rothstein 1974; Davies &
Brooke 1989a; Moksnes 1993; Hale & Briskie 2007). Tak tomu je i u kosa ¢erného (Polacikova
& Grim 2010, Samas et al. 2011). Jedince, ktefi cizi vejce pfijimaji, samoziejmé nelze pouZit
pro sledovani a kvantifikaci odmitaciho chovani. Abych dosahla co nejvétsiho vzorku a

4

vyhnula se neproduktivnimu nahravani hnizd ,akceptori” nebo pomalych ,odmitacd”,
provedla jsem na celkem 180 hnizdech kosa nejprve pilotni experiment (reh¢i model, viz
nize), ktery mél ukazat, zda dany hostitelsky jedinec je ¢i neni rychlym ,,odmitacem®. Témér
u 50 % hnizd nedoslo k rychlému odmitnuti vejce (tj. do ndsledujictho dne) a tato hnizda
jsem proto z dalsi prace vyloucila (tj. hnizda, u kterych doslo k odmitnuti vejce pozdéji, nez
nasledujici den jsem dale nevyuZivala). Pouze hnizda, kde doslo krychlému odmitnuti
prvniho vejce, jsem pouZila k naslednému video-experimentu (viz nize).

Reh¢i modely jsem do nalezenych hnizd vkladala béhem kladeni nebo inkubace.
Vsechna experimentalni vejce jsem pfridavala, aniz by doslo k odstranéni nékterého z vajec
hostitele (k napodobeni pfirozeného parazitovani kukackou), protoZze pokusné odstranéni
hostitelovych vajec nema zadny vliv na frekvenci odmitani téch modelovych (Davies &
Brooke 1989a). Pokud doslo k rychlému odmitnuti prvniho vloZzeného vejce (do nasledujiciho
dne), bylo po jednodenni pauze do hnizda pfidano druhé experimentalni vejce (rdznych
typu, viz nize), ¢imZ se zvySovala pravdépodobnost rychlého odmitnuti modelu a zachyceni
jeho vyhozeni z hnizda na kameru. Odpovéd na toto druhé vloZzené vejce jsem
zaznamenavala videokamerou.

Pokud nedoslo k odmitnuti druhého experimentalniho vejce béhem video-nahravani,
hnizdo jsem navstivila nasledujici den (a poté denné), abych ziskala alespon hruby odhad
Casu, kdy bylo z hnizda vyneseno. Pokud béhem Sesti dnli nedoslo k jeho odmitnuti, bylo
vejce oznaceno jako akceptované a z hnizda jsem jej vyjmula. Toto Sestidenni obdobi je
standardné povazovano za dostacujici k tomu, aby se zjistilo, zda je vejce hostitelem pfijaté

¢i odmitnuté (Davies & Brooke 1989a; Moksnes et al. 1991).

Typy experimentalnich vajec

Pouzivala jsem tfi rGzné typy experimentalnich vajec, liSici se ve velikosti a tvrdosti. Dva
rdzné typy model(, vyrobené ze syntetického materidlu a vejce skute¢na. Do hnizd jsem je
vkladala randomizované. Vsechna experimentdlni vejce jsem prebarvila jednim typem svétle
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modré akrylové barvy (reflektancéni ktivka viz Fig. 1 v praci Samas et al. 2011), ¢imZ jsem
odfiltrovala potencialni Ucinek rozdilnych barev (Cassey et al. 2008) a vejce se tak liSila pouze
svou velikosti a tvrdosti, coz jsou faktory ovliviiujici odmitnuti vejce, které mé v této studii

zajimaly. Odpovédi hostitel( na tyto rizné typy vajec jsem nasledné srovnavala.

1. Rehci model = umély model modre prebarveny, bez skvrnéni, ktery velikosti, tvarem i
barvou odpovidd kukac¢imu vejci kladenému do hnizd rehka zahradniho (Phoenicurus
phoenicurus). Jde o nejéastéji pouzivany nemimeticky model ve studiich zabyvajicich
se hnizdnim parazitismem v Evropé (Davies 2000). Délka (priimér + SD) tohoto typu

modelového vejce byla 22,7 + 0,54 a Sitka 17,4 £ 0,48 mm (n = 10).
2. Konspecificky model = umély model bez skvrnéni odpovidajici velikosti skutecnému
vejci kosa, prebarveny na modro. Délka vejce €inila 29,6 £ 0,26 mm a Sitka 21,5 £ 0,80

mm (n = 10).

3. Konspecifické skutecné vejce = skutecné kosi vejce (vyjmuté z Cerstvé opusténého

hnizda), pfebarvené na modro. Délka vejce je 29,9 + 0,71 a Sitka 21,8 + 0,58.

Obr. 1. PouZita experimentalni vejce, pfebarvena na modro: (1) reh¢i model, (2)

konspecificky model, (3) konspecifické skutecné vejce.
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Video-zaznam chovani hostitelti na hnizdé

Pfed parazitovanim hnizda experimentalnim vejcem jsem v blizkosti nainstalovala CCD
kameru pfipevnénou na stativu tak, aby bylo hnizdo a jeho nejblizsi okoli po celou dobu
nahravani zretelné v zabéru. Kamera byla umisténa nad horizontdlni Urovni hnizda, ale
v bezpecné vzdalenosti (2 az 5 m podle struktury vegetace a pftistupnosti hnizda) od néj z
dlvodu vyvarovani se rizika, Ze se budou ptaci kamery obavat. Nahravani jsem zapocala
ihned po umisténi kamery na vhodné misto, bez prfedchozi habituace, jelikoz méstské
populace ptakd byvaji zvyklé na ruseni. Po celou dobu nahravani jsem hnizdo z urcitého
odstupu sledovala, jednak z ddvodu strezeni kamery, ale také kvali prehledu o déni na
hnizdé. Pokud ptdk do 30-ti minut na hnizdo nepfiletél, nahrdvani jsem prerusila, aby
nedoslo ke zbytecné deserci. Toto etické , pravidlo 30 min.” bylo pouzivano i v predeslych
pracich, napf. pfi prezentacich vycpanych atrap u hnizd hostitelt (napf. Grim et al. 2011).
Jinak jsem hnizdo nahravala az do vyhozeni vejce, minimalné vsak po dobu 60-ti minut i
v pfipadech, kdy doslo k okamzZitému odmitnuti vejce po prvnim pfiletu ptaka na hnizdo.

Ke kazdému natocenému hnizdu jsem potrizovala jesté vlastni kontrolni nahravku.
Kontrola predstavovala totéz hnizdo toCené po dobu 60-ti minut bez pfitomnosti modelu.
Nahravani kontroly bylo nacasovano ve stejnou denni dobu jako nataceni experimentu (+/-
60 minut). Tuto kontrolu jsem randomizované pofizovala bud 24 hodin pred nebo po
experimentu (tzn. u cca poloviny hnizd jsem tocila nejprve kontrolu, druhy den pak ve
stejnou denni dobu experiment a naopak). Predovana ¢i opusténa hnizda nebyla uz znovu
nahravana, stejné jako hnizda, u kterych doslo v dobé mezi obéma natdcenimi k vylihnuti
mladat. Nékterd hnizda, u kterych nedoslo k odmitnuti vejce do 24 hodin, jsem opakované
nahrdvala ve stejnou denni dobu nasledujici dny az do vyhozeni vejce (nebo jeho akceptace
po Sesti dnech pritomnosti v hnizdé) a teprve potom jsem pofizovala kontrolni nahravku
(pokud nedoslo k vylihnuti, opusténi nebo predaci hnizda). V pfipadé neptizné pocasi, coz
znemoznovalo video-nahravani, jsem kontrolu (nebo experiment) tocila o den pozdéji ve
stejnou denni dobu. Po skonceni filmovani bylo nutné zkontrolovat, zda nedoslo k rozbiti
nékterého z vajec nebo se na nékterém neobjevily praskliny, abych mohla urcit naklady na

odmitnuti u pouzitych typl experimentalnich vajec.
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Analyza nahravek

Pofizené nahravky kontrol i experimentl jsem nasledné analyzovala. Sledovala jsem

nasledujici parametry chovani ptakl na hnizdé.

