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ABSTRAKT

Role ornamentace opefeni a dalSich individualnich vlastnosti v pohlavim vybéru je u
ptaka Siroce studovanou problematikou. Drtiva vétSina praci se ovSem zabyva vyznamem
ornamentace samcll a sami¢imi preferencemi pfi jejich vybéru. Recentni poznatky ov§em
ukazuji, Ze podobné Sirokou Skdlu adaptaci l1ze nalézt, zam¢efime-li se na signalni vyznam

opefeni samiciho.

Tato prace zkouma potencidlni vyznam melaninové ornamentace a dalSich individualnich
vlastnosti pro priibéh hnizdniho procesu u samic ¢ejky chocholaté (Vanellus vanellus),

znamého a Siroce rozsifeného polygynniho bahndka zemé&délské krajiny.

Zadnd ze studovanych charakteristik nesignalizovala investici do reprodukce
prostiednictvim objemu vajec ve snlSce. Samice s delSim kiidlem, vétSim rozsahem
pfedhnizdniho pelichani loketnich letek a vétSim rozsahem melaninové ornamentace
ovSem zacinaly hnizdit, pon¢kud piekvapiveé, pozdéji v sezoné. I pfesto se ornamentace
samic ukazuje jako pravdépodobné samci preferovany znak, protoze v priméru
inkubovali vice na hnizdech samic s vyraznéj$i ornamentaci. Stejné tak inkubovali
vyrazn&ji v pozdnich fazich inkubaéni periody. Zadny vliv na mnoZstvi saméi inkubaéni
péce naopak nebyl zjiStén u velikosti vajec, ¢i naCasovani hnizda vramci sezony.
Podobné€ ani velikost hnizdniho uskupeni, coby ukazatel moZnosti ziskani dalSich
partnerti nebyla vyznamnym prediktorem sam¢i inkubaéni péce. Naopak negativni vliv na

inkubaéni péci samce mely srazky.
KLiCOVA SLOVA

Cejka chocholatd, Vanellus vanellus, pohlavni vybér, ornamentace, melanin, parovaci

systémy, polygynie, biparentaln¢ inkubace, inkubacéni rytmy hypotéza rozdilné alokace



ABSTRACT

Feather ornaments and its role as a signals in sexual selection has been broadly studied
topic in avian biology. However, vast majority of studies focus especially on role of male
ornamentation and female preferences in sexual selection. Despite this fact, recent work
shows, that similar palette of adaptive functions can be found for female feather

ornaments, and male preferences for them, respectively.

This study focuses on possible importance of female melanin-based ornaments and other
individual on breeding performance in the Northern Lapwing (Vanellus vanellus),

common polygynous wader breeding in agricultural landscape.

No significant predictor of female investment to egg size was found. Long winged
females with bigger proportion of secondaries changed during prenuptial moulting and
bigger extent of melanin ornaments tended, surprisingly, to later timing of breeding.
Contrary to this trend, extent of female ornamentation seems to be sexually selected trait
by males. Analysis of male incubation behavior shows, that males incubate more in nests
of more ornamented females, as well as in nests in later incubation stage. These findings
seems to be in a good agreement with “Differential allocation hypothesis”. On the other
site, no effect of clutch egg sizes and timing of breeding was found. Similarly, nesting
colony size, as a indirect measure of possibility to gain additional mates has no overall
effect on male incubation behavior. Rainy weather has even negative influence on male

nest attentiveness.
KEY WORDS

Northern Lapwing, Vanellus vanellus, sexual selection, melanin-based ornaments, mating
systems, polygyny, biparental incubation, incubation rhythms, differential allocation

hypothesis
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1. UVOD

1.1. Signaliza¢ni funkce barevnych ornamentii u ptak

Evolu¢ni vysvétleni pro extrémni diverzitu zbarveni, kterou nalézame u ptaku, hledal jiz
nestor evoluc¢ni biologie, Charles Darwin (1871), ktery vénuje ve svém dile ,,The descent
of man and selection in relation to sex™ barevnému zbarveni ptaciho opefeni velkou
pozornost a udava jej jako vyznamny ptiklad druhotnych pohlavnich znaki, na zékladé
jejichz existence vyc€lenuje pohlavni vybér jako samostatny typ vybéru pfirozeného.
V pribéhu 20. stoleti byla tématu vénovéana zna¢na pozornost a doslo k rozvoji mnoha
hypotéz, navrhujicich vysvétleni pro rozlicné utilitarni i signalni funkce jednotlivych

prvkil v opefeni ptakl (shrnuto v: Hill & McGraw 2006b).

