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1 Uvod

Nacasovani a délka rodicovské péce ovliviiuje zdatnost rodic¢l i mladat. DelSi hnizdni
obdobi ¢asto zvysuje preziti mladat a nasledné i hodnotu mladat pro rodi¢e. Mlze vsak také
snizit reprodukéni Uspéch rodicl v budoucnu (Trivers 1974).

Rodicovska péce se z pravidla objevuje u vSech druh(, ale jednotlivé faze hnizdniho
cyklu se mohou jak mezidruhové, tak i vnitrodruhové lisit. Napfiklad druhy z tropickych oblasti
a jizni polokoule maji mensi velikost snasky (Yom-Tov et al. 1994), delsi dobu inkubace, obdobi
hnizdni péce (Lack 1968; Geffen a Yom-Tov 2000) i obdobi pohnizdni péce (Russell 2000) nez
ptaci hnizdici na severni polokouli.

Hnizdni cyklus zacind u vétsiny druh( stavbou hnizda, do kterého pak samice naklade
1-25 vajec (Gaisler & Zima 2018). Poté zacina doba inkubace, kdy je nutné vejce udrzovat
v teple a chranit je pred predatory. Toto obdobi je druhové variabilni a mize trvat 12 nebo az
95 dnU (Gaisler & Zima 2018). Po vylihnuti mladat zacina pro ptaky jedno z energeticky
nejnarocnéjsich obdobi. Rodice musi sva mladata zahfivat, chranit pred predatory a u vétsiny
druh( je i krmit. Délka obdobi hnizdni péce se lisi podle toho, jestli se jednd o krmivé druhy,
kdy mladata potrebuji vice rodicovské péce nebo nekrmivé druhy, kdy jsou mladat brzy po
vylihnuti sobéstacnd. Mladata vétsich druhl potfebuji obecné vice ¢asu na svlij vyvoj nez
mladata malych druhd (Gill & Prum 2019). DuleZitou roli v tomto obdobi hraje asynchronni
lihnuti, které zplsobuje hierarchii mezi mladaty. Posledni fazi hnizdniho cyklu je pohnizdni
péce. Béhem tohoto obdobi jsou mladata stale ¢astecné zavisla na svych rodicich. Nejkratsi je
toto obdobi u malych pévcl a nejdelsi je u velkych dravcl (Gill & Prum 2019). Rozdil v délce
tohoto obdobi je také mezi druhy s kooperativnim a nekooperativnim hnizdénim.

Délka jednotlivych vyvojovych period béhem hnizdniho cyklu je tedy velmi variabilni.
Cilem bakalafské prace je shrnout hlavni faktory, které mohou tuto variabilitu vysvétlovat.
RovnéZ kratce shrnuje i dalsi rozdily tykajici se hnizdniho cyklu ptdk(, jako jsou rozdily
v rodi¢ovské péci, v kladeni vajec a lihnuti mladat.



2 Rodi¢ovska péce

Vétsina Zivocich(, prevazné bezobratlych, nevykazuje Zadnou rodi¢ovskou péci. Jejich
potomci maji pouze malé baleni Zloutku, které jim slouZi jako pocatecni zdroj vyzivy. PéCi
o mladata mlizZeme nalézt u plazl, obojzivelnikd, ryb, ¢lenovct, mékkyst a nékterych dalSich
skupin bezobratlych. Nejpropracovanéjsi formu rodi¢ovské péce maji ptdci a savci, ktefi
vynakladaji velké Usili, aby zvysili Sance svych potomk(l na preziti, a to predevsim ochranou
pred predatory, nedostatkem potravy a rfadou dalSich enviromentdlnich rizik (Royle et al.
2012).

Samci a samice mohou tvofit bud kratkodobé pary, nebo trvalé pary po cely Zivot.
U ptakd mohou rodi¢ovské usili sdilet samec a samice rovhomérné, kdy se staraji oba rodice,
nebo nerovnomérné, kdy o potomstvo pecuje pouze jeden z rodicovského pdru. Ptaci tvori
bud" monogamni, nebo polygamni svazky. Polygamni svazky miZeme rozdélit na polygynii,
polyandrii a polygynandrii (Gill & Prum 2019). U monogamnich druhd c¢asto dochazi
k mimoparovym kopulacim. Primérné asi 11 procent potomk( ma jiného biologického otce,
neZ je samec, ktery tvofi rodicovsky par (Hockey 2007).

Vees

hnizdénim, kdy s péc¢i o potomstvo a ochranou teritoria pomahaji i pfibuzni nebo blizce
pfibuzni jedinci rodicovského paru. Ke kooperativnimu hnizdéni dochazi napriklad, kdyz je
nedostatek hnizdnich Uzemi, coz brani mladym ptaktm, aby se rozmnoZovali sami. Mladi ptaci
pomahaji s péci o cizi potomstvo, ¢imz zvysuji své vlastni Sance na rozmnoZovani v budoucnu.
A to napfiklad ziskanim zkusenosti s péc¢i o mladata nebo mohou v budoucnu zdédit Uzemi.
Chovné pary s pomocniky odchovaji vice mladat neZ ty bez pomocnikll. Pomocnici pfispivaji
k pécirodica tim, Ze se podileji na obrané uzemi a ochrané a krmeni mladat (Gill & Prum 2019).
Vyuzivani pomocnikd muZe zvysit Uspésnost rodiCovského paru o 70-100 %. Pomocniky
vyuzivaji hlavné tropické u subtropické druhy, ale miZeme je najit také u nékterych
evropskych populaci chrastall, dravcd, rackd, vih, pévusek, mlynafik(i a strak. Vyuzivani
pomocnik{ pti péci o potomstvo zavisi hlavné na potravni nabidce a na nedostatku vhodného
prostoru pro jejich vlastni teritoria (Veselovsky 2005).

Samice nékterych druh( kladou vejce do cizich hnizd a vzdavaji se tak rodi¢ovské péce.
UmozZnuje jim to zvysit pocet vajec, kterd kladou bez toho, aby se zvysily jejich ndklady na
rodi¢ovskou péci. Také to sniZuje riziko ztraty vSech potomku v dlsledku predace (Gill & Prum
2019). Mnoho druh praktikuje fakultativni (pfileZitostny) hnizdni parazitismus, kdy samice
kladou vejce do vlastnich hnizd i do hnizd jinych jedincl. Vnitrodruhovy fakultativni
parazitismus je zndm u nejméné 234 druh( v 16 fadech: Struthioniformes, Titamiformes,
Procellariiformes, Podicipediformes, Ciconiiformes, Phoenicopteriformes, Anseriformes,
Falconiformes, Galliformes, Gruiformes, Charadriiformes, Columbiformes, Cuculiformes,
Apodiformes, Coraciiformes a Passeriformes (Yom-Tov 2001).



Obligdtni hnizdni parazité si naproti tomu nikdy nestavi vlastni hnizda, ani
nevychovavaji sva mladdata. Samice vzdy kladou vejce do hnizd jinych druhd. Asi 1 % svétovych
ptacich druhd jsou obligatni hnizdni parazité (Gill & Prum 2019). Obligdtni hnizdni parazitismus
se vyvinul nékolikrdt nezdvisle, a to u Cceledi Icteridae, kde se snim setkdvame
u péti ze Sesti druhl, Cuculidae (53 ze 135 druh(), Indicatoridae (18 druh(), Viduidae
(19 druht) a u kachnice ¢ernohlavé (Heteronetta atricapilla; Payne 1998).

U ptacich druhq, ktefi jsou hnizdni parazité, se vyvinulo nékolik adaptaci zvySujicich
jejich reprodukéni Uspéch. Zbarveni vajec a mladdat byva casto podobné tém hostitelskym.
Napriklad mladata vdovek vypadaji stejné jako mladata astrild(, u kterych parazituji. Mladata
africké medozvéstky rodu Indicator zabijeji mladata svych hostiteld pomoci hakovité
zahnutych a ostrych Celisti zobaku. Nejznaméjsi je hnizdni parazitismus u kukacek. U kukacek
zrodU Cuculus, Cacomantis a Chrysococcyx mladata vynasi vejce, popripadé i mladata
hostitele v prohlubni na zadech pomoci kfidelnich pahylkl k okraji hnizda a vyhazuji je ven. U
rodu Cuculus maji mladata jasné zbarveny vnitfek zobaku a jejich hlas, ktery pouzivaji k zebrani
o potravu ma mnohem vyssi frekvenci, nez hlas mladat hostitele, coz pravdépodobné funguje
jako nadnormalni spoustéc krmiciho chovani (Veselovsky 2005).

Nehledé na to, jestli se o mladata stara jeden z rodic(, hnizdici par ¢i skupina, hnizdni
perioda obvykle sestava z nékolika dobre definovanych casti, kterymi jsou stavba hnizda,
kladeni a inkubace vajec, obdobi péfe o mladata na hnizdé a pohnizdni péce. Délka
jednotlivych ¢asti je nejen druhové specifickd, ale najdeme v ni i vnitrodruhové rozdily.



3 Obdobi kladeni vajec

Obdobi kladeni vajec zacina nakladenim prvniho a konci nakladenim posledniho vejce
ve snusce. Samice ptakl produkuji maximalné jedno vejce denné, nicméné u nékterych druht
je mezi jednotlivymi vejce interval delSi nez 24 hodin (Hanzak & Hudec 1974). Délka obdobi
kladeni vajec tak zavisi nejen na velikosti snusky, ale také na intervalech mezi jednotlivymi
nakladenymi vejci. Nejkrat$i obdobi kladeni vajec je tak u druh, které kladou jedno vejce jako
je napriklad albatros stéhovavy (Diomedea exulans), nejdelsi pak u druh(, které maji velké
snusky a/nebo dlouhé intervaly mezi jednotlivymi vejci. Pfikladem muiZou byt napfiklad bézci
(Paleognathae) a dravci (Accipitriformes), u kterych je interval mezi kladenim 3-5 dni (Gill
& Prum 2019).