Frekvence odmitani (%) — U jednotlivych typU experimentdlnich vajec jsem na zakladé poctu

téch odmitnutych a akceptovanych stanovila frekvenci odmitani.

Metoda odmitnuti — Jako metodu odmitnuti jsem uvaZovala odmitnuti rozklovanim nebo
uchopenim. V prvnim pripadé bylo experimentalni vejce nejprve
naklované a poté pomoci vzniklého otvoru z hnizda vynesené. Vejce,
ktera byla neporusena uchopena do zobaku a vynesena z hnizda jsem

klasifikovala jako odmitnutd uchopenim.

Latence k odmitnuti (s) — Latenci k odmitnuti jsem urcovala jako dobu od pfiletu ptaka na
hnizdo po uchopeni neporuseného vejce do zobdku nebo uchopeni
pomoci vyklovaného otvoru a nasledné vyneseni zhnizda.
Z videonahravek byla latence urcovana s presnosti na sekundy. U hnizd,
kde nedoslo k zaznamenani odmitnuti na kameru, byla latence (nejéastéji
v hodindch) odhadovana na zdkladé udaji z pravidelnych kaZzdodennich

kontrol hnizda.

Vliv pohlavi:

Latence k pfiletu (s) — Latenci k pfiletu jsem zaznamendvala zvlast u samcl a samic. Urcovala
jsem ji jako dobu od zacatku nahrdvky po pfilet jedince na hnizdo

s pfesnosti na sekundy.

Doba inspekce hnizda (s) — Dobu inspekce jsem sledovala jak u samca tak samic. Inspekce
vyjadruje veskeré aktivity, béhem nichz ma ptak vizudlni kontakt s vejcem,
jako pozorovani snlsky nebo klovani v hnizdé. Doba inspekce byla
ur¢ovana u kontrolnich a experimentanich nahravek s presnosti na

sekundy.
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Délka pobytu na hnizdé (s) — Celkovou délku pobytu jsem sledovala u samcd i samic.
Vyjadfuje dobu, kterou ptak stravi inkubaci, inspekci i jinou Cinnosti, pfi
které je fyzicky pfitomen na hnizdé (uvnitf hnizdni kotlinky nebo na jejim

okraiji).

Pocet klovani — Zaznamenavala jsem pocet klovnuti ve vlastnim hnizdé a cas straveny

klovanim.

Chovani samce — Kromé vySe uvedenych parametr(i jsem u samcl zaznamenadvala chovani

na hnizdé (napf. krmeni samice, strazeni hnizda za jeji nepritomnosti).

Statisticka analyza

Veskeré statistické vypocty byly provedeny ve statistickém programu JMP 8.0.1. Pro zjisténi
a porovnani frekvence odmitani u jednotlivych modelovych vajec jsem pouZila chi-kvadrat
test. Latenci k odmitani jsem testovala neparametrickym Kruskal-Wallisovym testem. Vliv
pohlavi jsem testovala pomoci linearniho mixovaného modelu. Nahodnou proménnou bylo
ve vSech modelech proménnd ,hnizdo“. Fixni vysvétlujici proménné (pohlavi, nacasovani
nahravani v ramci hnizdniho cyklu [kladeni, inkubace] a jejich interakce) byly z globalniho
modelu eliminovany pomoci zpétného odstrafiovani nevyznamnych proménnych kromé
proménné hlavniho zajmu ,pohlavi“ (Grafen & Hails 2002). Ve vsech téchto modelech byly
fixni vysvétlujici proménné nevyznamné, a tudiz po vylouceni nevystupovaly ve findlnim

modelu.
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VYSLEDKY

Dohromady jsem natdcela 90 hnizd. U 37 (41 %) z nich jsem natdceni ukondila po 30-ti
minutach, protoze samice do této doby nepriletéla na hnizdo, coz mohlo byt zplsobeno
pritomnosti kamery ¢&i pozorovatele vjeho blizkosti (samice se vétSinou pohybovala
v blizkosti hnizda, ale na hnizdo se vratila az po odstranéni kamery). DalSich 6 (11,3 %)
natacenych hnizd bylo v pribéhu sledovaciho obdobi predovano a nebylo u nich mozné urdit
reakci na parazitické vejce (hnizda byla predovana v dobé mimo nataceni, takZe nebylo
mozné urcit identitu predatora). Celkovy pocet Uspésné sledovanych hnizd je 47, v pripadé,
Ze i deserci hnizda povazujeme za reakci hostitele na pritomnost ciziho vejce (Grim & Honza

2001). Dohromady byla v pribéhu pokusu opusténa 4 hnizda (8,5 %).

Frekvence odmitani

Frekvence odmitani mezi tfemi pouzitymi typy parazitickych vajec se nelisila ()(2:2.05, df=2,
p=0.36; N=47; Obr. 1). Reh¢i model byl odmitnut ve vsech pfipadech (n=15). Konspecificky
model byl odmitnut v 88 % ptipadd (n=16). Konspecifické skutecné vejce bylo odmitnuto se
stejnou frekvenci (88 %; n=16). Frekvence odmitani mezi tremi typy parazitickych vajec se
nelisila ani v pripadé vylouceni opusténych hnizd (x2=2.40, df=2, p=0.30; N=43; Obr. 1).

Frekvence odmitani velkych parazitickych vajec (konspecificky model a konspecifické
vejce) a malych parazitickych vajec (reh¢i model) se nelisila ()(2=2.05, df=1, p=0.15; N=47).
Podobné ani vylouceni hnizd s deserci tento vysledek neovlivnilo ()(2:2.36, df=1, p=0.12;
N=43).

Frekvence odmitani mezi umélymi modely a skute¢nym konspecifickym vejcem (viz
Materidl a metody) se nelidila (x?=0.50, df=1, p=0.48; N=47). Vyloueni hnizd s deserci
frekvence vyhazovani opét neovlivnilo ()(2:0.81, df=1, p=0.37; N=43). Dva konspecifické
modely a dvé konspecificka skutecnd vejce byla po Sesti dnech pfitomnosti v hnizdé

akceptovana (ackoli je samice klovaly).
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Tab. 1. Frekvence odmitnutych modeld (%) podle velikosti a materiadlu se zahrnutim resp.
vyloucenim deserci. Vysledky statistického srovnani.

