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Abstrakt

Mékkozobi jsou nepfilis pocetny rfad ptakd, jejich vyznam pro soucasnou védu a obecné pro ¢lovéka je
ale zésadni. Jedna se o jednu z nejcastéji studovanych skupin ptakd a znalosti, které dnes mame o
parentalni péci a proximatnich mechanismech, které fidi jeji nastup u ptakd, byly zjiStény pravé na této

skupiné.

Specificky budou v jednotlivych kapitolach nejprve rozebrany hlavni faktory souvisejici s rozvojem
intenzivni rodicovské péce, péce biparentalni a kooperaci mezi partnery v rdmci rodicovské péce.
Zminény budou hlavni evolu¢ni omezeni (constrains) a hlavni konflikty jak mezi pohlavimi, tak mezi
rodi¢i a mladaty, které s evoluci rodi¢ovské péce Uzce souvisi. Zminéno bude specifické postaveni
mékkozobych z pohledu ultimatnich mechanism. Dalsi kapitoly by se mély vénovat nejdilezitéjSim

proximatnim mechanismdm ovliviiujicim rodi¢ovskou péci u mékkozobych.
Klicova slova:

BiparentdIni péce, Columbiformes, kooperace v rdmci parentdlni péce, parentaini konflikt, konflikt

mezi rodi¢i a mladaty, prolaktin
Abstract

Order Columbiformes is not very numerous group of birds but their importance for recent science and
for people in general in significant. They are one of the most studied group of birds and knowledge we

now have of parental care and proximal mechanisms of its onset was obtained from this avian order.

The main factors related to the development of intensive parental care, biparental care and
cooperation between partners in parental care will first be discussed in individual chapters. The main
evolutionary constraints and the main conflicts both between the sexes and parent-offspring conflict,
which are closely related to the evolution of parental care, will be mentioned. The specific position of
Columbiformes from the point of view of ultimate mechanisms will be mentioned. Further chapters
should be devoted to the most important proximate mechanisms influencing parental care in

Columbiformes.
Keywords:

Biparental care, Columbiformes, cooperation in parental care, parental conflict, parent-offspring

conflict, prolactin
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Uvod a stanoveni cild prace

Parentalni péce se u Zivocichl vyvinula mnohokrat z ancestralniho stavu bez péce a na tento
vznik pusobilo mnoho faktor(l. Parentdlni péce bude vznikat predevsim v situacich, kdy je
vysoka pravdépodobnost zaniku vajicek, vysoka umrtnost mladat bez rodicovské péce, dale
také nizka doba doZiti a vysoka umrtnost rodi¢l (Royle et al., 2012). Vyhody parentdlni péce
spocivaji predevsim ve vyssi pravdépodobnosti preziti potomstva a zajisténi predani genu
rodiCovské generace do generace dalsi. Zvlast dllezZita je parentalni péce u ptakl, kde se
mladata vyviji oproti jinym skupindm obratlovcl velmi rychle, a kde by u vétSiny druht
mlddata bez pomoci rodi¢l viibec neprezila (Royle et al., 2012). Mezi projevy parentalni péce
u ptakua patfi predevsim vybér vhodného mista pro hnizdo, inkubace, zahtivani mladat, krmeni
mlddat, jejich ochrana a dalsi (Mock, 2022). VSechny tyto druhy rodi¢ovské péce zvysuiji fitness
potomstva a snizuji jejich umrtnost (Trivers, 1974). Péce je ale pro rodice velice naro¢n4, stravi
delSi dobu sezenim na hnizdé, zahfivanim vajec a mladat, ale také hledanim potravy. Tim vSim
zvysuji riziko vlastni predace (Ghalambor et al., 2013). Také zdroje, které nasli predavaji
potomkim a sami tak mohou casto stradat (Santos & Nakagawa, 2012). RodiCe zaroven
béhem doby, kterou stravi péci o mladata, prichazeji o prilezitosti k dalSimu pareni (Wedell et
al., 2006). O mladata se muzZe starat jeden rodic¢ (uniparentalni péce) nebo oba (biparentaini

péce) (Royle et al., 2012).

Biparentalni péce je u ZivoCichli pomérné vyjimecny jev, ale u ptdkl je v podstaté normou.
Biparentalni péce se napfic¢ ptacimi druhy vyskytuje u 90 % z nich a je tak nejzastoupené;jsim
typem parentalni péce (Cockburn, 2006). V rdmci tohoto typu péce nastava casto konflikt mezi
partnery, ktery je v ramci kazdého pohlavi ovliviiovan riznymi faktory (Houston et al., 2005).
Kazdy z rodi¢u se snazi do péce vénovat co nejméné zdrojl, které by pozdéji mohl investovat
do budouci reprodukce (Wedell et al., 2006). | pres tento konflikt mezi rodici je dlleZitou
soucasti biparentalni péce také kooperace mezi rodici v rdmci rodicovské péce, ktera mize byt
pro preziti potomk( zcela zasadni, jeji mira se ovSiem mezi riznymi druhy s rliznou ekologif

muze lisit (Remes et al., 2015, Long et al., 2022).

V soucasné dobé se nékteré srovnavaci studie zabyvaji evoluci rodicovské péce u ptakl a
ekologickymi faktory, které zvySenou rodi¢ovskou péci ovliviiuji (Remes et al. 2015). Dalsi
srovnavaci studie ukazaly, které celedi maji v ramci této zintenzivnéné rodicovské péce také

zvysenou koordinaci mezi partnery (Long et al. 2022, viz kap. 8). Mezi takovéto Celedi patfi
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pravé mékkozobi (Columbiformes). V ramci skupiny mékkozobych vsak bylo studovano
nékolik modelovych druhl (zejména hrdlicky zahradni, holubi domaci) z pohledu velmi
podrobné analyzy proximatnich mechanismu (zejména hormonalnich), které pfimo ovliviiuji a
fidi projevy a intenzitu jednotlivych chovani v ramci rodi¢ovské péce. Z tohoto pohledu se
pravé mékkozobi jevi jako idedlni modelova skupina, na které Ize ukazat hlavni mechanismy
vedouci k biparentalni péci jak v obecné ultimatni roviné (faktory souvisejici se selekci
intenzivni rodicovské péce a vysoké kooperace mezi partnery a ekologickd omezeni), tak
z pohledu analyzy konkrétnich fyziologickych pochod(. Tato analyza faktor(i a mechanism
ovlivAujicich intenzivni biparentalni péci a koordinaci u mékkozobych by méla byt doplnéna
srovnanim s jinymi relevantnimi ptacimi taxony, pokud je to pro kontext vysvétlovani daného

fenoménu vhodné.



1. Charakteristika mékkozobych (Columbiformes)
Rad meékkozobych (Columbiformes) se v dnesni dobé skladd z jediné &eledi holubovitych
(Columbidae). V minulosti do této Celedi patfila jeSté podceled drontovitych (Raphinae), ktera
se skladala z pouhych dvou druh(: dronte mauricijsky (Raphus cuculatus) a dronte samotarsky

(Pezophaps solitaria). Oba tyto druhy vymrely béhem 17. stoleti (Janoo, 2005).

Do Celedi holubovitych patti pfes 300 druh( Zijicich po celém svété kromé Antakritidy. Typicti
jsou svym mékkym zobdkem, diky ¢emuz dostal fad svij ndzev. VSechny druhy se Zivi pfevdiné

rostlinnou stravou, predevsim semeny (granivorni druhy) nebo ovocem (fruktivorni druhy).

Mékkozobi tvofi monogamni svazky, které trvaji minimdlné béhem celého reprodukéniho
obdobi. Samci a samice jsou u vétSiny druhll na pohled nerozeznatelni, nepozorujeme tedy
sexudlni dimorfismus. U nékterych druh( presto mize dochdzet k velikostnimu sexudlnimu
dimorfismu. V takovych pfipadech je samec o néco vétsi nez samice (Gyimesi, 2015).
Velikostni dimorfismus pozorujeme naptiklad u tropické hrdlicky senegalské (Spilopelia
senegalensis), u které je nejvétsi rozdil mezi samcem a samici v délce kridel a velikosti hlavy

(Ayadi et al., 2016).

1.1. Namlouvani

Zacatek namlouvani vidy iniciuje samec, ktery napfiklad u holuba skalniho (Columba livia)
tanci kolem samice, zpiva a neustdle ji nasleduje. Také ji mlzZe ritudlné predavat potravu.
Samice na to odpovida vrkanim. BEhem namlouvani se par také ,zobackuje”, tedy navzajem
se otiraji zobaky. U hrdli¢ek kropenatych (Streptopelia chinensis) samec krouzi kolem samice,
zpiva a samice opét odpovida. Také je pozorovano vyvrhovani potravy samcem samici (Saxena
et al.,, 2008). U hrdlicek senegalskych (Spilopelia senegalensis) pozorujeme obdobné
namlouvani jako u pfedchozich druhd. Samec se ¢epyfia s ocasem u zemé krouzi kolem samice

a vrka, samice se oproti tomu samci ,klani“ (Haba & Hasson, 2023).

Tvorba paru je u mékkozobych velice dllezity aspekt pro UspésSnou reprodukci a bylo
dokdazano, Ze jedinci, ktefi si mohou sami vybrat svlj protéjSek maji vy$si reprodukéni

uspésnost nez jedinci, ktefi byli umeéle do paru pridéleni (Klint & Enquist, 1981).

1.2. Stavba hnizda a hnizdéni

Vétsina druh( hnizdi samostatné, vcetné druh(, které tvofi kolonie. Vyjimkou z tohoto

pravidla je holub nikobarsky (Caloenas nicobarica). Jedna se o ostrovni druh s vyskytem v okoli



Indonésie, ktery tvofi nékolika tisicové kolonie. Na stromech celd kolonie buduje hnizda,
jejichZ pocty opét sahaji do tisict (Putra, Murhun, Bashari, 2021). VétSina druh( si sva hnizda
buduje na stromech nebo srdzech a samotna hnizda nebyvaiji pfili§ propracovana, jak mizeme
vidét napfiklad u zndmého holuba skalniho (Columba livia) (Chavan et al., 2018). Hnizdo
typicky stavi samice z materialu, ktery ji nosi samec. Hnizda jsou stavéna prevaziné z vétévek a

travy (Saxena et al., 2008).

VSechny druhy snaseji jedno nebo dvé vejce. Toto omezeni je zplsobeno pro mékkozobé
typickym krmenim mlddat a to vyvrhovanim ,holubiho mléka“ (Blockstein, 1989) (dale

vysvétleno v kap. 7).

1.3. Inkubace

Inkubace u mékkozobych zacind s nakladenim prvniho vejce (Saxena et al., 2008). Druhé vejce
je nakladeno béhem druhého dne a v nékterych pripadech bylo zjisténo, Ze druhé vejce ma
vys$Si hmotnost nezZ vejce prvni (Saxena et al., 2008). Délka trvani inkubace se u rliznych druh
lisi. U holuba skalniho (Columba livia) inkubace trva pftiblizné 18 dni, u hrdlicky kropenaté
(Streptopelia chinensis) 14 dni (Saxena et al., 2008), u hrdlicek senegalskych (Spilopelia
senegalensis) ptiblizné 15 dni (Haba & Hasson, 2023). Obecné se uvadi, Ze inkubace u

mékkozobych trvad od 10 do 30 dni (Gyimesi, 2015).