Pocet vajec ve snusce se liSi mezi taxonomickymi skupinami, ale také mezi populacemi
a jedinci stejného druhu. Naptiklad ¢ervenka obecnd (Erithacus rubecula) a snéhule severni
(Plectrophenax nivalis) maji vétsi snGsky v severnich castech svého aredlu nez v jiznich.
U nékterych druh( maji starsi samice vétsi sntsky v porovnani s mladsimi samicemi (Gaisler
& Zima 2018). Druhy z tropickych oblasti a jizni polokoule mivaji mensi velikost sntisky nez
druhy ze severni polokoule (Russell et al. 2004). Obecné lze fici, Ze ptéci kladou takovy pocet
vajec, ktery jim umozni produkovat maximalni pocet potomka.

Velikost snisky se u recentnich ptakd pohybuje od 1 do 25 vajec (Gaisler & Zima 2018).
Burnakoviti (Procellariidae) a albatrosoviti (Diomedeidae) obvykle kladou pouze jedno vejce,
alkoviti (Alcidae) a supi (Accipitridae) kladou jedno az dvé vejce, rackoviti (Laridae) a rybakoviti
(Sternidae) dvé az tfi vejce, bahnaci (Charadrii) a kormoranoviti (Phalacrocoracidae) nej¢astéji
kladou tfi aZ Ctyri vejce, pévci (Passeriformes) kladou okolo péti vajec, kachnoviti (Anatidae)
kladou sedm az dvandct vajec a hrabavi (Galliformes) kladou osm az osmnact vajec (Ehrlich et
al. 1988). Nedostatek potravy muiZe snizit nebo zastavit produkci vajec a tim ovlivnit velikost
snasky. Optimalni velikosti snlsky jsou také predmétem dlouhodobych kompromist, které
ovliviuji celozivotni reprodukéni uUspéch. Produkce vajec také vyzaduje zdroje bilkovin
a mineral(i, jako je draslik a vapnik. Nedostatek téchto Zivin miZe omezit produkci vajec,
zejména u ptakd, ktefi se Zivi ovocem a semeny (Gill & Prum 2019).

Ptdci vétSinou snasi vejce v rannich hodinach. Malé druhy maji mezi snesenim dalSiho
vejce priblizné 24hodinové intervaly (Hanzdk & Hudec 1974). Hrabavi (Galliformes)
a vrubozobi (Anseriformes) mivaji intervaly jedno az dvoudenni (Watson et al. 1993), zatimco
dravci (Falconiformes), brodivi (Ciconiiformes), kratkokfidli (Gruiformes) a mnoho
dlouhoktidlich (Charadriiformes) sndsi vejce kazdé dva az tfi dny (Allen 1980). Délka interval(i
muze ovlivnit reprodukéni ispéch mnoha zplsoby, napfiklad pfi delSich intervalech je hnizdo
po delsi dobu vystaveno predaci (Clark & Wilson 1981), u neinkubovanych vajec klesa jejich
Zivotaschopnost (Arnold et al. 1987), sezéonnim poklesem dostupnosti potravy (Bryant 1975)
a zpozdénim v nacasovani lihnuti (Cooke et al. 1984). U nekrmivych (prekocialnich) druht
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hnizdicich na zemi dochazi ¢asto ke ztraté vajec v disledku predace (Myrberget 1984). Kratké
obdobi kladeni vajec by tak mélo minimalizovat dobu, po kterou jsou vejce vystavena riziku
predace a zvysit moznost opétovného hnizdéni v pripadé zniceni prvni snisky (Clark a Wilson
1981). Zkratit obdobi kladeni vajec mohou ptaci budto tim, Ze nakladou méné vajec nebo tim,
Ze zkrati intervaly mezi kladenim jednotlivych vajec (Milonoff 1989).

Existuji tfi hlavni hypotézy, které mohou vysvétlovat proc€ jsou vejce kladena v urcitych
intervalech. Pokud jsou intervaly snaseni pravidelné mezi 24-48 hodinami a ptdk navstévuje
hnizdo denné mohou byt zaznamenané intervaly artefakt ¢etnosti kontroly hnizda (Schubert
& Cooke 1993). Podle dalsi hypotézy intervaly vznikaji kvili omezeni Zivin, kdy ptaci nejsou
schopni akumulovat dostatek Zivin pro denni produkci vajec (Lack 1968). U druhu, které
maji omezené zdroje potravy nebo u druhd s nutricné chudou potravou se dd ocekavat, ze
tvorba vajec bude trvat déle nez u druhl s nutri¢né bohatsi potravou (Wiebe & Martin 1995).
Nilsson a Svensson (1993) zjistili mensi intervaly v kladeni u sykorky modfinky (Cyanistes
caeruleus), kterd experimentdlné dostavala vice potravy. Podle treti hypotézy
fyziologického/hormonalniho mechanismu jsou mezery v kladeni vysledkem interakce doby
vyvoje jednotlivych vajec s , otevienou periodou”, béhem které maze byt stimulovdna ovulace
folikulG (Sharp 1983).
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4 Obdobi inkubace

Inkubacéni perioda je doba, kterou ptaci embrya potfebuji k vyvoji uvnitf vajec. Zacina
vétSinou snesenim posledniho vejce a konéi jeho vylihnutim (Gill & Prum 2019). Béhem
inkubacéni periody jsou vejce udrZzovdna v teplotnich podminkdach, které jsou potifeba pro
spravny vyvoj embryi. Inkubace také sniZuje riziko mikrobidlni infekce pres skorapku, kterd
muzZe byt zdrojem umrtnosti neinkubovanych vajec (Cook et al. 2005).

Embrya uvnitf vajec maji uzké teplotni tolerance, a proto je pro maximalni uspésnost
lihnuti nutné nepretrzité kontrolovat prostredi vajec. U 37 % ptacich celedi inkubuji pouze
samice, zatimco pouze v 6 % ptacich Celedi inkubuje pouze samec. U vétSiny druh( se na
inkubaci podili samec i samice, ktefi se po urcité dobé pravidelné stfidaji (Deeming & Reynolds
2015). Stridajici jedinec musi vynalozit vétSinou velké Usili, aby svého partnera dostal z hnizda.
Pfed vyménou dochazi ke zdédénym ritudliim, které se mezidruhové lisi, naptiklad predani
potravy nebo darl. U pévcl se samec se samici vétSinou vyméni po necelé hodiné, ale
u nékterych druhd to mohou byt i nékolika hodinové intervaly. Racci a rybdci (Laridae), ktefi
hnizdi na pobfrezi se sttidaji po nékolika hodinach. U buridkovitych (Procellariidae), ktefi lovi
na otevieném mofi to muize byt i nékolik dni (2-12). U velkych druh( albatrost (Diomedeidae)
je interval, po kterém se rodice stfidaji 2-3 tydny. U nékterych tu¢naku (Sphenisciformes) je to
dokonce déle nez jeden mésic (Veselovsky 2005).

4.1 Délka inkubacni periody

Délku inkubacni periody lze stanovit nékolika zpUsoby. Prvni mozZnosti je stanovit
zacatek inkubace v 00:00 hodin v noci poté co samice snese posledni vejce. Jako konec
inkubacniho obdobi je poté bran moment, kdy je vylihlych 50 % mladat (Nilsson & Smith 1988).
Dalsim zplsobem, kterym lze stanovit délku inkubacéni doby je interval od dokonceni snisky
do zacdatku lihnuti prvniho vejce (Sanz 1996). Tretim zplsobem je stanovit zacatek inkubacniho
obdobi moment sneseni posledniho vejce a konec po vylihnuti posledniho vejce (Haftorn
1978). Ricklefs & Smeraski (1983) béhem svého experimentu odebirali postupné snesena
vejce a nahrazovali je sadrovymi vejci. Poté co samice dokoncily snisku a zacaly inkubovat
vymeénily sadrovd vejce opét za opravdova. Zacatek inkubace byl tak presné stanoven
v moment, kdy samicim vratili jejich sndsku. U studovaného druhu trva inkubace pfiblizné 12
dni. Inkubacni perioda tak byla definovdana jako odchylka od 12 dni (288 hod)
v dobé, kdy bylo objeveno vylihlé mladé.

4.2 Faktory ovliviujici délku inkubacni periody

Délka inkubacni periody je variabilni podle druhu. V priiméru byva delsi u druh
s nekrmivymi mladaty, protoZe se lihnou vyvinutéjsi nez mladata altricidlnich a potrebuji tak
stravit ve vejci vice €asu. Caste¢né je ovlivnéna velikosti ptakd a vajec, vétsi vejce vyzaduji del3i
dobu inkubace (Hanzak & Hudec 1974). U pévcu (Passeriformes) a jinych malych druh( trva
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inkubace 12-18 dn, u stfedné velkych druhd, jako jsou naptiklad baZantoviti (Phasianidaea)
a kachnoviti (Anatidae), 24-30 dn(, u kiviho (Apterygidae) a tucnakud (Spheniscidae) 60-80 dnu
a u albatrost (Diomedeidae) 80-95 dn( (Gaisler & Zima 2018). Mezidruhové rozdily v inkubaci
jsou zplUsobené hlavné rozdily ve velikosti vajec, strukture vajecnych skotapek, teplotach
prostiedi, inkubacnim chovanim rodi¢d a predacnim tlaku (Gill & Prum 2019). Hmotnost
inkubujicich rodi¢t a frekvence krmeni vysvétluje pouze malé rozdily v inkubaénim chovani.
Nebyl zjistény Zadny vliv potravy, ktery by vysvétloval mezidruhové rozdily v inkubaci (Conwey
& Martin 2000).

