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Abstrakt

Rada druht ptaka Zije v hierarchicky uspofadanych hejnech a tato préace si klade za cil
zjistit, jak jsou tyto hierarchie uspotfadané a do jaké miry hierarchie ovliviluje fitness
dominantnich jedinct. Jedné se zejména o nejlépe prozkoumany vliv vnitinich faktori jako je
vek, velikost téla a pohlavi, ale také v posledni dobé zkoumany vliv personality. Vyhody
plynouci z hierarchie nam prokazateln¢ ukazi studie, které jsou dlouhodob¢ a sleduji stabilitu
hierarchie. Zda se, Ze dominantni jedinci mohou o svém statutu a bojovych schopnostech
informovat ostatni pomoci signalizacnich znakd, které se tak stavaji ¢estnym signalem
celkové kvality jedince. Dominantni jedinci maji prokazatelné vyssi reprodukeni uspéch, ale
mechanismy, kterymi ho dosahuji, mohou byt riizné a mohou ho dosahovat i ptes nepiimé
korelaty fitness jako je pfistup k potravé nebo obhajoba kvalitnéjsich teritorii. Existuji ale i

vyjimky, kdy dominantni jedinci ze svého socialniho postaveni neprofituji.

Klic¢ova slova: hierarchie, dominance, socidlni systémy, fitness, reprodukéni tispéch

Abstract

Many birds species live in hierarchically structured flocks. The aim of this thesis is determine
how the hierarchy is organized to what and extent the hierarchy influence the fitness of
dominant individuals. It is focused on the well explored effects of instrinsic factors such as
age, body size and sex as well as on the influence of personality that has been examined in
recent years. Advantages of hierarchy can be demonstrated by long-term studies, that observe
the stability of the hierarchy. Apparently, dominant individuals are able to inform others about
their social status and fighting ability through the signal status, which is an honest signal of
overall qualities this individuals. Dominant individuals have significantly higher reproductive
success, but the mechanisms may differ and reproductive success can achieved through
indirect correlations of fitness such as priority food access or better territory. But there are

some exceptions where dominant individuals do not profit from their social status.
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1. Uvod

Socialni systémy s dominancni hierarchii mizeme sledovat u rtznych Zzivoc¢iSnych
taxoni (Ellis, 1995). Obecny piedpoklad je, Ze hierarchie snizuje pocet agonistickych interakci,
¢imz jednotliva zvirata Setfi energii, kterou mohou vénovat shanéni potravy nebo reprodukci.
Jeden z hlavnich cilii této prace je zjistit obecny vyznam hierarchie u ptaka a jaké proximatni
priciny hierarchii u riznych druht ptakia ovliviiuji. Dominance je chdpana jako vztah mezi
dvéma zvitaty, kdy by jeden jedinec mél pokazdé vyhrat nad dal$im jedincem, a tim se stat
dominantnim, z ¢ehoz mohou plynout rtizné vyhody. Cilem je provéfit vliv intrinzitnich
faktori, tj. spjatych pfimo s danym jedincem a jeho life history parametry. M¢lo by se jednat
zejména o vliv véku, pohlavi, velikosti té€la, morfologickych znakli, hormont a v poslednich
letech studovany vliv personality na hierarchii u ekologicky rtiznych skupin ptakt. Dal$im
cilem této prace je zjistit, do jaké miry hierarchie ovliviiuje fitness, chapana jako biologicka
zdatnost jedince, kterou mizeme zméfit jako pocet potomki, které dany jedinec zanechal
v populaci (Flegr, 2007), nebo spiSe sni nejcastéji spojované korelaty jako jsou ruzné
paramatery reprodukéniho uspéchu (pocet nakladenych vajec, vylihnutych mlad’at a celkovy
pocet odchovanych mlad’at). Nejde jen o to, zaméfit se na ptimy vliv hierarchie na reproduk¢ni
uspéch, ale pokusit se zjistit, jaké jsou dalsi vyhody plynouci z hierarchie a z dominantniho
postaveni, které mohou ptaklim reprodukéni Gispéch zvysit neptimo (nepiimé korelaty fitness).
Takovymi nepfimymi korelaty fitness jsou naptiklad lepSi pfistup k potravé, obhajovani
kvalitnéjsich teritorii ¢i samotna signalizace dominance, jejiz vyhody miizeme u dominantnich
jedinct sledovat. Dal§im dlleZitym faktorem je, do jaké miry je hierarchie stabilni. Tyto prace,
které dominanci sleduji mezirocné, pak spolehlivé ukazuji vyhody plynouci z hierarchie
dlouhodobé¢ i vzhledem k riznym socidlnim systémiim studovanych druhti. V metodické
kapitole bych radda popsala, jak se hierarchie nejCastéji mefi a jaké chovani mlizeme u
dominatnich jedincii sledovat, protoze pravé stejné nebo rizné metodické piistupy mohou
problematikou korelace hierarchie a fitness je sumarizovan v pfilozené tabulce, kterd by m¢la
usnadnit pochopeni, jaké vyhody plynouci z hierarchie miZeme u riznych druhl sledovat a
porovnat, zda muize mit na hierarchické uspofdddni vliv parovaci systém, habitat nebo
stravovaci navyky daného druhu nebo piisluSnost ke specifickému taxonu. Dostupné ¢lanky
byly vyhledavany v databazi Google scholar a Web of Science pomoci klicovych slov: ,,social
hierarchy*, ,,dominance in birds®, ,,dominance and reproductive success, ,,dominance and

status signals®, ,,sex-based dominance®, ,,dominance and hormones®, ,,dominance methods* a



dale jsem vychazela ze souvisejicich a citovanych ¢lankid. U proximaétnich pficin hierarchie
jsem vychazela zejména ze starSich tradi¢nich ¢lankt, které se hierarchii vénovaly nejvice a
jejichz metodika behaviordlniho testovani je popsana nejpodrobnéji (napiiklad Barkan et
al.,1986; Leonard a Weatherhead, 1996). Nov¢jsi ¢lanky se vénuji zejména vlivu personality
na hierarchii a tématim, zabyvajici se diisledky hierarchie (naptiklad Devost et al.,2016;
Portugal et al., 2017). Tato prace by tedy méla byt reSersi na téma, jaké vyhody plynou pro
dominantni jedince z jejich vysokého socidlniho postaveni ve smyslu vyhod reprodukénich i
jinych, které by korelovaly s celkovou fitness jedince, tedy faktory potencialné stojici za

evoluci tohoto fenoménu u rznych ptakda.



2. Teoreticky uvod do problematiky studia hierarchie

2.1. Hierarchie

Hierarchii u ptadki miizeme sledovat zejména v obdobi, kdy se nerozmnozuji, protoze
v té dob¢ se nejvice prekryvaji oblasti, kde se jednotliva zvifata vyskytuji, a je proto nutné si
ustanovit socidlni hierarchie, aby se piedeSlo zbytecnym agonistickym interakcim (Piper,
1997). O socialni hierarchii ptakli se jako prvni zminil Schjelderup-Ebbe (1922) pii studii
v zajeti chovaného kura bankivského (Gallus gallus). Hierarchii popsal na zakladé tzv.
»pecking order. V moment¢, kdy se setkaji dva jedinci tohoto druhu, je potieba aby si mezi
sebou stanovili hierarchii, kterd jejich spole¢né souziti usnadni. Na zaklad¢ behavioralni
asymetrie jeden klovne druhého, ¢imz si ustanovi dominantni pozici nad druhym jedincem,
ktery pouze ziidka mize ziskat vyhodu nad prvnim, a tudiz se jeho pozice stavd subdominantni.
Ptida se tfeti jedinec a ,,pecking order* takto pokracuje. Tyto interakce se neustale opakuji a
tim se hierarchie formuje. Pojem ,pecking order” se pozdé¢ji zacal nahrazovat slovem
dominance.

S pojmem dominance se miizeme setkat v rizném kontextu. Gartlan (1968) kritizoval,
ze se pojem dominance Casto interpretuje riznymi zpisoby, a proto je terminologie velmi
nejasna. Jen Drews (1993) naSel pro dominanci 13 riiznych definici a i ostatni autofi tvrdi, ze
najit jednu spravnou definici dominance je obtiZné. Jako nejspravnéjsi definice se mize zdat
ta, kde Drews popisuje dominanci jako vztah mezi dvéma jedinci, kdy dominantni jedinec by
m¢él zvitézit ve vSech agonistickych interakcich a subdominantni by se mu mél svym chovanim
podfidit. Dllezité je uvédomit si, Ze dominance a agresivita jsou dva odliSné pojmy a nesmime
je zam&novat. Agresivita se mezi zvifaty bézné€ vyskytuje, ale nazvat ji dominanci miiZeme az

tehdy, kdyz druhé zvite opakované reaguje na prvni podtizené¢ (Piper, 1997).
2.2. Modely usporadani hierarchie

Formovani socialni hierarchie je ovliviiovano dvéma soubory faktora. Jedna se o faktory
vnitini, které jsou ur€eny individudlnimi charakteristikami, jako je velikost téla, v€k nebo
pohlavi. Dalsi faktory, které jsou uréeny agonistickymi interakcemi s nove ptichozimi jedinci,
souvisi s vnéjSim socialnim prostiedim a vychazi z vysledki z predeslych zkuSenosti a jsou

tedy ovlivnény i1 paméti (Landau, 1951).



2.2.1. Linearni hierarchie

V hierarchicky uspotadanych skupinach, kde se vyskytuji tii a vice ¢lenli, mizeme
sledovat, ze nejvyse postaveny jedinec (A) dominuje v§em ostatnim. Druhy nejvysSe postaveny
jedinec (B) dominuje v§em kromé jedince A, tfeti nejvyse postaveny jedinec (C) dominuje v§em
ostatnim kromé¢ jedincii A a B, a tak to jde dal, podle poctu ¢lent ve skupiné. Tento model
hierarchie nazyvame linearni (Landau, 1951). Linearita nam vlastn¢ ukazuje, jak se jednotlivi
¢lenové hejna 1isi ve schopnosti a uspé$nosti dominovat ostatnim jedinctim. Na jakém zakladé

se ale tyto rozdily vytvareji? Co stabilni linearni hierarchii udrzuje?

Kazdy jedinec hejna se 1i$i od ostatnich na zaklad¢ vnitinich vlastnosti jako je pohlavi,
vek, velikost téla anebo hladina hormonti v krvi, na jejichz zaklad¢ je dominance ur¢ovéana a na
jejichz zakladé spolu jedinci soupeti o zdroje (Piper, 1997). Landau (1951) ale tvrdi, ze samotné
vnitini vlastnosti na urceni linearity nestaci a zavadi pojem ,,spolecensky faktor®, ktery mizeme
znat 1 jako pojem ,faktor zkuSenosti anebo ,,vngj$i faktor”. Tento faktor zahrnuje navic
moznost, zda jedinec v pfipadném budoucim souboji vyhraje nebo prohraje na zaklade
vysledku z minulého souboje, tudiz zda je jedincova schopnost spiSe dominovat anebo byt
podfizeny svému oponentovi. S teorii ,,vnéjsi faktor* souhlasi 1 Chase (1985), ktery uvedl, Ze
kufe, které dominuje druhému, bude s vétsi pravdépodobnosti dominovat i tfetimu. To uvadi
jako dtkaz, Ze ,,vnéjsi faktor* je hlavnim mechanismem schopnosti dominovat ostatnim. Chase
ale nezahrnuje to, Ze vitéz mohl byt GspésSny na zaklad¢ vnitinich vlastnosti a ne pouze jako
disledek jeho ptfedchoziho vitézstvi. Kvilli nesrovnalostem ohledné toho, zda linearitu
ovliviluji spiSe vnitini vlastnosti anebo ,,vnéjsi faktor, se danym problémem zabyvd mnoho
praci. Jako ,,vnitini faktory*, které ovliviiuji dominanci jsou podle nékterych autorii vék (napf.
Barkan et al., 1986), pohlavi (napt. Desrochers, 1989) anebo morfologické znaky (napf.
Rohwer, 1975) podrobné&ji rozebirdm v kapitole (2.3. Vnitini faktory ovlivitujici hierarchii).
Jini autofi si stoji za tim nazorem, Ze dominance je ovliviiovana zejména ,,vnéj$imi faktory*

(Landau, 1951; Chase, 1982; Jackson, 1991).
2.2.2. Nelinearni model

Druhym hierarchickym modelem je model nelinearni, ktery vypada tak, ze jedinec A
dominuje jedinci B, ktery dominuje jedinci C, ale soucasné jedinec C dominuje jedinci A, ¢imZ
tvoti takzvany trojihelnikovy model (Landau, 1951). Pfi linearnim modelu se bude dominantni
jedinec krmit vzdy jako prvni a ten nejvice podiizeny jako posledni. Ale pti nelinearnim modelu

si nemuze zadny ptak narokovat potravu pouze sdm pro sebe a odhanét tak vSechny ostatni
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(Piper, 1997). To zvysuje vyhodu piistupu k potravé vSem tiem nejvyse postavenym ptakiim
namisto pouze jednomu, ale pro subdominantni jedince je toto uspotradani jeste vice nevyhodné,
jelikoz prvni tfi ptdci se mohou krmit a vzdjemné odstrkovat tak dlouho, zZe moznost
hejna (Chase, 1974). Nelinearni model mizeme sledovat spiSe u druha, které vytvareji velka
hejna jako naptiklad u pénkavovitych (Fringillidae; Bekoff a Scott, 1989) nez u druht, ktera
tvoii mald stabilni hejna. Zda se, ze nelinearni model hierarchie neni tolik stabilni, obéas vymizi
a pomalu prechdzi v model linearni, coz muze naznaCovat, ze linearni model je stabilnéjsi
(Tordoff, 1954).