Kategorie Odmitnuti v€etné deserci Odmitnuti bez deserci
% N % N

Velikost

Maly 100 15 100 15
Velky 88 32 86 28
Material

Umély 94 31 93 30
Skutecny 88 16 85 13

Obr. 1. Frekvence odmitani jednotlivych typ(i experimentalnich vajec véetné deserci (¢erny
sloupec) a bez deserci (bily sloupec). Cisla uvnitf sloupcli udavaji velikost vzorku.

100

X 80
(]
Q
o
>

= 60
~(0
=
E
8

o 40
L]
c
3]
>
o

L 20
L

15 13 11
0]
Rehci model Konspecificky model  Konspecifické vejce

Metoda odmitnuti

Zaznamenala jsem pouzivani obou metod odmitnuti (Tab. 2). Kosi vyhodili pomoci uchopeni
do zobdku celkem 37,5 % vSech konspecifickych skutecnych vajec, u kterych bylo odmitnuti
zaznamenano na kameru (n= 8). Zbyla odmitnuta skutec¢na vejce (62,5 %) byla samici nejprve

naklovana a poté z hnizda vynesena. Rozklovana vejce byla vynasena bud' vcelku
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(n=2) a nebo po ¢astech (n= 3). Zbyvajici dva typy modell nebylo mozné proklovnout, byly
tedy odmitany vyhradné pomoci uchopeni do zobaku (pfip. deserce). K opusténi doslo
béhem experimentu u celkem 4 filmovanych hnizd, ve vSech pfipadech pfi pouZiti velkych

modell (Tab. 2).

Tab. 2. Zplsoby odmitnuti jednotlivych typl experimentalnich vajec. ,,Uchopeni” oznaduje
vyneseni vejce pomoci uchopeni do zobdku (grasp-ejection). ,Klovano - vyneseno” je
rozklovani a nasledné vyneseni vejce z hnizda (puncture-ejection; viz Uvod). ,Klovéno -
akceptovano” oznacuje akceptovana vejce (po 6 dnech pritomnosti v hnizdé), u kterych byl
zaznamendn pokus o jejich naklovani. Velikosti vzorkl jsou mensi nez v Tab. 1, protoze u
¢asti hnizd bylo vejce hostitelem odmitnuto mimo dobu video-nahravani.

Typ vejce Uchopeni Klovano - Klovano - Deserce

vyneseno akceptovano

Reh¢i model (n=12) 12 - - 0
Konspecificky model (n=10) 7 - 2 1
Konspecifické vejce (n=13) 3 5 2 3

Obr. 2. Samice kosa odstrafiuje experimentalné vloZené konspecifické vejce z hnizda
prostfednictvim (A) uchopeni neporuseného vejce do zobaku, (B) naklovani a vyneseni

pomoci vzniklého otvoru. Fotografie jsou vystfizené z nahravky.
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Naklady na odmitnuti

Pfi pouziti metody vyhozeni uchopenim jsem nezaznamenala Zadny pripad poskozeni
vlastniho vejce (n= 22). P¥i uZiti metody odmitnuti proklovnutim doslo u jednoho z hnizd k
rozbiti vlastniho vejce (n=5), které i nadale zlstalo v hnizdé. U Zadného ze sledovanych hnizd
jsem nepozorovala ani jeden pfipad chybného rozpoznani a odmitnuti vlastniho vejce
namisto parazitického (recognition error), tj. na zadném z hnizd béhem sledovaciho obdobi

(6 dni od vloZeni experimentalniho vejce) neubyla jind nez vyhozena experimentalni vejce.

Latence k odmitnuti

Latence k odmitnuti se mezi tfemi typy experimentalnich vajec neliSila (Kruskal-WallisGv test
x2=0.31, df=2, p=0.52). Podobné jsem nezjistila Zadny statisticky rozdil mezi latencemi k
odmitnuti uchopenim (23,3 + 31 min; n=22) a proklovnutim (82 + 303 min; n=5; U=0.04, p =

0.86).

Obr. 3. Latence k odmitnuti (primér + SE) u jednotlivych typU parazitickych vajec (bez
deserce). Velikost vzorku je uvedena uvnitf sloupcu.
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Vliv pohlavi

Experimentalné vloZend vejce byla odmitdna pouze samicemi. Po zacatku
experimentu se samice vracely k hnizdu rychleji nez samci (viz Tab. 3) (F1,10,=30.68,
p<0.0001). Samci si vSak pfi ndvratu déle prohlizeli obsah hnizda neZ samice
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(F1,107= 34.19, p<0.0001). Celkové vSak samci stravili na hnizdé vyrazné méné casu
nez samice (v€etné inkubace)(F1,95=112.41, p<0.0001).

Tab. 3. Srovnani chovani na hnizdé podle pohlavi (prdmér + SE).

Parametr chovani Samec Samice

Latence k priletu (min) 25,2 +4,75 7,8+0,75
Doba inspekce (% Casu na hnizdé) 14,4+2,4 45,1+4,8
Délka pobytu (min) 1,0+ 4,55 1,8 +2,40

Doba inspekce

U samic jsem zjistila rznou intenzitu inspekéniho chovani mezi kontrolou a experimentem,
ale tento vliv se lisil mezi rznymi experimentalnimi vejci (interakce kontrola/experiment vs.
typ experimentu: F,g; = 5,41, p= 0,006). Konkrétné u experimentl s konspecifickymi modely
a konspecifickymi pfirozenymi vejci nebyl rozdil v proporci casu, ktery samice vénovaly
prohlizeni obsahu hnizda, v dobé, kdy model byl resp. nebyl v hnizdé. Naopak v
experimentech s reh¢im modelem doslo k vyraznému navyseni inspekéniho chovani oproti

kontrole na stejnych hnizdech.

Obr. 4. Proporce casu (primeér * SE), ktery samice travily inspekénim chovanim u kontrol
(Cerné sloupce) a experiment( (bilé sloupce) u jednotlivych typl experimentalnich vajec.
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Frekvence klovani

Klovani v hnizdé jsem zaznamenala pouze u samic. Zjistila jsem vyznamnou interakci ve
frekvenci klovani mezi pritomnosti (kontrola vs. experiment) a typem experimentalniho
vejce (Fy, 75,80 = 4,22, p= 0,018). Nejvice samice klovaly do reh¢ich modelG. Post-hoc srovnéni
vSech kombinaci ukdzalo, Ze frekvence klovani do rehcéich modell se vyznamné lisila od
vSech ostatnich skupin (Tukey-HSD test, a = 0,05), které se pak mezi sebou uz nelisily. Ke
klovani v hnizdé dochazelo predevsim za pfitomnosti experimentalniho vejce, ale také u
hnizd bez jeho pfitomnosti, pficemZ nejvice u téch s konspecifickym vejcem (po jeho

odmitnuti).