Dostupnost potravy

Délka inkubacni periody muaze byt ovlivnéna mnoistvim potravy, kterou dostava
inkubujici samice. Nilsson & Smith (1988) experimentalné podavali potravu inkubujicim
samicim sykory modftinky (Cyanistes caeruleus). U téchto samic byla poté zaznamenana kratsi
inkubacni perioda oproti kontrolnim samicim. Také bylo zjisténo, Ze pri poklesu priamérné
denni teploty se zvysila frekvence, kterou samci krmili inkubujici samice. ZvySeni této
frekvence o jednu navstévu za hodinu zkratilo dobu inkubace 0 0,7 dne. Samci snéhule severni
(Plectrophenax nivalis) pravidelné krmi inkubujici samice, ¢ast potravy si vSak samice shanéji i
samy. Po odstranéni samct travily samice vice ¢asu mimo hnizdo, cozZ zpUsobilo prodlouzeni
inkubacni doby a sniZilo reprodukéni ispéch. U samic, které byly pravidelné krmeny samcem
trvala doba inkubace priimérné 12 dni, zatimco u samic, které byly bez samce primérné 13,4
dni (Lyon & Montgomerie 1985). Délku inkubace mUZe ovlivnit také vzdalenost, kterou musi
ptaci za potravou urazit. Ptaci z Celedi Alcidae a Spheniscidae, ktefi shdnéli potravu na
vzdalenéjSich mistech méli delSi embryonalni vyvoj a tim i dobu inkubace vajec ve srovnani
s témi, ktefi potravu shanéli v blizkych pobfeznich vodach (Hipfner et al. 2010).

Inkubacni teplota

Hlavni ulohou rodi¢a pfi inkubaci je udrzeni vajec v optimalni teploté pro vyvoj — od
36 °C do 40 °C. Teploty nad 40,5 °C jsou pro embrya smrtelné naopak vystaveni vajec nizsi
teplotdm mezi 26 °C a 35 °C muze zpomalit jejich vyvoj a prodlouzit inkubacni dobu. Pokud
teplota vajec klesne pod 24-26 °C (tj. fyziologicka nula), jejich vyvoj se zastavi (Marcoll et al.
2005). Vyssi inkubacni teploty urychluji embryondlni vyvoj, ¢imz se zkracuje délka inkubacniho
obdobi. U druhu s normalni délkou inkubacniho obdobi 14-17 dni se toto obdobi zkratilo az na
3,3 dne, kdyZ byla vejce presunuta do hnizda druhu, ktery ma vyssiinkubacni teploty. A naopak
u vajec, kterd byla pfesunuta do hnizda s nizsi inkubacni teplotou se inkubacni doba
prodlouzila (Martin et al. 2007).

Struktura vajecnych skorapek

Zimmermann a Hipfner (2007) testovali, jestli existuje spojitost mezi inkubacni dobou
a porovitosti skorapky. Ta ovliviiuje rychlost vymény plyni mezi embryem a vnéjSim
prostfedim. Pro ovéreni pouZili vejce sedmi druhl z celedi Alcidae, tato celed vykazuje
neobvykly stupen interspecifickych variaci v inkubacni dobé. Jejich vysledky byly v souladu
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s hypotézou, Ze evolu¢ni zmény v inkubacni dobé mohou byt alespon castecné ovlivnény
pdrovitosti vajeénych skofdpek. Kombinace vajeéné hmoty a pdrovitosti skorapky vysvétlovala
87 % variaci v inkubacni dobé mezi sedmi druhy z ¢eledi Alcidae. Ze studovanych druh( je doba
inkubace vajec delsi u druh, které maji méné pdrovité skorapky.

Predace

Riziko predace je jednim zhlavnich faktord wvysvétlujici mezidruhové rozdily
v inkubacnim chovani ptakd. V mistech s vysokou mirou predace se pévci snaZi co nejvice
minimalizovat rodi¢ovskou aktivitu v hnizdé a jeho okoli, ktera by ptilakala predatora. Toho je
dosazeno delSim ¢asem stravenym mimo hnizdo, ktery mlzZe mit za nasledek prodlouzeni
inkubacni periody (Conway & Martin 2000; Rohwer & Purcell, 2019). Ptaci s otevienym
hnizdem mivaji kratsi dobu inkubace nez ptaci hnizdici v dutinach, ktefi jsou vice chranéni pred
predatory (Auer et al. 2007).

v rv

Zemépisna Sirka

Ptdci z tropického a jizniho mirného pasma se od ptakd ze severniho mirného pasma
lisi, jak mensi velikosti snusky, tak i délkou inkubacniho obdobi (Geffen & Yom-Tov 2000).
Predpokladalo se, Ze delsi inkubacni doba je zpUsobena tim, Ze tropické druhy snizuji
navstévnost hnizd, aby minimalizovali riziko predace. V dobé, kdy rodi¢e nesedi na vejcich se
snizuje jejich priimérna teplota coZ mlze mit za nasledek prodlouZeni ¢asu pro vyvoj embrya.
Vysledky rGznych studii, které se timto zabyvaly tuto hypotézu nepotvrdily. Delsi inkubacni
doba tropickych druh( je tedy pravdépodobné zplsobena tim, Ze embrya tropickych druh
pfi této teploté rostou pomaleji a vyZaduji delsi obdobi rodi¢ovské péce. Trvale vyssi teploty
zfejmé umoznuji tropickym druhlm travit vice ¢asu mimo hnizdo ve srovnani s druhy
z mirného pasma, ktefi celi vykyvlim teplot prostiedi (Tieleman, et al. 2004; Ricklefs & Brawn
2013; Robinson et al. 2014; Austin et al. 2019).

Klimatické rozdily prostredi

Délka inkubacni periody muize byt ovlivnéna teplotou prostfedi a frekvenci srazek.
Gilletee et al. (2021) porovnavali inkuba¢ni dobou u tyrana kralovského (Tyrannus tyrannus)
mezi populacemi z New Yorku, Kansasu a Oregonu. DelSi doba inkubace byla spojena s nizsi
teplou prostredi a také s vétsi frekvenci srazek. Délka byla ovlivnéna také poctem vajec ve
snUsce, kdy nejkratsi dobu inkubace méli ptaci se stiedni velikosti sntsky (3-4 vejce). Opacné
vysledky byly pozorovany u mlynatika dlouhoocasého (Aegithalos caudatus). Doba Inkubace
se sice také prodluzovalo s vétsim podilem destivych dn, ale na rozdil od predchozi studie
bylo delsi pfi vyssich teplotach okoli (Higgott et al. 2020)
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5 Obdobi lihnuti

Lihnuti je slozity proces, ktery zacind prechodem mladéte na atmosféricky kyslik.
Mladata se dostdvaji z vajec pomoci vajecného zubu, kterym prosekdvaji otvor v tupém pélu
vejce (Veselovsky 2005). Mlddata uz ve vejcich zacinaji komunikovat mezi sebou i s matkou
a nauci se ji poznat podle hlasu. Volani vyvijejictho embrya pomdaha synchronizovat lihnuti
u prekocidlnich druhl (Gill & Prum 2019). Embryonalni vyvoj mlze byt ovlivnény pohlavim
embrya. U postolky obecné (Falco tinnunculus) sami¢i embrya rostou rychleji a lihnou se drive
neZ samci (Blanco et al. 2003).

Pokud ptdci zahdji inkubaci az po sneseni posledniho vejce, vSechna mladata se lihnou
spole¢né. Néktefi ptaci zacinaji s inkubaci dfive, néZ jsou vSechna vejce snesena a mladata se
pak se lihnou asynchronné (Johnson et al. 2013a). Nejmladsi mladata v takovychto snaskach
Casto umiraji hladem, uslapanim nebo jsou zabiti starSimi sourozenci (Howe 1978). Ptaci
zacinaji tedy s inkubaci bud’ pred snesenim posledniho vejce nebo po jeho sneseni. Rowe a
Weatherhead (2009) zkoumali jesté tfeti moznost. V lllinoiské populaci drozda stéhovavého
(Turdus migratorius) ptiblizné 20 % samic odddlilo zacatek inkubace o < 4 dny po sneseni
posledniho vejce. Zda se, Ze tato taktika je adaptace, kterou samice pouzivaji, aby pomohly
sladit nacasovani lihnuti s dostupnosti zdroju.

Délka obdobi lihnuti se tak liSi mezi druhy. Napfiklad u medosavky hvizdavé
(Notiomystis cincta) je doba lihnuti od prvniho do posledniho vylihnutého mladéte ¢asto kratsi
nez 24 hodin. Posledni vylihnuti jedinci rostou pomaleji a jsou mensi neZ jejich sourozenci
(MacLeod el at. 2016). U sovy hrabavé (Athene cunicularia) je rozdil mezi vylihnutim prvniho
a posledniho mladéte 1-7 dni (Wellicome 2005). Mlddata v poslednich snesenych vejcich
dokazi urychlit svlj vyvoj, aby dohnala své drive vylihnuté sourozence. Urychleni vyvoje ma
vSak za nasledek nizsi hmotnost mladat (Muck & Nager 2006). Asynchronie lihnuti se mezi
ptaky lisSi jak mezidruhové, tak i vnitrodruhové. Existuje nékolik hypotéz, které se
snazi vysvétlit existenci asynchronie lihnuti (Clark & Wilson 1981).