Inkubace se ucastni oba rodice, samec i samice. U vétSiny druht samec inkubuje béhem dne
a béhem noci se téchto povinnosti ujima samice. Napfiklad u holuba pikazuro (Columba
picazuro), zastupce mékkozobych z Jizni Ameriky, dochazi k vyméndm na hnizdé kolem 8:00
rano a 16:30 odpoledne, je tedy jasné, Ze u tohoto druhu samice vykondava mnohem vétsi dil
inkubace v porovnani se samcem (Oniki, Willis, 2000). Je ale dobré si uvédomit, Ze samec

podstupuje vétsi riziko spojené s predaci pti denni inkubaci (Schaaf et al., 2018).

1.4. Mladata

Mladata mékkozobych se lihnou altricidlni, slepa a bezbranna, zcela zavisla na pédi ze strany
svych rodicd. Z vajec se mladata lihnou ve stejném poradi, ve kterém byla nakladena, a to
v rozmezi cca 43 hodin u holuba skalniho (Columba livia) nebo 24 hodin u hrdlicky kropenaté
(Streptopelia chinensis) (Saxena et al., 2008). Mladata jsou krmena tzv. ,,holubim® mlékem,
které vznika ve voleti obou rodi¢l. Tato vyZivna substance zajistuje rychly vyvin mladat. Diky

tomu jsou schopna opustit hnizdo v pomérné kratké dobé (Orr et al., 2021). Mladata obecné



opousti hnizdo mezi 10—40 dny (Schultz, 2003 reviewed in Gyimesi, 2015). Béhem pfiblizné
prvniho tydne jsou slepa a o potravu Zadoni natahovanim krku a oteviranim zobdku vidy, kdyz
citi dotek rodi¢e nebo pohyb na hnizdé, pozdéji jsou schopna rozlisit bliziciho se rodice a zadit

Zebrat (Saxena et al., 2008).

ees

Je velice zajimavé, Ze i mezi ptribuznymi druhy Zijicimi na jednom Uzemi jsou veliké rozdily
v urovni vyvinu mladéte ve chvili, kdy opousti hnizdo. Studie v Oxfordshiru ve Velké Britanii na
zde Zijicich druzich mékkozobych (hrdlicka zahradni (Streptopelia decaocto), holub htivnac
(Columba palumbus), holub skalni (Columba livia), holub doupnak (Columba oenas)) ukdzala,
Zze mlddata vSech téchto druhl opousti hnizdo s velice odliSnou hmotnosti a délkou kfidel
v porovnani s hmotnosti a rozméry dospélce daného druhu. Holub doupridk opousti hnizdo
s témér stejnou hmotnosti (96 %) a délkou kfidel (83 %) jako dospélec. Holub skalni pred
opusténim hnizda dosahl 84 % hmotnosti a 77 % délky kfidel dospélce. Hrdlicky zahradni
dosdhly jen 60 % hmotnosti a 73 % délky kfidel, a nakonec holub hfivnac¢ dosahl pouhych 56 %
své budouci hmotnosti a polovicni kfidel (Robertson, 1988). Stejné tak jako na inkubaci se na

zahtivani mladat podileji oba rodice. Stfidani je velice obdobné jako u inkubace, samec zahfiva

béhem dne a samice v noci (Oniki, Willis, 2000).

2. Biparentalni péce
Biparentalni péci se rozumi rodicovska péce, kterou vykondvaiji oba rodice, samec i samice. O
snlsku se tedy staraji oba rodice najednou. U ptaku je takovato forma parentalni péce zdaleka
nejcastéjsi. Vyskytuje se pfiblizné u 90 % druhl ptakd (Cockburn, 2006). S tim souvisi i fakt, Zze
nejCastéjsim pdarovacim usporadanim u ptakd je socidlni monogamie, popfipadé serialni
monogamie (pfipustime-li rdznou trvalost parl a rozvody). Uvadi se, Ze zhruba 91 % druhd
ptakd je monogamni (Kempenaers 2022). Méné castou formou parentdlni péce u ptaku je
péce vykondvana pouze samici a nejméné cCastou formou je péce ze strany samce. Jen zcela
vyjimecné je u nékterych druht ptakl parentdlni péce v pripadé inkubace velice redukovana
a je omezena na vytvareni hromad rostlinného materialu, jejichz rozkladem vznika teplo nebo
zahrabani vajec do zemé, kde jsou poté inkubovany geotermalné. Takova mladata se nazyvaji
superprekocidlni a hned po vylihnuti jsou zcela samostatnd. Tento atypicky projev
parentalniho chovani pozorujeme u tabonovitych (Megapodiidae) (Harris et al 2014). DalSim
druhem parentalni péce, kdy se rodice nestaraji o sva mladata je hnizdni parazitismus. V tomto

ptipadé, jak je zndmo napfiklad u nékterych druhl kukacek, napt. kukacky obecné (Cuculus
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canorus) (Schulze-Hagen et al., 2009), samice naklade vejce do hnizda jiného druhu a kukacci
mladé tak parazituje na svych hostitelich. V jinych pfipadech mohou néktefi jedinci jednoho
druhu sndset vajicka do hnizd jinych jedinc(, jak je tomu napfiklad u hohola islandského
(bucephala islandica). Samice tohoto druhu navysuji pocty svych potomkl kombinovanym
hnizdnim parazitismem, kladou vaji¢ka jak do svého vlastniho hnizda, tak do hnizd jinych samic

a zneuzivaji tak jejich investici ve sv(ij prospéch (Andersson, Ahlund, 2001).

Podoba biparentalni péce je rlizna, malokdy je role samce a samice zcela stejnd. Obecné
bychom si mohli myslet, Ze biparentdlni péce znamena rovné rozdéleni rodic¢ovskych
rdmci biparentalni péce si Ulohy vykonavané jednotlivymi jedinci nejsou zcela rovné a mira
investice obou rodicl se muze lisit (Iserbyt et al., 2017). Ve vétsiné pfipadl jeden z rodi¢l do
mladat investuje vice nebo kazidy zpartnerd mulzZe vykondvat odliSnou roli vramci
rodi¢ovskych povinnosti (Remes et al., 2015). Mezi projevy rodi¢ovské péce u ptakl patfi
stavba hnizda (v€etné vybéru vhodného stanovisté), inkubace (zahfivani vajec), zahtivani
mladat , brooding”, krmeni mladat, ochrana mladat a ochrana hnizda. Obecné se da fict, ze
samice se vétsSinou stard o mladata a samec o stavbu hnizda a ochranu druzky a mladat, ale je
samoziejmé, Ze takovéto zjednoduseni nebude platit zdaleka u vSech biparentalnich druh

(Ketterson & Nolan, 1994).

S rodi¢ovskym chovanim je spojeno znacné mnozstvi fyziologickych a morfologickych zmén
pecujicich rodica, které jim umoznuji adekvatni péci o mladata. Patfi mezi né napriklad vznik
hnizdni naziny (Redfern, 2010) nebo narlst volete, které je obzvlast u mékkozobych spojeno
s krmenim mladat (Kieronczyk et. al., 2016). Zcela jisté dochdazi ke zménam chovani, které jsou
stejné jako zmény morfologické koordinovany (zplisobeny) hormonadlni ¢innosti (zapojuji se
jak aktivacni, tak i organizac¢ni ucinky pfislusnych hormont). Mezi hlavni hormony ovliviujici
razné aspekty rodicovského chovani patfi predevsim prolaktin, testosteron, estrogen a dalsi.
Predevsim testosteron muaze znacné narusit prlbéh rodiCovské péce. Studie na vrabci
domadcim (Passer domestic) ukdzala, Ze ptri umélém navysSeni testosteronu pomoci implantatu
dochdazi u samcl ke znaénému snizeni frekvence krmeni mladat a vice se zapojuji do kompetice
s ostatnimi samci nezZ kontrolni skupina samct (Hegner & Wingfield, 1987). Obdobna studie

na monogamnich druzich strnadci bélokorunkatém (Zonotrichia leucophrys) a strnadci



zpévném (Melospiza melodia) ukazala, Ze samci s testosteronovym implantatem vykazovali

teritoridlni chovanii béhem obdobi parentalni péce a inklinovali k polygamii (Wingfield, 1984).

Soucasti biparentalni péce je i tzv. nepfima péce o mlddata ze strany samce. Tento typ péce
ma podobu napfiklad krmeni samice v dobé, kdy sedi na vejcich nebo zahftiva jiz vylihnuta
mlddata. Tato taktika muize pfispivat k rychlejsi inkubaci, jak bylo zjiSténo u sykorek modfinek,
které byly béhem inkubace uméle prikrmovany a mély rychlejsi inkubaci a vyssi reprodukéni
uspéch (Nilsson & Smith, 1988). Casto opomijenou rodi¢ovskou povinnosti je také ochrana
hnizda, kterd je opét zpravidla vykondvana samcem. Prikladem takového chovani je samci
ochrana hnizd u polygamniho druhu vihovce cervenokridlého (Agelaius phoeniceus). Samci
tohoto druhu maiji zpravidla nékolik sntdsek z riznymi partnerkami najednou, a ne o vSechna
mlddata se primo staraji. VSechna hnizda samec ale chrani a nebyl rozdil mezi hnizdy o kterd
se samec staral a o ktera ne. Hlavni rozdil v intenzité samci ochrany predstavovalo, zda byla

snlska uspésna Ci nikoli (Weatherhead, 1990).

3. Evoluéni vznik rodi¢ovské péce
Jak uZ bylo zminéno vyse, u ptakl prevazuje biparentdlni péce a pokud vezmeme v Uvahu i
biparentalni péci s pomocniky (helpery) jde celkové o 90 % vSech ptacich druh(, pouze v 8 %
druhd ma vyhradné samici rodi¢ovskou péci (Cockburn 2006). Celkem existuji tfi rlzné
hypotézy o tom, jak nahliZet na vznik parentalni péce u ptakl a na jeji ancestralni formu. Jedna
teorie pojedndva o mozné evoluci parentalni péce z ancestralni paternalni péce (stav, kdy se
o mladata stard pouze samec) (Wesolowski, 1994). Druha teorie tvrdi, Ze plvodnim typem
péce byla u ptakd péce maternalni (materska péce) (Burley & Johnson, 2002). Treti teorie
povazuje za ancestrdlni formu péce biparentdlni péci, ale v dnesni dobé neni tato hypotéza

prilis podporovana (Wesolowski, 1994).