Obr. 5. Frekvence klovani (pocet klovnuti za minutu) na hnizdé (priimér + SE) bez pritomnosti
experimentdlniho vejce (¢erné sloupce) a za jeho pfitomnosti (bilé sloupce). Cerné sloupce
zahrnuiji jak kontrolni nahravky, tak hnizda po vyhozeni experimentalniho vejce.
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Celkové jsem u samcl zaznamenala 27 navstév na 19 hnizdech (néktefi samci navstivili
hnizdo opakované). Ve vétsiné pripadl ndvstév samce na hnizdé (74 %) se vénoval strazeni
hnizda v nepfitomnosti samice, zejména pak po jejim vyplaseni pozorovatelem. Vétsina

strazicich samcua (85 %) se alespon po urcitou dobu vénovala i inspekci hnizda nebo méla

28



prinejmensim vizualni kontakt s vejci. Nejdéle samec prohlizel obsah hnizda pfes 5 min.
V porovnani se samicemi travili samci na hnizdé kratsi dobu, avSak vénovali relativné vice
Casu inspekci sntsky (Tab. 3). Hnizdo navstévovali prevainé v obdobi inkubace (12 ze 14
hnizd, u kterych je pti navstévé samce znamé stari hnizda, se nachazelo ve fazi inkubace).
V péti pfipadech pfitomnosti samce na hnizdé (19 %) jsem zaznamenala krmeni inkubujici
samice, kdy samec pfriletél na hnizdo s potravou v zobaku (hmyz, Zizaly), podal ji samici a bez
dalsiho zdrZzeni odlétal. Ani jeden ze samcl se nepodilel na inkubaci. V jednom z ptipadu stal
pfi strazeni hnizda uvnitf hnizdni kotlinky, coz vSak nelze povaZzoval za inkubaci, ponévadz
nebyl v télesném kontaktu se snuskou. Dale jsem podle predpoklad( nezaznamenala Zadny
pripad odmitnuti vioZzeného vejce samcem. Na jedné z nahravek se vsak samec podilel na
odklizeni (konzumaci) zbytkd konspecifického skutec¢ného vejce, které bylo rozklovano a z
vétsi Casti vyneseno samici. Z nahravek je dale patrné, Ze se mohou podilet na Upravach

hnizda nebo odklizeni zbytk( skorapek.
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DISKUZE

Na zakladé mych experimentl se ukdazalo, Ze pouzity typ modelu nemél vliv na zadny ze
sledovanych parametr( chovani (frekvenci odmitani, latenci k odmitnuti, metodu odmitnuti).
U nékterych druhych vloZzenych vajec (konspecificky model a skute¢né vejce) doslo k
akceptovani navzdory tomu, Ze prvni vloZzeny reh¢i model byl odmitnut. Nékteri jedinci tedy
zménili své chovani z odmitnuti na akceptovani vramci jednoho hnizdniho pokusu, coz
potvrzuje zjisténi z jiné populace kosa cerného (Samas et al. 2011). Kosi odstranovali
experimentalné vloZena vejce za pouziti obou metod odmitani (uchopenim i rozklovanim).
Pouzivani metody odmitnuti rozklovnutim bylo ndkladnéjsi. Na hnizdo se dfive vracela
samice, ktera byla také odpovédnd za veskerd odmitnuti vloZzenych vajec a klovani v hnizdé.
Ackoli samec travil na hnizdé méné casu neZz samice, po navratu se relativné déle vénoval
prohlizeni obsahu hnizda. Jeho role pravdépodobné spociva predevsim ve strazeni hnizda za

nepritomnosti samice.

Frekvence odmitani

Frekvence odmitani mezi pouzitymi typy modelovych vajec se u kosU pfilis nelisila. Presto
vsak byla oproti prvnimu testu s rehéim vejcem (kde doslo vidy k odmitnuti) nizsi, protoze
néktera vejce byla hostiteli akceptovana. Néktefi jedinci tedy zménili své plvodni rozhodnuti
z odmitnuti vejce na jeho na pfijeti.

Obvykle se u hostiteld vyskytuje stfedni frekvence odmitani, tj. 40-80 % (Davies &
Brooke 1988, 1989a; Moksnes et al. 1990, 1991), coZ plati i pro kosa (Tab. 1 v praci
Polacikova & Grim 2010). Pouze u nékolika hostiteld je pozorovana frekvence odmitani
dosahujici 100 % (napf. budni¢ek mensi Phylloscopus collybita). Nékteré druhy naopak
prijimaji velkou vétsSinu nebo témér vsechna vejce, jak mimeticka, tak nemimeticka (napft.
pévuska modra Prunella modularis; Davies & Brooke 1989a) bez jakékoli variace
v odpovédich na cizi vejce. Akceptace muize byt selektovana u malych hostitelll, neschopnych
vejce vyhodit, coZ vSak neni pfipad kosl. Pfesto ale byla 4 velkd vejce pfijata a inkubovdna
s ostatnimi. Vyznamnou roli by zde mohly hrat i faktory, jako jsou individualni zkusSenosti
nebo vék konkrétnich samic, které se zatim dostatecné neobezndmily se vzhledem vlastnich

vajec a nedokazou tak odhalit cizi vejce v hnizdé (Lotem et al. 1992; Honza et al. 2007).
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Timto mechanismem by se dala vysvétlovat akceptace u jedinc(, ktefi prijimaji vSechna vejce
v hnizdé. Ja jsem vsak testovala jedince, ktefi prvni vloZzené vejce odmitli a jsou tedy
yodmitacéi“ nikoli ,,akceptofi®. DalSim faktorem, ktery by mohl mit vliv na takovou zménu
v chovani jedince, je hnizdni stadium, ve kterém se hnizdo nachazelo v prabéhu pokusu.
Riziko parazitismu byva vyssi béhem pocatecni faze hnizdéni, protoze parazit obvykle klade
vejce v dobé, kdy klade je hostitel (Grendstad 1999). Hostitelé by tedy v tomto obdobi mohli
vykazovat silnéjsi obranné reakce. Tendence k castéjSimu odmitani cizich vajec v dobé
kladeni oproti inkubaci byla pozorovana u nékterych hostiteld parazitovanych vlhovcem
hnédohlavym (Rothstein 1976; Goguen & Mathews 1996). Grendstad et al. (1999)
zaznamenali, Ze v obdobi kladeni hostitel vykazuje vétsi agresivitu vUici vycpané atrapé
umisténé v blizkosti jeho hnizda. V jinych studiich vSak nebyly zaznamenany vyznamnéjsi
rozdily v odmitani cizich vajec mezi obdobim kladeni a inkubaci (Moksnes et al. 1991;
Marchetti 2000; Peer & Rothstein 2010) a to se tykd i rady studii na kosu ¢erném (Davies &
Brooke 1989a; Samas et al. 2011; Grim et al. 2011). T¥i ze ¢tyf testovanych hnizd, u kterych
doslo ke zméné odpovédi na vloZené vejce, se nachazela v prilbéhu obou pokust (v pre-testu
i filmovaném experimentu) ve fazi inkubace. Pouze jedno hnizdo bylo v pribéhu prvniho
pokusu ve fazi kladeni a v druhém ve fazi inkubace. Vliv rozdilné faze hnizdéni tedy nemohu
potvrdit. Tyto vzorky jsou vSak pro statistickou analyzu pfilis malé.