Prvni je ,hypotéza redukce plodu” ("brood-reduction hypothesis,"), kterou predlozili
Lack a Lack (1951) a Lack (1954). Podle této hypotézy, kdyZ jsou mladata rGzného véku
(velikosti), tak se sourozeneckou kompetici o potravu zredukuje jejich pocet na takovy, ktery
Ize vychovat s ohledem na Uroven dostupné potravy. Tento mechanismus by mohl byt
vyhodny v prostredi kde ptaci nemohou dopredu predpovidat nabidku potravy pro mladata
(Clark & Wilson 1981). Hypotézu o redukci plodu jako vysvétleni asynchronie lihnuti podpofily
vysledky pozorovani u dudka chocholatého (Upupa epops), kdy na nekvalitnich tzemich rostla
pozdéji vylihnuta mladata pomaleji neZ jejich dfive vylihnuti sourozenci a méla vyssi imrtnost,
naopak na kvalitnich dzemich s dostatkem potravy méla vSechna mladata podobnou télesnou
hmotnost bez ohledu na poradi lihnuti (Hildebrandt & Schaub 2017).
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Podle ,,predacni hypotézy” ("predation hypothesis") je asynchronni lihnuti adaptaci na
vétsi riziko predace (Hussel 1972). Na kamerovém zaznamu hnizda snéhule severni
(Plectrophenax nivalis), které bylo napadeno polarni liSkou (Alopex lagopus), bylo vidét, zZe
8-10 dni stard mlddata se dokdzala premistit do vyklenku v hnizdni dutiné a prezit, zatimco
nejmladsi a nejméné vyvinuté mladé neprezilo (Hussel 1972). Asynchronni lihnuti tedy sniZuje
riziko ztraty vSech potomku v disledku predace.

Dalsi hypotéza je ,pojistna hypotéza” (,insurance hypothesis“), kdy samice snese
jedno nebo dvé vejce navic jako pojistku, kdyby pfisla o to prvni. To miZeme vidét u nékterych
dravcl, kde mladé, které se vylihlo prvni ¢asto dostavd vétsi mnozstvi potravy nez mladsi
sourozenci. BEhem let, kdy je malo potravy mohou hladovéjici mladata slouZzit jako potrava
pro dfive vylihnuté sourozence (Stison 1979).

Posledni hypotézou je ,hypotéza snizeni maximalni zatéze” ("peak load reduction
hypothesis“). Podle této hypotézy je asynchronni lihnuti mladat pro ptaky vyhodné z hlediska
rozloZzeni narok( na potravu jednotlivych potomku. Celkové mnozZstvi potravy, které musi
rodi¢e za den prinést mladatim je tak mensi, nez kdyby byla mladat stejné stara (Hussell
1972).
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6 Doba hnizdni péée

Doba hnizdni péce je obdobi od vylihnuti mladdat po jejich vylétnuti z hnizda. Vychova
mladat patfi mezi energeticky nejnarocnéjsi obdobi v ptacim Zivoté. Mladata nékterych druht
nemaji po vylihnuti pIné vyvinutou endotermii a rodice je tak musi zahtivat. DalSim ukolem
rodi¢l je ochrana mladat pred predatory a vlivy pocasi jako je prudké slunecni zareni nebo
dést. U nékterych druht musi rodi¢e obstardvat potravu a krmit mladata, kterd si potravu
nedokdzi jesté sehnat sama. Rodice nejsou vidy schopny doddvat dostatek potravy vSsem
mladatlim, coZ zpUsobuje rivalitu mezi mladaty (Gill & Prum 2019).

Podle fyzického stavu vyspélosti mladéte a jeho zavislosti na rodic¢ich mizeme ptaci
mladata rozliSovat na krmiva a nekrmiva. Krmiva (altricialni, nidikolni) mladata vypadaji, jako
by se vylihla predcasné. Jsou nah3, slepd, bezmocnd a zcela zavisld na rodicich (Gill & Prum
2019). Mladata maji nadmérné vyvinutou travici soustavu, a naopak nedostate¢né vyvinutou
nervovou soustavu, smyslové organy, orgdny pohybu a nedostatecné ucinnou termoregulaci.
Vyzaduji tak krmeni a zahfivani od rodi¢d (Gaisler & Zima 2018). Takova mladata maji
napriklad pévci (Passeriformes), datloviti (Picidae), kolibfikoviti (Trochilidae), holuboviti
(Apodidae), papouskoviti (Psittacoidea) a lednackoviti (Alcedinidae). Nekrmiva (prekocialni,
nidifugni) mladata opoustéji hnizdo brzy po narozeni a nasleduji své rodice. Jsou schopna si
sama sehnat potravu a regulovat svou télesnou teplotu (Gill & Prum 2019). Nekrmivy ptaci
oproti krmivym kladou vice vajec, kterd jsou relativné vétsi velikosti, jejich zarodec¢ny vyvoj
trva déle a ¢asto hnizdi na zemi. Rodi¢e mladata pouze vodi, zahfivaji a chrani (Gaisler & Zima
2018). Mezi nekrmivé druhy patfi napfiklad kachnoviti (Anatidae), pStrosoviti (Struthionidae)
a kivioviti (Apterygidae). Kromé altricidlnich a prekocidlnich mladat existuji jesté dalsi mezi
kategorie. Superprekocialni mladata, mezi které patfi napriklad kachna <¢&ernohlava
(Heteronetta atricapilla), jsou zcela nezavisla. Suprekocidlni mladata okamzité opousti hnizdo
a nasleduji své rodice, kterymi jsou krmena. Suprekociadlni mladata maji napriklad potapkoviti
(Podicipedidae) a jeraboviti (Gruidae). Semiprekocidlni mladata jsou schopna pohybu,
regulace své télesné teploty, ale z(stdvaji na hnizdé, kde jsou krmena rodici. Tento typ mladat
maji napriklad rackoviti (Laridae), burndkoviti (Procellariidae) a tuc¢naci (Sphenisciformes).
Semialtricidlni mladata jsou schopna fyzicky opustit hnizdo nékolik hodin po vylihnuti, ale
zUstavaji v hnizdé. Semialtricidlni mladata maji napfiklad volavkoviti (Ardeidae), jestfaboviti
(Accipitridae) a albatrosoviti (Diomedeidae; Gill & Prum 2019).

6.1 Faktory ovliviujici hnizdni péce

Doba hnizdni péce (délka pobytu mladat na hnizdé) vykazuje mezi jednotlivymi druhy
velké rozdily. Nejdelsi dobu hnizdni péce trvajici 303 dni, ma albatros stéhovavy (Diomedea
exulans), zatimco u malych pévct byvd obdobi hnizdni péce dlouhé okolo 10-12 dni (Gill
& Prum 2019).
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Hlavnimi faktory, které ovliviuji variabilitu v délce hnizdni péce jsou: predace,
dostupnost potravy, velikost mlddat, klimatické podminky, hnizdni parazitismus a parazité
mladat (Cruz & Cruz 1990; Martin & Li 1992; Durant et al. 2006; Remes 2006; Killpack & Krasov
2012).

Predace
Jednim z hlavnich faktorU urcujici délku mladéci periody je predace. Altricidlni
mladata, kterd jsou pod vétSim predacnim tlakem rostou rychleji. Rychlejsi rist umoznuje
mlddatim dfive opustit hnizdo a vyhnout se tak hrozicimu nebezpeci (Remes & Martin 2002).
Mladata, kterd jsou vystavena predacnimu tlaku muazou urychlit proces dosazeni uplné
endotermie a rlst kfidel, coz mladatiim umozni dfive opustit hnizdo (Cheng & Martin 2012).

Dostupnost potravy a rist mladat

Rychlost ristu mladat je ovlivnéna kvalitou a mnozstvim potravy, ro¢nim obdobim,
stanovistém a klimatickymi podminkami. Altricidlni mladata rostou trikrat az ctyrikrat rychleji
neZ prekocialni. Mladata rostou zpocatku pomalu, pak se rychlost rlistu zvySuje a hmotnost
rychle pfibyva. Mladata velkych druhl ptakd rostou rychleji nez mladata mensich druht (Gill
& Prum 2019). U altricidlnich druhd je rychlost rdstu a velikost mladat ovlivnéna
asynchronnosti lihnuti, ktera zpUsobuje hierarchii mezi mladaty. U vlastovky stromové
(Tachycineta bicolor) méla dtive vylihnuta mladata ve véku 4 dni vétsi velikost a delsi primarni
letky neZ jejich pozdéji vylihli sourozenci (Bitton et al. 2006). Mlddata s delSimi kridly opousti
hnizdo dfive nez jejich sourozenci s kratSimi kridly (Michaud & Leonard 2000).

Pti nedostatku potravy mohou mlddata zpomalit nebo pozastavit svdj rlst. DalsSim
zplUsobem, kterym se mladata mUZou vyrovnat s nedostatkem potravy, je uprednostriovani
rastu téch télnich ¢asti, které jsou potrebné pro preziti a vylétnuti z hnizda (Killpack & Krasov
2012). Napriklad mladata rybdka velkozobého (Hydroprogne caspia) pti nedostatku potravy
mohou zpomalit strukturalni rdst o 37-52 %, oproti mladatiim, ktera maji dostatek potravy
(Lyons & Roby 2011). U dudkl chocholatych (Upupa epops) samci pfi krmeni vétSinou
nevstupuji do hnizdni dutiny, to ddva vyhodu konkurenéné schopné;jsim mladatim, kterd jsou
blize ke vchodu do hnizda ziskat vice potravy. Samice naopak krmi mladata rovnomérné,
a dokonce vykazuji tendenci prednostné poskytovat potravu hladovym a mensim mladatim
(Ryser et al. 2016).

Klimatické podminky

Mnoizstvi potravy mliZze byt ovlivnéno klimatickymi podminkami. Teplota a salinita
more ovliviiuje nepfimo mnoiZstvi sledl, kterymi se Zivi napfiklad papuchalkové severni
(Fratercula arctica). S vétsi dostupnosti potravy se snizuje obdobi, které mladata travi v hnizdé
(Durant et al. 2006). U bufnakd tmavohrbetych (Pterodroma phaeopygia) hnizdicich na
Galapagach rostla mladata pomaleji a méla delsi hnizdni obdobi béhem EI Nifio — Jizni oscilace
(ENSO). Delsi hnizdni obdobi a pomalejsi rlst byly pravdépodobné zplisobeny nizsi energii

18



dostupné pro rust v dlsledku nizké produktivity ocednl a nedostatku potravnich zdroja
béhem ENSO (Cruz & Cruz 1990).