Obr. 1. Schéma pro dvé hejna o 6 ¢lenech a s odliSnym usporadanim hierarchie: na modelu a) s
linearnim usporadanim, kdy jedinec A je ten nejdominantnéjsi a jedinec F nejsubdominantnéjsi. Na

modelu b) s nelinearnim usporddanim, kdy jedinec A je dominantni pro B, B pro C, ale C je
dominantni nad A a soucasné D,E,F jsou podfizeni A,B,C (upraveno podle Piper, 1997).
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2.3. Vnitini faktory ovliviiujici hierarchii

2.3.1. Pohlavi a velikost téla

Vliv pohlavi na dominanci je pomérné dobte prokdzany naptiklad u krkavce velkého (Corvus
corax; Braun a Bugnyar, 2012), strnadce b&lokorunkatého (Zonotrichia leucophrys; Parsons a
Baptista, 1980), sykory cernohlavé (Parus atricapillus; Desrochers, 1989) nebo korely
chocholaté (Nymphicus hollandicus; Seibert a Crowell-Davis, 2001). Obcas ale mohou nastavat
problémy v uréeni spravného mechanismu u druht s vyskytem pohlavniho dimorfismu, kdy se

jedna zejména o velikost t¢la a jedno pohlavi tedy doriista vétSich rozmérti nez pohlavi opacné.



Potom mitize byt té¢zké urcit, zda je prediktorem dominance pohlavi anebo pravé pohlavné
vazana velikost téla, coz mizeme sledovat naptiklad u kavky obecné (Corvus monedula;
Wechsler, 1988), sojky mexické (Aphelocoma ultramarina; Barkan et al., 1986) nebo u
strnadce zimniho (Junco hyemalis; Ketterson, 1979). U vétSiny prozkoumanych druha
pievazuje dominance samcl nad samicemi a to mize byt ddno tim, ze samci vétSinou obhajuji
teritorium, a tak jsou jejich bojové schopnosti, které ptimo souvisi se schopnosti dominovat
ostatnim, lepsi (Piper, 1997). Proto u druht, kde teritorium chrani ob& pohlavi, by pohlavi
nemeélo byt mechanismem k ur€ovani dominance, ale studie, které by to prokazovaly, se mi

bohuzel nepodatilo najit, a tak se jedna spiSe o hypotézu.
2.3.2. Vék

Nékteré vnitiné vazané mechanismy se béhem zivota mohou ménit. Takovym a zfejme
1 nejlépe prozkoumanym mechanismem je vé€k. U vétSiny druhil ptakt dominuji star$i jedinci
nad mlads$imi, ale naptiklad u krkavcovitych (Corvidae) tomu tak neni. U nékterych téchto
druhti ¢asto dominuji mladsi jedinci nad starSimi (Barkan et al., 1986). Barkan sledoval sojky
mexické (Aphelocoma ultramarina), a ackoliv u vétSiny druhii teritoridlnich ptakti dominuji
rozmnoZujici se jedinci nad nerozmnoZujicimi se, tak zjistil, ze juvenilni sojky mexické, které
se samoziejm¢ nemohou rozmnoZovat, dominuji nad dospélci a chovaji se vice agresivné. U
ptibuzné sojky kiovinné (4. coerulescens) dominance juvenilii nebyla prokazana (Woolfenden
a Fitzpatrick, 1977). Kazda z téchto studii ale byla délana v riznych ro¢nich obdobich a s rizné
starymi mlad’aty, kdy u sojek mexickych byla studie d€lana v zimé&, a tudiZ juvenilni sojky
mexické byly star§i neZz juvenilni sojky kfovinné sledované kratce po vylétnuti z hnizda.
K podobnému zavéru, Ze juvenilové dominuji nad dospélei, dosli 1 Harrington a Groves (1977)
pii pozorovani agresivniho chovani pii krmeni u jespéka srostloprstého (Calidris pusilla). U
toho druhu je pro agresivni chovani typické to, Ze jedinec, ktery chce napadnout a klovat jiného,
stoji v bojovém postoji, pii kterém ma zvednuty ocas. Toto chovani vykazovali juvenilové a
byli agresivni k dospélciim v mnohem vétsi mife nez dospélci k nim a diikazem, Ze se jedna o
dominantni chovani, a ne o pouhou agresivitu, mohlo byt i chovani béhem krmeni, kdy se
juvenilové dospélcim nepodiizovali. Dle mého nazoru by mohlo vysvétleni byt, Ze juvenilni
jedinci potiebuji zafadit do stavajici hierarchie dospé€lych a prochazi v tomto ontogenetickém
obdobi vétsim poctem agonistickych interakci nez dospéli jedinci, kteti maji jiz svou socidlni
pozici urcenou. Proto se v urCitétm obdobi mohou juvenilni jedinci na zadklad¢ téchto

dominan¢nich interakei stdt na ¢as dominantnimi nad dospélymi jedinci, ktefi jiz o neustalé



souboje zdjem nemaji, a tak maji aktualn€ mensi pocet vyhranych interakcei, protoze Setii energii

a do soubojli o0 socialni postaveni se nehrnou.

Korelace mezi dominanci a vékem je dana zejména tim, ze dominantni jedinci maji
veétsi uspéch pii piezivani zimy nez subdominantni. Dalsi vyhodou star$ich, jejichz vysledkem
muze byt vyssi socialni postaveni, je to, Ze star$i jedinci maji vice socialnich zkusenosti a to

jejich Sance na dominanci zvysuje (Arcese a Smith, 1985).
2.3.3. Morfologické znaky

U nékterych druhti mize byt hierarchie ovliviiovana signaliza¢nimi znaky v podobé¢
morfologickych anomalii oproti subdominantnim jedincim. Whitfield (1987) tvrdi, ze tyto
znaky mohou ovliviiovat dominanci pouze skrze korelaci s vékem a pohlavim. Tyto znaky by
m¢ély ostatni informovat o socidlnim statutu jedince a o jeho bojovych schopnostech. Nejcastéji
se jedna o intenzitu a velikost zbarveni pefi na konkrétni ¢asti téla. Konkrétni podoby téchto
znaku jsou druhové specifické. Hlavnim ucelem signaliza¢nich znakd je pfedejit agonistickym
interakcim a uSetfit tak energii (Rohwer, 1975). Jelikoz tyto znaky jedincim pfimo zvysuji
fitness a souvislost mezi signalizaci skrze zbarveni, redlnou kondici a reprodukéni vyhodou je
pomérné komplikovana, a ne vZdy vysledky odpovidaji vySe zminéné teorii estné signalizace
kvality jedince, podrobnéji se budu vénovat signalizaci dominance v dalSi ¢asti této prace

(v kapitole 3.1. Signalizace dominance).
2.3.4. Hormony

Schopnost obsadit vysoky socidlni status mohou proximatné ovlivnit i hormony a to
zejména hladina testosteronu, ktery zvySuje agresivni chovani zvifat, a tudiz zvySuje moznost
dominovat ostatnim jedinctim (Allee et al., 1939). Nejvyssi hladinu testosteronu mtizeme
naméfit u zvifat zejména v obdobi, kdy se hierarchie formuje anebo probihaji zmény v
dominanci (Hegner a Wingfield, 1987). V momenté, kdy se hierarchie stava stabilni, hladina
testosteronu opét klesd. Hegner a Wingfield méfili hladinu testosteronu u vrabce doméciho
(Passer domesticus) v zajeti a sledovali, zda se dominantnim jedincim zvedne hladina
testosteronu, kdyz do skupiny pfidaji jednoho ¢i vice novych jedinct. Hladina testosteronu se
opravdu zvedla a poklesla zase aZz tehdy, kdyz se hierarchie ustalila. Také ptedpokladali, Ze
subdominantni jedinci budou mit vyssi hladinu kortikosteronti, které souvisi s fyziologickym

stresem (Siegel, 1980), ale to se nepotvrdilo, hladina kortikosteronti byla skrze vSechny socialni

ranky ndhodna. To ale mohlo byt dané tim, Ze studie byla délana v zajeti a vSichni jedinci méli



dostatek zdrojii a nemuseli o n¢€ soupetit. Na korelaci hladiny testosteronu a dominance se
zam¢étila spousta studii, ale vysledky se lisi. Napiiklad studie Rohwer a Rohwer (1978) u
strnadce ¢ernohrdlého (Zonotrichia querula) korelaci testosteronu s dominanci nepotvrdila. U
tohoto druhu se vyskytuje signalizace dominance tmavé zbarvenym peifim. Svétle zbarvenym
jedinctim injikovali testosteron a o¢ekavali, Ze se jejich socidlni status zvysi, ale nestalo se tomu
tak. Stali se dominantné&;js$i az tehdy, kdyz jim obarvili peti do tmavsich barev. To naznacuje, Ze
u strnadce Cernohrdlého samotna vysoka hladina testosteronu k ziskani a obhajeni dominance
nestaci. Poisbleau a kol. (2006) také sledovali hladiny hormonii u bernesky velké (Branta

bernicla), ale korelaci hormonii s dominanci neprokézali.

Ode a kol. (2015) sledovali hladinu kortikosteront jako fyziologickou odpovéd’ na stres
u vrany hrubozobé (Corvus macrorhynchos) s predpokladem, Ze vysokd hladina kortikosteront
dominantnich a vysokéa hladina u dominantnich jedincti by méla byt zpiisobena udrzovanim
jejich socidlniho postaveni. Po zméfeni hladiny kortikosteronli v trusu zjistili, ze nejvyssi
hladinu kortikosteroni maji dominantni samci, ale dominantni samice mély hladinu
kortikosteronti vyrazn€ niz§i. U samic pievladala vysokd hladina kortikosterond u
subdominantnich samic. Jedna se o prvni studii u ptaki, ktera prokazala obracené hodnoty
kortikosteronti u dominantnich jedinct opa¢ného pohlavi. Jednim z vysvétleni tohoto jevu by
mohlo byt to, Ze dominantni samci se zapojuji vice do agresivnich interakci neZ samice, aby si

samci obhdjili sviij socialni status.

Ziejme se jedna o druhové specificky faktor s tim, ze u nékterych druhti je hladina
testosteronu hlavnim mechanismem dominance, ale u jinych hladina testosteronu pouze
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cernohrdlého (Z.querula).
2.3.5. Personalita

Vétsina védeckych praci se zaméfuje na korelaci dominance s vékem, velikosti téla,
pohlavim, morfologickymi znaky anebo hormony, ale novéjsi studie ukazuji, Ze by hierarchie
mohla byt ovlivnéna 1 personalitou. Kazdému jedinci mizeme pfifadit bud’ proaktivni, nebo
reaktivni rysy personality s tim, Ze proaktivni jedinci by méli byt agresivnéjsi, aktivnéjsi,
ochotngjsi riskovat, rychleji, ackoliv pouze povrchové exploruji (prozkoumévaji okoli),
zatimco reaktivni jedinci by méli byt méné agresivni i aktivni, neochotni tolik riskovat a méli

by pomaleji, ackoliv dikladnéji explorovat (Koolhaas et al., 1999). Jelikoz proaktivita koreluje



se soupefivymi vlastnostmi, dalo by se oCekavat, ze proaktivni jedinci budou dominatni. To
sledovali naptiklad Veerbek a kol. (1996) u sykory konadry (Parus major) na zakladé
explorativniho chovani sykor. Pfedpokladali, ze pokud explorace souvisi s agresivitou, mely by
byt explorativni sykory dominantni. Pfi testovani sledovali, ze explorativni jedinci se opravdu
vice zapojovali do agresivnich interakci, které¢ nasledn¢€ i vyhravali, tudiZ jsou dominantni.
Exploraci u sykor sledovali i Devost a kol. (2016), konkrétné u sykory ¢ernohlavé (Parus
atricapillus), kde spolu s exploraci sledovali i aktivitu a neofilii, ale korelaci mezi témito
vlastnostmi a dominanci nenasli. David a kol. (2011) sledovali korelaci mezi aktivitou,
neofobii, exploraci, ochotou riskovat a netstupnost u zebticky pestré (Taeniopygia guttata) a
jejich studie prokazala, ze aktivita, neofobie, explorace a vyssi riskovani koreluje s dominanci.
Jako posledni ptikladnou studii, kde se personalita ve vztahu s dominanci neprokazala, uvedu
studii Portugala a kol. (2017) u holuba domaciho (Columba livia), kde sledovali explorativni

chovani pomoci novel environment testu, ale korelaci explorace s dominanci neprokazali.