Zména v odpovédi na cizi vejce byla dokumentovdna i v jinych studiich v ramci
testovani repeatability (Honza et al. 2007, Peer & Rothstein 2010). Zaznamenana byla i u
kosi na Novém Zélandu uvnitf hnizdniho pokusu (Samas$ et al. 2011). Nékteré samice
zménily své rozhodnuti nejen z odmitnuti na akceptaci, ale také naopak, z akceptace na
odmitnuti. Takovou zménu v chovani nelze pfisuzovat ziskanym zkuSenostem hostitel(
(Rodriguez-Gironés & Lotem 1999), ani rozdilnému véku samic (Lotem et al. 1995), protoze
jedinci zde byli stejné jako v mych pokusech testovani jen nékolik malo dni po sobé.
K objasnéni, jak konzistentni je rozhodnuti o odmitnuti ciziho vejce by mohlo napomoci dalsi
testovani napfi¢ hnizdnimi pokusy konkrétnich jedincl a generacemi ,akceptorek” a
,odmitacek” (Hauber et al. 2004; Hoover & Hauber 2007). Dalo by se vSak potvrdit, Ze
néktefi jedinci jsou v odmitavém chovani flexibilni i béhem kratkého casového obdobi

v ramci jednoho pokusu zahnizdit a reakci na cizi vejce v hnizdé tedy mohou pozménit.
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Akceptace parazitickych vajec

Jak jsem uvedla v predchozi kapitole, u 4 sledovanych hnizd doslo k akceptaci
experimentdlné vloZzeného vejce, které zlstalo v aktivnim hnizdé po dobu Sesti dn(i. VSechna
vejce vSak byla s rliznou intenzitou ale neldspésné klovana (dvé intenzivné a opakovanég, dvé
pouze slabé), avsak nakonec pfijata. Coz je pozoruhodny fakt, protoZe i presto, Ze ptak vejce
zfejmé rozpoznal jako cizi, naddle je inkuboval spolecné se svymi vejci. Tento vysledek
naznacuje, Ze mezi snahou rozklovat vejce a rozhodnutim jej odmitnout (coz mize byt
provedeno i opusténim hnizda) nemusi byt jednoznacny vztah. O tom, Ze klovana vejce byla
samicemi rozpoznana jako cizi, svédci i fakt, Ze u Zddného z filmovanych kontrolnich hnizd,
kde nedoslo k pfidani vejce experimentdlniho, jsem klovani nepozorovala. Diskriminaci bez
odmitnuti zdokumentovali také Antonov et al. (2009) u sedmihldska Sedého (Hippolais
pallida), jehoZz hnizda experimentadlné parazitovali kukaécimi vejci. Nékolik vajec bylo
hostiteli akceptovano navzdory opakovanym pokusiim o jejich rozklovani. Tuto akceptaci
oznacuji jako ,nucenou”, coz je oduvodnéno problémy s proklovnutim tvrdsi skorfdpky
parazitického vejce (autori pouzili pfirozena vejce kukacky obecné). Podporili tak hypotézu,
ktera nabizi vysvétleni adaptivniho vyznamu vétsi strukturdini pevnosti skorapky vajec
parazitQ (lgic et al. 2011). ,Nucena” akceptace konspecifického skutecného vejce kosem
cernym je vSak vtomto ohledu neobvykla, protoze tvrdost skofdpky odpovida tvrdosti
béZného neparazitického vejce (na druhé strané premalovani skofdpky syntetickou barvou
by mohlo jeji pevnost ponékud zvysit). Zjinych nahravek je patrné, Ze k proklovnuti
konspecifického vejce je dostacujici pouze nékolik silnéjsich aderd zobakem do skorapky.
Mozné vysvétleni selhani pokusu o rozklovani konspecifického vejce by mohl nabizet
predpoklad existence urcitého prahu potifebného k uvolnéni diskriminaéniho chovani
hostitelll, coZ omezuje riziko chybného odmitnuti vlastniho vejce (Rodriguez-Gironés &
Lotem 1999; Antonov et al. 2008). Nedostatecna motivace kvyhozeni vejce, které je
rozpoznané jako parazitické, tak muize byt dlivodem, proc zlstava v hnizdé spolu s ostatnimi
vejci hostitele. Hostitelé mohou zménit své chovani v pripadé, Ze mimikry parazitickych vajec
jsou velice dobré (Rodriguez-Gironés & Lotem 1999; Hauber et al. 2006). Akceptovana
konspecifickda experimentalni vejce jsou (alespon co do velikosti) mimetictéjsi s kosimi nez
prvni odmitnuty rehéi model v pilotnim experimentu. Hostitel tak nemusel byt k odmitnuti
takového vejce dostatecné podnécovan. Velikost vSak hraje roli spiSe u vajec mimetickych a

primarni vliv na odmitani téch nemimetickych ma barva (Rothstein 1982; Lawes & Kirkman
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1996). Hostitelé by tedy méli vejce odlisné barvy snadno rozpoznat. Neni vSak jasné, jak
jednotlivi jedinci vnimaiji barvu vajec pouzitych v mych experimentech (Cassey et al. 2008).
Akceptace se zda byt maladaptivni a proto je jednou z velkych otazek ve studiu
hnizdniho parazitismu (Winfree 1999; Stokke et al. 2005). U hostitelll schopnych vejce
uchopit nebo pouzit jiné metody k jeho odmitnuti byvad akceptace nejcastéji vysvétlovana
pomoci teorie evoluéniho zpozdéni (viz Uvod). Ta predpokladd, Ze hostitelé nebyli
parazitovani dost dlouho (v evolu¢nim ¢ase) nebo v dostatecnych frekvencich k tomu, aby se
vhodné genetické varianty rozsifily po celé populaci. Rohwer & Spaw (1988) navrhli, Ze
akceptace je selektovdna u mensich hostiteld neschopnych vejce uchopit do zobaku, ktefi
jsou proto omezeni na pouzivani nakladnéjsi metody odmitnuti. Naopak vétsi hostitelé vejce
pravdépodobnéji Uspésné odmitnou. Pattern malych akceptorl a velkych odmitacd by mohl
byt vysledkem cCastéjsiho parazitismu vétsich hostitell v minulosti (Peer & Sealy 2004). Vétsi
hostitelé mohou mit lepsi schopnost nakrmit mladata (Remes 2010) a uchranit své hnizdo
proti predatorim (Rothstein 1990; Peer & Sealy 2004). U nékterych v soucasnosti
neparazitovanych hostitelll, coZ jsou napfiklad pravé kosi, by se dal sklon odmitat cizi vejce
pric¢itat nejen fyzickym schopnostem odstranit vejce, ale i vyssi frekvenci parazitismu

v minulosti.

Metoda odmitnuti

Kosi pouzivali k odstranéni ciziho vejce z vlastniho hnizda obé metody odmitnuti - uchopeni i
proklovnuti. U konspecifickych skutec¢nych vajec, ktera jsou proklovnutelnd, jsem
zaznamenala vétsi frekvenci odmitnuti proklovnutim nez uchopenim do zobaku (Tab. 2), coz
nepodporuje tradi¢ni predpoklad, Ze kos je Cisty ,grasp-ejecter”. Skute¢na vejce, odmitnuta
uchopenim byla vynesena bez predchoziho pokusu o naklovani, coz naznacuje, Ze ptaci jsou
na druhou stranu bez problému schopni vejce uchopit.