Hnizdni parazitismus

Délku obdobi hnizdni péce ovliviiuje také hnizdni parazitismus. S vy$si mirou hnizdniho
parazitismu se zvySuje rychlost rdstu hostitelskych mladat, kterd se tak snazi ziskat
konkurenéni vyhodu nad mlddaty hnizdnich parazitG. Rychlejsi rist hostitelskych mladat
zkracuje obdobi hnizdéni a umoznuje mladatim drive opustit hnizdo (Remes 2006). Mladata
nékterych parazitickych druht kukackovitych (Cuculidae) a medozvéstkovitych (Indicatoridae)
zabiji hostitelska mladata brzy po vylihnuti. Mladata vihovce hnédohlavého (Molothrus ater)
se vyvijeji v hnizdé spole¢né s mladaty hostitele. Lihnou se vSak dfive a byvaji vétsi, coz jim
ddva konkurencéni vyhodu pfi ziskdvani potravy od rodicl. Svétsi velikosti mladat
parazitujiciho druhu roste umrtnost mladat hostitele (Kilner 2003; Lichtenstein & Sealy 1998).

Vyskyt parazita

Bize et al. (2003) ve své praci zkoumali vliv parazitd na rGst mladat roryse velkého
(Tachymarptis melba). Experimentdlné byl v hnizdech bud zvySen nebo snizen vyskyt
ptakotrudky rorysi (Crataerina pallida). Mladata z hnizd, ve kterych byl zvysen pocet parazitl
méla zpocatku pomalejsi rlst kridel. To zapficinilo delsi hnizdni obdobi. Tato mlddata
opoustéla hnizdo o 3 dny pozdéji nez mladata z hnizd, ve kterych byl snizen pocet parazit(.

V disledku del$iho hnizdniho obdobi vS§ak méla podobnou velikost.

Nadmofrska vyska

Délka obdobi hnizdni pécée mize byt ovlivnéna také nadmorskou vyskou. To bylo
pozorovano napfiklad u brehule ¥icni (Riparia riparia). Populace hnizdici ve vyssi nadmorské
vySce na severovychodni tibetské nahorni ploSiné méli delSi obdobi hnizdni péce nez ptéci
z populace hnizdici v nizinach v Severni Americe. Kromé delSiho obdobi hnizdni péce se ptaci
hnizdici ve vy$si nadmorské vysce lisili také pozdéjsim zacatkem hnizdéni, vétsi velikosti vajec
a hnizdnich tunelt (Li et al. 2016).

6.2 Vylétnuti z hnizda

Doba hnizdni péce je zakoncena ve chvili, kdy mladata opusti hnizdo. Nacasovani
vylétnuti z hnizda muze byt ovlivnéno vyvojem mladat, chovanim rodicd a sourozeneckymi
interakcemi (Michaud & Leonard 2000). Opusténim hnizda se mladi ptaci vystavuji vysokému
riziku dmrti v disledku predace a hladovéni. Sance na preZiti roste s jejich fyzickym stavem.
Ten je ovlivnény dostupnosti potravy, kvalitou rodicovské péce, poctem sourozencl, se
kterymi o rodi¢ovskou péci soutézi a nacasovanim odchodu z hnizda (Gill & Prum 2019).
U altricidlnich druh( opoustéji mladata hnizdo obvykle jen nékolik hodin po sobé i presto, ze
mladsi mladata nejsou dostatecné vyvinuta (Bowers et al. 2013). Existuje nékolik hypotéz,
které se snazi vysvétlit mechanismus ukoncéeni hnizdni péce. Nékteré predpokladaji ze
o ukonceni rozhoduji mladata a jiné pripisuji hlavni Glohu rodi¢tim.
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Podle hypotézy o rodicovské manipulaci (,parental manipulation hypothesis®) je
vylétavani mladat iniciovdno zménou chovani rodi¢li (Matysiova & Grim 2005). Mezi tyto
zmény v chovani patfi snizeni intenzity krmeni (Arroyo et al. 2002), zvySeni agrese vUci
mladatlm (Ficken 2002) nebo lakani mladat z hnizda pomoci potravy (Michaud & Leonard
2000).

Podle hypotézy o prahové velikosti (,,threshold size hypothesis“) mladata opousti
hnizdo po dosazeni urcité velikosti, kdy je pro né vyhodnéjsi hnizdo opustit nez v ném setrvat.
Tato situace muze nastat napfiklad pokud je riziko predace nizsi mimo hnizdo nez v ném.
U pévcl ¢asto dochazi k asynchronnimu lihnuti, které je pricinou vékové a velikostni hierarchie
mezi mladaty v hnizdé. Podle této hypotézy mladata, kterd se vylihnou jako prvni iniciuji
vylétnuti z hnizda pfi dosazeni urcité prahové velikosti (Johnson et al. 2004). Nejstarsi a nejvice
konkurenceschopna mladata opoustéla jako prvni hnizdo napfiklad u rakosnika obecného
(Acrocephalus scirpaceus; Matysiova & Grim 2005) nebo u salasnika horského (Sialia
currucoides; Johnson et al. 2013b).

Podle hypotézy o kompetici mezi mladaty (,nestling competition hypothesis”), kterou
navrhl Lemel (1989) je vylétnuti iniciovano nejméné konkurencné schopnym mladétem, pro
které je vyhodnéjsi, kdyz si potravu opatfi samo mimo hnizdo nebo ji ziskd od rodic(, ktefi pfi
krmeni upfednostniuji jiz vylétnutd mladata (Johnson et al. 2004).

Freed (1988) navrhl hypotézu o pf¥ibuzenské selekci (,,kim selection hypothesis“), kterd
je zaloZena na predpokladu, Ze nejstarsi a nejlépe vyvinuté mladé muaze zpomalit zacatek
vylétavani, ¢im zvysi svoji inkluzivni fitness a zdroven da svym sourozenclim vice ¢asu dospét
a zvétsi tak jejich Sanci na preziti (Johnson et al. 2004). Tato hypotéza byla testovana napfriklad
u strizlik zahradnich (Troglodytes aedon), kdy mladata, ktera byla od sebe vékové vice
vzdalena méla delsi hnizdni obdobi nez mladata, ktera si byla vékové blize. Po manipulaci
s mladaty, kdy byla 4denni mladata pfiddna do hnizda s jednodennimi mladaty, zpozdila starsi
mladata vylétnuti, dokud mladsi mladata nebyla stejné stara jako ta v nemanipulovanych
hnizdech. To podporuje hypotézu, Ze starsi mladata pfed opusténim hnizda cekaji, az jejich
mladsi sourozenci dosahnou urcité prahové velikosti. Alternativni vysvétleni toho to chovani
by vsak také mohlo byt, Ze starsi mladata oddaluji opusténi hnizda, aby mohla déle dostavat
potravu od svych rodicli (Bowers et al. 2013).
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7 Obdobi pohnizdni péée

Pohnizdni péce je obdobi od prvniho vylétnuti mladat z hnizda do rozpadu rodinnych
vazeb. Béhem tohoto obdobi jsou mladata zcela nebo ¢astecné zavisla na potravé ziskané od
svych rodi¢l. Mladata si v této fazi vyvoje rozviji dovednosti potfebné k ziskani potravy, které
jsou nezbytné pro jejich preziti (Weathers & Sullivan 1989). Preziti mladat po vylétnutiz hnizda
je ovlivnéno stanovistém, ro¢nimi a sezonnimi zménami prostredi a fyzickym stavem mladat.
Hlavni pfi¢inou Umrtnosti mladat po vylétnuti je predace (Naef-Daenzer & Gruebler 2016).
Kromé dovednosti potfebnych k ziskani potravy se mladata uci i dalSi dovednosti jako je
komunikace prostfednictvim socialnich interakci, vyhybani se predatorim nebo zpév (Gill
& Prum 2019). Mladata migrujicich druhG musi béhem tohoto obdobi ziskat dostatecné
zasoby potrebné ke zvladnuti migracni cesty (Wood et al. 1998).

7.1 Faktory ovliviujici délku pohnizdni péce

Délka této periody je druhové variabilni, napfiklad u mladat orlt bélohlavych trva
4-11 tydn( (Wood at al. 1990), u lurice Sedého (Elanus caeruleus) okolo 34 dni (Bustamante
1993a) a u orla skalniho (Aquila chrysaetos) v priméru 50 dni (McIntyre & Collopy 2006).
Obecné lze fici, Ze u vétsSiny pévcl zUstavaji mladata s rodi¢i po dobu dvou az tfi tydn(.
V tropech to mlze byt i 10 az 23 tydn( (Gill & Prum 2019). U malych sokoll a jestrabu trva
postfledging perioda 2-3 tydny, u velkych lundk( a kani je to 5-10 tydn( a u velkych orld a supt
muzZe trvat az nékolik mésicti (Newton 1979 cit. podle Wood et al. 1998). Jednim z faktora
ovliviiujici délku této periody je pocet vajec ve snusce, kdy druhy s vétsi velikosti sntsky maji
delsi obdobi pohnizdni péce (Arroyo at al. 2002).

Dostupnost potravnich zdroja

Délka pohnizdni péfe mulze byt ovlivnéna dostupnosti potravy. K osamostatnéni
mladat mUze dojit, kdyZ je pro né vyhodnéjsi obstaravat si vlastni potravu samostatné, nez- li
o ni zadonit (Davies 1976). Nedostatek potravnich zdroji muize u nékterych ptak( prodlouzit
dobu, po kterou jsou mladata zdavisla na rodicich (Arroyo at al. 2002). Dodatecné pridani
potravy u nékterych druh zménilo délku pohnizdni péce (Bustamante 1994; Vergara et al.
2010), naopak u jinych nemél tento fakt Zzadny vliv (Kenward & Ward 2003). U mladat postolky
obecné (Falco tinnunculus) byla doba trvani pohnizdni péce ovlivnéna télesnou kondici
mladat. DelSi pohnizdni obdobi bylo zaznamenano u mladat, ktera byla v lepsi fyzické kondici.
MnoZstvi potravy, kterou mladata dostdvala, se sniZovala s velikosti mladat. Mladata, kterd
vylétla z hnizda prvni dostavala vice potravy neZ jejich sourozenci (Boileau & Bretagnolle
2014).
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U pévcl mivaji delSi obdobi pohnizdni péce druhy hnizdici v tropickych oblastech a na
jizni polokouli oproti druhlim hnizdicich na severni polokouli (Russell 2000, Russell et al. 2004).
cyklus, kdy vysokd mira preziti dospélych jedincl je spojena s mensSimi snGskami a delsi
pohnizdni péci (Russell et al. 2004).