Jak muzeme vidét vyse, tak nékteré prace souhlasi s tvrzenim, ze personalita mize
ovliviiovat dominanci a jiné zase ne. Toto téma se zacind teprve dikladné studovat, a tak
nemuzeme prozatim s jistotou tvrdit, zda personalita vliv na hierarchii ma, nebo nema a co je
pfipadné pficinou této souvislosti. Jako u ostatnich faktorti ovliviiujici dominanci, se
samoziejm¢ muliZze jednat 1 o vysoce druhové specifickou zalezitost, nikoliv o obecné platny

vztah.
2.4. Vnéjsi faktory ovliviiujici hierarchii
2.4.1. Situa¢ni mechanismy

Podle konceptu ,,paky* mohou mensi a slabsi ptaci nékdy dominovat silnéjSim jedincim
(Hand, 1986). Jednd se o zménu v hierarchii, kterd je zalozena na konkrétnich situacnich
pomérech. Jednou z takovych situaci mize byt naptiklad hladovéni. Dominantni jedinci maji
zpravidla lepsi pfistup k potravé (Ekman a Askenmo, 1984), ale v obdobi, kdy je potrava hiife
dostupna, mohou byt subdominantni jedinci na pokraji vyhladovéni, a tak jsou vice motivovani
v souboji o potravu a vtéto situaci mohou subdominantni ptici dominovat ptivodné
dominantnim jedinctim (Cristol, 1992). Cristol toto chovani zkoumal u strnadce zimniho
(Junco hyemalis). Sledoval, Ze vyhladovéli jedinci byli schopni dominovat ostatnim, ale jednalo

se pouze o docasné pievraceni hierarchie.



U né¢kolika druhii ptakti dominuji sparovani ptaci nad nesparovanymi a samicky mohou
ziskat vyssi socidlni status na zéklad¢ sparovani s dominantnim samcem. Naptiklad u sykor
luznich (Parus montanus), které travi zimu ve stabiln¢ hierarchickych hejnech, mizeme
sledovat, ze sparovany dospély jedinci jsou dominantni nad mladymi ¢leny hejna (Hogstad,
1987). To sledoval 1 Roell (1978) u kavky obecné (Corvus monedula), ktery navazal na studii
Lorenze (1931). Lorenz tvrdi, Ze samice po sparovani s dominantnim samcem ziskavaji jeho
status a kooperuji spolu v agonistickych interakcich s ostatnimi kavkami. Uvedl ve svych
vysledcich, ze mezi dominantnim parem nevidél zadny dalsi hierarchicky vztah a Ze si jsou
rovni. Roéell sjeho vysledky ale nesouhlasi a divodem, pro¢ se mohou jejich vysledky
rozchazet, miize byt to, ze Lorenz ve své studii neuvedl, podle jakych kritérii hierarchii urcoval.
Roell ve své studii sledoval bojové schopnosti samic a dosel k zdvéru, ze samice mohou
vyuzivat samcliiv dominantni status pouze v jeho ptitomnosti. Nesouhlasi ani s Lorenzovym
tvrzenim, ze se mezi dominantnim parem jiz nevyskytuje zddny dal$i hierarchicky vztah. Je
pravdou, Ze mezi jedinci nedochazelo k zadnym agonistickym interakcim, ale samec mél oproti
své samici lep$i pristup k potravé. Jednim z dalSich druhd, u kterého muzeme sledovat
dominanci sparovanych jedinci je berneSka bélolici (Branta leucopsis), u které muizeme
sledovat, ze pokud jedinec ztrati svého partnera, pfijde i o svllj dominantni status a fadi se mezi

ostatni subdominantni (Stahl ez al., 2001).

Jelikoz vE&k, pohlavi a velikost téla jsou na prvni pohled nejlépe patrné a kazdy jedinec
se v téchto aspektech 1isi od ostatnich, tak jsou nejlepSimi ukazateli kvalit, na jejichz zédkladech
spolu jedinci soupeti. NejspiSe proto je védci nejvice sleduji, coz plyne 1 z grafu (v kapitole 5.
Vysledky), ktery ukazuje, Ze jednoznacné nejvice praci sleduje korelaci véku, velikosti téla a
pohlavi s dominanci. Ve vétsin¢ studovanych druhti pfevazuje dominance samct nad samicemi,
ale véfim, Ze existuje 1 druh, kde by byly samice dominantni nad samci (napiiklad u
polyandrickych druhtt), ackoliv se mi bohuzel ¢lanek, ktery by to prokazoval, nepodaftilo najit.
Jak vidime vySe, tak se zd4, Ze hierarchii miiZe ovliviiovat i typ personalita, ale jelikoZ se nazory
védcu lisi, tak uvidime moznéa ¢asem v dalSich studiich, do jaké miry personalita méa anebo
nema vliv na hierarchii. Nekteré studie tento vztah prokazaly (Verbeek et al., 1996; David et
al., 2011) a jiné tento vztah mezi personalitou a hierarchii neprokéazaly (Devost et al., 2016,
Portugal ef al., 2017). Jak jsem jiz zminila, tak na hierarchii maji vliv i situa¢ni faktory, jako
napiiklad hladovéni nebo vy$s§i dominancni postaveni samice za pfitomnosti dominantniho
samce, se kterym je sparovand. Tyto situacni faktory hierarchii ale ovlivituji pouze docasné¢ a

tak na n¢ dany jedinec nemuze spoléhat.
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3. Signalizace dominance a vliv hierarchie na reprodukéni aspéch

u ptaki — prehled experimentalnich studii

Hlavnim cilem této prace je zjistit, jaky ma vliv hierarchické postaveni danych jedinci
na jejich reprodukcéni tuspéch. Jak jiz bylo shrnuto v uvodni kapitole, velké mnozstvi
teoretickych 1 experimentélnich studii pfedpoklada, Zze dominantnéjsi jedinci ziskavaji vyhody
v podobé pfistupu ke zdrojim ¢i k samicim a zaroven jim stabilni dominan¢ni usporadani
pomaha redukovat mnozstvi agonistickych interakci, z ¢ehoz vyplyva i vétsi reprodukéni
uspéch a zvysuji tedy svou fitness (Piper, 1997). Zaroven se predpoklada, ze dominance je
vlastné Cestnym signalem poukazujici na skutecné kvality jedince, které jim jednak umoznuji
ziskat 1 vy$§i dominantni postaveni 1 vyS$i reprodukéni uspéch. Ale je tomu opravdu tak?
Potvrzuji vysledky vétSiny experimentalnich studii pfimou korelaci mezi kvalitou jedince, jeji
signalizaci, dominantnim postavenim a vyslednym reproduk¢énim Gspéchem? A pravé tomu se
bude tato kapitola vénovat. Hierarchie miize mit na reprodukéni uspéch bud’ vliv ptimy, tedy
vyjadieny jako pocet odchovanych mlad’at (Trivers, 1972), nebo nepiimy, teoreticky zvySujici
fitness skrze pfistup k potravé a kvalitngjsi teritorium (Hogstedt, 1980). Dominance a

reprodukéni Gspéch jedince jsou pak u mnoha druhti také ovlivnény hustotou rozmnoZzujici se

populace (Dhondt ef al., 1990).
3.1. Signalizace dominance

Hypotézu signalizace statutu zavedl a sledoval jako jeden z prvnich Rohwer (1975). U
druhti s dominanc¢ni hierarchii, které soutézi o potravni zdroje, je nutno stanovit si socialni
systém. Ten se nejCastéji tvoii na zdklad¢ agonistickych interakci, coz ale mlize byt pro dané
jedince energeticky ndrocné a riskuji, ze se pfi souboji zrani. Proto se u n¢kterych druhti mimo
rozmnoZzujici se obdobi vytvofili morfologické znaky (naptiklad zbarveni), které reflektuji
bojové schopnosti dané¢ho jedince a diky kterym se da soubojtim ptedejit. Tyto znaky se vytvari
zejména u druhd, které maji hierarchii nestalou a Casto se ke stavajici skupiné ptipojuji dalsi
jedinci, které individudlné neznaji, a tak nemaji zkuSenosti s jejich bojovou schopnosti.
Signalizace hierarchického postaveni miize byt bud’ pohlavné charakteristicka anebo v&kovée
charakteristicka. Poprvé ji sledoval Rohwer (1977) u strnadce Cernohrdlého (Zonotrichia
querula). Zjistil, Ze jedinci, ktefi maji tmavéji zbarveny krk a temeno hlavy, témét vzdy vyhraji
souboj s jedincem, ktery je zbarven svétleji. Také uvedl, ze zbarveni nemusi vzdy slouzit jako
signalizace dominance, ale mize slouzit také k individudlnimu rozpoznavani mezi jedinci.

Signalizace byla sledovana i u piibuznych druhi strnadce bélokorunkatého (Z. leucophrys) a
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strnadce bélohrdlého (Z. albicollis). U strnadce bélokorunkatého korelaci signalizace

s hierarchii zaznamenali, ale u strnadce bélohrdlého ne (Fugle ef al., 1984).

V jiz klasické praci Moller (1987) sledoval signalizaci u vrabce domaciho (Passer
domesticus), u n¢jz by méli samci signalizovat pomoci tmave zbarveného krku a hrudi, zatimco
samicky jsou celé hnédé a podobny znak signalizujici dominantni postaveni patrné¢ nemaji.
Signalizace by méla byt u samcii tohoto druhu jedinym prediktorem dominance, a to zejména
v malych stalych hejnech (Solber a Ringsby, 1997). Mgller sledoval, Ze zbarveni hrdla a hrudi
bylo nejlepSim prediktorem dominance mezi vékovymi kategoriemi samcti. Samci s tmavym
zbarvenim krku a hrudi nejcastéji napadali ostatni a vybirali si zejména samce, ktefi byli
zbarveni velmi podobné. Také se snazili zjistit, zda se samciim krk a hrud’ vybarvuje postupné
s v€kem, ale to neprokazali. Béhem rozmnozovaciho obdobi nasadili model s tmavym a model
se svétlym zbarvenim do teritorii jinych samct a sledovali, jak se budou k atrapé chovat.
K modelu s tmavs§im zbarvenim se samci natolik nepfiblizili a obchazeli své teritorium castéji
nez u modelu se svétlejsim zbarvenim. Signalizace u vrabce nehrala roli pouze v zimnich
stanovistich, ale prokédzala se jako vyhodnd i v obdobi hnizdéni, kdy tmavé zbarveni samci

ziskali vice hnizd nez svétlejsi (Moller, 1988).

DalS8im druhem, u kterého se vyskytuje signalizace dominance, je ¢iZek lesni (Carduelis
spinus), ktery signalizuje tmavou naprsenkou (Senar et al., 1993). To sledoval dale Senar a
Camerino (1998), ktefi testovali, zda se jedinec v kleci s krmitkem pfiblizi spiSe k jedinci
s malou naprsenkou anebo s velkou. Cizkové prokazatelné preferovali krmit se radgji
v blizkosti toho s mensi naprsenkou. Kdyz naprsenku dominantnimu jedinci zakryli, tak se
testovany ptadk nerozhodoval, ke komu se pfiblizi. Toto chovani prokazuje, Ze rozpoznaji

dominantni status ostatnich na zéklad¢ velikosti naprsenky.

Podle Whitfielda (1987) se signalizace vyskytuje i u sykory konadry (Paruj major), u
niz by méla byt prezentovana Sitkou cerného pasu na prsou. Sykory dale sledovali Lemel a
Wallin (1993). Zjistili, Ze kdyz se setkaji dva neznami ptaci bez predchozich zkuSenosti v misté
s preferovanou potravou a nevi, jak moc je druhy jedinec motivovany ziskat potravu, tak
dominantni jedinec ukaze prsni pas na dikaz dominance, aby ptedesel zbytecnému boji. Ale u

vvvvvv

signalizace, tu uplatiiovali ptaci pouze pfi styku s cizincem.