Weselowski (1994) navrhuje, Ze se parentalni péce u ptakd vyvinula z paterndlni péce.
Argumentuje, Ze materndlni péce se u ptakl nemohla vyvinout jako prvni, protoze jeji
distribuce napfi¢ souc¢asnymi taxonomickymi skupinami nasvédcuje tomu, Ze se vyvinula hned
nékolikrat, a to z biparentdlni péce, ktera se vyvinula pred ni. Jeho hypotéza je zaloZena na
primitivnosti skupiny Eoaves a na taxonomické analyze ptacich druh( a jejich formy parentalni

péce. VSech 60 druhU vtéto skupiné aZz na jednu provozuje paterndlni péci. Tvrdi, Ze



biparentalni pé¢i nemizeme povaZzovat za ancestrdlni, protoZe je nepravdépodobné, Ze by
ancestralni typ péce prevaZzoval u Neoaves, tedy pokrocilejsi skupiny ptdk( v porovnani
s Eoaves. Paternalni typ péce tedy musel byt prvnim typem parentdlni péce, ktery se u ptaka
vyvinul a jelikoZ u plazu tento typ péce nepozorujeme, musela se vyvinout z plivodniho stavu
bez péfe o mladata. Samotna potreba vzniku parentdlni péce vznikla s nardstem velikosti
vajec. Pfi vzniku vétsich vajec také doslo k redukci jejich po€tu na snusku, coz zvysilo jejich
hodnotu. Vétsi vejce zdroven vyzaduji delsi dobu na vyvin. Takovdto zména vyZzadovala
ochranu vajec pred predatory. Jeden z rodict musel tedy zacit stfezit vejce. Tim rodicem se
podle Weselowkého stal samec. Pro samici by péce o vejce byla velice naro¢na, predevsim po
sneseni velkych vajec. Na druhou stranu pro samce by ochrana vajec neznamenala takovou
ztratu, predevsim pokud byli teritoridlni. Samice by pfichdzely do samcova teritoria, snesly by
mu jeho vejce a samec by je ochranoval. Z této paterndlni péce by postupné vznikla péce

biparentalni, ze které by se dale vyvinuly dalsi formy péce.

Oproti této hypotéze existuje zcela opacna hypotéza podporovéna napftiklad Burley a Johnson
(2002), podle které vznikla biparentalni péce u ptdkl z ancestralni materndlni péce. Svou
hypotézu zakladaji na recentni fylogenezi, kde Eoaves nejsou ancestralni skupinou ptaku, a
predpoklada, Ze se ptaci vyvinuli z archosaurd. Podle této hypotézy méli bazalni archosaufri
maternalni parentalni pé¢i omezenou pouze na stfeZeni vajec. Nasledovné se z této formy
péce vyvinula biparentalni péce. Jednim diivodem proc Burley a Johnson (2002) predpokladaiji,
Ze materndlni péce vznikla prfed paternalni a nasledovné biparentalni je jistota paternity.
druhou stanu ma ve vétsiné pripadl svou maternitu jistou a mizZeme predpokladat, Zze do
potomstva bude investovat spiSe ona. S tim je spojen fakt, Ze samice musi do mladat vkladat
prvotni investici, najit vhodné misto pro nakladeni vajec, vejce naklast a schovat. Z toho

dlvodu se domnivaji, Ze je pravdépodobnéjsi ancestralni vznik maternalni péce.

Jejich argumentem proti prvotni paternalni péci je fakt, Ze pro samce by péce o potomstvo
musela znamenat vétsi zisk fitness, aby se paternalni péée vyvinula. Pro samce je vétSinou

vyhodnéjsi po spareni hledat dalsi sexualni partnerky a péci o potomstvo nechat na samici.

Burley a Johnson (2002) popisuji etapy vzniku parentalni péce u ptakl. V prvni etapé se zvysila
rodi¢ovskd investice samice v prekocidlni mladata a samicim se zvySily moznosti vybéru
sexualniho partnera. Ve druhé etapé dochazi k tvorbé a navySovani trvani svazkl samce a

8



samice. Dale diky vzniku endotermie dochazi ke sniZzeni schopnosti samice uchovavat spermie,
a tak koplodnéni dochdzi v kratkém casovém horizontu po kopulaci. Tyto dvé zmény
zpUsobuji, Ze nyni ma samec vyssi jistotu paternity a zacind investovat do mladat. Ve treti
etapé dochazi k selekci samc(, ktefi se vice staraji o sva mladata, a nakonec ve Ctvrté etapé
dochazi k evoluci altriciality a ke zvySovani biparentalni péce, coz vede posléze i k monogamii

jako prevazujicimu parovacimu systému u ptak( (Kempenaers, 2022).

U rlznych druhl ptakd mad biparentdlni péce jiné podoby a mira investice ze strany
jednotlivych rodi¢li nemusi byt shodnd. Timto se zabyvaji studie na miru kooperace mezi

partnery, které jsou dale rozvedeny v kapitole 8.

4. Parentdlni investice
Investice do mladat je jakdkoli investice ze strany rodice, ktera zvysuje pravdépodobnost doZiti
mladéte (Trivers, 1972). Z pohledu behavioralné ekologickych teorii musi byt tato investice
vyvazena tak, aby byl zajiStén pro rodi¢e co nejvyssi zisk v podobé fitness z nynéjsi snasky a
zaroven byly co nejméné ohrozeny budouci sntsky (Williams, 1966). To znamen3, Ze investice
do soucasné snusky nesmi byt tak vysoka, aby rodi¢i znemoznila budouci rozmnozovani
(napriklad z dlvodu uhynu jedince), ale zaroven musi byt co nejvyssi, aby zajistila preziti co
nejvice mladat ze soucasné snusky (Houston et al., 2005). Dosdhnout vyvazené investice do
soucasnych mladat muaze byt Casto velice naroéné a samotni partnefi mGzou mit odlisné

»predstavy” o idealni mife investice (Houston et al., 2005).

Mezi hlavni nevyhody poskytovani parentdlni péée patfi ztrata fitness spojena s budouci
reprodukci (Williams, 1966). PredevSim pro samce parentalni péce predstavuje ztratu
moznych sexudlnich partner(, se kterymi by mohli mit mladata, a to i v jednom reprodukénim
obdobi. Znamena to tedy, Ze jak pro samce, tak pro samici musi vyhody spojené s parentalni

péci prevySovat nevyhody (Alonso-Alvarez & Velando, 2012).

Pro oba z partnert by byl z pohledu fitness vyhodnéjsi stav, kdy by do mladat investoval vice
druhy partner. Znamenalo by to pro né zisk fitness ze soucasné snusky diky investici druhého
partnera a zaroven by pro né nebyla ohroZzena budouci reprodukce. Obecné obé pohlavi
mohou mit odliSnd optima fitness, z toho didvodu i u ptadkl s biparentaini péci vznikd mezi

pohlavimi sexualni konflikt o miru aktualni rodicovské investice (Houston et al., 2005). Tato
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tohoto konfliktu, ve vztahu k tématu této prace.

5. Sexualni konflikt
Sexualni konflikt vznika ve chvili, kdy obé pohlavi maji odliSna optima fitness v souvislosti
s reprodukci. Teorie sexualniho konfliktu byla poprvé formulovdna Robertem Triversem

(1972).

G.A. Parker (1979) sexualni konflikt nadefinoval jako: ,konflikt mezi evolu¢nimi zajmy
jednotlivel opacného pohlavi“. To znamend, Ze sexualni konflikt nastavd ve chvili, kdy
jednotlivci opacného pohlavi maji odliSné nastavené optimum fitness, co se reprodukce a
parentalni péce tyce. Jako priklad Ize uvézt rozdil v optimu frekvence pareni pro samce a
samici. Samec ma vyssi optimalni frekvenci pareni, protoZe je schopen zplodit vétsi pocet
potomkUl s vicero partnerkami (Brouwer & Griffith, 2019). Toto mlzZe nastat i u rfady skupin
ptakd (véetné mékkozobych), ktefi sice Ziji a pe€uji o potomstvo v rdmci socidlni monogamie,
ale obé pohlavi mohou nespokojenost s aktualnim socidlnim partnerem (samice) nebo
potfebu maximalizace sexudlnich partnert (kvalitni samci) feSit pomoci nevéry (tkzv.
extraparové kopulace). Rlizna mira téchto extraparovych kopulaci tedy existuje i u socialné
monogamnich druh(i a mlze zpétné ovliviiovat rodi¢ovské investice socidlnich partnerd samct

do soucasné snusky (Mgller et al., 1993).

Samotny vznik sexudlniho konfliktu tedy nevyZzaduje zadné rozdily mezi pohlavimi, jednoduse
se jedna o konflikt dvou nepfibuznych jedincu, ktefi se kazdy snazi maximalizovat své fitness i
na ukor druhého jedince. Diky tomuto konfliktu ale nasledné evolu¢né vznikaji rozdily mezi
pohlavimi, které vedou k dal$im evolué¢nim konfliktim. Tyto konflikty vznikaji i na urovni alel,
které u jednoho pohlavi mohou zpUsobovat pozitivni vlastnost a u druhého pohlavi negativni.
Znamena to tedy, Ze evolucné vznikaji alely, které budou jen pro jedno pohlavi pfinosné a pro
druhé skodlivé (Wedell et al., 2006). Pouze u druh, u kterych dochdzi k celoZivotni monogamii
(tj. i ke genetické monogamii) i v pfipadé, kdy jeden z partnerd zemrie je minimalni mira

sexualnich konflikt( (Wedell et al., 2006).

Z genetického pohledu hovofi nékteré prace studujici evolu¢ni pozadi sexudlniho konfliktu o

dvou typech, o tkzv. interlokusovém a intralokusovém konfliktu (Pennell & Morrow, 2013).
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Tyto dva typy rozliSujeme podle umisténi alely pro dany znak. V pfipadé, kdy se antagonické
alely pro stejny znak nachdzi v jednom lokusu, hovofime o intralokusovém konfliktu a v
opacném pripadé, kdy se tedy dvé antagonistické alely nenachdzi ve stejném lokusu, hovofime
o interlokusovém konfliktu (Wedell et al. 2006). Umisténi alely je dulezité i vzhledem k selekci
urcitych morfologickych znak( ivyslednému chovani v ramci rodi¢ovské péce, coz bude

rozebrano dale.

5.1. Intralokusovy konflikt (intralocus conflict)

Intralokusovy konflikt vznika v pfipadé, kdy jsou odlisné selektivni tlaky na riizné alely u obou
pohlavi. Obé pohlavi mohou mit odliSné optimalni fitness pro jednu alelu (Lande, 1980), tim
padem dochazi ke konfliktu mezi pohlavimi o to, ktera alela prevladne. OdliSnymi selektivnimi
tlaky pro jednotlivd pohlavi dochazi k zamezeni nebo zpomaleni evoluce daného znaku u
opacného pohlavi. Pohlavi si tak navzajem ,Skodi“ (Wedell et al., 2006). Z toho dlvodu vznikaji
silné selekéni tlaky na odstranéni téchto prekazek. K tomu muze dojit naptiklad translokaci

daného genu na pohlavni chromozom.

Nejndpadnéjsim aspektem intralokusového konfliktu je rozdilna velikost samce a samice, tzv.
velikostni sexualni dimorfismus. Pro samce je ¢asto vyhodnéjsi vétsi velikost téla pro lepsi
konkurencni schopnost pti kompetici o samice nebo pfi obrané teritoria. Pro samici je

dilezitéjsi jeji schopnost produkce velkych gamet a péce o mladata (Wedell et al., 2006).

U mékkozobych velikostni sexudlni dimorfismus pozorujeme jako jeden z mala rozdili mezi

samcem a samici (Gyimesi, 2015).