Savalli (1995) rozliSuje pét riznych kategorii téchto hypotéz, podle typu benefitl, které
podle nich nositel daného ornamentu, ¢i jiného prvku opefeni poziva. Prvni skupinou
hypotéz jsou takzvané ,,fyziologické hypotézy*, vysvétlujici ty prvky opefeni, pfinasejici
svému nositeli vyhody fyziologické, a jejichz vyznam nezahrnuje interakce s ostatnimi
organismy na vnitro- ¢i mezidruhové Skéle. Dobrym piikladem muZze byt vétsi rezistence
melaninizovanych per vici opotiebeni, ¢i ultrafialovému zéfeni (naptf. Bergman 1982,
Bonser 1995). Druhou skupinu tvoii hypotézy vysvétlujici zbarveni opefeni potravnimi
adaptacemi. Naptiklad tmavé pruhy, ¢i skvrny v okoli o¢i mohou eliminovat vliv
negativni svételné odrazivosti a usnadiiovat tak lov pohybujici se kofisti na ptimém slunci
(Yosef et al. 2012). Nasleduji rozsahlé skupiny hypotéz tykajicich se vyznamu zbarveni
ptaciho opeteni jako signalli v mezidruhovych a vnitrodruhovych interakcich. Piiklady
vyuziti zbarveni pii mezidruhovych interakcich mohou byt mimikry (Dumbacher &
Fleischer 2001), ¢i krypse (Gomez & Théry). Pro tuto praci ovSem hraji vyznamnéjsi roli
hypotézy tykajici se ornamentl fungujicich jako signaly vnitrodruhové. Na vnitrodruhové
urovni jsou zejména vyznamné signaly souvisejici s kompetici mezi piislusniky stejného
pohlavi o vhodného sexuédlniho partnera a preferencemi jednotlivych pohlavi pfi vybéru

sexualnich partnert.

Signaly zapojené do tohoto procesu tedy informuji okoli jedince o ur€itych jeho
kvalitach, ze kterych mohou pro jeho sexuélni partnery plynout nejriznéjsi vyhody. Ty
mohou byt pfimé, napiiklad pokud dany ornament indikuje kvalitniho otce schopného

poskytnout mldd’atim vétsi mnozstvi péce (Hill 1991). Na druhou stranu se ale muze



jednat o vyhody nepiimé, které ovSem (zejména prostiednictvim pienosu genetické
informace) mohou vyznamné zvysit biologickou zdatnost potomstva. Tento fenomén byl
popsan jako ,hypotéza dobrych gent“ (Fisher 1958) a pravdépodobné vyznamnym
zpusobem tidi pohlavni vybér zejména u druhli s lekovym socidlnim systémem
(Kirkpatrick & Ryan 1991). Je ovSem ziejmé, ze ob¢ skupiny vyhod od sebe Casto nelze

striktné oddé¢lit (Savalli 1995).

Konkrétnich vlastnosti, o nichZ mohou byt potencialni partnefi prostfednictvi ornamenti
informovani, mize byt celd fada. Naptiklad Hamilton a Zuk (1982) navrhli, Ze vys$$i mira
exprese nékterych sekundarnich pohlavnich znakl indikuje nizkou miru parazitace
dané¢ho druhu. V souladu s touto hypotézou bylo napiiklad zjiSténo, Ze samice sovy
palené (Tyvto alba) s vyraznéjSim melaninovym skvrnénim vykazuji vétsi rezistenci vici
parazitim, kterd je nasledné pfenasena i na jejich genetické potomky (Roulin et al. 2001).
U samic (ale ne u samct) bifehoust rudych (Limosa lapponica taymyrensis) byla na
jarnim prutahu zjiSténa korelace mezi proporci per svatebniho Satu a mirou parazitace
sttevnimi hlisty (Piersma et al. 2001). Rovnéz u fady druhG pévcl byla prokazéna
souvislost mezi (zejména) karotenoidnimi ornamenty a rezistenci vi¢i rozmanitym

druhtim parazith (Thompson et al. 1997, Harper 1999, Merilé et al. 1999).