Narocnost dovednosti, které se mladé musi naucit

Délka pohnizdi péce je ovlivnéna dobou potifebnou k tomu, aby se mladata naucila
dovednosti, které potrebuji k nezavislosti. Vrany novokaledonské (Corvus moneduloides) maji
jedno z nejdelSich zndmych pohnizdnich obdobi. Mladata jsou krmena rodici po dobu az deseti
mésicl. Tento druh pouZiva slozité techniky k vyrobé nastroju a mladatim trva vice nez rok,
nez se je nauci ovladat stejné dobre jako dospéli ptaci (Hunt et al. 2012).

Kooperativni hnizdéni

Langen (2000) porovnaval délku inkubacniho obdobi a délku pohnizdni péce mezi
druhy s kooperativnim a nekooperativhim chovem. Vysledky ukazuji, ze délka inkubace je
v obou pfipadech stejnd, ale obdobi pohnizdni péce je u druhd s kooperativnim chovem delsi.
Kooperativni chov sniZuje naklady na rodi¢ovskou péci. Pomocnici mGZou prevzit starost
o mladata, zatimco rodice si mohou odpocinout a zahajit dalsi pokus o hnizdéni.

Doba lihnuti

U nékterych druh( bylo zjisténo, Ze se obdobi pohnizdni péce zkracuje s datem lihnuti.
Kratsi pohnizdni péci méla mladata, kterd se vylihla pozdéji v sezéné napfriklad u orlaiberského
(Aquila adalberti; Ferrer 1992), lufidka ¢erveného (Milvus milvus; Bustamante 1993b) nebo
u postolky jizni (Falco naumanni; Bustamante and Negro 1994). U migrujiciho druhu jako je
napfiklad motdak luzni (Circus pygargus) miize tako zkracené obdobi pohnizdni péce souviset
s nutkdnim migrovat (Pomarol 1994; Amar et al. 2000).
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8 Zavér

Rodicovska péce u ptakl je velmi variabilni. U vétSiny druh(l se o potomstvo stard jak
samice, tak i samec. Jsou vSaki druhy u kterych péci o potomstvo prebird pouze jeden z rodicu.
Pfiblizné u jednoho procenta ptacich druhli pomahaji s péci o potomstvo i mladsi pribuzni
jedinci. Tito pomocnici pomahaji s ochranou hnizda a krmenim mladat, ¢imz nabiraji potfebné
zkusenosti, které vyuziji v budoucnu pfi odchovu vlastniho potomstva. Kooperativni chov
zvysuje reprodukéni Uspésnost a dovoluje ptakim odchovat vice mladat. Jsou i druhy, které
praktikuji tzv. hnizdni parazitismus, kdy péci o své potomstvo prenechdvaji jinym jedincim.
Hnizdni parazitismus muze byt fakultativni, kdy samice o ¢ast vajec pecuje sama a ¢ast naklade
do cizich hnizd. Druhym typem je obligatni hnizdni parazitismus, kdy samice klade vSechna
vejce do cizich hnizd a péce o vlastni potomstvo se tak vzdava upiné.

Pocet vajec ve snlsce je ovlivnén poctem mladat, kterd jsou ptaci schopné odchovat.
Nékteré druhy jako napftiklad albatrosoviti kladou jedno vejce, naopak hrabavi jich kladou, az
osmnact. Délka obdobi kladeni vajec je ovlivnéna intervaly mezi snesenim jednotlivych vajec.
Délka téchto intervalll je druhové variabilni. Kratsi intervaly zkracuji hnizdni obdobi, ¢imz
snizuji riziko predace a umoznuji ptakim opétovné hnizdéni v ptipadé, ze by o prvni sntsku
prisly.

Délka inkubacni periody je ovlivnéna predevsim velikosti vajec, predaci, inkubaéni
teplotou a inkubaénim chovanim rodic(i. Vétsi vejce obecné vyzaduji delsi dobu inkubace.
Vyssi inkubacni teploty mohou urychlit embryonalni vyvoj a tim zkratit dobu inkubace. Ptaci
vystaveni vétSimu riziku predace minimalizuji dobu, kterou travi v hnizdé a jeho okoli, aby
zabrdnila predaci hnizda. Ptaci tak travi méné ¢asu zahfivanim vajec, coz muize mit za nasledek
prodlouzeniinkubacni periody. Vétsiriziko predace také muze zkratit inkubacni dobu u druht
s otevienym hnizdem, ve kterém jsou vejce vice vystavena predaci. Délka inkubace muze byt
také zkracena vyssi frekvenci, kterou samec krmi inkubujici samici.

Doba hnizdni péce se lisi podle toho, jestli jsou mladdata altricidlni nebo prekocidlni.
Mladata altricidlnich druhtd jsou zcela zavisla na rodicich. Vyzaduji delSi obdobi rodicovské
péce, jelikoz se lihnou hol3, slepd a bezmocna. Mladata prekocidlnich druhl jsou naopak Iépe
vyvinutd a brzy po porodu jsou schopna opustit hnizdo a sama si i obstarat potravu. Mezi
hlavni faktory ovliviiujici délku mladéci periody patfi dostupnost potravy, rychlost rlstu,
predace a hnizdni parazitismus. Altricidlni mladata, kterd jsou pod vétsim predacnim tlakem
urychluji svij rast, coz jim umoznuje drive opustit hnizdo. Pfi nedostatku potravy mohou
mladdata omezit nebo Uplné pozastavit svdj rlst. Mladata, kterd sdili hnizdo s mladaty
hnizdniho parazita, mGZou urychlit svlj vyvoj, aby ziskala konkurencni vyhodu. Rychlejsi rlist
mladat zkracuje jejich hnizdni obdobi a umoznuje jim dfive opustit hnizdo.
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Délka obdobi pohnizdni péce je ovlivnéna dostupnosti potravy a obtiZznosti dovednosti,
které se mladata musi naucit. Prodlouzeni obdobi pohnizdni péce mlZe byt pro mladata
vyhodné v obdobi, kdy je nedostatek potravnich zdroji. Obecné je tato perioda kratsi
u mensich druhl. Napfiklad u pévca trva dva az tfi tydny, zatimco u velkych dravcl trva
i nékolik mésict. Pfi kooperativnim chovu mohou krmeni mladat prevzit pomocnici, coz
umoznuje mladatim prodlouzit dobu pohnizdni péce. Kratsi obdobi pohnizdni péce maiji
mladata, ktera se vylihla pozdéji v sezéné.

24



9 Seznam poufzité literatury

Allen, J. N. 1980. THE ECOLOGY AND BEHAVIOR OF THE LONG-BILLED CURLEW IN
SOUTHEASTERN WASHINGTON. Wildlife Monographs, 73, pp 6-68.

Amar, A., Arroyo, B. E. & Bretagnolle, V. 2000. Post-fledging dependence and dispersal in
hacked and wild Montagu's Harriers Circus pygargus. Ibis, 142, pp 21-28.

Arnold, T. W., Rohwer, F. C. & Armstrong, T. 1987. EGG VIABILITY, NEST PREDATION, AND THE
ADAPTIVE SIGNIFICANCE OF CLUTCH SIZE IN PRAIRIE DUCKS. American Naturalist, 130(5), pp
643-653.

Arroyo, B. E., De Cornulier, T. & Bretagnolle, V. 2002. Parental investment and parent-offspring
conflicts during the postfledging period in Montagu's harriers. Animal Behaviour, 63, pp 235-
244,

Auer, S. K., Bassar, R. D., Fontaine, J. J. & Martin, T. E. 2007. Breeding biology of passerinesin a
subtropical Montane forest in northwestern Argentina. Condor, 109(2), pp 321-333.

Austin, S. H., Robinson, W. D, Ellis, V. A., Robinson, T. R. & Ricklefs, R. E. 2019. Nest attendance
by tropical and temperate passerine birds: Same constancy, different strategy. Ecology and
Evolution, 9(23), pp 13555-13566.

Bitton, P. P., Dawson, R. D. & O'Brien, E. L. 2006. Influence of intraclutch egg-mass variation
and hatching asynchrony on relative offspring performance within broods of an altricial bird.
Canadian Journal of Zoology-Revue Canadienne De Zoologie, 84(12), pp 1721-1726.

Bize, P., Roulin, A. & Richner, H. 2004. Parasitism, developmental plasticity and bilateral
asymmetry of wing feathers in alpine swift, Apus melba, nestlings. Oikos, 106(2), pp 317-323.

Blanco, G., Martinez-Padilla, J., Davila, J. A., Serrano, D. & Vinuela, J. 2003. First evidence of
sex differences in the duration of avian embryonic period: consequences for sibling
competition in sexually dimorphic birds. Behavioral Ecology, 14(5), pp 702-706.

Boileau, N. & Bretagnolle, V. 2014. POST-FLEDGING DEPENDENCE PERIOD IN THE EURASIAN
KESTREL (FALCO TINNUNCULUS) IN WESTERN FRANCE. Journal of Raptor Research, 48, pp
248-256.

Bowers, E. K., Sakaluk, S. K. & Thompson, C. F. 2013. Sibling Cooperation Influences the Age of
Nest Leaving in an Altricial Bird. American Naturalist, 181(6), pp 775-786.