Moksnes et al. (1991) navrhli, Ze ptaci, ktefi odstranuji umélé modelové vejce bez
poskozeni téch vlastnich, jsou typicti odmitaci pomoci uchopeni (grasp-ejecters). Zatimco ti,
u kterych dochazi béhem odstranéni umélého vejce k poskozeni vajec vlastnich, jsou
odmitaci rozklovanim (puncture-ejecters). Tento predpoklad pozdéji potvrdili pro dva typické
odmitate rozklovanim na zakladé filmovani experimentalné parazitovanych hnizd

modelovymi vejci (Moksnes et al. 1994). Aplikovanim tohoto kriteria na zkoumaného kosa
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pfi pouZiti pouze umélych modeld by se dal tento hostitelsky druh povaZovat za typického
odmitace uchopenim, protoZe pti pokusu o odstranéni Zddného umeélého vejce nedoslo
k poSkozeni nékterého z vlastnich. Pfi pouziti skuteCnych vajec se vSak ukdazalo, Ze kos se
nejen snazi skutecné vejce rozklovat (u 5 hnizd, u zbyvajicich 3 hnizd bylo vejce odmitnuto
bez predchoziho pokusu o naklovani) navzdory faktu, Ze je schopny jej uchopit, ale Ze u néj
také dochazi k poskozeni vajec vlastnich (viz nize). Soler et al. (2002) zjistili, Ze jak hostitelé
odmitajici vejce uchopenim, tak ti odmitajici rozklovanim klovou modelové vejce predtim,
nez jej vyhodi. PouzZivani obou metod odmitnuti i presto, Ze vétSina jedincl je schopna
uchopeni vejce do zobaku, bylo zaznamenano i u nékterych hostitell vihovce hnédohlavého
(Underwood & Sealy 2006; Sealy & Neudorf 1995). Taktéz Rasmussen et al. (2009) odhalili
hostitelsky druh (drozdec cernohlavy Dumetella carolinensis), ktery pouzivda metody
odmitnuti smiSené a zjistili, Ze dokonce i u téchto vétsich ptakd je odmitnuti rozklovanim
spojeno s urcitymi Skodami na vlastnich vejcich. Moznym vysvétlenim by mohl byt fakt, ze
metoda odmitnuti uchopenim neni u nékterych hostitell zatim fixovana z toho ddvodu, Ze
jako prvni se u nich vyviji adaptace odmitat rozklovanim, nebot se predpoklada, zZe tvrda
skofdpka parazitického vejce je ptizpUsobeni vznikajici jako obrana pravé proti jejimu
rozklovani hostitelem (Spaw & Rohwer 1987; Rahn et al. 1988; Picman 1989).

Jak uz bylo uvedeno vyse, u 4 filmovanych hnizd doslo béhem experimentu k jejich
opusténi. Deserce nastala vjednom pripadé u konspecifického modelu, témér ihned po
experimentalnim parazitovani (béhem jedné hodiny) a ve tfech pripadech u konspecifického
skutecného vejce po jednom az tfech dnech jeho pfitomnosti v hnizdé. U jednoho z hnizd
s konspecifickym skute¢nym vejcem jsem zaznamenala klovani samice do tohoto vejce.
Mnozi autofi zahrnuji ve svych studiich deserci mezi odpovédi hostitelll na parazitovani
(Davies & Brooke 1989a; Grim & Honza 2001; Moskat et al. 2003). Néktefi naopak deserci
nepovazuji za primou reakci na parazitaci z toho divodu, Ze se frekvence opousténi nelisi u
hnizd experimentdlné parazitovanych a kontrolnich, kde nedoslo k Zadné manipulaci ani
vloZeni cizich vajec (Prochdzka & Honza 2004). Hill & Sealy (1994) navrhli, Ze spiSe neZ na
parazitovani by deserce mohla byt reakci na redukci poctu vajec v hnizdé hostitele, k cemuz
dochazi jak u druhd vyuZivanych parazity, tak u téch bézné neparazitovanych. Redukce muze
nastat v pripadé, Ze se nékteré z vajec ve snlsce stane kofisti predatora (Rothstein 1986),
pokud dojde k nahodnému rozbiti nékterého z vajec a nasledné jeho odstranéni hostitelem

(Weatherhead 1991) nebo je hostitelovo vejce odstranéné parazitem (Sealy 1992). V mé
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praci nelze opousténi hnizd vysvétlit timto mechanismem, ponévadz pocet vajec v hnizdé se
béhem experimentl nejen Ze nesnizoval, ale naopak zvysoval (pfidanim experimentalniho
vejce). V kazdém pripadé plati, Ze hostitelé se deserci hnizda mohou vyhnout parazitismu,
coz muze redukovat selekéni tlak na vyvoj jiného, specializovanéjsiho antiparazitického
chovani (Hill & Sealy 1994). Opusténi hnizda mohou navodit i jiné situace, jako je napfiklad
vyruseni hostitele predatorem, ktery je spatien v blizkosti hnizda (Davies 2000), coZ také
potvrzuje moje pozorovani. V blizkosti (2-4 m) jednoho z experimentalné parazitovanych
hnizd skuteénym konspecifickym vejcem se béhem natdceni objevila straka obecna (Pica
pica). Jeji pfitomnost vyvolala u inkubujici samice varovné volani a opakované kratkodobé
opousténi a navraty na hnizdo. Poté bylo nataceni preruseno a druhy den bylo hnizdo
s kompletni neposkozenou sniskou nalezeno opusténé, coz by se dalo zdlvodnit pravé

pfitomnosti predatora.

Naklady na odmitnuti

Pfi pokusu o odmitnuti experimentdlné vioZzeného modelového vejce do hnizda jsem
zaznamenala jeden pripad poskozeni vlastniho vejce hostitele. Samice velmi intenzivné
klovala do konspecifického skutecného vejce, pricemz doslo k prasknuti jednoho vejce
z vlastni snusky. VloZené experimentalni vejce samice nakonec rozklovala a z hnizda vynesla,
v tomto pripadé vsak bylo odmitnuti naklovanim pomérné nakladné. Poskozené vlastni vejce
zGstalo po dobu nahravani v hnizdé a bylo samici odklizeno pozdéji mimo zadznam,
pravdépodobné vsak bylo samici také klovano (coz nelze fict s Uplnou jistotou, protoze pfi
video-nahravani neni vidét do hnizdni kotlinky, toto klovani jsem vsak pozorovala i mimo
zaznam a v dobé, kdy bylo experimentalni vejce vynesené). U Zadného hnizda, kde bylo
vloZzené vejce odmitnuté uchopenim do zobdku, jsem nezaznamenala Zadné znamky
poskozeni nékterého z hostitelovych vajec, coZz by mohlo potvrzovat, Ze tato metoda je
skute¢né méné nakladna nez odmitnuti rozklovanim (Rohwer & Spaw 1988; Underwood &
Sealy 2006). Dale jsem nepozorovala zadny pfipad, kdy by doslo k odmitnuti vlastniho vejce
namisto parazitického (recognition error) u experimentalnich ani kontrolnich nahrdvek. K
chybnému rozpoznani a odstranéni vlastniho vejce z hnizda namisto parazitického dochazi u
hostitell spiSe v pfipadé setkani se scizim vejcem, které je mimetické (Davies & Brooke

1988; Marchetti 1992). Mnou pouZivana experimentalni vejce vsak byla nemimetickd (v
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barvé), a proto by kosi neméli mit problém odlisit je od vlastnich. Ani Moskat et al. (2004)
nepozorovali u kosa zadny takovy pripad chybného odmitnuti. Chyby pfi rozhodovani jsou
tedy pomérné vzdcné, coz naznacuje, Ze udrieni si schopnosti rozliSovat a odmitat
paraziticka vejce neni pro tento druh nakladné.