Kromé rezistence vici parazitim mohou ornamenty signalizovat rovnéz kondici (Veiga
1993, Kingma et al. 2008), socidlni postaveni (Veiga 1993, Hoi & Griggio 2008), ¢i vek
(Kingma et al. 2008). Tyto vlastnosti mohou vypovidat jak o kvalitni genetické vybavé
jedince (Sundberg & Dixon 1996), tak o jeho momentalnim stavu a tedy schopnosti
poskytovat rodiCovskou péci (Gustafsson et al. 1995). Pohlavné selektované mohou byt
rovnéz ornamenty, které zarovei indikuji socialni status jedince. Hoi a Griggio (2008) tak
zjistili, Ze nejlepSim prediktorem dominance v kompetici mezi samci sykofic vousatych
(Panurus biarmicus) je délka jejich melaninového vousu. Ve stejné studii byla potvrzena
1 samici preference pro samce s umele prodlouzenym vousem. Piimou vyhodou, kterou
samice takovymto vybérem obdrzi, mize byt naptiklad kvalitnéjsi teritorium (Veiga
1993, Part & Qvarnstrom 1997). Dle Berglunda et al. (1996) je dokonce vétSina
ornamentli uzivanych pfi sami¢i volb&é samce zarovenl armamenty, tedy ornamenty
uzivanymi pfi soubojich v rdmci kompetice mezi samci. Rozporuplnych vysledkl v tomto
ohledu dosahly studie, zabyvajici se roli velikosti melaninové skvrny na brad¢ samcii
vrabce doméaciho (Passer domesticus) v pohlavnim vybéru. VEtsi melaninova skvrna byla

sice potvrzena jako prediktor sociadlni dominance (Veiga 1993, Solberg & Ringsby 1997),
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ovSem nebyla preferovana samicemi (Cordero et al. 1999). Griffith et al. (1999) navic u
izolované ostrovni populace potvrdili sami¢i preferenci pro samce s mensi skvrnou.
Navrhuji proto, ze kritéria pro volbu partnera mohou byt v zavislosti na konkrétnich
podminkach znacné plastickd, a vybirajici pohlavi mize volit ,nejlepsi z nabizenych
vyhod®. Napiiklad mize mit takovato volba podobu kompromisu mezi dobrymi geny a

kvalitni rodiCovskou péci (Studd & Robertson 1985, Sundberg & Dixon 1996).

Dobtfe popsanym piipadem takovéto plasticity v kritériich pro volbu partnera je
preference samic lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) pro velikost bilé skvrny na Cele
samcu. Ta se ukdzala byt diilezitd v soubojich mezi samci (Part & Qvarnstrom 1997),
stejné jako pro samici volbu partnera. Samci s vétsi plochou bilé na ele byli castéji samci
polygynnimi (Gustaffson et al. 1995, Qvarnstrom 1999) a castéji dosahovali
mimoparovych kopulaci (Sheldon & Ellegren 1999). Na druhou stranu ovSem samci
s velkou celni skvrnou, v disledku vysokého reprodukéniho usili v obdobi pied
sparovanim, zacinaji hnizdit zpravidla v hors§i kondici oproti samcim s malou celni
skvrnou. Tato patrnost plati ovSem jen u ranych hnizdi¢i. U samci, ktefi v rdmci sezony
zahnizdi pozdé&ji, se rozdily v kondici vyrovnéavaji (Qvarnstrom 1999). V ndvaznosti na
toto zjisténi testovali Qvarnstrom et al. (2000) samici preference pro velikost bilé skvrny,
vyjadiené poctem dni, které ubehly do doby, nez se samci vypusténi po docasném drzeni
v zajeti sparovali. Ukazalo se, Ze preference pro samce s velkou ¢elni skvrnou byla patrna
az v pozdéjsich castech sezony. Tento vyvoj samicich preferenci mél navic dilezité
disledky i1 pro reprodukéni uspéch hnizdniho pokusu. Zatimco v ¢asnych fazich sezony
koreloval pocet uspésné vyvedenych potomkl s velikosti saméi skvrny negativng,

v pozdni sezong byl tento vztah pozitivni.