Bryant, D. M. 1975. BREEDING BIOLOGY OF HOUSE MARTINS DELICHON-URBICA IN RELATION
TO AERIAL INSECT ABUNDANCE. /bis, 117(2), pp 180-214.

Bustamante, J. 1993a. THE POSTFLEDGING DEPENDENCE PERIOD OF THE BLACK-SHOULDERED
KITE (ELANUS CAERULEUS). Journal of Raptor Research, 27(4), pp 185-190.

25



Bustamante, J. 1993b. POSTFLEDGING DEPENDENCE PERIOD AND DEVELOPMENT OF FLIGHT
AND HUNTING BEHAVIOR IN THE RED KITE MILVUS MILVUS. Bird Study, 40, pp 181-188.

Bustamante, J. 1994. Family break-up in black and red kites Milvus migrans and M. milvus: is
time of independence an offspring decision? Ibis, 136, pp 176-184.

Bustamante, J. & Negro, J. J. 1994. THE POSTFLEDGING DEPENDENCE PERIOD OF THE LESSER
KESTREL (FALCO-NAUMANNI) IN SOUTHWESTERN SPAIN. Journal of Raptor Research, 28, pp
158-163.

Caldwell, P. J. & Cornwell, G. W. 1975. Incubation Behavior and Temperatures of the Mallard
Duck. The Auk, 92(4), pp 706-731.

Cheng, Y. R. & Martin, T. E. 2012. Nest Predation Risk and Growth Strategies of Passerine
Species: Grow Fast or Develop Traits to Escape Risk? American Naturalist, 180(3), pp 285-295.

Clark, A. B. & Wilson, D. S. 1981. AVIAN BREEDING ADAPTATIONS — HATCHING ASYNCHRONY,
BROOD REDUCTION, AND NEST FAILURE. Quarterly Review of Biology, 56(3), pp 253-277.

Conway, C. J. & Martin, T. E. 2000. Evolution of passerine incubation behavior: Influence of
food, temperature, and nest predation. Evolution, 54(2), pp 670-685.

Cook, M. 1., Beissinger, S. R., Toranzos, G. A. & Arendt, W. J. 2005. Incubation reduces microbial
growth on eggshells and the opportunity for trans-shell infection. Ecology Letters, 8(5), pp 532-
537.

Cooke, F., Findlay, C. S. & Rockwell, R. F. 1984. RECRUITMENT AND THE TIMING OF
REPRODUCTION IN LESSER SNOW GEESE (CHEN-CAERULESCENS-CAERULESCENS). Auk, 101(3),
pp 451-458.

Cooper, C. B., Hochachka, W. M., Butcher, G. & Dhondt, A. A. Seasonal and Latitudinal Trends
in Clutch Size: Thermal Constraints during Laying and Incubation. 86(8), pp 2018-2031.

Cruz, J. B. & Cruz, F. 1990. EFFECT OF EL-NINO SOUTHERN OSCILLATION CONDITIONS ON
NESTLING GROWTH-RATE IN THE DARK-RUMPED PETREL. Condor, 92(1), pp 160-165.

Daan, S., Dijkstra, C., Drent, R., & Meijer, T. 1989. Food supply and the annual timing of avian
reproduction. In 19th International Ornithological Congress, Ottawa, Canada, 1, pp. 392-407.

David, J. T. H. 1972. Factors Affecting Clutch Size in Arctic Passerines. Ecological Monographs,
42(3), pp 317-364.

Davies, N. B. Parental Care and the Transition to Independent Feeding in the Young Spotted
Flycatcher (Muscicapa striata). 59(3/4), pp 280-295.

Deeming DC, & Reynolds SJ. 2015. Nests, Eggs, and Incubation New Ideas about Avian
Reproduction. Avian Biology Research.

26



Durant, J. M., Anker-Nilssen, T. & Stenseth, N. C. 2006. Ocean climate prior to breeding affects
the duration of the nestling period in the Atlantic puffin. Biology Letters, 2(4), pp 628-631.

Ehrlich, P. R., Dobkin D. S. and Wheye, D. I. 1998. Variation in Clutch Sizes. In: Birds of Stanford
[online]. [cit. 3. 4. 2023]. Dostupné z:
ttps://web.stanford.edu/group/stanfordbirds/text/essays/Variation_in_Clutch.html

Ferrer, M. 1992. REGULATION OF THE PERIOD OF POSTFLEDGING DEPENDENCE IN THE
SPANISH IMPERIAL EAGLE AQUILA-ADALBERTI. Ibis, 134, pp 128-133.

Ficken, M. S. 2002. Parent-offspring conflict in blue-throated hummingbirds. Southwestern
Naturalist, 47(1), pp 118-121.

Fontaine, J. J. & Martin, T. E. 2006. Parent birds assess nest predation risk and adjust their
reproductive strategies. Ecology Letters, 9(4), pp 428-434.

Freed, L. A. 1988. FORCED FLEDGING — AN INVESTIGATION OF THE LENGTHY NESTLING PERIOD
OF TROPICAL HOUSE WRENS. National Geographic Research, 4(3), pp 395-407.

Gaisler, J. & Zima, J., 2018. Zoologie obratlovcii Vydani 3., pfepracované., Praha: Academia.

Geffen, E. & Yom-Tov, Y. 2000. Are Incubation and Fledging Periods Longer in the Tropics?
British Ecological Society, 69(1), pp 59-73.

Gill, F.B., Prum, R.O. & Robinson, S.K. 2019. Ornithology Fourth edition., New York: W.H.
Freeman, Macmillan Learning.

Gillette, S. M., Klehr, A. L. & Murphy, M. T. 2021. Variation in incubation length and hatching
asynchrony in Eastern Kingbirds: Weather eclipses female effects. Ornithology, 138(3), pp 15.

Goth, A. & Booth, D. T. 2005. Temperature-dependent sex ratio in a bird. Biology Letters, 1(1),
pp 31-33.

Haftorn, S. 1978. EGG-LAYING AND REGULATION OF EGG TEMPERATURE DURING INCUBATION
IN GOLDCREST REGULUS-REGULUS. Ornis Scandinavica, 9(1), pp 2-21.

Hanzdk, J. & Hudec, K., 1974. Svétem zvitat. Dil 2. Cést 1, Ptaci 2. preprac. a dopl. vyd., Praha:
Albatros

Higgott, C. G., Evans, K. L. & Hatchwell, B. J. 2020. Incubation in a Temperate Passerine: Do
Environmental Conditions Affect Incubation Period Duration and Hatching Success? Frontiers
in Ecology and Evolution, 8, pp 542179

Hildebrandt, B. & Schaub, M. 2018. The effects of hatching asynchrony on growth and
mortality patterns in Eurasian Hoopoe Upupa epops nestlings. Ibis, 160(1), pp 145-157.

27


http://stanford.edu/group/stanfordbirds/text/essays/Variation_in_Clutch

Hipfner, J.M., Gorman, K.B., Vos, R.A. et al. 2010. Evolution of embryonic developmental
period in the marine bird families Alcidae and Spheniscidae: roles for nutrition and predation?
BMC evolutionary biolog,y 10(6), pp 179

Hockey, P. 2007. Who's your daddy? Mating strategies in birds. Africa — Birds & Birding, vol.
12, no. 6 [online]. Africa geographic pp. 32-39. Dostupné z:

http://www. fitzpatrick.uct.ac.za/sites/default/files/image_tool/images/275/Publicati
ons/PDF_Archive/Africa_Birds_And_Birding/Volume_Index/Volume_12/ABB12%286%2932-
39.pdf.

Howe, H. F. 1978. Intial Investment, Clutch Size, and Brood Reduction in the Common Grackle
(Quiscalus Quiscula L.). Ecology, 59(6), pp 1109-1122.

Hunt, G. R., Holzhaider, J. C. & Gray, R. D. 2012. Prolonged Parental Feeding in Tool-Using New
Caledonian Crows. Ethology, 118(5), pp 423-430.

Hussell, D. J. T. 1972. FACTORS AFFECTING CLUTCH SIZE IN ARCTIC PASSERINES. Ecological
Monographs, 42(3), pp 317-+.

Johnson, L. S., Hebert, R. M., Napolillo, F. M. & Allen, A. 2013b. The process of fledging in the
Mountain Bluebird. Journal of Field Ornithology, 84(4), pp 367-376.

Johnson, L. S., Napolillo, F. M., Kozlovsky, D. Y., Hebert, R. M. & Allen, A. 2013a. Variation in
incubation effort during egg laying in the Mountain Bluebirds and its association with hatching
asynchrony. Journal of Field Ornithology, 84(3), pp 242-254.

Johnson, L. S., Rauch, R. L. & Dellone, S. N. 2004. The process and causes of fledging in a cavity-
nesting passerine bird, the house wren (Troglodytes aedon). Ethology, 110(9), pp 693-705.

Kennedy, P. L. & Ward, J. M. 2003. Effects of experimental food supplementation on
movements of juvenile northern goshawks (Accipiter gentilis atricapillus). Oecologia, 134(2),
pp 284-291.

Killpack, T. L. & Karasov, W. H. 2012. Growth and development of house sparrows (Passer
domesticus) in response to chronic food restriction throughout the nestling period. Journal of
Experimental Biology, 215(11), pp 1806-1815.

Kilner, R. M. 2003. How selfish is a cowbird nestling? Animal Behaviour, 66, pp 569-576.
Lack, D. 1954. The Natural Regulation of Animal Numbers, A/BS Bulletin, 5(1), pp 12.
Lack, D. 1968. Ecological Adaptations for Breeding in Birds, The Auk, 86 (4), pp 774-777.

Lack, D., and E. Lack. 1951. The breeding biology of the Swift Apus apus. Ibis, 93(4),
pp 501-546

28


http://www.fitzpatrick.uct.ac.za/sites/default/files/image_tool/images/275/Publicati

Langen, T. A. (2000). Prolonged offspring dependence and cooperative breeding in
birds, Behavioral Ecology, 11(4), pp 367-377.