Predeslé prace zkoumaly signalizaci za pomoci melaninového zbarveni, ale dalSim

ptikladem je signalizace dominance a kvality jedince spojené s karotenoidnim zbarvenim.
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Pokud ma signal skutecné odrazet kvalitu samce a jeho lepsi ptilezitosti k pareni, je dulezité,
aby signalizovany znak nebylo jednoduché vytvorit (Andersson, 1994) a to je pravé piipad
karotenoidniho zbarveni, které si ptaci nejsou schopni sami syntetizovat, ale musi ho pfijimat
z potravy. Karotenoidni zbarveni je potencialné spjato s imunitni funkci, rezistenci vici
parazitim a fyzickou kondici jedince (Maller et al., 2000). Samec s dobrou fyzickou kondici
by mél metabolicky spotfebovat méné¢ karotenoidd, a tedy by mél byt shopen shromazd'ovat
karotenoidy v ornamentech (Lozano, 1994). Signalizaci skrze karotenoidni zbarveni sledoval
naptiklad Griggio a kol. (2007) u vrabce skalniho (Petronia petronia), u kterého se karotenoidni
zbarveni projevuje v podobé Zlutych ornament na hrudi. U vrabce skalniho se vyskytuje
monogamni a polygynni parovaci systém (Pilastro et al., 2001) a Griggio a kol. (2007)
sledovali, zda ma signalizace vliv na parovani a dominanci. Zjistili, ze polygynni samci m¢li
zluté ornamenty vétsi neZ monogamni, a beéhem testovani dyad pozorovali, zZe samci s vétSim

zlutym ornamentem byli agresivnéjsi a dominantni.
3.1.1. Manipulace signalizace

U mnoha druhti ptakt tmavé zbarveni signalizuje dominanci, a tak by se subdominantni
jedinci mohli pokusit podvadét tim, ze si nechaji pii pfepefovani nartist tmavsi pefi a tim si
ptimo zvysi sviij socialni status. To bude ale zbyte¢né, pokud nezméni i své chovani a nezacnou
se chovat agresivnéji a celkové nepfizplisobi své chovani danému socialnimu postaveni

(Shields, 1977).

Studie Smith a Harper (1988) tvrdi, Ze signalizace dominance skrze morfologické znaky
neni pro daného jedince fyziologicky ndkladna. Toto tvrzeni otevira dvetfe piipadnym
podvodniktim, ktefi by si skrze ptepeteni do tmavsich barev chtéli zvysit sviij socialni status
bez vysokych energetickych vydaji, ale jeho udrZzovani jiz ano, protoze pivodné
subdominantni jedinec bude muset Celit v&tsi agresivité ze strany dominantnich a pravée tato
agresivita by méla ptfevysit vyhody ziskané tmavsim zbarvenim (Rohwer, 1977). Své tvrzeni
chtél Rohwer potvrdit pokusem, kdy pivodné subdominantni jedince nabarvil do tmavsSich
barev, a sledoval, jak je budou v hejnu vnimat. Zdalo se, ze ¢lenové hejna tyto podvodné
obarvené jedince poznali, protoze byli sice obarveni, ¢imz na prvni pohled pusobili jako
dominantni, ale nepfizpiisobili dominantnimu postaveni 1 dané agresivni chovani. CoZ
potvrzuje teorii, Ze samotné obarveni jedince nestaci, ale je potfeba nalezité prizpusobit i

chovani. Proto Rohwer a Rohwer (1978) ve studii pokracovali. Tentokrat ptaky nabarvili, ale
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navic jim injikovali testosteron do krve, ktery zvysil jejich agresivni chovani, a jedinci se

vvvvvv

Pokusy se zmanipulovanim zbarveni dé€lali 1 Grasso a kol. (1996) se strnadcem zimnim
(Junco hyemalis), u kterého by tmavé zbarvend hlava, vek, pohlavi, velikost t€la a agresivita
m¢ély hrat roli v dominanci (Balph et al., 1979). Nejprve si na zaklad¢ dyadického testu urcili
hierarchické postaveni danych jedinct a s témito vysledky porovnali vysledky z dyadického
testu téch samych, pouze barevné zmanipulovanych jedincii. Jejich testovani se lisilo tim, Ze
prevratili signalizacni zbarveni vSem jedinciim v daném hejnu, tudiz dominantnim jedincim
peti zesvétlili a subdominantnim jedincim pefi ztmavili. Predpokladali, Zze takové zmény
ovlivni ustanoveni hierarchie rapidné&ji. Pti testovani metodou dyad, kdy proti sobé postavi
jedince, kdy u obou zménili signaliza¢ni zbarveni, by mél byt vysledek dominance ptevraceny
a oba jedinci by méli vykazovat agresivnéjsi chovani (Whitfield, 1987). Agresivnéjsi chovani
od obou jedincii o¢ekavali z toho divodu, zZe dominantni jedinec byl testovan s obarvenym
subdominantni, ktery v ten moment tedy ptisobil dominantné¢ a ptivodné¢ dominantni jedinec si
chtél obhdjit svilj dominantni status. Agresivni chovani od piivodné subdominantniho jedince
se ocekavalo proto, ze plivodné dominantni jedinec mél peti obarvené svétlymi barvami, tudiz
ho subdominantni jedinec povazoval za sob& rovného a tedy mél Sanci ziskat nad nim
dominanci. Pfi testovani nezmanipulovanych jedinci mél dominantni jedinec 82-97%
uspésnost vitézstvi, ale po obarveni jeho uspéSnost klesla na 40%. Tento vysledek tedy
potvrzuje predikci, zZe se hierarchie diky obarveni pfevrati, a tim dokazali, Ze signaliza¢ni
zbarveni u strnadce zimniho je hlavnim prediktorem dominance. Jedinci si sice doCasn¢ zvysili
své postaveni diky manipulaci védct, ale s nejvétsi pravdépodobnosti bude pouze docasné,
protoZe pii vétSim poctu agonistickych interakci se ukazi lepsi bojové schopnosti piivodné

dominantniho jedince.

Podobny pokus s podvodnym zbarvenim subdominantnich jedinct dé€lali 1 Gonzalez a
kol. (2002) u vrabce doméciho (Passer domesticus). Opét je zbarvili do tmavsich barev a vratili
do jejich domaciho hejna. Takto obarveny jedinec vyhral podstatné vice souboji nez predtim,
coz dokazuje, ze individudlni rozpoznani ostatnich jedincli ve vlastnim hejnu neni u vrabce
domaciho moc dobré. Také se domnivali, Ze z podvodné signalizace a naslednému celeni vyssi
agresivité ze strany dominantnich by méla plynout nevyhoda v podobé fyziologického stresu,
ale jejich testovani hladiny kortikosteront v krvi toto tvrzeni nepotvrdilo. Disledky obarveni
subdominantniho jedince sledoval i Holberton a kol. (1989) u strnadce zimniho (J. hyemalis) a

ani zde se neprojevila zvySena hladina kortikosteront v dasledku obarveni.
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3.2. PFimy vliv hierarchie na reprodukéni uspéch

Naklady na udrzovani stabilni hierarchie jsou pro dané jedince vysoké, a tak je dulezité,
aby méli zjejiho udrZzovani prospéch (Packer a Pusey, 1997) uz kvili vysokému poctu

agonistickych interakci, kterym jsou podrobeni pro udrzeni svého socialniho postaveni.

Collias a Jahn (1959) studovali reprodukcni tspéch u bernesky velké (Branta
canadensis) a prokazali, ze dominantni pary vyprodukovali vice mlad’at nez subdominantni
pary. Wiirdinger (1973) sledoval stejny problém u husy indické (Anser indicus) a zjistil, ze i
zde méli dominantni jedinci vyS$$i reprodukéni uspéch. Na tomto druhu hus déle provadél
pozorovani i Lamprecht (1986), ktery uvedl, Ze socialni postaveni jedinct koreluje s vékem, a
branéni, coz vede k lepSimu prezivani mlad’at. Pozd¢jsi statistickd analyza vysledkti podobnych
experimentl u kura bankivského (Gallus gallus) prokazala stejny fenomén, kdy dominantni
slepice produkovaly jednoznacné vice mldd’at nez subdominantni (Collias et al., 1994).
S nejvétsi pravdépodobnosti tomu je tak kvili agresivnimu chovani dominantnich samic, které
si tim zajist'uji primarni piistup k potravé, a tak jsou dominantni samice schopnéjsi zajistit svym

potomkim potravu.

U nékterych druhti si samicky zvySuji reprodukcni uspéch tim, ze hnizdi na okraji
teritoria svého partnera, ktery je subdominantni, a tim si zvySuji Sance na mimoparové kopulace
s dominantng&j$im samcem, jehoZ potomstvo by mélo 1épe prezivat (Ramsey et al., 1999). Toto
sledoval i Mennill a kol. (2004) u sykory cernohlavé (Parus atricapillus), socidlné
monogamnim a teritoridlnim druhu s linearni hierarchii (Smith, 1997), kdy pomoci analyzy
otcovstvi a GIS analyzy zjistil, Ze 15 % zcelkového poctu mlad’at, pochazelo prave

z mimoparovych kopulaci s dominantnéj$im samcem neZ byl samic¢¢in partner.

Existuje 1 takové chovani, kdy samci cilené prerusuji kopulaci ostatnim samctm, aby
zvysili svoji Sanci na uspésnou reprodukcei (Koenig, 1990). Toto chovani pozoroval Eason a
Sherman (1995) u trubace perudnského (Psophia leucoptera), dominantni samci trubacl
prerusuji kopulace subdominantnim trubaciim, a to s GspéSnosti az 98 %. Svou strategii samci
podporovali tim, Ze se zdrZovali neustale v blizkosti samic, a jakmile se subdominantni samec
piiblizil, tak ho odehnali. Subdominantni samci se tedy dostali ke kopulaci pouze tehdy, kdyz
byl dominantni samec zaneprazdnén krmenim ¢i soubojem s jinym samcem. Ackoliv méli
dominantni samci vyssi reprodukéni Gspéch, tak o mladdata se starali spiSe subdominantni

samci.
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Nelson-Flower a kol. (2011) sledovali u kooperativné se rozmnoZzujici timalie straci
(Turdoides bicolor) monopolizaci reprodukce dominantnim parem, kdy zjistili, ze 95 % vsSech
potomki pochdzi od dominantniho péru, kterému pomahali s péci o potomstvo subdominantni
piibuzni helpfi. Zde vyvstava otazka, pro¢ helpfii toleruji, Ze se sami nerozmnozuji. Jednou
z moznosti by mohlo byt, Ze nejsou v dobré fyzické kondici (Clutton-Brock et al., 2001), a tak
ve skupiné mohou byt tolerovani pouze jako helpti (Kokko et.al., 2003). Dominantnim
pfibuznym jedincim pravdépodobné pomahaji na zdkladé teorie kin selekce, tudiz si nepiimo
zvysuji svou fitness, protoze pomadhaji roznaset své geny, jez sdileji s dominantnéjSimi
ptibuznymi (Hamilton, 1964). Ale podobnych situaci najdeme u ptdkl vicero, a proto dale

zminim jenom nékteré.

Dalsim ptikladem kooperativné Zijicich ptaki s dominancnim socidlnim systémem je
lediidk obrovsky (Dacelo novaeguineae), kde dominantnim jedinciim pomahaji subdominantni
helpii (Legge a Cockburn, 2000). AvSak u tohoto druhu maji moznost se rozmnozovat i helpfi,
ale to, do jaké miry je jim reprodukce dovolena, je ur¢ovano dominantnimi jedinci a celkovym

poctem jedinct v hejnu (Vehrencamp, 1983; Cant, 1998).