vvvvvv

vlastnost signdlil, a to jejich ,,Cestnost®. Ma-li totiz signalizace fungovat, musi byt exprese
danych znakl pro jejich nositele natolik naro¢nd, ze se mu nevyplati podvadét (Zahavi
1975, Veiga 1995, Zahavi & Zahavi 1997). Experimentalnim zvétSenim sniisky u lejska,
docilili Gustaffson et al. (1995) toho, Ze samci exprimovali nasledujici rok mensi ¢elni
skvrnu, a tento efekt byl patrny dokonce i u jejich synd. Pokud by tedy samec ,,podvadel®
a exprimoval vétsi skvrnu, nez by odpovidalo jeho kvalité a souc¢asné kondici, miize sice
dosdhnout vétsi gamie, tento jeho podvod ovSem bude siln€ penalizovan jak

v moznostech jeho budouci reprodukce, tak v kvalité jeho potomstva.



Az doposud jsem se zamérn¢ vyhybal explicitnimu pfifazeni roli jednotlivych pohlavi pti
pohlavnim vybéru. A to pfesto, Ze pohlavni vybér je mnohymi autory podavan jako
kompetice mezi samci na stran¢ jedné a samici volba partnera na stran¢ druhé (Darwin
1871, Berglund et al. 1996). Naopak o kompetici mezi samicemi a sam¢ich preferencich
je literatury podstatné méné (Amundsen 2000, Hill 2002, Amundsen & Parn 2006).
Plvod této patrnosti lze hledat nejspiSe v pfedpokladu, ze samice jsou u ptakd pohlavim
vice investujicim do reprodukce. A to jak produkci nakladnéjSich makrogamet, tak ve
veétsSing pripadd i vyznamnéjSim podilem na rodiCovské péci. Investice do nakladnych
ornamentl tak mize limitovat zdroje, jeZ l1ze alokovat do reprodukce, coz mize vyustit ve
snizeny reprodukéni uspéch (Fitzpatrick et al. 1995). V dasledku toho se u samic
druhotné pohlavni znaky vyvinuly zpravidla v mensim rozsahu a lze predpokladat silnéjsi
tlak pohlavniho vybéru na samce (Lande 1980a). Vyjimku pochopitelné tvoti druhy, u
nichz jsou role pohlavi obraceny (Owens et al. 1994, Emlen & Wrege 2004). Fakt, Zze u
fady druhil je samici opefeni rovnéz vyrazn€ ornamentovano, byl tradi¢né vysvétlovan
spiSe pomoci hypotéz o neadaptivnim vyznamu vzniku ornamentti (Savalli 1995), jako
jsou geneticky drift (Kimura 1983), ¢i geneticka korelace mezi pohlavimi. Ta
predpokladé, zZe ornament je u samic evolu¢né udrzovan pouze jako vedlejsi produkt jeho
selekce u samctl, a to prostfednictvim sdileni pleiotropnich genti (Lande 1980a,b). Pecliva
reSerSe Amundsena a Pérna (2006) ovSem ukazuje, Ze u zbarveni samic¢iho opefeni lze
nalézt podobné Siroké spektrum adaptaci jako u opefeni samcii. I u samic tak byly
popsany ornamenty signalizujici veék (Stutchbury & Robertson 1987, Jones &
Montgomerie 1992), velikost (Amundsen et al. 1997, Pilastro et al. 2003), kondici
(Piersma & Jukema 1993, Velando et al. 2001), ¢i imunokompetenci (Roulin et al. 2000,
Velando et al. 2001). Rovnéz existuje fada pifimych, ¢i nepfimych testi samcich
preferenci pro tyto ornamenty (shrnuto v: Amundsen & Parn 2006). Nepifimé testy
zahrnuji naptiklad korelace mezi expresi ur¢itého znaku u samice a tim, jak ¢asné€ v ramci
sezony zahnizdi (Tella et al. 1977). Cast&ji bylo vsak jako nepiimy ukazatel saméich
preferenci testovano asortativni parovani s ohledem na expresi ur¢it¢ho ornamentu (Jones
& Hunter 1993, Roulin 1999). Tyto nepiimé testy ovSem neposkytuji hypotéze o
pohlavnim vybéru pftili§ silnou podporu, nebot oba jevy mohou mit vice pficin
(Amundsen & Péarn 2006). Nejlepsi podporu pro preferenci urcitého ornamentu davaji
kontrolované laboratorni experimenty, pii nichz je sledovana behaviordlni odpoveéd