Naklady na odmitnuti tedy nebyly Zadné u vyhozeni pomoci uchopeni (0 z 22), ale
vyskytly se u vyhozeni pomoci proklovnuti (1 z 5). Ovsem vzorek pro proklovnuti je velice
maly, takZze Zadné jisté zavéry vyvodit nelze. Pozorovani také nasvédcuje tomu, Ze metoda
odmitnuti rozklovanim sebou nese i vyssi energetické naklady, protoZe hostitelé ve snaze
modelové vejce rozbit do néj opakované a nékdy velmi intenzivné klovali. DalSim vydajem na
proklovani je nemoznost béhem klovani inkubovat vlastni snasku (,,opportunity cost”). Dalo
by se tedy potvrdit, Ze metoda odstranéni parazitického vejce rozklovanim, je podle
oCekavani skutecné nakladnéjsi, nez vyhozeni uchopenim.

Jak uZ bylo fefeno vyse, ndklady na odmitnuti mohou souviset i s fyzickymi
predpoklady konkrétnich hostitelskych druhl. U vétsSich hostitell nebyvaji zjistovany témér
zadné naklady na vyhozeni vejce uchopenim, uZiti této metody vsSak pravdépodobné
vyzaduje zobdk urcité minimalni délky (Rohwer et al. 1989; Lorenzana & Sealy 2001;
Underwood & Sealy 2006). Rasmussen et al. (2010) stanovili nejkratsi délku zobaku, pfi které
jsou hostitelé parazitického vlhovce (drozdec cernohlavy a drozd stéhovavy Turdus
migratorius) schopni uchopit jeho vejce, které pfiblizné odpovida velikosti vejce kukacciho
(vlhovec: 21,1 x 16,4 mm; kukacka: 21,9 x 16,3 mm). Navrhli, Ze délka mUzZe omezovat
evoluci metody odmitnuti uchopenim u hostitel( se zobaky kratSimi nez 16 mm. Dale také
zjistili, Ze pravdépodobnost poskozeni hostitelovych vajec pfi pouZiti této metody odmitnuti
se s rostouci délkou zobaku nezvysuje. Kosi, ktefi maji zobaky v priiméru vic nez o 10 mm
delSi by tedy neméli byt v pouzivani této metody nijak omezeni pfi odmitani rehcich
(kukacéich) modelovych vajec. Rasmussen et al. (2010) také zjistovali, jaky nejvétsi objekt
jsou hostitelé vlhovce schopni odmitnout uchopenim na zakladé poméru délek pouzitych
modell a délky jejich zobaku. Zjistili, Ze drozdec dokaze uchopit model do max. velikosti 25
mm, pricemz délka jeho zobdku se pohybuje okolo 24 mm (pomér obou délek je asi 1,03).
Kos, odmitajici vétsi modely a vejce (v prdméru 30 mm) by mohl mit vzhledem k mensimu
zobaku (v priméru 17,3 mm) teoreticky s odmitanim velkych vajec problémy (pomér délek

vejce a zobdku je 1,73 a tedy vyrazné vétsi nez ve studii drozdce).
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Reskaft et al. (1993) experimentalné kvantifikovali naklady na odmitnuti a prijeti
parazitického vejce testovanim vlhovciho hostitele, odmitajiciho cizi vejce rozklovanim.
Zjistili, Ze naklady na parazitovani a vychovu parazitickych mladat jsou vétsi nez naklady na
odmitnuti vejce touto metodou. Lorenzana & Sealy (2001) srovnavali ndklady na odmitnuti a
prijeti parazitismu u druhU odmitajicich obéma metodami a dosli k podobnym zavéram.
Zjistili, Ze naklady na akceptaci jsou mnohonasobné vyssi nez na odmitnuti a Skody vzniklé
rozklovanim jsou nékolikandsobné vysSi nez pfi odmitnuti uchopenim. Potvrdili tak, ze
naklady spojené s parazitismem by u zkoumanych hostitelskych druhd mohly vysvétlovat

vznik a typ odmitavého chovani.

Latence k odmitnuti

Latence k odmitani modelovych vajec byla variabilni. Nejrychleji odmitnuté vejce zlstalo
v hnizdé asi jednu sekundu po pfiletu ptdka na hnizdo (konspecificky model). Nejpozdé;ji
odmitnuté vejce stravilo v hnizdé ptes 59 h (reh& model). Ctyfi akceptovand vejce jsem
vyjmula po Sestidenni pritomnosti (cca 140 h) z aktivniho hnizda. Skute¢na vejce odstranéna
z hnizda rozklovanim nebyla odstrafiovdana svétSim zpoidénim ve srovnani svejci
odmitnutymi uchopenim. PouZzitd metoda odstranéni vejce z hnizda tedy nesouvisela s
nacasovanim jeho odmitnuti. Dale jsem nezaznamenala rychlejSi odmitani malych rehcich
modell ve srovnani s modely velkymi ani rychlejSi odmitani konspecifickych modell se
skute¢nymi vejci. Typ modelu tedy neovliviioval nacasovani jeho odmitnuti. K podobnym
vysledkiim dospéli i Underwood & Sealy (2011), ktefi taktéz nezjistili Zadny rozdil v latencich
k odmitani mezi skutecnymi a umélymi vejci vlhovce, kterymi parazitovali hnizda zelenacka
Svitorivého (Vireo gilvus).

Samas et al. (2011) zjistili, Ze kosi experimentdalné parazitovani napodruhé odmitaji
toto vejce rychleji ve srovnani s prvnim parazitovanim. Tyto posuny v latenci k odmitnuti
druhého vejce mohou odrazet zménu prahu citlivosti ptakl, protoze mohli byt predchozim
parazitovanim varovani k vétSimu riziku parazitismu. To vSak nelze aplikovat u hnizd, kde
doslo u druhych vloZzenych vajec k akceptovani.

Antonov et al. (2008) navrhli, Ze latence k odmitnuti experimentalné vlozenych vajec
souvisi predevsim s jejich tvrdosti a mimikry. Zpozdéni v odmitnuti mimetickych vajec davaji
do souvislosti s problémy sjejich rozpoznavanim a existenci urcité latence, potiebné
k uvolnéni a realizaci odmitavého chovani, coZz minimalizuje riziko chybného odmitnuti
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vlastniho vejce (Rothstein 1982; Lotem et al. 1995; Davies et al. 1996; McLean & Maloney
1998; Rodriguez-Gironés & Lotem 1999; Stokke et al. 2007). Vtomto kontextu by tedy
selekce mohla podporovat delsi rozhodovaci proces. Rozpoznavani vajec na zakladé rozdill
ve velikostech vkladanych modelovych vajec dokumentuji i dalsi studie (Mason & Rothstein
1986; Moksnes & Rgskaft 1992; Marchetti 2000). Nicméné ani u nékterych dalSich druhd
(pénice hnédokfidla Sylvia communis a strnad obecny Emberiza citrinella) se schopnostmi
odmitat cizi vejce, nebyl zaznamenan rozdil vlatenci k odmitnuti nemimetickych a
konspecifickych vajec. Oba typy byly odmitany ve vysokych frekvencich (Prochazka & Honza
2003, 2004), coz by mohlo naznacovat, Ze kukacka tyto druhy prestala vyuZivat jako své
hostitele, protozZe se u nich vyvinuly silné diskriminac¢ni schopnosti (Moksnes & R@skaft 1995;

Prochazka & Honza 2003, 2004).