5.2. Interlokusovy konflikt (interlocus conflict)

Interlokusovy konflikt vznika, i kdyz mezi pohlavimi nejsou zasadni rozdily. Pfi reprodukci se
oba jedinci snaZi ,zneuzit” svého partnera pro vétsi miru investice do svych potomku. Oba
rozmnozujici se jedinci si nejsou geneticky pfibuzni a u obou existuje jiné optimum fitness
z hlediska soucasnych a budoucich investici do potomstva i z hlediska moznych paternit. U
samcU je optimalniindividualni fitness zpravidla dosahovano pfi co nejvyssim poctu sexudlnich
partnerek (dochazi k nejvysSimu ndrustu fitness) a na rozdil od toho u samic je optimalni
fitness dosazeno pfi vysoké investici do mladat (opét dochazi k nejvyssSimu narustu fitness). U
samic ptakd totiz vyssi pocet sexudlnich partner( z pravidla nezvysi pocet snesenych vajec a

vychovanych potomkd, vyjimku tvofi napt. béZci (Ratitae) nebo ostnaci (Jacanidae) — tedy
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skupiny s prevahou samci rodiCovské péce (Székely & Reynolds., 1995; Handford & Mares,
1985). Tento rozdil vidime i na poméru pohlavnich gamet u samci a u samic. Samec produkuje
velké mnozstvi malych na vyrobu nenaroCnych spermii schopnych oplodnit velké mnozstvi
samic, oproti tomu samice investuji do velkych na vyrobu ndro¢nych vajicek a jsou tedy
vybiravéjsi na partnera (Bateman 1948 reviewed in Wedell et al., 2006). Co se tyce chovani,
predpoklada se, Ze interlokusovy konflikt ovliviiuje predevsim frekvenci pareni a dobu, za

kterou si jedinci najdou nového reprodukéniho partnera (Wedell et al., 2006).

I v monogamnich svazcich se samec snazi o vyssi frekvenci pareni pro zajisténi vlastni
paternity. Této snahy zneuZivaji samice holuba skalniho (Columba livia), které vyssi frekvenci
pareni vyménuji za ochranu ze strany jejich partnera. Pokud jim byli uméle jejich partnefi
odebrani, samice nejevily zajem o kopulace s cizimi samci, ktefi je bez ochrany jejich partnera

obtéZovali (Lovell-Mansbridge, Birkhead, 1997).

6. Parentalni konflikt
V ramci sexudlniho konfliktu je pro nas nejdulezitéjsi konflikt mezi partnery o rodicovskou péci
tzv. parentalni konflikt. Jak jiz bylo zminéno, kazdy z nepfibuznych rodi¢t by preferoval stav,
kdy by druhy rodic (jeho partner) prevzal vétsi ¢ast (nebo zcela) péce o mladata. Kazdy z rodica
tézi z toho, kdyz jeden z nich investuje do mladat a zvysSuje tak rodicovské fitness i fitness
mladat, ale naklady vlastni péce plati kazdy sam za sebe (Houston et al., 2005). Je tedy
samoziejmé, Ze kazdy z rodicli chce do svych potomku investovat co nejméné, idealné ale tak,
aby o né stejné bylo postarano. Parentdlni konflikt z toho dlvodu vznika pravé v ptipadé, kdy
mladé tézi z parentdlni péce obou rodicu, ktefi tak mohou utrpét ztratu ve smyslu redukce

moznosti budouci reprodukce (Houston et al., 2005).

Konkrétné u ptakd je intenzita parentdlniho konfliktu velice variabilni a odviji se od
specifickych potfeb mladat daného druhu (tzn. altricidlni nebo prekocialni druhy) (Olson et al.,
2008). Prekocidlni druhy jsou druhy u kterych se mladata lihnou znaéné vyvinuta a schopna
samostatného pohybu. Zpravidla kratce po vylihnuti jsou schopna opustit hnizdo. Rodice
prevazné investuji do inkubace, hlidani (vodéni mladat), zahtivani a antipredacni obrany (Boos
et al., 2007). Narozdil od toho u altricidlnich druh(i se mladata lihnou znac¢né nevyvinuta a

vyZzaduji velkou miru péce (vice zahfivani, krmeni), nez jsou schopna samostatné opustit

evvys
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prekocidlnich mladat spojenych s parentdlni péci a oproti tomu vysoké naklady pro rodice
altricidlnich mladat. Vysoké naklady na péci o altricidlni mladata znamenaji vyssi naroky na
jednoho ¢i oba rodice (Gabriela Olea et al., 2016). Je dilezZité také poznamenat, Ze ptaci druhy
se nedaji striktné rozdélit na altricalni a prekocidlni. Pro zjednoduseni se tak ¢asto déje, ale typ
vyvinu mladat nelze vidy zaradit do dvou kolonek. Mluvime o takzvaném spektru altriciality a
prekociality. Existuje vice rlznych pohled( na tuto $kdlu a rGzni autofi maji odliSné zplsoby
jejiho rozdéleni. NejcastéjSim zplsobem rozdéleni je prekocidlni — semiprekocialni —
semialtricalni — altricalni, ale miZeme se setkat i s terminy jako je superprekocialita, ktera se
vyskytuje, u jiz zminénych tabanovitych (Harris et al., 2014), nebo s dalSimi podstupnémi skaly

(Starck, 1998).

Mékkozobi jsou v ramci této Skaly zafazovani mezi altricidlni nebo semialtricalni druhy. Toto
zarazeni se v rlznych zdrojich lisi (Gabriela Olea et al., 2016; Saxena et al., 2008). Mladata pro
spravny vyvoj potfebuji péci obou rodicQ, i kdyZ jsou schopna preZit i s péci ze strany jen
jednoho rodice, coZz mizZe nastat v dlsledku dezerce nebo predace, jejich rist je omezen a
jsou znacné mensi v porovnani s mladaty, kterd dostavala péci dvou rodic¢li (Booth et al.,
2023). U holubd skalnich (Columba livia) a hrdlicek kropenatych (Streptopelia chinensis) jsou
mladata hned po vylihnuti témér hol3, slepd a slaba tak, Ze nejsou schopna postavit se nebo
posadit. Jsou schopna pouze natahovat krk a Zebrat o potravu, jejich preziti je zcela zavislé na
jejich rodicich, ktefi je musi krmit a zahtivat. Opustit hnizdo jsou schopna béhem pfiblizné tti
tydnd (Saxena et al., 2008). Investice rodici do mladat je velice vyrovnana, oba se ucastni
inkubace, zahfivani, ochrany a krmeni mladat. Experimentdlné bylo ale ukdzano, ze samci
holuba skalniho (Columba livia) prece jen do mladat investuji o néco vice. Samice, které jsou
V paru v porovnani se samci v paru a samicim a samcum, ktefi se staraji sami, investuji ze vsech

zminénych nejméné (Booth et al., 2023).

U prekocidlnich druht pfi zvyseni reprodukénich moznosti dochdzi u obou partnert ke snizeni
parentalni péce, ale u altricdlnich druhl je zajimavé, Ze samec nereaguje na zvyseni
reprodukénich mozZnosti snizenim parentalni péce, ale v pfipadé, kdy jsou samici zvySeny

reprodukéni moznosti, parentalni péce zacdina byt vice na samici (Olson et al., 2008).

U socialné monogamnich druh( (tzn. druhy, které vytvareji monogamni svazky, které nemusi

byt striktné sexudlné exkluzivni) neni sexudini konflikt tak zfejmy, ale k absolutni absenci

konfliktu by doslo jen v pripadé, kdy by druh byl striktné geneticky monoandrni, tedy v
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pfipadé, kdy by jedinci utvareli celoZivotni svazky a dochazelo by k pafeni pouze mezi témito
dvéma jedinci (Griffith, 2019). Sexualni konflikt mezi socialné monogamnimi jedinci zpsobuji
pravé ty aspekty, které je odklanéji od striktni monoandrie, napftiklad extraparové kopulace
nebo rozvody (Griffith, 2019). Tyto aspekty maji za nasledek, Ze i u monogamnich druht
dochazi k sexualnim a parentalnim konfliktiim. Kazdy z partnert mlze mit odliSné optimum
fitness spojené se soucasnou reprodukci a moznou budouci reprodukci. | kdyZ socialné
monogamni druhy tvofi trvalé svazky, tyto svazky nemusi byt tak stalé, jak bychom si mohli
myslet. U mnoha druh( ptakd maze dojit, jak uz bylo zminéno vyse k tzv. ,,rozvodu” partnerd,
ktery je zplsoben pravé odliSnymi optimy fitness nebo nizkou reprodukéni Uspésnosti
soucasného paru (Griffith, 2019). Reprodukéni Uspésnost paru mize byt tedy do znacné miry
kompenzovana extraparovou paternitou. Ta vznika skrze kopulace samice se samcem, ktery
neni jejim partnerem nebo samce se samici, ktera neni jeho partnerkou. Extraparova paternita
zajistuje samici jistotu oplodnéni (Brouwer & Griffith, 2019), ale m(Ze ji také zajistit lepsi geny
pro sva mladata, nez by ji mohl poskytnout jeji partner (Blomquvist et al., 2002). Pro kvalitni
samce extraparova kopulace zase predstavuje moznost, jak navysit své fitness skrze vétsi
mnozstvi potomk( béhem jediného reprodukéniho obdobi. Extraparové kopulace mohou byt

jednim z dlivodd konfliktu mezi partnery a také jejich ,rozvodid” (Brouwer & Griffith, 2019).

Konkrétné u holub(l skalnich (Columba livia) nedochazi k extraparovym kopulacim tak ¢asto
jako u jinych druh(. Podle studie (Patel & Siegel, 2005) byla v testované skupiné 13 socialnich
parl s celkem 43 potomky pouze 4 mladata s odliSnou genetickou informaci od samce, ktery
byl ve svazku s jejich matkou. Tato data nam ukazuji, Ze pouze ~ 9 % mladat z této studie byla

z extrapdarovych kopulaci.

| u holubl stabilita svazku zdsadné zavisi na reprodukéni Uspésnosti paru. Wosegien (1997)
proved| studii, kdy experimentalné manipuloval reprodukéni Uspésnost a délku trvani svazku
holubich pard. Jedinci z paru byli na maximdalné 60 dni odlouceni. Po této dobé méli na 4
hodiny moznost dvofit se novému jedinci, a nakonec byli vystaveni novému i starému
partnerovi/partnerce a méli na vybér ke komu se pridaji. Samice, které nemély reprodukéni
uspéch se starym partnerem, nejevily velky zajem o starého partnera. Oproti tomu u samic,
které mély reprodukéni Uspéch se starym partnerem, zaleZelo na predchozi délce trvani
svazku. VSechny samice, které byly ve svazku se starym partnerem alespori 200 dni,

preferovaly starého samce. U samic, jejichz svazek trval méné nez 152 dni, vétsina volila
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nového samce. 40 % samcl s reprodukénim Uspéchem se starou partnerkou preferovalo
partnerku novou, ale v situaci, kdy se nachazeli ve znamé voliére, okamZité obsadili své hnizdo,
aniz by se dvofil jedné z moznych partnerek. Jeho partnerkou se stala ta, kterd obhdjila své

hnizdni misto u daného samce a tou byla vidy stara partnerka (Wosegien, 1997)

6.1. Redeni konfliktu

Parentdini konflikt znamend, Ze oba partnefi o¢ekavaji od druhého vétsi investici, nez je
schopen poskytnout. Takovy konflikt je ale potfeba vyresit pro udrzitelné fungovani

biparentalni péce (Lessells & McNamara, 2012).