jednoho pohlavi smérem k n€kolika nabizenym jedincim pohlavi druhého, liSicich se
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v mife exprese daného ornamentu (Hill 2002, Amundsen et al. 1997), ptipadné

experimenty zahrnujici navic umélou manipulaci ornamentt (Griggio et al. 2005).

I prestoze tak samice zlistavaji u ptaki Castéji v roli vybiravéjsiho pohlavi a samci byvaji
pod siln€jSim tlakem pohlavniho vybéru, nejsou tyto role vymezeny nijak striktné.
Zejména u druhti s biparentalni rodiCovskou péci, u nichz dochéazi ke konfliktu pohlavi o
to, jak velkou proporci rodicovské péce ktery z partnerit zastane (Chapman et al. 2003,
Székely et al. 2006, 2007). Signaly kvality samice proto mohou byt velmi dulezité, mimo
jiné 1 proto, Ze byvaji Casto rovnéz ukazatelem kvality potomstva (Nordeide et al. 2013).
Tato kvalita mtize byt genetickd (Roulin et al. 2000), parentdlni (Linville et al. 1998), ale
muze rovnéz spocivat v piimé schopnosti alokovat do reprodukce vice zdrojii (Blount et
al. 2001). A pokud existuje mezi samicemi variabilita ve fekundité, ¢i kvalité
produkovaného potomstva, existuji také ptimé vyhody, plynouci pro samce z vybéru
kvalitni samice (Fitzpatrick et al. 1995). U vétSiny druh maji samci vetsi potencial pro
roz$ifeni vlastni biologické zdatnosti prostfednictvim polygamie (Emlen & Oring 1977,
Gronstel 1996). Samci druhii, ktefi v ramci hnizdniho pokusu poskytuji kromé svych
genil 1 rodiCovskou péci, tak mohou celit kompromisu mezi rodi€ovskou investici do
konkrétniho hnizdniho pokusu a snahou o ziskani dalSich partnerti (Trivers 1972, Emlen
& Oring 1977), ptipadné alespoii formou mimoparovych kopulaci (Griffith et al. 2002).
Pokud tedy existuji relevantni signaly o kvalité¢ potomstva, mohou byt samci motivovani
alokovat vice péce (zdroji) pravé do hnizdniho pokusu s kvalitni samici. Tento fenomén
byva nazyvan hypotézou rozdilné alokace (,,Differential allocation hypotheses*) (Burley
1986, 1988, Rohde et al. 1999). Podle ni bude atraktivnéjsi pohlavi investici do
rodicovské péce odepirat, zatimco mén¢ atraktivni se bude snazit kompenzovat zmensené
usili partnera, aby sniZilo riziko hnizdniho netispéchu. Asymetrie v relativni atraktivité
mezi partnery tak zvySuje nadklady méné atraktivniho partnera, které ovSem mohou byt
vyvazeny nepiimymi vyhodami, napfiklad kvalitnimi geny (Rohde et al. 1999).
Alternativni hypotézou je hypotéza rozdilného ptistupu k partnerim (,,Differential access
hypothesis®) (Burley 1986, 1988), kterd predpokladd, ze partnefi jsou asortativné

parovani na zaklad¢ svych kvalit.