Poston (1997) sledoval dominantni samce vlhovce ¢lunoocasého (Quiscalus major), u
kterého se vyskytuje obranna polygynie, kdy samec brani svlij harém samic (Le Boeuf, 1974).
U vlhovee c¢lunoocasého miizeme sledovat harémovou, promiskuitni, polygynni parovaci
strategii s vyraznym pohlavnim dimorfismem (Bancroft, 1983). Samci se fadi podle potadi, jak
ptilétli do kolonie, a formuji tak linearni hierarchii, kterd u vlhovce slouZi zeyména k tomu, aby
se na jejim zakladé¢ mohli samci fadit do fronty o mozZnost pafit se, a tak socidlni postaveni
samci urcuje, jak moc se smi pfiblizit ke koloniim samic. Pfistup ke koloniim maji zpravidla ti
nejvySe postaveni samci a spoleéné¢ odhangji nizko postavené samce od svych kolonii.
Dominantni samci obsazuji harémy samicek a maji moznost s nimi kopulovat, protoZe maji
vetsi pristup ke koloniim, ktery je k pareni strategicky nejdalezitéjsi (Post, 1992). Jakmile
dominantni samec z kolonie zmizi, miize samec s druhym nejvyssim rankem obsadit jeho
misto a tim si narokovat cely jeho harém. Béhem cekani ve fronté na zvySeni svého
dominacniho ranku, a tedy lepSi moznosti kopulovat se samicemi, je zde ale riziko, ze se na
daného samce ani nedostane a Casto se stava, Ze samec muZe ¢ekat i nékolik let, béhem kterych
zemie. Pro¢ tedy subdominantni samec &eké a nepokusi se frontu pieskocit? Cekani je vlastné
forma kooperace, kdy je snizen pocet agresivnich interakci a samci tedy maji vétsi

vy

pravdépodobnost, Ze pteziji a snad se dostanou do dominantni pozice (Poston, 1997).
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Brown a kol. (1997) sledovali korelaci dominance a reprodukéniho uspéchu u sojky
mexické (Aphelocoma ultramarina), v jejichz skupinach se rozmnozuje vice samic. Svou studii
zamé&fili na nékolik skupin ptdkt a reprodukéni tGspéch sledovali po dobu nékolika let.
Dominantni samci prokazatelné vitézili v soubojich o samicky, které¢ nasledné chranili. Tyto
dominantni samice Casto zabiraly hnizda subdominantnim samicim anebo jim z nich vykradaly
materidly na stavbu hnizd. Oba dominantni jedinci se ¢asto schylovali k chovani, kdy pfistali
v hnizd¢ subdominantniho péru a snazili se jim znemoznit naklast nebo i vysed¢t vejce, ¢imz
piimo snizovali jejich reprodukéni uspech. Podobné chovani, kdy dominantni samci ziskavali
snadnéji samiCky a tyto dominantni samicky ndsledné ruSily subdominantni samicky pii

hnizdéni, sledoval i Curry (1988) u drozdce bélokrkého (Mimus parvulus).

Jestlize rodicovska investice dokaze ovlivnit fitness potomki obou pohlavi, dalo by se
ocekavat, ze rodice dokdzi ovlivnit 1 jejich pohlavi. Zejména u polygynnich druhi, kde je
samciv parici uspéch vice variabilni mezi uspé€Snymi a netspé$nymi jedinci, je v zajmu rodict
investovat vice usili do produkce synli nez dcer, protoze produkci kvalitnich synu je jejich
reprodukéni tspéch vyssi. JelikoZ maji dominantni jedinci lep$i pfistup k potrave, jejich synové
budou mit vyssi fitness, a tak je vétsi pravdépodobnost, Ze se jim podafi odchovat vice synt
neZ subdominantnim param (Trivers a Willard, 1973). Tuto teorii se pokusil potvrdit Leonard
a Weatherhead (1996) u kura bankivského (Gallus gallus) za ptedpokladu, ze dominantni
status, ktery u toho druhu koreluje s fyzickou kondici rodict (Collias, 1943), jim pomiiZe
ovlivnit pohlavi jejich potomstva. Nasli dikazy, Ze pohlavi mlad’at neni ndhodné, ale potvrdit

teorii, Ze dominantni pary jsou schopné vyprodukovat vice synd, se jim bohuZel nepodatilo.

Socialni dominance je nejlépe prozkoumana u primati, kterd je pro dominantni jedince
vyhodna anebo neutrdlni, ale nikdy ne nevyhodna. Nevyhodna dominance byla pozorovana
pouze u zvitat chovanych v zajeti (Ellis, 1995). U ptakt se ale setkdvame i s jevem, kdy je pro
dominantni jedince jejich postaveni nevyhodné a dominantni jedinci maji nizsi reprodukcni
uspéch. Tuto vyjimku sledovali Verhulst and Salomons (2004) u kavky obecné (Corvus
monedula), kdy zjistili, ze dominantnim parim se rodi nizsi pocet vajec, ktera jsou navic oproti
ostatnim 1 mensi, a jejich mlad’ata trpi vySs$i mortalitou. Jednim z moznych vysvétleni tohoto
nizkého reprodukéniho Uspéchu u dominantnich kavek by mohlo byt to, Ze dominantni
postaveni Casto koreluje s vékem a s vékem klesa reprodukeni uspéch. To se vSak u sledované
kolonie neprokézalo. Také by se dalo pfedpokléadat, Ze samicky tento nizky reprodukéni tispéch

feSi mimoparovou kopulaci, ale na to jsou jejich vazby k partnerovi piilis silné (Lorenz, 1931).

17



Jelikoz dominance casto koreluje s vékem (viz kapitola 2.3.2 V¢k), tak se zda vcelku
logické, Ze dominantni jedinci maji vyssi reprodukéni tspéch, protoze maji vice zkusenosti, a
proto jsou schopni odchovat vice mlad’at. Mizeme sledovat, Ze jedinci s riznymi parovacimi
systémy maji vyssi reprodukéni uspéch skrze dominanci zaloZzeny na rtznych principech.
Monogamni samice si zvySuji reprodukéni uspéch skrze mimoparové kopulace
s dominantngj$imi samci a polygynni dominantni samci maji lepsi ptistup ke kopulacim se
samickami. U kooperativnich druht dominantnim jedinciim poméhaji subdominantni helpii, a
tak jim pomahaji zvysit jejich reprodukéni uspéch. Jelikoz dominantni jedinci byvaji
agresivnéjsi, tak se obcas schyluji k chovani, kdy subdominantnim jedinciim pterusuji kopulace
a 1 tim si zvysuji vlastni reprodukéni uspéch oproti jedincim v daném hejné. Ale jak mizeme
vidét u vySe zminénych vran, tak ne vzdy znamena vysoky socidlni status automaticky i vyssi

reproduk¢ni aspéch.
3.3. Nepiimy vliv hierarchie na reprodukéni tspéch
3.3.1. Pristup k potravé

Socialni krmeni v ptirodé ma své vyhody i nevyhody. Vyhodou miize byt to, ze ¢im vice
jedinct tvoti dané hejno, tim vétsi pravdépodobnost, Ze si vSimnou predatora, informaci predaji
dal a snizi tak riziko predace celé skupiny (Brown, 1988). Ptistup k potrave je v hierarchickych
spolecenstvech c¢asto regulovan dominantnimi jedinci. Subdominantni jedinci byvaji
dominantnimi vytlacovani z mist, kde se nachazi preferovana potrava, a musi si tedy hledat jina
mista ke krmeni, kde mize byt potravy o poznani méné a mohou zde podléhat vétSimu riziku
predace (Krebs et al, 1972). Moznost obsadit potravné bohat$i mista a prioritni piistup
k potravé dominantnim jedinciim nepifimo zvySuje jejich reprodukéni tispéch, protoZe jedinci
s lepSim pfistupem k potravé maji vétsi Sanci, Ze pieziji zimu a pii pé€i o mlad’ata jim mohou
pfinést vice potravy, ¢imzZ zvysi jejich Sance na pieziti. Jakmile dominantni jedinec obsadi misto
s preferovanou potravou, tak podle teorie hodnoty zdroje je vice motivovan si toto misto udrzet
a tak do jeho obrany vklada vice Usili, protoZe si nemtze dovolit o dané misto pfijit, zaroven
ma vEtsi potiebu této potravy (Houston a McNamara, 1988). Tuto teorii chtél otestovat Ramsey

a Ratcliffe (2003) v pokusech se sykorami Cernohlavymi (Parus atricapillus), ale zadné

doklady o této hypotéze nepozoroval.

cey

Pokud vsak jedinci ziji v prostiedi, kde je vyskyt potravy neptfedvidatelny nebo vzacné

rozmistény, tak jsou nuceni si délat na zimu tukové zasoby nebo si potravu schovavat na

wewv
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délani tukovych zasob €ini jedince hlife pohyblivym, vét§im, a tudiz je u néj vétsi riziko predace
(Lima, 1986). Ukladani potravy ale vyzaduje dobrou prostorovou pamét, aby jedinec snaze
svou skrys v budoucnu nasel (Shettleworth, 1983). VétSina druhti ptaki, ktefi si délaji na zimu
zasoby v podob¢ skrysi, travi zimu v hejnech s urCovanou dominancni hierarchii (Ekman,
1989). Dominantni jedinci zde maji prednostni pravo ke vSem skrySim, subdominantnim tak
hrozi riziko, ze budou trpét hladovénim. Nékteré studie prokézaly (napiiklad Ekman a
Lilliendahl,1993), Ze prave proto si subdominantni jedinci délaji tukové zasoby. Jiné zase tvrdi,
ze si subdominantni jedinci délaji vice skryS$i s potravou a snazi se je schovat pred

dominantnimi, kteti by si je mohli ptivlastnit (naptiklad Lahti ef al., 1998).

Vétsina studii hierarchického postaveni se zamétuje na dospélé jedince, ale Leary a kol.
(1999) sledovali dominantni status u mlad’at strnadce zimniho (Junco hyemalis). Dominantni
status mlad’at tohoto druhu, miize mit vliv na jejich dominantni status v dospélosti. Také u
ptibuzného strnadce bélohrdlého (Zonotrichia albicollis) mize byt dominance determinovana
jiz v juvenilnim stadiu (Piper, 1995). Dominantni status mlad’atim pomaha dosahnout lepsi
fyzické kondice a tim padem Iépe odoldvaji nemocem a prezivaji zimu, protoze maji ptistup
k preferované potraveé a stravuji se v mistech, odkud je jednodussi utek pred predatorem
(Schneider, 1984). Mlad’ata ziskéavaji vyhody z lepSich potravnich zdrojii ale pouze v piipadé,
ze se krmi v socidlnich skupinach. Jakmile by se vyskytovala ve skupin€, ktera neni
hierarchicky strukturovana, jejich Sance na preziti zimy by byly stejné jako u ostatnich mladat.
Lepsi ptistup k potravé u strnadce sledoval 1 Baker a kol. (1981), kdy sledovali GspéSnost
ziskani potravy ve skupiné, ¢i jednotlive. Zjistili, Ze dominantni jedinci ziskali vice potravy,
kdyz se krmili ve skupiné, nez kdyZ se krmili sami a subdominantni jedinci nevykazovali vyssi
uspésnost pti krmeni se jednotlive, jak by se dalo ocekavat. Z toho zjisténi mize plynout jedno
z vysvétleni, pro¢ subdominantni jedinci zGstavaji ve skupiné i pies sviij nizky socialni status,
protoZe pii krmeni ve skupiné maji jistotu, Ze se dostanou alespon k malému mnozstvi potravy,

ale kdyZ by se krmili sami, nemuseli by Zadnou potravu najit a mohli by tedy hladovét.

Dominance u hus a kachen je siln¢ spjata s pfistupem k potravé. U téchto druht je
ptistup k potravé tolik duilezity, kvlili zimnim migracim. Dominantni jedinci jsou tak schopni
se na migraci lépe ptipravit, udélat si vétsi zasoby a maji diky tomu lepsi fyzickou kondici na
dlouhy let. Samice s dobrou fyzickou kondici se do zimovist dostanou dfive, tudiz maji
moznost si vybrat favorizovana hnizdist¢, nakladou diive vejce a jejich celkovy reprodukéni
uspéch je tak vysS$i nez u subdominantnich samic (Poisbleau, 2006). Vyhodu z ptistupu

k potravé s dusledky v€asného piiletu do zimovisté sledoval i Dalhaug a kol. (1996) u bernesky
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bélolici (Branta leucopsis), kde také vypozorovali vyssi reprodukéni tspéch dominantnich

samic.