6.1.1. Teorie her
Zpusob, jakym lze dosahnout evolucné stabilni strategie popisuje teorie her. Teorie her fika,

Ze kazdy z ,hraca“ si voli vlastni strategii ve snaze maximalizovat své fitness nebo naopak ve
snaze minimalizovat ztraty. Vysledek kazdé strategie, kterou si jedinec zvoli, vidy zalezi i na
volbé jeho protihrace. Klasicka teorie her se zapisuje jako matice o dvou fadcich a dvou
sloupcich, kdy jeden hrac voli prvni nebo druhy fadek a druhy hrac voli prvni nebo druhy
sloupec. V pripadé parentalni péce, oba rodi¢e maji na vybér, zda se budou starat o mladé
nebo jej opusti. Pro oba rodi¢e je vyhodnéjsi mladé opustit a hledat dalsi reprodukéni
partnery, ale v pripadé, kdy mladé opusti oba rodi¢e, znamena to pouze plytvani zdroji, které
byly vyuzity na vznik mladéte a oba rodice utrpi ztratu. Alespon jeden rodic¢ tedy musi zvolit
parentalni péci. V pfipadé, kdy jen jeden partner zvoli parentalni péci, vznika péce
uniparentalni (maternalni nebo paternalni). Kdyz oba rodice zvoli parentdlni péci, vznika péce

biparentalni (Houston et al., 2005).

6.1.2. Houston — Davies model
Houston — Davies navrhli model vzniku parentalni péce s predpokladem, Ze vsichni jedinci si

jsou kvalitativné rovni. V tomto modelu si obé pohlavi voli miru investice do mladat a jejich
volba neni nijak ovlivnéna investicni volbou partnera. Vysledkem je, Ze oba rodice ziskaji
fitness na zakladé celkové péce poskytnuté mladéti (investice samce + investice samice)

/pocet mladat (Lessells & McNamara, 2012).

6.1.3. Vyjednavani
M. McNamara a kolegové (1999) navrhuiji, Ze oproti klasické teorii her, kde si kazdy hrac voli

jednu strategii, by se mélo na reseni konflikt(, v tomto pripadé konkrétné parentalni pédi,

nahlizet jako na sérii rozhodnuti na zakladé jednani druhého hraCe a snazit se pochopit
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pravidla podle kterych jedinci timto zplUsobem vyjednavaji. Tento model predpokladd, Ze
jedinci jednoho pohlavi maji riznou kvalitu a nejsou identicti. Oba jedinci se sttidaji v délani
rozhodnuti o své investici do mladat a jejich volba je vZdy ovlivnéna rozhodnutim druhého
jedince. Timto zpUsobem zjistuji svou kvalitu navzdjem, a nakonec se ustali stabilni forma
investice obou jedincl na zakladé jejich kvality. BEhem faze vyjedndvani nedochazi k Zadnym
zisklm ani ztrdtam, fitness je ovlivnéno az ve chvili, kdy se hodnoty investice obou jedinc
ustali.
6.1.4. Podminecna kooperace

Dalsim zplsobem, jak resit parentalni konflikt je prima reciprocita nebo podminecna
kooperace. Jednoduse to znamenad, Ze jedinec se stard o mladata, pokud vidi, jak se jeho
partner stard o mladata. Prikladem tohoto chovani je stfidani se pti krmeni mladat. Investice
jedince se zvysi, pokud jeho partner byl posledni, kdo mladata krmil, ale jeho motivace je
naopak nizsi, pokud sam byl na hnizdé posledni. Timto zpisobem se stfidaji a jejich investice
je teoreticky vyvdiend. Je ale otdzka, zda timto zpUsobem je skute¢né mozné dosahnout
vyvazené investice obou partnerd. Dllezité je také zminit, Ze ne vidy se do téchto modell
zahrnuje i nepfima investice do mladat a investice predevsim samce se tak mize zddt mnohem
nizsi, nez ve skutecnosti je. Zaroven je nutné si uvédomit, Zze ne vSechny aspekty péce mohou
byt rovnocenné vykonavany obéma rodici, tzn. nékteré aspekty péce mohou byt pohlavné
specifické (Iserbyt et al., 2017). Tento model byl studovan na kandrech divokych (Serinus
canaria). Tento druh nevykazuje tak silnou kooperaci mezi partnery jako je tomu napriklad u
mékkozobych. Samice predevsim inkubuje vejce a zahfiva mladata, samec oproti tomu vénuje
vice Casu zpévu a ochrané druzky. Samec i samice se vénuji krmeni mladat, diky tomu bylo
mozné pozorovat, jakym zpUsobem se stfidaji na hnizdé. Pfi této studii bylo zjisténo,
Ze podminecnd kooperace se navysuje s vékem mladat. BEhem doby tésné po vylihnuti bylo
krmeni nerovhomérné rozdéleno mezi partnery, s rostoucim vékem mladat se tyto rozdily

snizovaly, az UplIné zmizely (Iserbyt et al., 2017).

Rodicovska investice z pohledu teorie her u mékkozobych nebyla pfimo studovana, ale mohli
bychom fici, Ze oba rodice si ,voli” vysokou investici do svych mladat a vznika tak intenzivni
kooperace mezi partnery. To mlzZe byt predevsim pro samce zpUsobeno tim, Ze v populacich

mékkozobych byva vyvaieny pomér pohlavi a v obdobi reprodukce je tak velice nizka
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pravdépodobnost toho, Ze by byl schopen najit si jinou partnerku pro navyseni svého fitness

v podobé vétsiho poctu mladat (Remes et. al., 2015).

7. Konflikt mezi rodi¢i a mladaty
Dalsim konfliktem souvisejicim s parentdlni péci je konflikt mezi rodi¢em a mladétem. Konflikt
mezi rodi¢i a mladaty formuloval Robert Trivers (1974). Podle této teorie dochazi mezi
rodicem a mladaty k rozporu o miru investice ze strany rodi¢e do mladat. Je samozfejmé, ze
pro mladé je nejvyhodnéjsi situace, kdy investice rodice do konkrétniho mladéte je co nejvyssi
a zajistuje mu tak nejvyssi pravdépodobnost preziti. Mladé se tedy snaZi ziskat co nejdéle
trvajici péci, nejvétsi moznou investici rodi¢e a zaroven vétsi péci nez jeho sourozenci. Pro
rodi¢e je na druhou stranu vyhodnéjsi poskytovat mladatiim nizsi miru investice, ktera je
dostatec¢na k preziti, ale nevycerpad rodi¢e natolik, aby ohrozil svou budouci schopnost
reprodukce. Rodi€ se zaroven snaZi investovat do kazdého ze svych mladat stejné, protoze ke
kazdému mladéti je stejnou mirou geneticky pfibuzny a nevyvazenou investici mezi mladaty
snizuje pocet moznych prezivsich a tim padem své vlastni fitness. MIadé je svym sourozenclim
geneticky pribuzné jen z poloviny nebo méné a sobé stoprocentné, pozaduje proto pro sebe
co nejvice péce i na ukor svych sourozencll. Tento konflikt zpravidla graduje od vylihnuti
mladat az po dobu, kdy mladata opusti hnizdo. Mladata se snazi zstat u starostlivych rodic(
co nejdéle. Pro rodice je naopak vyhodnéjsi, kdyz se mladata osamostatni co nejdfive, coz jim
umoziuje dalsi reprodukci a neéerpa jejich zdroje, které by bylo mozné investovat do dalSich

mladat (Trivers, 1974).

Konflikt mezi rodicem a mladétem muiZeme rozdélit na dva typy: vramci jedné snlGsky

(intrabrood conflict) a mezi rznymi sniskami (interbrood conflict).

Konflikt mezi rodicem a mladétem o investici v jedné snlSce nastava, protoze mladé by
preferovalo vyssi investici do svého fitness i na ukor svych sourozenct, ale rodi¢ se snazi

investoval do vSech svych mladat stejné.

Pfece jen mladé o svych potrebach vi vice neZ rodi¢, a tak evolucné vznikly zplsoby
komunikace mezi rodi¢em a mladétem, jak tyto informace predat a rodi¢ je pozorny k témto
signdlim. Hlavnim zplsobem, jak mladata davaji najevo své potieby je Zebrdni, vokalizace
jejich potreb. Se vznikem takovych signal(l mlze dojit k jejich zneuZiti. Mladé mUize Zebrat i ve
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chvili, kdy nehladovi, ale jen se snazi ziskat vice potravy, neZ pfimo potfebuje. Rozdily mezi
témito dvéma situacemi se musi rodi¢ naucit rozeznat a s kazdou novou snuskou ziskava vice
zkusenosti (Trivers, 1974). Pro to, aby Zebrani mohla byt evolu¢né stabilni strategie, musi byt
Zebrani energeticky narocné. Mladata jsou tedy odkdzana k Zebrdni jen ve chvili, kdy skute¢né
potfebuji nakrmit. Je jasné, Ze kdyby Zebrani nebylo pro mladé naroc¢né, zneuzivalo by ho
k ziskdvani vétSiho mnoiZstvi potravy, neZz skutecné potfebuje a kolik je rodi¢ ochoten

poskytnout (Godfray, 1995).

U holub( a hrdli¢ek je investice do jednotlivych mladat velice vyrovnana. Samice snaseji pouze
dvé vejce coz je maximadlni pocet mladat, které jsou schopni rodice spolehlivé uzivit. Tyto
druhy jsou specifické krmenim mladat holubim mlékem tvorenym ve voleti obou rodica. Tato
substance je tvorena epitelidlnimi bunikami a jeji mnoZstvi tak nelze navysit vy$Sim sbérem
potravy. Mladata jsou tak v pribéhu prvnich pfiblizné 3 dni zcela zavisld na rodici
produkovaném holubim mléce. Toto omezeni vyustilo v typickou snidsku s pouze dvéma
mladaty. V pfipadech, kdy se v hnizdé nachazi vice nez dvé vejce, k ¢emuz mize dojit pokud
cizi samice naklade vejce do hnizda, mohou vSechna mladata prezit a Uspésné opustit hnizdo,
ale jejich télesna hmotnost bude znaéné nizsi v porovnani s mladaty z hnizd s dvéma vejci

(Blockstein, 1989).

8. Kooperace
Kooperace mezi partnery je zdsadni aspekt pro uUspésnou reprodukci obou rodi¢d. Mira
kooperace zpravidla udava, jak moc oba rodice investuji do svych mladat a jak maji spolecné
rozdélené jednotlivé ulohy péce. Druhy s nizkou kooperaci jsou uniparentalni tzn. jen jeden
z rodicl poskytuje péci mladatim, a naopak druhy s vysokou kooperaci jsou biparentalni (oba
rodice poskytuji péci). Kooperace mezi partnery je kontinuum, a i v ramci biparentalni péce
jsou u druht odlisné zplsoby rozdéleni roli a miry investice jednotlivych partneri (Remes et
al., 2015). Parentdlni kooperace se projevuje ve vSech aspektech péce, béhem inkubace,
zahfivani mladat, krmeni mladat, uéeni mladat, ochrany hnizda a také v nepfimé formé péce

jako je krmeni druzky pfi inkubaci.