Prestoze je hypotéza rozdilné alokace pfedmétem zkoumani jiz dlouho (Burley 1986,
Sheldon 2000), dikazt svéd¢icich o jeji platnosti nalezneme relativné velmi malo (Burley
1986, Matessi et al. 2009, Mahr et al. 2012), a to zejména vzhledem ke kvalité samic (Hill

2002, Matessi et al. 2009). Jednim z nejlépe prozkoumanych modelii v tomto sméru je
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vrabec skalni (Petronia petronia). Karotenoidni Zlut4 skvrna, kterou maji pod bradou obé
pohlavi, byla potvrzena jako samci pohlavné selektovany signal, korelujici s kondici a
fekunditou samic (Griggio et al. 2005). V dalSich testech bylo zjisténo, ze ochota samcii
bréanit hnizdo pted predatory koreluje s velikosti skvrny u samice (Griggio et al. 2003). To
bylo, v souladu s hypotézou rozdilné alokace, potvrzeno i pfi experimentalnim upraveni
velikosti sami¢i skvrny (Matessi et al. 2009). Piekvapivé ovSem nebyla po Upravach
velikosti sami¢i skvrny zjiSténa Zadna zména v intenzité rodiovské péce ze strany samce
(Pilastro et al. 2003, Matessi et al. 2009). Ke zcela opaénym zavéram dosli Mahr et al.
(2012), kdyZ u samic sykory modrtinky (Cyanistes caeruleus) experimentalné snizili
reflektanci ultrafialové ¢éasti spektra. Reakce samcli se projevila ve zmenSeni
rodicovského usili, a to jak v poctu navstév, tak ve velikosti donasené kofisti. Vliv na

aktivitu pfi obrané hnizda pted predatory ovSem pozorovan nebyl.

1.1.1 Funkce ornamentii podle jejich pivodu

Ornamenty ptaciho opefeni mohou byt tvofeny pestrou Skdlou barevnych pigmentd,
stejné jako Upravou keratinové struktury pera, ¢i kombinaci obou principti (Andersson
1996, McGraw et al. 2004, Hill & McGraw 2006a). Vzhledem k ptaci schopnosti vidéni
ultrafialové casti svételného spektra je fada ornamentl pro lidské oko neviditelnd
(Andersson & Amundsen 1997, Hausmann et al. 2002). Krom¢ toho se u ptakl setkdvame
s Sirokou Skdlou pohlavné selektovanych ornamentii danych tvarem per, jako jsou
chocholky (Jones & Hunter 1993), prodlouzené ocasni pera (Pryke et al. 2001), ¢i pera na
ktidle (Fry 1969).

Dvé€ nejvyznamnéjsi skupiny pigmentli, zodpovédné za ornamentaci ptaciho pefi, jsou
melaniny a karotenoidy (McGraw et al. 2004, Griffith et al. 2006). Melaniny se vyskytuji
ve dvou formach. Eumelanin byva zodpovédny pievazné za Cernou, tmavohnédou, ¢i
Sedou barvu, zatimco phacomelanin mize vytvaret Sirokou Skalu Zlutohnédych, rezavych,
¢i ¢ervenohnédych odstint. Jedna se o derivaty tyrozinu a obratlovci si je mohou sami
syntetizovat ve specializovanych builkdch, zvanych melanocyty (Prota 1992).
Karotenoidy jsou derivaty tetraterpenu a rovnéZz je lze rozdélit na dvé skupiny, cervené
karoteny a zluté xantophyly. Konkrétnich zndmych forem karotenoidd je ale mnohem
vice a jejich biologické funkce zahrnuji kromé pigmentace i ucast v Siroké Skale

fyziologickych procesti (shrnuto v: Britton et al. 2008). Na rozdil od melaninid neumi
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obratlovci karotenoidy syntetizovat ,,de novo*, a musi je proto pfijimat v potravé (Britton

et al. 2008).