Lemel, J. 1989. BODY-MASS DEPENDENT FLEDGING ORDER IN THE GREAT TIT. Auk, 106(3), pp
490-492.

Li, S. B., Guo, C. & Zhang, G. Y. 2016. Nesting ecology of Tibetan Sand Martins Riparia riparia,
with special reference to cooperative breeding. Ornithological Science, 15(2), pp 227-233.

Lichtenstein, G. & Sealy, S. G. 1998. Nestling competition, rather than supernormal stimulus,
explains the success of parasitic brown-headed cowbird chicks in yellow warbler nests.
Proceedings of the Royal Society B-Biological Sciences, 265(1392), pp 249-254.

Lislevand, T. & Thomas, G. H. 2006. Limited male incubation ability and the evolution of egg
size in shorebirds. Biology Letters, 2(2), pp 206-208.

Lyon, B. E. & Montgomerie, R. D. 1985. INCUBATION FEEDING IN SNOW BUNTINGS — FEMALE
MANIPULATION OR INDIRECT MALE PARENTAL CARE. Behavioral Ecology and
Sociobiology, 17(3), pp 279-284.

Lyons, D. E. & Roby, D. D. 2011. Validating growth and development of a seabird as an indicator
of food availability: captive-reared Caspian Tern chicks fed ad libitum and restricted diets.
Journal of Field Ornithology, 82(1), pp 88-100.

Maccoll, A. D. C. & Hatchwell, B. J. 2004. Determinants of lifetime fitness in a cooperative
breeder, the long-tailed tit Aegithalos caudatus. Journal of Animal Ecology, 73(6), pp 1137-
1148.

MaclLeod, K. J., Brekke, P.,, Ewen, J. G. & Thorogood, R. 2016. Minutes matter: brief hatching
asynchrony adversely affects late-hatched hihi nestlings, but not life beyond the nest. Animal
Behaviour, 119, pp 111-118.

Martin, T. E. 1995. AVIAN LIFE-HISTORY EVOLUTION IN RELATION TO NEST SITES, NEST
PREDATION, AND FOOD. Ecological Monographs, 65(1), pp 101-127.

Martin, T. E., Auer, S. K., Bassar, R. D., Niklison, A. M. & Lloyd, P. 2007. Geographic variation in
avian incubation periods and parental influences on embryonic temperature. Evolution,
61(11), pp 2558-2569.

Martin, T. E. & Li, P. J. 1992. LIFE-HISTORY TRAITS OF OPEN-NESTING VS CAVITY-NESTING BIRDS.
Ecology, 73(2), pp 579-592.

Matysiokova, B., Cockburn, A. & Remes, V. 2011. Male incubation feeding in songbirds
responds differently to nest predation risk across hemispheres. Animal Behaviour, 82(6), pp
1347-1356.

29



Matysiokova, B. & Grim, T. 2005. Kdo urcuje délku hnizdni péce u oteviené hnizdicich pévcl:
rodice nebo potomci? [online]. Dostupné z: http://www.cso.cz/wpimages/other/sylvia41-
3Matysiokova.pdf

Mcintyre, C. L. & Collopy, M. W. 2006. Postfledging dependence period of migratory golden
eagles (Aquila chrysaetos) in Denali National Park and preserve, Alaska. Auk, 123(3), pp 877-
884.

Meiri, S. & Yom-Tov, Y. 2004. Ontogeny of large birds: Migrants do it faster. Condor, 106(3), pp
540-548.

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

Milonoff, M. 1989. CAN NEST PREDATION LIMIT CLUTCH SIZE IN PRECOCIAL BIRDS. Oikos,
55(3), pp 424-427.

Muck, C. & Nager, R. G. 2006. The effect of laying and hatching order on the timing and
asynchrony of hatching. Animal Behaviour, 7, pp 885-892.

Myrberget, S. 1984. Population dynamics of willow grouse Lagopus lagopus on an island in
north Norway. FAUNA NORVEGICA, SER. C., 7(2), pp 95-105.

Naef-Daenzer, B. & Gruebler, M. U. 2016. Post-fledging survival of altricial birds: ecological
determinants and adaptation. Journal of Field Ornithology, 87(3), pp 227-250.

Nilsson, J. A. & Smith, H. G. 1988. INCUBATION FEEDING AS A MALE TACTIC FOR EARLY
HATCHING. Animal Behaviour, 36, pp 641-647.

Nilsson, J. A. & Svensson, E. 1993. THE FREQUENCY AND TIMING OF LAYING GAPS. Ornis
Scandinavica, 24(2), pp 122-126.

Pomarol, M. 1994. RELEASING MONTAGU HARRIER (CIRCUS-PYGARGUS) BY THE METHOD OF
HACKING. Journal of Raptor Research, 28, pp 19-22.

Remes, V. 2006. Growth strategies of passerine birds are related to brood parasitism by the
brown-headed cowbird (Molothrus ater). Evolution, 60(8), pp 1692-1700.

Remes, V. & Martin, T. E. 2002. Environmental influences on the evolution of growth and
developmental rates in passerines. Evolution, 56(12), pp 2505-2518.

Ricklefs, R. E. & Brawn, J. 2013. Nest attentiveness in several Neotropical suboscine passerine
birds with long incubation periods. Journal of Ornithology, 154(1), pp 145-154.

Ricklefs, R. E. & Smeraski, C. A. 1983. VARIATION IN INCUBATION PERIOD WITHIN A
POPULATION OF THE EUROPEAN STARLING. Auk, 100(4), pp 926-931.

30


http://www.cso.cz/wpimages/other/sylvia41-

Robinson, W. D., Austin, S. H., Robinson, T. R. & Ricklefs, R. E. 2014. Incubation temperature
does not explain variation in the embryo development periods in a sample of Neotropical
passerine birds. Journal of Ornithology, 155(1), pp 45-51.

Rowe, K. M. C. & Weatherhead, P. J. 2009. A THIRD INCUBATION TACTIC: DELAYED INCUBATION
BY AMERICAN ROBINS (TURDUS MIGRATORIUS). Auk, 126(1), pp 141-146.

Royle, N. J., Kolliker M. and Smiseth P. T. 2012. The Evolution of Parental Care. 1st edition
Oxford: Oxford University Press, 356 p.

Russell, E. M. 2000. Avian Life Histories: Is Extended Parental Care the Southern Secret? Emu
— Austral Ornithology, 100(5), pp 377-399.

Russell, E. M., Yom-Tov, Y. & Geffen, E. 2004. Extended parental care and delayed dispersal:
northern, tropical, and southern passerines compared. Behavioral Ecology, 15(5), pp 831-838.

Ryser, S., Guillod, N., Bottini, C., Arlettaz, R. & Jacot, A. 2016. Sex-specific food provisioning
patterns by parents in the asynchronously hatching European hoopoe. Animal Behaviour, 117,
pp 15-20.

Sanz, J.J. 1996. Effect of food availability on incubation period in the pied flycatcher (Ficedula
hypoleuca). Auk, 113(1), pp 249-253.

Sharp, P. J. 1983. Hypothalamic control of gonadotrophin secretion in birds. Progress in
nonmammalian brain research, 3, pp 123-176.

Schubert, C. A. & Cooke, F. 1993. EGG-LAYING INTERVALS IN THE LESSER SNOW GOOSE. Wilson
Bulletin, 105(3), pp 414-426.

Stinson, C. H. 1979. On the Selective Advantage of Fratricide in Raptors. Evolution, 33(4), pp
1219-1225.

Tieleman, B. I., Williams, J. B. & Ricklefs, R. E. 2004. Nest Attentiveness and Egg Temperature
Do Not Explain the Variation in Incubation Periods in Tropical Birds. British Ecological Society,
18(4), pp 571-577.

Trivers, R. L. 1974. SOCIAL BEHAVIOUR OF MONKEYS — ROWELL, T. American Journal of
Physical Anthropology, 41(1), pp 163-164.

Vergara, P, Fargallo, J. A. & Martinez-Padilla, J. 2010. Reaching independence: food supply,
parent quality, and offspring phenotypic characters in kestrels. Behavioral Ecology, 21(3), pp
507-512.

Veselovsky, Z., 2005. Etologie: biologie chovani zvitat, Praha: Academia.

Veselovsky, Z., 2001. Obecna ornitologie, Praha: Academia.

31



Watson, M. D., Robertson, G. J. & Cooke, F. 1993. EGG-LAYING TIME AND LAYING INTERVAL IN
THE COMMON EIDER. Condor, 95(4), pp 869-878.

Weathers, W. W. & Sullivan, K. A. 1989. JUVENILE FORAGING PROFICIENCY, PARENTAL EFFORT,
AND AVIAN REPRODUCTIVE SUCCESS. Ecological Monographs, 59(3), pp 223-246.

Wellicome, T. I. 2005. Hatching asynchrony in Burrowing Owls is influenced by clutch size and
hatching success but not by food. Oecologia, 142(2), pp 326-334.

Wiebe, K. L. & Martin, K. 1995. ECOLOGICAL AND PHYSIOLOGICAL-EFFECTS ON EGG-LAYING
INTERVALS IN PTARMIGAN. Condor, 97(3), pp 708-717.

Wood, P. B., Collopy, M. W. & Sekerak, C. M. 1998. Postfledging nest dependence period for
bald eagles in Florida. Journal of Wildlife Management, 62(1), pp 333-339.

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

Yomtov, Y., Christie, M. |. & Iglesias, G. J. 1994. CLUTCH SIZE IN PASSERINES OF SOUTHERN
SOUTH-AMERICA. Condor, 96(1), pp 170-177.

Zimmermann, K. & Hipfner, J. M. 2007. Egg size, eggshell porosity, and incubation period in the
marine bird family. Auk, 124(1), pp 307-315.

32