Nékteré aspekty péce jsou pohlavné specifické, vykonava je pouze nebo prevainé jedno

pohlavi. Obecné mlzeme fict, Ze samci se v priméru staraji o mladata méné neZz samice.
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(Webb et al., 2010). U mékkozobych toto ,pravidlo” tak Uplné neplati. | kdyZz vime, Ze oba
rodic¢e se u mékkozobych staraji o mladata témér stejnym dilem, samice prece jen travi mimo

hnizdo a pry¢ od mladat vice ¢asu nez samec (Booth et. al., 2023).

Studie na kanarcich zamérend na rozdéleni roli parentalni péce mezi rodi¢i ukazala, Ze v Sesti
hlavnich aspektech rodi¢ovskych aktivit (krmeni mladat, krmeni partnera, inkubace/zahfivani
mladat, sbér potravy, odpocinek a zpév) jsou zasadni rozdily mezi samcem a samici. TFi
z téchto aktivit byli témér Uplné pohlavné specifické. Inkubace a zahtivani mladat byly ¢innosti
témér vyhradné provozované samici, oproti tomu samec se predevsim staral o druzku a zpival.
Ostatni ¢innosti byly pozorovany u obou pohlavi, ale samice spiSe krmila mladata a samec
sbiral a odpocival. Dllezitym poznatkem této studie je, Ze posledni zmifiované rozdily mezi
pohlavimi tykajici se krmeni, obstardvani a odpocinku se s vékem mladat stiraly. Znamena to
tedy, Ze rozdily mezi pohlavimi v aktivitach, které nejsou pohlavné specifické, pozorované
béhem rané faze ontogeneze mladat se s narustajicim vékem potomk(l zadsadné snizuji. Rozdil
byl pozorovan i u pohlavné specifickych aktivit. Pfi snizeni rozdili mezi pohlavimi v rozdéleni

; ru
|

roli dochazelo ke ,,stfidani”, tzn. partnefi se ve starani o mladata stfidali a s vlastni ndvstévou

Cekali az po navstévé svého partnera (Iserbyt et al., 2017).

Rada bych predstavila dvé studie, které se pfimo zaméfily na kooperaci mezi partnery v ramci

velkého poctu rtiznych skupin ptaka.

Prvni studie je The evolution of parental cooperation in birds (Evoluce parentalni péce u ptaku)
z roku 2015 zamérenda na vznik kooperace mezi partnery a jaké vlivy urcuji miru kooperace.
Studie pracuje s hypotézou, Ze kooperaci ovliviiuji intenzita sexudlni selekce, socidlni prostredi
a environmentalni prostredi. Analyzou 659 ptacich druhl dochazi k zavéru, Ze na miru
kooperace mezi partnery maiji vliv socialni prostredi a sexualni selekce. Intenzivni sexualni
selekce, kterd je u druhl s velkou mirou velikostniho dimorfismu mezi pohlavimi a s ¢astymi
extraparovymi paternitami, je spojovana s nizkou kooperaci mezi partnery. Co se tyce
socialniho prostfedi, u populaci s nerovhomérnym zastoupenim pohlavi je nizka kooperace
mezi partnery a u populaci s vyvazenym pomérem pohlavi je vysokd mira kooperace. Hypotéza
o vlivu nehostinného environmentdlniho prostfedi na vyssi miru kooperace se v rdmci této
studie nepotvrdila, vjednom druhu klimatu mlZeme pozorovat vice moZnych projev(
kooperace mezi partnery. Tato studie také tvrdi, Ze neexistuje vztah mezi stupném vyvinu
mladat (tj. prekocialni vs altricalni) a kooperaci partnerd (Remes et al., 2015).

19



Druha studie zabyvajici se mirou kooperace je Does ecology and life history predict parental
cooperation in birds? (Pfedpovida ekologie a life history parentdlni kooperaci u ptakd?) z roku
2022. Tato studie méla za cil zjistit, zda a jaké ekologické faktory (druh potravy, druh hnizda,
kolonialita) a vlastnosti spojené s life history (vyvin mladat a hmotnost téla) jsou spojené
s vy$Si kooperaci mezi partnery. Srovndvaci analyza probihala na 1101 druzich ptakd a data
byla rozdélena na parentalni péci pred vylihnutim mladat a po vylihnuti mladat. Vysledkem
studie je, Ze kooperace mezi partnery nesouvisi s typem potravy, tj. neni rozdil v kooperaci u
ptakd Zivicich se rostlinnou, bezobratlou ani stravou sloZenou z obratlovcl. Stejné tak
struktura hnizda neni spjata s kooperaci partner(. Na rozdil od toho kolonialita jako ekologicky
faktor je spojena s vyssi mirou kooperace mezi partnery oproti druhim samotdarskym. Analyza
life-history vlastnosti ukdzala, Ze kooperace nesouvisi s velikosti téla (body mass) ale
prekvapiveé souvisi s vyvinem mladat. Ukazalo se, Ze altricidlni druhy maji vys$si miru kooperace
béhem doby pred vylihnutim i po vylihnuti mladat nez druhy prekocidlni. Tento vysledek je

obzvlast zajimavy, protozZe zcela odporuje vysledkiim predchozi studie.

U mékkozobych se v mnoha zdrojich uvadi, Ze role rodica jsou rozdéleny rovhomérné a do
detaild se nezachazi. | kdyz se mUze zdat, Ze oba jedinci maji vSechny povinnosti spojené
s parentdlni péci rozdéleny rovnym dilem, neni to zcela pfesné. Je pravda, Ze oba rodice se
Ucastni vSech aktivit péce o hnizdo a mladata, ale samotné rozdéleni téchto jednotlivych
aktivit neni 50/50. Stavba hnizda by se dala povaZovat za aktivitu, kterou maji partnefi
rozdélenou rovnym dilem, i kdyZ kazdy z nich se podili jinym zplsobem. Samec se stara o sbér
materidlu a samice hnizdo stavi (Saxena et al., 2008). Samice zpravidla travi vice ¢asu inkubaci,
na hnizdé travi celou noc a samec inkubuje pfes den od rana do pozdniho odpoledne. Oproti
tomu bylo ale také zjisténo, Ze samci holuba skalniho (Columba livia) travi na hnizdé a péci o

mladata vice ¢asu nez samice (Booth et. al., 2023).
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9. Prolaktin
Prolaktin je u ptakl jeden z hlavnich hormont ovliviujici reprodukci. Jeho funkce ale neni
omezena pouze na reprodukci, ale ovliviiuje kromé jiného také imunitni systém (Skwarto-
Sonta, 1992), nebo stresové reakce (Angelier & Chastel, 2009). Prolaktin je predevsim zndam
jako hormon sav¢i laktace, ale podle Bole-Feysot et al. (1998) ma aZ 300 riznych funkci jak u
savcll, tak u ptaka. U ptakd se jedna predevsim o stimulaci a udrzovani rodi¢ovské péce, kam

se fadi inkubace, zahfivani mladat, krmeni mladat a ochrana mladat a hnizda (Smiley, 2019).

Prolaktin je peptidicky hormon produkovany lactotrofnimi burikami hypofyzy. Funkce téchto
bunék je stimulovana vasoaktivnim intestindlnim peptidem (VIP), ktery vznikd v hypothalamu
v infundibularnim jaderném komplexu a pUsobi tu jako stimulator tvorby prolaktinu (Ohkubo,

2017).

Nastup reprodukce je ovlivnén mnoha stimuly plsobici na hypothalamus, ktery pfimo
ovliviiuje hypothalamo-hypofyzarné-gondadalni osu. Tato osa je soucasti neuroendokrinniho

systému a ovliviiuje produkci hormon( spojenych s reprodukci.

Hypothalamo-hypofyzarné-gonadalni osa je aktivovana reprodukénimi stimuly, jakymi jsou
napriklad fotoperioda, okolni teplota, pfitomnost moznych partnerl nebo bohaté zdroje
potravy. Plsobenim stimull dochdzi v hypothalamu k tvorbé GnRH (GnRH — gonadotripin
releasing hormone) a VIP (vazoaktivni stfevni peptid). GnRH prostrednictvim hypofyzarni
portalni cévy plsobi na gonadotropy, buriky predniho laloku hypofyzy, které produkuji
luteiniza¢ni hormon (LH) a folikulostimulacni hormon (FSH). VIP také pUsobi na buriky
hypofyzy, na lactotropy, které produkuji prolaktin (Leska & Dusza, 2007). Produkce VIP je
velkou mirou zavisld na fotoperiodé. U druhl, které jsou citlivé na délku dne a maji
s fotoperiodou spojeny nastup reprodukce, pozorujeme, Ze mnozstvi VIP pfimo souvisi
s délkou dne a jeho hladina se vyznamné snizuje aZ s nastupem kratkého dne. Tento priabéh
hladiny VIP pozorujeme napfiklad u krocana divokého (Meleagris gallopavo). Oproti tomu u
druhl, které se rozmnoZuji v prlbéhu celého roku a nejsou zdvislé na fotoperiodé
nepozorujeme snizeni hladiny VIP s kratkym dnem ale s cyklem reprodukce. Napftiklad u

evvs

hladinu VIP po vylihnuti mladat (Kosonsiriluk et. al., 2008).
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Gonadotropiny ddle ovliviiuji chod gonad a v reprodukénim obdobi zplsobuji velky ndarlst
jejich velikosti. U samic FSH zplsobuje zrani gondd a reguluje produkci progesteronu a u
samcU reguluje produkci estrogenu. LH reguluje produkci estrogenu a androgen(i u samic a

androgen(l u samcu (Leska & Dusza, 2007).

Velky vliv na produkci prolaktinu u ptakl ma dopamin. Dopamin produkci ovliviiuje dvojim
zplUsobem a to antagonisticky. V pripadé, kdy se dopamin vaze na dopaminovy receptor typu
D1, stimuluje pres VIP neurony tvorbu prolaktinu. V druhém pfipadé, kdy se dopamin vaze na
typ receptoru D2, inhibuje tvorbu prolaktinu (Ohkubo, 2017). Tvorba dopaminovych receptort
velkou mirou souvisi s fotoperiodou. V dobé, kdy se délka dne prodluzuje, se tvori vétsi
mnozstvi receptord D1 a naopak v dobé, kdy se den zkracuje, vznika vice receptord D2 a
hladina prolaktinu se snizuje. U druh, jejichz reprodukce neni fizena fotoperiodou, nebyla

role dopaminu na reprodukci a hladinu prolaktinu dostatecné studovana (Smiley, 2019).

Cyklicita prolaktinu u mékkozobych je velkou mirou ovlivnéna fotoperiodou a dalSimi
ekologickymi faktory. Bylo ukdzano, Ze u holubi skalnich (Columba livia) chovanych uvnitf byly
mnohem mensi vykyvy prolaktinu v prlibéhu dne oproti jedinciim, ktefi Zili venku (Rintamaki

et. al., 1986).

9.1. Navyseni hladiny prolaktinu

U sezdné se rozmnozujicich druh( ptaku je tvorba prolaktinu ovlivnéna hlavné fotoperiodou.
Hladina prolaktinu se zvySuje s narUstajici délkou dne. Na konci reprodukéni sezény prestavaji
byt ptaci citlivi na délku dne a prolaktin se dostdvd zpét do nizkych hodnot. Regulace
prolaktinu fotoperiodou umoznuje pribéh reprodukce v nejpfiznivéjsi ¢asti roku a ukonceni

reprodukce pred za¢atkem zimy (Dawson et al., 2001).