Tomuto rozdilu mezi obéma typy pigmentii byl tradicné€ ptikladan zasadni vyznam pro
jejich funkci v pohlavnim vybéru. Bylo ptedpokladdano, Ze karotenoidni ornamenty,
jakozto znaky, jejichZ exprese mize byt vyznamné ovlivnéna kvalitou pfijimané potravy,
budou coby sekundarni pohlavni znaky slouzit Castéji, nez ornamenty melaninové, ¢i
strukturni (Gray 1996, Badyaev & Hill 2000). O expresi melaninu bylo navic
pfedpokladéano, Ze je pod silnou genetickou kontrolou a podminkami prostiedi miize byt
ovlivnén jen malo (Badyaev & Hill 2000). Metaanalyza Griffitha et al. (2006) ovSem
ukazuje, Ze oba typy ornamentli mohou vystupovat jakozto pohlavné selektované znaky
srovnatelné casto. Rozdil ovSem lze ocekdvat v informaci, kterou oba typy ornamentt
budou nést, tedy v signalizovanych vlastnostech. Lze totiz predpokladat, Ze dany
ornament ziskd v pohlavnim vybéru indikaéni funkci pro vlastnost, o niz muze
informovat skute¢n¢ spolehlivé, s ohledem na fyziologické procesy, doprovazejici jeho

vznik (Jawor & Breitwisch 2003).

Karotenoidy maji kromé své funkce pigmentii rovné€z své misto v mnoha imunitnich
procesech (Olson & Owens 1998), naptiklad jako vyznamné antioxidanty (Burton 1989).
Pti oslabeni organismu v dusledku parazitace, ¢i nemoci, tak lze oCekéavat trade-off mezi
expresi ornamentu a vyuzitim karotenoidi pfi imunitni obrané organismu (Olson &
Owens 1998, Owens & Wilson 1999). Z tohoto hlediska Ize tedy u ornamentii tvofenych
karotenoidy piedpokladat signalni funkci pro nizkou miru endoparazitismu a obecné
dobrého zdravotniho stavu (Jawor & Breitwisch 2003). U samic miize byt rovnéz
vyznamna signalizace schopnosti alokovat vétsi mnozstvi karotenoidi do Zloutku vajec,
coz se mize vyznamné pozitivné projevit na kvalit€¢ potomstva (McGraw et al. 2005).
Jakozto indikatory imunokompetence, €i rezistence proti parazitim se ovSem v fadé
pfipadli ukdzaly byt i ornamenty podminéné melaninem (Roulin et al. 2000, 2001,

Piersma et al. 2001).

Pro melanogenezi je nezbytny zejména tyrozin, ktery je pro ptaky esencidlni
aminokyselinou. Pfi tvorbé phaeomelaninu je navic nutny cystein, ktery ptaci mohou
syntetizovat z esencidlniho methioninu (Griminger & Scanes 2012). I pfesto, Ze se jedna
o bézné aminokyseliny, domnivaji se Jawor & Breitwich (2003), ze v nékterych typech

potravy mohou byt nedostatkové, piestoze dikazy o tom existuji pouze z prostiedi
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komer¢nich chovi (Sekiz et al. 1975). Navic pii zhorSené kondici mlze nastat konflikt
s tvorbou ostatnich proteintt (Griminger & Scanes 2012). [ pfes pievahu praci
dokumentujicich absenci zavislosti exprese melaninovych ornament na kondici a
podminkach prostiedi (Hill & Brawner 1998, McGraw & Hill 2000, McGraw et al. 2002,
Muck & Goymann 2011) se tak objevuji studie, které tento vztah popisuji (Veiga &
Puerta 1996, Ketterson ex Jawor & Breitwitch 2003).

Signaliza¢ni funkce melaninovych ornamentll byvd rovnéZz velmi Casto spojovana se
socialnim statusem (Veiga 1993, Solberg & Ringsby 1997, Hoi & Griggio 2008),
agresivitou v ramci vnitropohlavni kompetice (Senar et al. 1993, van den Bring et al.
2012), ¢i obranou hnizda (Quesada & Senar 2007). Vysvétleni této patrnosti lze hledat
v hormonalni regulaci exprese melaninu, kterd zpravidla zahrnuje pohlavni hormony. A
to jak estrogen (Kimbal & Ligon 1999), tak mnohem castéji testosteron (Kimbal & Ligon
1999, Bokony et al. 2008, Muck & Goymann 2011). Souvislost mezi expresi
melaninovych ornamenti a hladinou testosteronu byla potvrzena dokonce i u samic, a to
jak pfi experimentalné zvySenych hladinach testosteronu (Johns 1964, Lank et al. 1999),
tak v ramci korelativnich studii (Muck & Goymann 2011, Jawor & Winters 2010). Jako
jednu z pravdépodobnych funkci melaninovych ornamentd v rdmei pohlavniho vybéru tak
mizZeme povazovat signalizaci hormondlniho nastaveni jedince (Jawor & Breitwisch
2003). To se Casto odrazi i v socialnim postaveni jedince, a melaninové ornamenty tak
lze pokladat obecné za vhodné ukazatele socidlniho statusu jedince (Veiga 1993, Solberg
& Ringsby 1997, Hoi & Griggio 2008). Naopak negativné se miize socidlni postaveni
promitnout do intenzity poskytované rodicovské péce (Griffith et al. 1999).