U ustti¢nika velkého (Haematopus ostralegus), ktery se zivi slavkami jedlymi (Mytilus
edulis), mizeme sledovat chovani, kdy se jedinci navzdjem odhani od nalezist’ se slavkami (Ens
a Goss-Custard, 1984). Mira zasahovani do potravy jiného jedince se zvySuje s hustotou
populace a nejvice ji mizeme vidét u dominantnich jedincti. S vétsi hustotou se kradeze slavek
zvysuji proto, ze danému jedinci ukradl musli jeden, a tak ten si ukradne jinou. Dominantni
jedinci radéji prerusi vlastni snahu o ziskdni slavky, kdyz vidi, Ze subdominantni jedinec,
vyskytujici se v jeho blizkosti, ji jiz ma a jde mu ji ukrast (Vines, 1980). Jak hustota populace
roste, tak museji byt subdominantni stale obezietnéjsi anebo si najit misto, kde neni vyskyt
slavek tak hojny a je hiife pfistupny, ale diky tomu se tam krmi méné ptaki a riziko kradeze je

mensi.
3.3.2. Teritorium

Jednim z dtivodu, pro¢ se samice nejradéji paruji s dominantnimi samci je ten, Ze tito
samci maji lepsi pfistup k potravé skrze velikost vlastniho teritoria a jeho kvalitu (Dhondt et
al., 1992). Toto lze sledovat napiiklad u sykor Cernohlavych (Parus atricapillus), kdy
dominantni samci obsazuji béhem reprodukéniho obdobi lepsi teritoria a jejich partnerky pak
maji lepsi pfistup k potravé a hnizdim (Otter et al, 1999). Pozorovala se u nich mira
reprodukéniho uspéchu v souvislosti s velikosti samcova teritoria. Zjistilo se, Ze velikost
snusky souvisela spise se socialnim postavenim samce nez samice, coz souvisi prave s velikosti
a kvalitou teritoria. Diky kvalitnimu teritoriu a hnizdu umisténému tak, aby nepodléhalo
predaci, méla samice vice ¢asu vénovat se inkubaci. Samice sykory ¢ernohlavé tedy profituji
z toho, Ze se paruji s dominantnim samcem, ktery obhajuje vyhodné teritorium, ¢imz si zvySuje
vlastni reprodukéni uspéch. Velikost teritoria u sykory ¢enohlavé (P. atricapillus) sledovali 1
Mennill a kol. (2004), kteti zjistili, Ze dominantni samci obhajuji vétsi teritoria neZ samci

sttednich socialnich ranktu a subdominantni samci.

Velikosti a kvalitou teritoria se zabyvali i Rands a kol. (1984) u pava korunkatého (Pavo
cristatus), kde sledovali, Ze dominantni samci obhajuji sice mensi, ale vice centralné umisténa
teritoria nez subdominantni samci. Podle jejich teorie ani tolik nezaleZi na velikosti teritoria,

ale spiSe na jeho umisténi a kvalité.
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3.3.3. Pozice hnizda

Portugal a kol. (2017) sledovali, ze dominantni ptaci zaujimaji vyssi pozice na stromech.
Toto chovani sledovali u holuba skalniho (Columba livia) a kormorana velkého (Phalacrocorax
carbo). Ve vyssich mistech na stromé je mensi riziko predace, a ¢im nize ptaci hnizdi, tim vice
jsou vystaveni potencialnimu nebezpeci (Blumstein ef al., 2004). Z vysSich mist je pro holuby
piipadné snazsi utéct predatorovi, kdy ndklady na let jsou niz$i a rychleji dosahnou vyssi
rychlosti (Pennycuick, 1989). Tim, Ze mé kazdy holub ur¢ené vlastni misto, do kterého se vzdy
vraci, predchézi zbytecnym konfliktim a agonistickym interakcim (Brown, 1963). Nejlépe se
da sledovat obhajovani vlastnich pozic u holubl v zajeti, kde jsou mista k hnizdéni vice
prostorovée limitovana. U kormoranii jsou vyss§i pozice na stromé zvyhodnéna navic tim, Ze na
vétvich, které jsou nejblize vrcholu koruny, je 1 vétsi teplo, a tak kormoraniim, ktefi travi hodné
casu ve vodé¢, rychleji schne pefi. Vysledky této studie se shoduji s t€émi, které vypozoroval
Swingland (1977) u havrana polniho (Corvus frugilegus), u kterého dominance koreluje
s vékem a nejvyssi mista na strom¢ obsazovali pravé nejstar$i jedinci. V této praci navic
sledovali vliv pocasi a zjistili, ze jakmile zacne foukat silny vitr nebo prset, tak se nejstarsi

wevr

mist.

Ekman (1990) sledoval zimni hejna sykor luznich (Parus montanus). Tento druh se
vyskytuje v hejnech s dominan¢ni hierarchii pouze v zimé mimo reprodukéni obdobi
(Hogstadt, 1987). Hejno se skldda z dominantniho paru a dvou subdominantnich jedinct, kdy
dominantni par zaujima nejvyssi misto na stromé, které jim zajiStuje vysS$i prezivani. Ve
vysokych patrech stromu se nemusi tolik vénovat vigilanci, protoze jsou 1épe chranéni pred
predatory a mohou tak vénovat vice asu potravé (Ekman, 1986). Uplné nejvyse na stromé sedi
dominantni samice a mezi ni a subdominantnimi jedinci sedi dominantni samec, ktery svou

samiCku chrani od pfipadné agrese ze strany subdominantnich.

U kooperativnich ptaki plyne ze shlukovani jedna hlavni vyhoda, a tou je spolecna
termoregulace, kdy shluk ptakl ztraci teplo pomaleji, neZ by ho ztracel jedinec (McKechnie a
Lovegrove, 2001). Toto chovani sledovali Napper a kol. (2013) u mlynatika dlouhoocasého
(Aegithalos caudatus). Mlynatici se v nerozmnoZzujicim se zimnim obdobi shlukuji do hejn.
Shlukuji se takto zejména na noc, kdy jedinec schovany uprostied hejna ztraci nejméné tepelné
energie (Hatchwell ef al., 2009). O tom, jestli jedinec mtze obsadit vnitini nebo vnéjsi pozici,

rozhodovalo pohlavi a dominance. Uprostied se shlukovali zejména samci a dominantni samice
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a na okrajich samice a velmi nizko postaveni samci. Vysledky této studie se ale neshoduji
s predeslymi studiemi u shlukujicich se kooperativnich ptaki, jako naptiklad u timalie pralesni
(Turdoides striatus; Gaston, 1977) nebo u timalie Sedé (Turdoides squamiceps; Noske, 1985),
u které sledovali, Ze dominantni jedinci okupovali spiSe nevyhodna vnéjs$i mista, kde ztraceli
vice tepla a riskovali predaci. Dominantni jedinci téchto druhti se vzdéavaji vnitinich mist proto,

ze s nimi jejich mlad’ata zGstavaji i po opefeni, a tak vyhodné vnitini mista pfenechavaji jim.

Svij reprodukeni tspéch si dani jedinci mohou zvySovat nepfimo skrze prioritni pristup
k potravé. Muze se jednat o piimy piistup k mistiim s preferovanou potravou, ale také o skryse
subdominantnich jedinct. Pfistup k potravé zvysuje fitness zejména migrujicim druhtim, pro
které je dobra fyzickd kondice zéasadni. Diky ni mohou zvlddnout migraci rychleji nez
subdominantni a osidlit tak vyhodnéj$i hnizda a teritoria, kterd mohou byt vyhodnd bud’

z hlediska ptistupu k potravé anebo jsou 1épe umisténa ve vztahu s niz§im rizikem predace.
4. Metodicka kapitola
4.1 Nejcastéji pouzivané metody pri sledovani hierarchie

Nejpouzivangj$i metodou ke studovani hierarchie je sledovani dyadickych interakci.
Dyadické testy by mély byt vzdy délany pouze za ptitomnosti dvou studovanych zvitat, kdy
ostatni ¢lenové skupiny by neméli byt v blizkosti, dohledu a doslechu testovanych, aby nemohli
nijak ovlivnit pribéh testu (Singh et al., 2003). Vysledek o tom, kdo bude urc¢en jako
dominantni a kdo jako subdominantni, je ovlivnén tim, co v dané studii sledujeme. Dyadicky
test pouzil napiiklad Leonard a Weatherhead (1996) pti své studii na kuru bankivském (Gallus
gallus), kdy po dobu 50 minut sledovali dva samce a pozoroval jejich chovéani. Za vitéze
prohlésil toho samce, ktery druhého vyhnal od krmitka nebo ho soustavné kloval a honil po
kleci. Jako dominantniho jedince vyhodnotil toho, ktery vyhral vétsi pocet dyadickych testi,
nez kolik jich prohral. Aby byl dyadicky test co nejpfesnéjsi, je potieba, aby byl proveden
v idealnim ptipad¢€ mezi v§emi jedinci v dané skupiné (Singh et al., 2003) a to ne pouze jednou,

ale idealné¢ test n¢kolikrat zopakovat, aby nemohly byt vysledky zkreslené.

Nejcastéji pozorované chovani inhibujici projevy dominantniho chovani hierarchicky
vyse postaveného jedince v dyadickych testech mizeme rozdé€lit do dvou zakladnich typu.
Prvni typem je agresivni chovéni, pii kterém jde zejména o klovani a vyhruzné postoje
dominantniho jedince, na které subdominantni jedinec reaguje Gstupem. Druhym typem je

pasivni chovani, kdy subdominantni jedinec ustoupi, aniz by dominantni jedinec projevil agresi
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(Barkan et al., 1986). Behavioralni projevy dominantniho a subdominatniho jedince mohou byt
tedy rizné odstupiiované a neni jednoduché tyto behavioralni interakce spravné interpretovat.
Napriklad Barkan a kol. ve své praci sledovali dyadické interakce u sojky mexické
(Aphelocoma wollweberi) a rozdélili je do nékolika skupin podle intenzity projeveného chovani

a kontextu dané situace:

1. Hlavni souboj — oba jedinci se navzajem alespoil dvakrat klovnou a nasledné
subdominantni jedinec ustoupi

2. Vedlejsi souboj — podobny jako hlavni souboj, ale subdominantni jedinec vrati
dominantnimu jedinci pouze jedno klovnuti a nasledné ustoupi

3. Hlavni Gstup — dominantni jedinec stupiiuje agresivni chovani a subdominantni
ustoupi obéma nohama nebo dokonce opusti testovaci klec

4. Vedlejsi tstup — podobny jako hlavni Gstup, ale subdominantni jedinec ustoupi pouze
jednou nohou

5. Klovani — dominantni jedinec klovne subdominantniho a ten rovnou ustoupi, aniz by
se pokousel dominantniho jedince také klovnout

6. Hrozba - dominantni jedinec zaujme vyhruzny postoj, na ktery subdominantni jedinec

reaguje podiizenym postojem

Podobné chovani sledovali Braun a Bugnyar (2012) u krkavce velkého (Corvus corax) pouze
s tim rozdilem, Ze souboje krkavcti byly navic doprovazeny i hlasovymi projevy. Dale se timto
zabyvali Leonard a Weatherhead (1996) u kura bankivského (Gallus gallus), kteti sledovali
nejcastéji ustup subdominantniho po klovnuti dominantnim jedincem. Chovani dominantniho
jedince miZe byt tedy rizné intenzivni a subdominantni jedinec na n¢j mize reagovat rizné,
podle svého socialniho statutu i podle sily a socidlniho postaveni oponenta. Nizky pocet
agonistickych interakci nemusi vzdy indikovat podobnost socidlniho postaveni, ale naopak
velky rozdil mezi dominantnim a subdominantnim jedincem a jasné odliSeni obou roli. U
stabilné¢ uspofaddanych hierarchii mohou byt dyadické testy podpotfeny piitomnosti krmitka,
jako motivaci pro souboj mezi jedinci. To sledovali napiiklad Chiarati a kol. (2010) u vran.
Nejcastéji sledovali chovani, kdy se dominantni jedinec krmil, zatimco subdominantni ¢ekal
opodal, dokud se dominantni jedinec nenakrmil a neodstoupil od krmitka, teprve potom se Sel
nakrmit subdominantni jedinec. Stejné chovani u krmitka sledovali naptiklad Menill a kol.
(2004) u sykory ¢ernohlavé (Parus atricapillus) nebo Poston (1997) u vlhovce ¢lunoocasého
(Quiscalus major). Projevy agresivniho chovani, kdy by dominantni jedinec kloval nebo jinak

fyzicky napadal subdominantniho, sledovali zcela vyjimecné. Projevy dominantniho chovani
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mohou byt tedy co do intenzity velmi rizné a komplikované identitou oponenta, osobni
zkuSenosti v dominan¢nich soubojich a samotnou stabilitou jiz ustanovené hierarchie, kdy ptaci

znaji svoje postaveni a nemusi ho provétrovat.