U synantropnich domacich holubU skalnich (Columba livia domestica) je reprodukéni obdobi
velice specifické, probiha totiz v prlbéhu celého roku, coz je pro druhy Zijici v temperatni
oblasti neobvyklé. Hnizdni obdobi pro holuby trva cely rok, ale pro jediny par je primérna
délka reprodukéniho obdobi 183 dni v roce, coz znamena az 50 % celého roku (Hetmanski,
2004). | kdyzZ jsou holubi schopni reprodukce béhem celého roku, velka vétSina viech vajec je

snesena béhem brezna aZ ¢ervence. Toto naCasovani je prevazné zptsobeno délkou dne

(Hetmanski, Wotk, 2005).
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U vSech druht ptdk( se zvySuje hladina prolaktinu pti inkubaci. Existuji dva r(izné zp(soby
navyseni. V jednom ptipadé dojde k navySeni prolaktinu ihned po nakladeni prvniho vejce a
v druhém pripadé az po nakladeni celé snlsky, k cemuz dochdzi predevsim u toho pohlavi,
které inkubuje. V ptipadé, kdy inkubuje pfevdiné nebo pouze samice, se prolaktin zvysi
predevsim u ni a naopak. U biparentalnich druh( se prolaktin zvySuje u obou rodi¢t (Smiley,

2019).

Narast hladiny prolaktinu v prlibéhu inkubace mUzZeme u ptakd rozdélit na tfi rizné typy
(Smiley, 2019). Prvni typ navyseni prolaktinu pozorujeme u druh( s prekocialnimi mladaty.
V tomto ptipadé dochazi k velkému narlstu hladiny prolaktinu hned na zacdtku inkubace a
jeho hladina pomérné rychle klesd po vylihnuti mladat. Dalsi dva typy jsou u druhi
s altricidlnimi mladaty. V jednom pripadé dochazi k postupnému narlstu hladiny prolaktinu
v pribéhu inkubace a svého maxima dosahuje v dobé lihnuti mladat. Posledni ptipad je
charakteristicky stagnaci hladiny prolaktinu az do poloviny inkubacni periody, poté dojde
k rychlému narustu prolaktinu, ktera je opét zavrsena v dobé lihnuti, ale nedosahuje takovych
hodnot jako u predchoziho typu. U druh s altricialnimi mladaty dochdazi k pomalému poklesu

hladiny prolaktinu a jeho hladina zlstava zvySena az do doby, kdy se mladata osamostatni.

«« Precocidlni
— = Altricidlni 1
—— Altricidlni 2

Prolaktin v plasmé (ng/ml)

Pfed Inkubace Po vylinuti miadat
snesenim
vajec

Obr. 1: Odlisné pruabéhy hladiny prolaktinu u prekocidlnich a altricidlnich druht
béhem reprodukéniho obdobi (Smiley, 2019).
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U prekocidlnich druhd jsou hlavnim stimulem pro udrzeni vysoké hladiny prolaktinu vejce, a
naopak u altricidlnich druh( jsou stimulem jiz vylihnutd mladata. Prolaktin je dullezity
predevsim pro udrzeni stalé odpovédi na stimuly, jakymi jsou vejce, mladata nebo jejich zvuky.
PFi delSim odlouceni u druhu, které na to nejsou uzpusobené, dojde ke snizeni hladiny

prolaktinu a tim padem s opusténi nebo zanedbdni mladat (Thierry et al., 2013).

Altricidlni druhy miZzeme rozdélit na dva typy: druhy, které opousti hnizdo jen na kratkou
dobu, a druhy, které travi dlouhou dobu mimo hnizdo (Angelier et al., 2016). U druhd, které
opousti hnizdo na dlouhou dobu, kam patfi velké mnozZstvi druh( morského ptactva, zlistava
zvySend hladina prolaktinu bez stimul(l delSi dobu nez u jinych altricidlnich druhd. Toho
navyseni rodicim umoznuje opoustét hnizdo s mladaty a vydavat se za potravou, aniz by byla
narusena rodicovska péce, kterd je bézné udrzovdna stimuly mladat. Tyto cesty mohou trvat

dny azZ tydny (Obr. 2).

Z tohoto pohledu mékkozobi patfi do skupiny s kratkymi cestami mimo hnizdo. Na hnizdé je
vidy pfitomen jeden z rodic¢l a druhy z nich je mimo hnizdo vidy maximalné pll dne, a to
v dobé inkubace, pfi které samice travi na hnizdé celou noc a samec vétSinu dne (Saxena et

al., 2008).

Umélé navyseni prolaktinu v krvi udrzuje pfipravenost k inkubaci i po odlouceni rodi¢d od
mladat (Janik & Buntin, 1985). Pro samce mUzZe byt stimulem k inkubaci pohled na jeho
partnerku pfi inkubaci. V pfipadé, kdy je samec ponechdn sam u hnizda, mlzZe prestat

inkubovat (Silver, 1984).
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Prekocidlni

A — e == Altricidlni s kratkymi cestami
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Pfed reprodukei Inkubace Péce o mladata Konec reprodukce
A

QTR E s s a e

Prolaktin {ng/ml)

Pfed cestou mimo hnizdo Po cesté mimo hnizdo

Obr. 2: A—U prekocidlnich druhi hladina prolaktinu klesa hned po vylihnuti mladat.
U altricidlnich druhd je rozdil v délce neptitomnosti na hnizdé. U druhl s dlouhou
nepfitomnosti na hnizdé se hladina prolaktinu udrzuje na vysoké urovni i bez
stimuld z hnizda.

B — Prolaktin u prekocidlnich druh( a altricidlnich druh( s kratkou dobou
mimo hnizdo prudce klesa pfi neptitomnosti stimull z hnizda. Oproti tomu
altricialni druhy s dlouhou dobou mimo hnizdo si udrzuji stalou hladinu prolaktinu
i béhem cest (Angelier et. al., 2016).
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9.2. Psobeni prolaktinu

Prolaktin predevsim ovliviiuje parentdlni chovani. Vlivem prolaktinu nutné rodicovské chovani
nevznika, ale udrzuje stalou odpovéd rodic na stimuly, jakymi jsou napfiklad vejce, mladata,
Zebrani mladat apod. Samotna reprodukce nemusi byt nutna pro zvyseni produkce prolaktinu,
jak mUzZeme vidét u pomocnikd, tkzv. ,,helperG” nékterych druhl ptakd (Smiley, 2019). Iniciaci

inkubace zpUsobuji steroidni hormony (Silver, 1984).

Jak bylo ukadzano u hrdlicek chechtavych (Streptopelia risoria), prolaktin mizZe zpUsobovat
vétsi atraktivitu vylihnutych mladat pro rodice. Jiz zkuSeni rodi¢e v druhé poloviné inkubace,
kdy je hladina prolaktinu navySena, preferuji mladata nad vejci. Z etologického hlediska je
zajimavé, Ze vsichni rodi¢e v prvni poloviné inkubace a nezkuSeni rodi¢e v pribéhu celé

inkubace preferuji vejce nad mladaty (Moore, 1976).

U prekocidlnich druhd, hladina prolaktinu klesda kratce po vylihnuti mladat a jeho funkce je u
téchto druhl spiSe v udrzovani stalé rodicovské péce neZ v jejim navozovani. Obecné u
prekocidlnich mladat neni po vylihnuti vyZzadovana takova mira rodi¢ovské péce, jako je tomu
u altricidlnich mladat. U altricidlnich druh(, a tedy i u mékkozobych, oproti tomu zlstava
hladina prolaktinu zvySenad po deldi dobu po vylihnuti. Konkrétné u holubl je hladina
prolaktinu nejvyssi ¢tvrty nebo paty den po vylihnuti mladat (Silver, 1984). U téchto druh je
vyzadovana velkd mira péce ze strany rodi¢e, kterou prolaktin udrzuje. Na rozdil od
prekocidlnich druh(, vysoka hladina prolaktinu u altricidlnich druh( je udrzovana pritomnosti
mladat a jejich projevy ,,Zadonénim“ (Smiley, 2019). Prolaktin ma vliv na rodi¢ovskou péci jen
v pfipadech, kdy jsou pfitomny klicové stimuly jako jsou vejce nebo mladata, tedy tehdy, kdy
ma rodi¢ o co se starat (Smiley, 2019). Tento efekt pozorujeme u holubt skalnich (Columba
livia) u kterych dochazi k zasadnimu navysSeni prolaktinu v plazmé béhem doby od stavby
hnizda aZ po sneseni celé sndsky, k dalSimu narlstu dochazi az v poloviné inkubace do doby

vylihnuti mladat (Farrar, Harris, et al., 2022).

9.3. Prolaktin u mékkozobych

Dalsi vyznamna role prolaktinu je specifickd pro rad mékkozobych (Columbiformes) a byla
zkoumana predevsim u holubl (Columba livia) a pfibuznych hrdlicek (Zenaida macroura
(Blockstein, 1989), Streptopelia roseogrisea (Klinghammer & Hess, 1964)), kde pod vlivem

prolaktinu vznika tzv. holubi mléko (anglicky crop milk, crop = vole) vznikajici ve voleti obou
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rodi¢l (biparentalni péce). Holubi mléko vznika proliferaci epiteliarnich bunék volete a
mladatim je wvyvrhovano (Silver, 1984). Jeho obdoba vznikd i u plamenakovitych
(Phoenicopteriformes). Holubi jsou granivorni druh, coZ znamena, Ze se zZivi vyhradné semeny.
Tvolfi monogamni svazky, které trvaji béhem celého rozmnoZovaciho obdobi (pafeni,
inkubace, krmeni) (Klint & Enquist, 1981) a mladata tak krmi oba rodice. Divodem vzniku
holubiho mléka je neschopnost holubich mladat strdvit potravu dospélcli v ranych fazich
ontogeneze. Prestoze se tato substance nazyvd mlékem, nemd se savéim mlékem mnoho
spolecného. Na rozdil od sav¢iho mléka se jednd o tvarohovitou hmotu, kterou produkuji jak
samice, tak samci. Mlékem se tato substance nazyva predevsim proto, Ze po vylihnuti mladat

plni stejnou funkci jako mléko savcli po narozeni (Gillespie et al., 2013).

Vole je specialni orgdn travici soustavy ptaku, jde o vychlipeninu jicnu a jeho epitel také nejvice
pfipomind pravé epitel jicnu (Horseman & Buntin, 1995).Vole je organ, ktery se mezi
jednotlivymi taxony u ptakd muaze velmi liSit, a mUzZe se lisit i uvnitt jednotlivych taxonl v
zavislosti na druhu. U nékterych taxond mUzZe Uplné chybét, jako je tomu u bézcl, tucnaku a
rackl (Lopez-Calleja & Bozinovic, 2000). Konkrétné u domestikovanych holubtd skalnich
(Columba livia f. domestica) vole tvofi tfi laloky. BEhem roku mimo dobu hnizdéni slouzi vole
ke zmékceni potravy. Vole také slouzi jako prostor pro skladovani potravy napfiklad v pripadé,
kdy je Zaludek plny (Gillespie et al., 2013), nebo kdyZz k pfijimani potravy dochazi
v nehostinnych nebo nebezpeénych podminkach, potrava je pozdéji natravena na klidném a

bezpecném misté (Gelis, 2008).