Vliv pohlavi

1. Role samice
Na zdkladé vysledk( analyzy zaznamu by se dalo potvrdit, Ze u kosl, u kterych se pouze
samice Ucastni inkubace, je pravé ona odpovédna za rozpozndavani a odmitani parazitickych
vajec, protoze vSechna odmitnutd vejce, u nichz bylo vyhozeni zaznamenano na kameru, byla
odmitnuta prdvé samici. Samice se také zpravidla vracela na hnizdo dfive nez samec, pokud
se neobdvala pozorovatele. Travila vice ¢asu na hnizdé a pecovala o snGsku béhem inkubace.
U hnizd s rehéim modelem vénovala vice Casu inspekci hnizda u experimentl ve srovnani
s kontrolnimi nahravkami (Obr. 4). Pfitomnost tohoto modelu v hnizdé tedy u samice
vyvolavala castéjsi inspekci hnizda nez prfi absenci parasitismu. Samice klovala do
experimentanich vajec, nejvice pak pravé do rehéich modell s nejdelsi inspekci. Klovani
samice v hnizdé jsem zaznamenala i u hnizd bez experimentalniho vejce, pfedevsim u
konspecifickych skutecnych vajec, kde je pomérné vysoka proporce klovani pravdépodobné
v jednom pfripadé také klovanim do vlastniho vejce v hnizdé potom, co doslo k jeho rozbiti
(ejection cost) pfi rozklovani konspecifického experimentdlniho vejce. ProtoZe vsak pfi video-
nahravani hnizd nemdze byt v zabéru i cely obsah, nelze s jistotou fict, co je pri¢inou klovani

samice v hnizdé za nepfitomnosti parazitického vejce.
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U druht, kde se obé pohlavi podileji na inkubaci, mGze i samec mit vyvinuté
diskriminacni schopnosti (Sealy & Neudorf 1995; Palomino et al. 1998; Soler et al. 2002; Lee
et al. 2005). | presto, Ze nékteri samci jsou schopni odmitnout parazitické vejce, zUstava
frekvence odmitani zpravidla stale vyssi u samic (Sealy 1996; Soler et al. 2002). Samice by tak
mohly byt v rozpoznavani a odmitani cizich vajec efektivnéjsi dokonce i u druhd, kde inkubuiji
obé pohlavi. Zaznamenano také bylo, Ze ¢as straveny inkubaci je obvykle vyssi u jedincu,
ktefi cizi vejce rozpoznavaji nez u téch nediskriminujicich (Soler et al. 2002). Inkubace se tedy

zda byt dllezitou podminkou diskriminacénich schopnosti hostitel(.

2. Role samce

Samci neodmitli Zadné z experimentalné vloZenych vajec, jehoz vyhozeni bylo zaznamendano
na kameru. Nepodileli se na inkubaci a travili na hnizdé méné ¢asu nez samice, ackoli se
béhem svého pobytu vénovali inspekci snisky. U Zddného ze samcl jsem nezaznamenala
klovani do experimentdlnich (ani jinych) vajec v hnizdé. Zda se, Ze role samce spociva
predevsim ve strazeni a obrané hnizda proti pfipadnému nebezpeli a krmeni inkubujici
samice. PoZgayova et al. (2009) taktéz zaznamenali, Ze b&éhem navstévy na hnizdé travi samci
rakosnika velkého (Acrocephalus arundinaceus) znacnou dobu kontrolou jeho obsahu.
Teoreticky by se tedy mohli naucit vzhled vlastnich vajec a rozpoznavat je od cizich, aniz by je
museli inkubovat. Sealy & Neudorf (1995) zjistili u trupidla baltimorského, ze i samec je
schopny odmitnout parazitické vejce navzdory tomu, Ze inkubuje pouze samice. Na druhou
stranu byl pravé samec odpovédny za vétSinu neuspésSnych odmitnuti a nakladd na
odmitnuti, a to zfejmé z toho dlvodu, Ze je mdlo zkusenym odmitaéem. TaktéZz Underwood
& Sealy (2011) zdokumentovali odmitani experimentalnich vajec samcem zelendacka
Svitorivého, u néhoz se drive predpokladalo, Ze odmitd pouze samice. U samcl vsak
zaznamenali delsi latenci k odmitnuti ve srovnani se samicemi, coZ podporuje predpoklad, Ze
samci jsou méné zkuSeni odmitaci. | samec tedy mlze byt schopny naucit se rozpozndvat a
odmitat cizi vejce, aniz by se podilel na inkubaci. U kost vsak tato schopnost zatim nebyla
prokazana (Soler et al. 2002; tato prace).

Dalo by se tedy shrnout, Ze zatimco samice je odpovédna za likvidaci Skod
zpusobenych hnizdnimi parazity, role samce spociva predevsim ve strazeni hnizda pred
predatory nebo jinym nebezpecim. U nékterych druhl se ukazalo, Ze pravé samice byvaiji
Casto agresivnéjsi (Gill & Sealy 1996; Hobson & Sealy 1989; Reyer et al. 1998), nicméné
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sexualné specificky podil na obrané hnizda se mize ménit i béhem hnizdniho cyklu (Hogstad
2005; Rytkonen et al. 1993). Také PoZgayova et al. (2009) zjistili, Ze zatimco samec zaujima
vedouci postaveni v obrané hnizda a pfimych interakcich s kukackou, samice je odpovédna
za kontrolu snGsky a odmitani vajec. Takové rozdéleni rodi¢ovskych roli tak mUze poskytovat

celkovou ochranu proti hnizdnimu parazitismu.
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ZAVER

V moji studii jsem zjistila, Ze ackoli kosi disponuji schopnosti odmitat cizi vejce, mohou byt
néktefi jedinci v odmitavém chovani flexibilni a béhem kratkého ¢asového Useku zménit své
rozhodnuti odmitnout. Klovani vajec v hnizdé nemusi byt spolehlivym indikatorem o
diskriminaci vejce, protoZe i pfes opakované pokusy o jeho naklovani mlze toto vejce zUstat
v hnizdé a byt nadale inkubovano. Typ pouzZitého experimentalniho vejce nemélo vliv na
frekvenci odmitani stejné jako na latenci k odmitnuti a pouzitou metodu odmitnuti u
sledovanych jedincQ, ktefi v pre-testu odmitli ,,rehci“ model. Kosi pouzivaji k vyhazovani
cizich vajec z hnizda obé metody odmitnuti, vyhozeni pomoci uchopeni i rozklovani. Druha
z metod je pravdépodobné nakladnéjsi, i presto je vsak témito hostiteli, schopnymi vejce
uchopit, pouzivana. Kazdé z pohlavi ma u kosU zfejmé odliSnou roli v obrané hnizda. Zatimco
samice je odpovédna za rozpoznavani a odmitani cizich vajec, role samce spociva predevsim
ve straZzeni hnizda za nepfitomnosti samice. Ackoli se samci vénuji inspekci snGsky,

diskriminacni schopnosti u nich zfejmé nejsou vyvinuté.
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