Pomérmé mladou metodou je tzv. SNA (Social network analysis) metoda, kterd nam
pomaha sledovat jednotlivé ¢leny skupiny na zdkladé néjakého znaku a zobrazi konkrétni
vztahy mezi vSemi Cleny (Croft et al., 2008). Tato metoda sleduje socidlni strukturu, kdy je
kazdy jednotlivec zobrazen tzv. ,,uzly®, které miizeme znazornit riznymi barvami a velikostmi
na zakladé toho, co sledujeme, a interakce mezi jednotlivci jsou zndzornény ,,vazbami*. Tuto
metodu otestovali Dey a Quinn (2014). Pro svou studii si vybrali kooperativné se rozmnozujici
druh slipku modrou (Porphyrio porphyrio), protoze praveé u kooperativné rozmnozujicich se
hierarchii, kdy se rozmnoZuje nékolik samcti i samic, kterym pomahaji nerozmnozujici se helpti
(Jamieson a Craig, 1987). Jelikoz se u slipky modré vyskytuje velmi variabilni socialni systém
(Jamieson, 1997), tak se o dominan¢nich vztazich zatim moc nevi. Dominance u slipky modré
je ovlivnéna zejména velikosti frontalniho $titu na hlavé (Craig, 1977). Dey a Quinn (2014) se
ve své studii pokusili zjistit, do jaké miry je hierarchie u slipky modré uspotadana a jestli je
dlouhodobé stabilni. Na zjiSténi, zda je hierarchie uspotadana, pouzili triangle transitive metodu
(Schizuka a McDonald, 2012). Pro svou studii si vybrali skupinu mimo reprodukcéni obdobi,
kde jiz byli vSichni jedinci okrouzkovani a méli zméfené frontalni Stity. Do teritoria slipek
rozmistili suSenou kukufici, aby podpofili socidlni interakce mezi jedinci, a sledovali jejich
chovani. Agonistické chovani se projevovalo zejména skrze vytlatovani subdominantnich a
ziidka se jednalo 1 o fyzickou agresivitu. Po roce test zopakovali a vysledky vysly téméf stejné,
tudiz usoudili, Ze se u slipky modré bude vyskytovat stabilni hierarchie. Dominanéni vztahy
byly ovlivnény zejména velikosti frontalniho Stitu a vlivem pohlavi, kdy jedinci s vétSim
frontdlnim Stitem byli schopngj$i vytla¢it subdominantniho soupefe a vykazovali vice
agresivniho chovani. Pro vyhodnoceni, jak jednotlivci ovliviiuji socidlni strukturu, pouzili
statisticky ERGMs model (Wasserman a Pattison, 1996). Tento model testuje, jaké faktory
ovliviiuji sit€ v zivoc€isné 1isSi, a tak se zdd, Ze by mohl byt idedlnim nastrojem pro SNA studie
(Pinter-Wollman et al., 2013). Dey a Qiunn ve své studii pouzili ERGMs model pro pozorované
vytlaCovani subdominantnich jedincti a pro sledovanou fyzickou agresivitu. Ve studiich
lidskych vztahii se model ERGMs pouziva bézné (napt. Goodreau et al., 2009), ale u zvitat je
tato studie jednou z prvnich. Zda se, Zze SNA metoda ma veliky rozsah a mohla by ndm pomoci

v budoucnu jesté 1épe pochopit hierarchické vztahy u riznych druhti zvirat, véetné ptakd.
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Obr.2. Model SNA metody, na kterém miizeme vidét sit€ pro 11 skupin slipek modrych. Tato
sit’ zobrazuje vztahy jedinct na zakladé vytlatovani subdominantnich. Uzle jsou odlisné
velikostné na zaklad¢ velikosti frontalniho Stitu a barevné podle pohlavi. Vazby jsou oznacCeny
v riznych odstinech Sedi podle poctu interakci mezi jednotlivei, kdy nejtmavsi vazby zobrazuji
nejvyssi pocet interakci (upraveno podle Dey a Quinn, 2014).
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4.2. Dominan¢ni indexy

Pro urceni postaveni jedince v dané socialni skupin€é ndm slouzi dominan¢ni indexy,
které kazdému socidlnimu ranku ptikladaji ur¢itou matematickou hodnotu (Bayly et al., 2006).

V této praci uvedu pouze ty nejpouzivangjsi indexy, se kterymi jsem se béhem studia k této

bakalafské praci setkavala nejvice.

Nejdéle pouzivanym, a tedy i nejstarSim dominanénim indexem je tzv. ,,Peck order*,
ktery zavedl Schjeldderup-Ebbe roku 1935 pii studii hierarchie u kura bankivského (Gallus
gallus). ,,Peck order index je zalozen na tzv. ,klovacim poradku“, kdy nejdominantnéjsi

jedinec (A) klove vSechny ostatni jedince v daném hejnu, ale jeho nikdo neklove a takovy
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jedinec mé index 1. Druhy nejvyse postaveny jedinec (B) je klovan pouze jedincem A a on sdm
klove vSechny ostatni krom¢ jedince A. Takovy jedinec ma index 2. Takto mtizeme pokracovat
az k nejvice subdominantnimu jedinci, ktery nikoho neklove a zarovei on sam je klovan vSemi

ostatnimi.

Dal8im hierarchickym indexem je Landativ index, ktery zavedl Landau v roce 1951.
Jedna se o nejpouzivanéjsi index pro urceni linearity hierarchie, kdy 0 je oznaCovana nelinearni
hierarchie a 1 linearni hierarchie. Za viceméné linearni hierarchii je povazovana takova, ktera
ma hodnotu vyssinez 0,9 (de Vries, 1995). Landativ index zna¢ime pismenem 4, které je ur€eno

poc¢tem podtizenych jedinct, kterym ostatni dominuji.

n — celkovy pocet jedinct ve skupiné
va — pocet jedinct, kterym dominuje jedinec a

312 - korekce pro vysledné hodnoty mezi 0 a 1
n-—n

Jako posledni index v této praci zminim ,,David’s score index*, ktery je zaloZen na

vysledcich agonistickych interakci s dalSim ¢lenem dané skupiny (David, 1987).
DS=w+w,—1-1,

w — soucet podill vitéznych interakci daného jedince s ostatnimi jedinci ve skupiné
w2 — soucet oponentli daného jedince

1 - soucet podilt prohranych interakci daného jedince s ostatnimi jedinci ve skupiné
1> — soucet oponentii daného jedince

4.3. Stabilita hierarchie

Pti studiu hierarchie je vhodné zjistit, zda je hierarchie u daného druhu stabilni a pokud
ano, tak jestli je stabilni pouze v rozmnozovacim obdobi, mimo néj anebo dlouhodobé&. Stabilni
hierarchi by mély mit ty druhy zvitat, které ziji ve skupinach tvofenych maximalné deseti
jedinci, protoze ¢im je skupina vétsi, tim se hierarchie stiva méné stabilni (Jameson et al.,

1999). Stabilitu hierarchie sledovali naptiklad Ode a kol. (2015) u vran po dobu jednoho roku
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a zjistili, Ze mezi samci se vyskytuje stabilni hierarchie, a to zejména pies 1€to, ale mezi
samicemi jiz hierarchické vztahy tak stabilni nejsou. Stabilitou hierarchie u vran se zabyvali i
Chiarati a kol. (2010) béhem rozmnozovaciho obdobi a stabilitu také potvrdili. U vlhovce
¢lunoocasého (Quiscalus major) muzeme sledovat samce, ktefi formuji hierarchii na zéklad¢
fazeni se do front o pfistup ke koloniim se samicemi (vice v kapitole: 3.2. Pfimy vliv hierarchie
na reproduk¢ni uspéch) a po dobu sledovani, ktera trvala dva roky, zjistili, ze hierarchie mezi
samci je velmi stabilni (Poston, 1997). Schuber a kol. (2007) sledovali po dobu dvou let
hierarchii u sykory ¢ernohlavé (Parus atricapillus), u které byla hierarchie také stabilni. Jednim
z dalSich druhti, kde mizeme sledovat stabilni hierarchii, je husa indickd (Anser indicus), kterou
sledoval Lamprecht (1986) po dobu dvou let a zjistil, ze nejstabilnéjsi vztahy se vyskytuji mezi
jedinci stejnych socidlnich rankl nez mezi jedinci s odliSnymi socialnimi ranky a i skupina jako
celek byla stabilni, a to zejména v 1été. Viceleté studie kognitivnich schopnosti a jejich vztahu
k hierarcii holuba domaciho (Columba livia), kde byla hierarchie pravidelné méfena pomoci
dyad, také ukazuje stabilitu hierarchie (korelaci dominan¢nich indexd mezi dvéma
nasledujicimi lety), a to zejména u samic a v mensi mife i u samct (Janska, 2016, Kovacsova,

2016, Kocourkova, 2016 ).

Dle mého nézoru problémy se studiem stability hierarchie nastdvaji zejména u studii
ptaki ve volné ptirodé a to z toho diivodu, Ze védci danou skupinu nesleduji po dobu vice let,
coz je pro toto studium zfejmé zdsadni. Dal§im diivodem muze byt i to, Ze skupinu danych
ptakl nenavstévuji dostatecné Casto (data nejsou dostatecné presnd), a tak nevédi, zda jedinci

skupinu opustili nebo zemfeli.

5. Vysledky

Nasledujici graf znazornuje, jakymi tématy se védecké Clanky, které jsem vyuzivala
k sepsani této bakalaiské prace, nejvice zabyvaji. Jedna se o celkovy pocet 92 c¢lankt, ve
kterych védci sledovali proximatni faktory a disledky hierarchie na fitness jedincti u vybranych
druhti ptakii. Z grafu je na prvni pohled patrné, ze ve vétSin€ Clankl se autofi zabyvaji
zékladnimi proximatnimi mechanismy jako je v€k, velikost téla a pohlavi. AZ v druh¢ fad¢ se
zabyvaji hormony a personalitou jako prediktory dominance. Je nutné ale podotknout, Ze ¢im
jsou clanky novéjsi, tim vice se zaméfuji na vliv hormonli a personality. Oproti tomu v
klasickych, starsich ¢lancich pied rokem 2000 védci méfili zejména vliv veku, velikosti téla a
pohlavi. Pomérné dobie prozkoumané je i téma ohledné signalizace dominance, kde jsem
vybrala n€kolik vhodnych ¢lankt vztahujicich se k tématu mé prace, ale celkovy pocet ¢lanka

zabyvajici se signalizaci bude urcité¢ vys§i. Ohledné dusledkii hierarchie na fitness jedinct
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nejvice clanki sledovalo ptistup k potravé dominantnich jedinct a pfimy reprodukéni uspéch.
Trochu opomijenym, le¢ podle mého ndzoru nemén¢ dilezitym, tématem je vztah hierarchie
k teritoriu a efektivnéjSimu osidlovani vyhodnych pozic k hnizdéni, zde je urcité prostor pro
dalsi zkoumani. Z celkového poctu 22 praci, které sledovaly korelaci reprodukéniho aspéchu
s hierarchickym postavenim, nasla pouze jedna prace opacnou evidenci, Ze dominantni kavky
obecné (Corvus monedula) maji reprodukéni Gspéch oproti subdominantnim jedinctim nizsi
(Verhulst a Salomons, 2004). Z celkového poctu 26 praci, které sledovaly piistup k potravé, tii
prace nenasly dikaz, ze by dominantni jedinci méli prioritni pfistup k potravé (Richner, 1989;

Barkan et al., 1986; Cristol, 1992).
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Studované korelaty hierarchie

Tabulka 1. (viz ptiloha) demonstruje druhovou variabilitu studii o vzdjemném vztahu
dominance a reprodukéniho tuspéchu. Studované druhy jsou zatazeny do vysSich
taxonomickych skupin (Celedi, fadi) a doplnény o informace tykajici se parovaciho systému,
habitatu, potravni specializace a zda jsou ¢i nejsou kolonidlni. Ke kazdému druhu jsem pfitadila
studie, které sledovaly né&jaky korelat fitness (reprodukéniho ispéchu). Tabulka méla prehledné
shrnout, zda mtze mit ekologie dané¢ho druhu vliv na hierarchii, ale jak se zda, tak habitat ani
potravni specializace vliv na vztah hierarchie a fitness nemaji a pravdépodobn¢ ani parovaci
systém neni jednozna¢né urCujicim faktorem, ackoliv ptfevladaji pifi studii toho fenoménu

monogamni druhy.
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6. Zavér

Hierarchie mtze byt urCena n€kolika vnitinimi faktory. Zda se, Ze nejlépe prozkoumany
je vliv vnitfnich faktort spjaty s life history parametry daného jedince jako je vliv véku, pohlavi
a velikosti téla, jimiz se zabyva vétSina praci, které jsem pro sepsani této prace pouzila (60 praci
z celkového poctu 92 viz kapitola 5. Vysledky). U vSech druhi, které jsem do své prace
zahrnula, dominuji samci nad samicemi, coz je docela zajimave, protoze u monogamnich druhii
s helpry jsou u savcll zndmé i systémy s oddélenymi hierarchiemi pro samce a samice (Mech a
Boitani, 2010). Dal$i vySe zminéné vnitini faktory se mezi danymi jedinci velmi lisi a jsou také

Casto nejlepSimi ukazateli skutecnych kvalit jedince.