Epitel v lumen volete je pfiblizné 10 vrstev bunék silny a v dobé stimulace prolaktinem v ném
dochazi k hromadéni lipida a proteinQ. Ve vrstvé zvané stratum spinosum vznikaji bunky pro
tvorbu holubiho mléka. BéZné dochazi k odlupovani vrchnich vrstev epitelu béhem prirozené
obnovy, ale pod vlivem prolaktinu se v téchto bunkach hromadi lipidy a proteiny a ty jsou ve
velkém mnozstvi odlupovdny do lumen volete (Horseman & Buntin, 1995). Podle studie
Daviese jiz z roku (1939) obsahuje holubi mléko 28% susSiny a z toho 33,8 % tuk(, 58,6 %
proteinl a 4,6 % minerald (popela). Cisté holubi mléko neobsahuje 7adné karbohydraty, ty
jsou do mléka vmésovany az s potravou rodice (Davies, 1939). Tvorba holubiho mléka trva

priblizné 4 hodiny, poté je vyvrhnuto a tvorba zacind nanovo (Gillespie et al., 2013).

Cistym holubim mlékem je mladé krmeno pfiblizné prvni tfi dny od vylihnuti. Poté jsou
mlddata krmena smési holubiho mléka a zvySujicim se mnozZstvim semen, kterymi se holubi
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Zivi (Horseman & Buntin, 1995). V tomto obdobi u rodi¢ll dochazi k hyperfagii, zvySenému
pfijmu potravy, tak aby se vytvarelo dostatek mléka (Horseman & Buntin, 1995). Diky nutri¢né
bohatému holubimu mléku, jimZz jsou mladata krmena obéma rodi¢i dochdzi k az

zdvojnasobeni jejich hmotnosti béhem pouhych dvou dni (Horseman & Buntin, 1995).

Nejdulezitéjsi hormon ovliviujici zmény volete a produkci mléka je jiz vySe zminovany
prolaktin. Bylo zjiSténo, Ze vole samic, samcu ani jedinct pripravenych o pohlavni organy se
nikterak nelisi, znamena to tedy, Ze vole neni ovliviiovdno samotnymi reprodukénimi hormony

(Horseman & Buntin, 1995).

Produkce prolaktinu za¢ind béhem druhé poloviny inkubace (Farrar, Harris, et al., 2022) a vole
na toto navyseni pfimo reaguje rlistem (Horseman & Buntin, 1995). Pfi umélém navySovani
prolaktinu u hrdlicek dochazi k vyvrhovani i v pfipadé, kdy neni plné vyvinuto vole (Smiley,

2019).

Diky krmeni holubim mlékem, které je typické pro holuby a hrdlicky (Columbidae), vidime, Ze
prolaktin ma velky vliv na samotné krmeni mladat (Smiley, 2019). ZvySena hladina prolaktinu
ma pozitivni korelaci s frekvenci krmeni a zajistuje tak pravdépodobnost doZiti vétsiho poctu
mladat (Smiley, Adkins-Regan, 2016). Dokonce i u nerozmnozujicich se jedincd u hrdlicek
zpUsobi umélé navyseni prolaktinu vznik rodicovského chovani a krmeni cizich mladat (Wang

& Buntin, 1999).

9.4. Prolaktin a stres

Stres ma velky vliv na hladinu prolaktinu. U ptakd na rozdil od savch dochazi k poklesu
prolaktinu v reakci na stres. Pod vlivem zvySené hladiny prolaktinu rodi¢ totiz normalné
investuje vice zdroju a energie do svych mladat nez sam do sebe. Ve stresovych situacich by
to tedy znamenalo vétsi pravdépodobnost uhynu rodi¢e (Angelier & Chastel, 2009). Pokud
rodic Celi stresorim, jakymi jsou zvySena predace, malo potravy/zdrojd, nepfizen pocasi apod.
muze se rozhodnout opustit sndsku, aby si zajistil vlastni preziti (Wingfield & Sapolsky, 2003).
Ve stresu proto u ptak( dochazi k poklesu hladiny prolaktinu, coz ma za nasledek zvyseni
investice rodi¢e do sebe sama. Timto zplisobem se rodi¢ zachrani (preZije) na ukor zanedbani
svych vlastnich mladat a bude mit tedy vice reprodukénich prilezitosti v budoucnu. Je také

znamo, Ze u UspéSnych rodich pfi stresu dochdzi k nizSimu poklesu prolaktinu nez u
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neuspésnych rodi¢l (Angelier & Chastel, 2009). Tento efekt byl prokdzan i u holub( skalnich
(Columba livia) pti pokusu s 35 jedinci obou pohlavi, ztoho 16 zkusenych a 19 nezku$enych
jedincl. Zkuseni jedinci vychovali alespon jedno mladé. NezkusSeni jedinci byli z vétSiny
skutecné nezkuseni (13 jedincl), v minulosti neméli ani jedno vejce, zbytek mél zkusenost se
snesenym vejcem ale ne s péci o mladé. Vsem jedincim byly odebrany vzorky krve v dobé
mimo hnizdni obdobi, ze kterych byly zjistovany hladiny prolaktinu a kortikosteronu. Dalsi
vzorky byly odebrany po vystaveni jedinct stresové situaci (30minutové uzavieni do latkového
pytle). Zkuseni jedinci bez ohledu na pohlavi méli nizsi hladiny kortikosteronu a vyssi hladinu

prolaktinu po vystaveni stresové situaci nez nezkuseni jedinci (Farrar, Gallardo, et al., 2022).

Obdobna studie na holubech skalnich (Columba livia) ukdzala vliv véku a reprodukénich
zkuSenosti na expresi prolaktinu, vasoaktivniho stfevniho peptidu (VIP) a jejich receptor(.
Analyza probihala na 62 jedincich mimo reprodukéni obdobi, kterym byla odebrana mozkova
a hypofyzarni tkan. Hlavni pozornost byla vénovana aree preoptice, predni ¢asti hypothalamu,
centru regulace parentdlniho chovani u holubl (Slawski, Buntin, 1995). V této oblasti byl
nalezen zasadni rozdil vexpresi prolaktinovych receptorl v zavislosti na predchozi
reprodukéni zkudenosti. Cim vice mladat jedinec vychoval, tim byla exprese genu pro
prolaktinovy receptor nizsi. Na samotny prolaktin v hypofyze nemél vék ani pohlavi vliv. | na
expresi VIP v infundibulu mél negativni dopad vék (ne zkuSenosti) jedince. S vyssim vékem se
exprese VIP u jedincl sniZzovala (Farrar, Ramirez, et al., 2022). Tyto vysledky jsou zajimavé
obzvlast z toho dlivodu, Ze vime, Ze s vékem a zkuSenostmi je reakce na prolaktin a stimuly u
ptaku rychlejsi. Zkusené hrdlicky chechtavé (Streptopelia risoria) projevuji parentalni chovani
jako je vyvrhovani potravy vici neznamému mladéti a ochrana hnizda i v dobé mimo hnizdni
obdobi. Oproti tomu nezkusené hrdlicky takové projevy vykazuji jen zfidka (Wang & Buntin,

1999).
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Zaver

V této praci jsem se pokusila shrnout hlavni evoluéni omezeni a faktory vedouci ke vzniku
extrémné zvysSené rodicovské péce u ptakd, tedy biparentalni péce, kterd je v ramci Zivocisné
fiSe spiSe abnormalitou, ale mezi ptaky tvofi zdaleka nejrozsifenéjsi a nejbéznéjsi formu péce.
Biparentalni péce se vyskytuje u 81 % ptacich druhd, nebo az u 90 % druhi v pfipadé zapocitani
druh, u kterych se do péce o mladata zapojuji pomocnici (helpers) a nejde tak o péci Cisté ze
strany rodict mladat (Cockburn, 2006). Mezi tyto evolucni predpoklady vzniku biparentdlni
péce a zvySené kooperace mezi jedinci patfi pfedevsim vznik altricidlnich mladat z plvodnich
prekocidlnich (a superprekocidlnich) druha. Altricialni mladata, ktera se z vajec lihnou znacné
méneé vyvinuta, slepd, bez schopnosti samostatného pohybu, pfijmu potravy a termoregulace,
vyZaduji zna¢nou parentalni investici ze strany svych rodi¢li, nez jsou schopna samostatné
opustit hnizdo (Smiley, 2019). Zasadni vliv na vznik biparentalni péce maji dva evoluéni
konflikty. Prvni z nich je parentalni konflikt mezi partnery, tedy konflikt o to kolik ktery rodic¢
bude investovat do soucasné sn(isky a zda vibec. Pro oba rodice je totiz vyhodné, kdyzZ se o
jejich mladata nékdo stard, ale v idedInim pripadé, kdyZz to nemusi byt oni sami. TéZili by tak
ve formé fitness ze soucasnych mladat a zaroven by neohrozili svou budouci reprodukci
(Alonso-Alvarez & Velando, 2013). Druhym konfliktem je konflikt mezi rodi¢i a mladaty, ktery
vznikd predevsim o poskytovanou investici ze strany rodi¢e. MIadé vidy poZaduje vice potravy

a péce, nez dostava (Trivers, 1974).

Kooperace mezi partnery vramci biparentalni péce je dulezity faktor pro urcovani miry
investice ze strany obou rodicl. Bylo zjisténo, Ze vysoka mira kooperace vznika ¢astéji u druh
kolonialnich s nizkou sexualni selekci, vyvazenym pomérem pohlavi v populaci a nizkou mirou
extraparovych paternit (Long et al., 2022; Reme$ et al., 2015). VSechny tyto aspekty
pozorujeme i u mékkozobych, ktefi maji vysokou miru parentalni kooperace ve vsech

aspektech péce (Booth et al., 2023).

Dale jsem se pokusila shrnout proximatni mechanismy vzniku parentdlni péce z pohledu
hormonalni regulace na pfikladu modelového taxonu mékkozobych, jehoz zastupci byli
v tomto ohledu jedni z nejcastéji studovanych druh( a Ize na nich tedy nejlépe ukazat hlavni
hormonalni pochody vedouci k parentdlni péci. Pfedevsim jsem se zaméfila na prolaktin tzv.
rodi¢ovsky hormon, ktery primarné udrzuje rodi¢ovské chovani u obou pohlavi a zajistuje tak

trvani biparentalni péce v pribéhu celého reprodukéniho obdobi (Smiley, 2019).
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Chtéla bych zminit, Ze studie na ultimatni mechanismy parentalni péce z pohledu
mékkozobych nejsou zdaleka tak rozsahlé a vtomto sméru je urcité velké mnozstvi studijnich
moznosti do budoucna. Velmi zajimavé by bylo zaméfit se na miru sexudlniho konfliktu u této
monogamni skupiny ptakd. Zaroven vérim, Ze i téma konfliktu mezi rodi¢i a mladaty by bylo

v ramci mékkozobych mozné rozsifit.

Z pohledu proximatnich mechanism( jsou studie z velké miry zaméfeny na nejzajimavéjsi
aspekt plsobeni prolaktinu u mékkozobych, a to na tvorbu holubiho mléka, coz je vlastnost,

ktera se vyskytuje jen u nékolika malo dalSich ptacich druht (Kieronczyk et. al., 2016).
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