Podobny vliv na socialni postaveni maji i signaliza¢ni znaky, které se vyskytuji pravé u
dominantnich jedincti a informuji ostatni jedince o bojovych schopnostech jejich nositele a
stavaji se tak Cestnym signdlem celkové kvality jedince. DileZitost téchto signaliza¢nich znakt
(u ptakt €asto melaninové nebo karotenoidové zbarveni) je vyznamna hlavné u hierarchickych
systémil, kde je vétsi pocet nove prichozich jedincti a vSichni jedinci se tedy dlouhodobé dobie

neznaji (Rohwer, 1975).

JelikoZ dominance Casto koreluje s v€kem, miiZe to byt jedno z vysvétleni, pro¢ maji
dominantni jedinci vys$si reprodukéni Gspéch (viz tabulka 1. v ptiloze). U ptakt vsak s vékem
roste u mnoha druhli reprodukéni Gspéch obecné, pravé diky zkuSenostem z piedchoziho

hnizdéni a nemusi tak byt jenom Cistym dlisledkem vysSiho socidlniho postaveni.

Vyssi reprodukeni tspéch je obecné Castéji pozitivne korelovan s vyS$§im dominantnim
postavenim (viz tabulka 1. v pfiloze) v ramci daného hierarchického uspotadani. Mechanismy,
jakym je u danych druhli s rlznymi parovacimi systémy tento vyssi reprodukéni Uspéch
dominantnich jedincti dosazen, jsou pravdépodobné riizné. Monogamni samice si zvySuji
vlastni reprodukéni tspéch mimoparovymi kopulacemi s dominantnimi samci a polygynni
dominantni samci maji lepSi pfistup k samic¢kdm. U kooperativnich druhli pomahaji
dominantnim jedinciim pfibuzni i nepiibuzni helpfi, kteti jim tak poméhaji zvysit reproduk¢ni
uspéch. Reprodukéni Gspéch mize byt nepfimo zvysen 1 lepSim pfistupem k potravé, ktery
zvysuje fitness zejména migrujicim druhiim anebo diky obsazovani kvalitnéjSich teritorii a

hnizd.

Vyjimkou, u které nebyl zjistén vyssi reprodukéni uspéch dominantnich jedinct,
muzou byt naptiklad vrany (Verhulst a Salomons, 2004), coz potvrzuje, Ze ne vzdy znamena

vyss$i socidlni postaveni i lepsi fitness. Studii, které nenasly korelaci mezi hierarchii a
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reprodukcnim uspéchem, by mohlo byt vice, ale je mozné, ze praveé kvuli neprokdzani cild,

které si tyto studie kladly, nebyly publikovany.

Pocatecni predpoklad byl, ze by hierarchie mohla souviset s zivotni strategii danych
druhti, ale na zaklad€ heterogenity prostfedi, ve kterém druhy ziji, ani na zéklad¢ variability
jednotlivych potravnich strategii nelze tento pfedpoklad potvrdit. Tendenci vytvaret stabilni
hierarchie maji druhy s velice riiznou potravni specializaci obyvajici velmi rtizné biotopy (viz

tabulka 1. v ptiloze).

Pti sledovani hierarchie a jejich korelati je ze vSeho nejdilezitéjsi hierarchii spravné
ur¢it, coz znamend idedln¢ opakovat dyaddy mezi jedinci a testovat kazdého jedince s co
nejvetsim moznym poctem protivnikid. Potencialné slibna se zda i SNA metoda, ktera ukazuje
i slozitéjsi vztahy mezi jedinci. Pti sledovani reprodukéniho uspéchu je nutné, aby byli ptaci
pravidelné kontrolovani a zaznamenavat pocet vylihnutych vajec a pfezivani mlad’at, idealn¢
v nékolika po sobé€ jdoucich sezonach. Skute¢nou ,,cenu* dominance a védhu ziskaného vys$siho
reprodukéniho tspéchu mohou tak dobte ukazat viceleté studie, které zaroven testuji i stabilitu
hierarchie. Bohuzel téchto dlouhodobych studii je minimum, zejména kvili tézkostem takto
experimentalné narocnych praci v terénu. Z hlediska zjisténi dlouhodobého vlivu dominance
na ruzné parametry fitness se tedy otvira cesta i studiim konanym v polo-laboratornich
podminkach, kde urcité komplexni fenomény (napft. personalitu ¢i hierarchii a jeji zmény) nelze

bez naro¢ného experimentalniho testovani viibec zachytit.
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8. Priloha

Tabulka 1. Studované druhy a jejich korelaty fitness s dominanci

Parovaci

Rad Celed’ Druh systém Habitat Potrava kolonialita | Sledovany Kkorelat fitness Zdroj
Dominantni jedinci maji Wiirdinger (1973)
i Trdliald ’2 o S X vy$s$i reprodukéni uspéch
4 indi Monogamni Mokiady Bylozravi Ano - —
(Anser indicus) Dominantni jedinci maji
vy$si reprodukéni uspéch Lamprecht (1986)
Kachnoviti Y P P
Vrubozobi (Anatidae) Dominantni iedinci maii
omnantit JeAnet Mt = geah) o o, (2001)
Berneska b&lolici prioritni pfistup k potravé
(Branta leucopsis) Monogamni® | Skaly, Gtesy | Bylozravi! Ano!
P Dominantni jedinci maji Dalhaug et al.
prioritni pfistup k potravé (1996)
Dominantni jedinci maji Collias et al.
vyssi reprodukéni aspéch (1994)
Dominantni pary ; Leonard a
Kur domaci Polveyvnnni! Lesy, Vierravi! Ne! (})lmlnan n Earyjso’u . | Weather-head
) (Gallus gallus) yey mangrovy' schopny vychovat vice synu (1996)
Bazantoviti
(Phasianidae) Dominantni jedinci maji Cunningham et al.
vy$8i reprodukéni uspéch (1987)
Pév korunkaty 1 Oteviené < ] 1 Dorrllrnantm’samm 0 Slvdl}lj ! Rands ef al.
. Polygynni ) Vsezravi Ne mensi, ale 1épe umisténa
(Pavo cristatus) lesy , (1984)
hnizda
Plamenidci Plamenakoviti Plamenak karibsky Monogamni Moiské Viesravi! Ano! Dominantni jedinci maji Royer a Anderson
Phoenicopteridae Phoenicopterus ruber & laguny’ rioritni pfistup k potraveé 2014
P P guny p pristup X p
i Holub domaéci " . L e .,
Meékkozobi HOIUbO,Vm (Columba livia f. Monogamni’ Pokv)rezll, Vsezravi! Ano' D(.)m.ma’nt?’l jedinci majt Murton et al.
(Columbidae) AT mésta prioritni pfistup k potravé (1972)
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Holub skalni M amni’ Pobtezi, Viesravi! Ano! Dominantni jedinci osidluji | Portugal et al.
(Columba livia) onog mésta! preferovana hnizda (2017)
Dominantni jedinci maji
Trubacoviti Truba¢ peruansky g Tropické e ! vy$si reprodukeni tspéch Eason a Sherman
(Psophiidae) (Psophia leucoptera) Polynadrie lesy! Bylozravi Ano skrze prerusovani kopulaci (1995)
Kratkoktidli subdomintnim
g " Slipka modra Monogamni, . Ano! .
Chrastz.llovm (Porhyrio porphyrio) polygynni, Otevrelne Vsezravi! ) Signalizace dominance Deya Quinn
(Rallidae) Polyandricti? vody Helpti (2014)
Srostloprsti Lednackoviti Lednak obrovsky Monogamni! Eukalyptové | HmyzozZravi, Ano Dominantni jedinci maji Legge a Cockburn
FOSHOpISt (Alcedinidae) (Dacelo novaequineae) & lesy! rybozravi! vy$si reprodukéni uspéch (2000)
Signalizace dominance Lemel 2 Wallin
(1993)
LI LGGIEN Monogamni! Otevfené Vsezravi! Ne!
(Parus major) krajiny’ Dominantni jedinci maji
e . De Laet (1984)
prioritni pfistup k potravé
Samice si zvySuji .
reprodukéni aspéch skrze 1(\;[882; etal.
. Listnaté a extrapair kopulace
Sykoroviti Sykora cernohlava 1 s v ] 1
. S Monogamni smiSené VSezravi Ne
(Paridae) (Parus atricapillus) ] . L e
Pévei lesy Dominantni pary maji vyssi
eve reprodukéni uspéch skrze Otter et al. (1999)
samcovo teritorium
Sykora horska .1 | Jehlicnaté ‘] | ],)OI?VI n?.rit’m jedinci Jsou, Pravosudov et al.
) . Monogamni . Vsezravi Ne uspésngjsi ve schovavani
(Poecile gambeli) lesy (2003)
potravy
, 2 Jehli¢naté a . L,
Sykora luzni Monogamni! | smisené Vsezravi! Ne! Dommantn} ] ed’mC1 osidluji Ekman (1990)
(Poecile montanus) lesy! preferovana hnizda
Krkavcoviti Kavka obecna Monoeamni! Oteviena Viesravi! Ano! Dominantni jedinci maji niz§i [ Verhulst a
Corvidae Corvus monedula & krajina' reprodukéni Gspéch Salomons (2004)
j
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Dominantni jedinci maji
prioritni pfistup k potravé

Roell (1978)

Dominantni jedinci maji
vy$si reprodukéni tspéch

Henderson a Hart
(1995)

Havran polni

Dominantni jedinci osidluji

'1 il Sadrayi] 1 :
(Clorvps o) Monogamni Niziny Vsezravi Ano preferovana hnizda Swingland (1977)
Ao S . Lepsi pfistup k potrave
Vrana Cernd Monogamni! Ote\./.renla viezravi ! Ano! dominantnich jedinct Richner (1989)
(Corvus corone) krajina .
neprokazan
Vrana hrubozobd Dominantni jedinci maji Izawa a Watanabe
1 1 > -1 1
(Corvus macrorhynchos) | Monogamni Lesy Mrchozrouti Ne vy reprodukéni tispéch (2008)
Juvenllovve jsou d(?gunzirrltnl Barkan ef al.
Soik - Horské Il'fi’d dospélci a maji lepsi (1986)
OJKa MEXICKA 1\ o nogamni! smisené Vsezravi! Ano! pfistup k potravé
(Aphelocoma wollweberi) lesy!
Dominantni jedinci maji Brown et al.
vyssi reprodukéni tspéch (1997)
Timalioviti Timalie straci Monogamni® Savany! | Hmyzozravi! Ano! Dominantni jedinci maji Nelson- Flower et
(Timaliidaea) (Turdoides bicolor) & Y Y vyssi reprodukeni Gspéch al. (2011)
Mlynaftikoviti Mlynatik dlouhoocasy / SmiSené ‘e 1 Dominantni jedinci osidluji [ Napper et al.
(Aegithalidae) (Aegithalos caudatus) Monogamni lesy! Vsezravi Ano preferovana hnizda (2013)
Strnadoviti Strnadec zimni Vyhladovéli subdominanatni
1 I Cadrauil 1 ‘o . .
(Emberizidae) Ty —— Monogamni Lesy VSeZravi Ne mohou docasné dominovat Cristol (1992)

dominantnim jedincim
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Signalizace dominance Holberton et a/
g (1989)
Signalizace dominance Grasso et al.
& (1996)
Juvenilové dominantnich Learry et al
jedinct maji lepsi pfistup k Y '
< (1999)
potrave
. . . Gonzales et al.
Signalizace dominance 2002
Vrabec domaci .1 | V blizkosti e | ( )
. Monogamni - Bylozravi Ano
Vrabcoviti (Passer domesticus) lidi ) ) )
) Signalizace dominance Moller (1987)
(Passeridae)
Vrabec polni 1 Zahrady, A 1 . . . Torda et al.
L — Monogamni farmy, sady! Bylozravi Ano Signalizace dominance (2004)
Spackoviti Spacdek obecny Monoeamni! Oteviena Viesravi! Ano! Dominantni jedinci osidluji Feare et al.
(Sturnidae) (Sturnus vulgaris) & krajina! preferovana hnizda (1995)
Vlhovcoviti Vlhovec ¢lunoocasy .1 | Sladkovodni o] 1 Dominantni samci maji lepsi
(Icteridae) (Quiscalus major) Polygynnni pobfezi! Viezravi Ano pristup k samicim Poston (1997)
Pénkavoviti Hyl mexicky Lesy,
T Y Y Monogamni! | zahrady, Bylozravi! Ano! Signalizace dominance Hill (1990)
(Fringilidae) (Haemarhous mexicanus) stepi...!

1) Handbook of the birds of Europe, the Middle East and North Africa, 2) Lamprecht (1987), 3) Owen et al. (1988), 4) Gelef a White (1998), 5) Cézilly a Johnson (1995),
6) Legge a Cockburn (2000), 7) Darwati et al. (2010), 8) Nelson- Flower et al. (2011), 9) Jamieson (1997)
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