1.2. Diverzifikace parovacich systémi u ptaki

Rozrtiznéni péarovacich systémi prameni z konfliktu pohlavi o to, kolik rodicovské péce
bude ten ktery rodi¢ zastavat (Székely 2007). Pokud je rodicovska péce natolik ndkladna,
ze ji jeden zpartnerGi neni schopen zastivat samostatné, nutnym vyusténim tohoto
konfliktu je socidlni monogamie (Brunton 1988). I pfestoze je vS§ak monogamie u ptaka
povazovana za prevladajici parovaci systém (Emlen & Oring 1977), alespoii obCasny
vyskyt polygamie lze pozorovat u velké ¢asti z nich (Verner & Willson 1969, Pitelka et
al. 1974). O konkrétni podobé polygamie poté rozhoduje schopnost jednoho pohlavi

kontrolovat pfistup ostatnich k potencidlnim partnerim, a to bud pfimou obranou
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partnerli, nebo nepiimo kontrolou kli¢ovych zdrojii (Emlen & Oring 1977). S moznosti
kontroly partnerii roste polygamni potencidl populace, a zvétSuje se tak rozptyl
v reprodukénim tspéchu mezi jedinci. Obecné lze fici, Ze nejmensi polygamni potencial
budou vykazovat populace v prostiedi, kde jsou klicové zdroje rozmistény uniformné,

stejné jako populace s tizce vymezenym obdobim pohlavni aktivity samic (Ligon 1999).

Z ptedchoziho odstavce nepfimo vyplyva, Ze parovaci systémy nemusi byt pevnou
charakteristikou druhu, ale mohou byt do zna¢né miry zavislé na konkrétnich okolnich
podminkach (Pitelka et al. 1974, Ligon 1999, Székely & Cuthill 2000). Pravdépodobné
nejznaméjSim piipadem takové variability jsou parovaci systémy u pévusky modré
(Prunella modularis) (Davies & Lundberg 1984). V zéavislosti na mnoZzstvi potravy bylo
mozné u tohoto druhu v ramci jedné populace sledovat jak monogamni pary, tak svazky
polygynni, polyandrické a dokonce polygynandrické, kdy skupina samct sdilela a branila
nékolik samic s jejich hnizdy. V dobrych potravnich podminkéach pfitom pievladala
polygynie, ¢i polygynandrie, zatimco v horSich potravnich podminkdch monogamie, ¢i

dokonce polyandrie. Reprodukéni Gspéch samcti tedy tizce souvisel s mnozstvim potravy.

Bahnaci (Charadriiformes) vykazuji mezi pta¢imi fady unikéatni diverzitu parovacich
systému (Székely et al. 2006). Nalézame mezi nimi jak druhy ¢ist¢ monogamni (Brunton
1988), polygynni (Pitelka et al. 1974, Salek 2005), druhy socialné polyandrické
s prevracenymi rolemi pohlavi (Emlen & Wrege 2004, Schamel et al. 2004), tak i1
promiskuitni druhy s lekovym systémem (Lanctot et al. 1997, Lank et al. 2002).
Obrovskou diverzitu nalézdme ovSem 1 v konkrétni podob¢ jednotlivych parovacich
systému. Nékteré druhy naptiklad adoptovaly systém takzvanych vicendsobnych snusek,
kdy se samec i samice samostatné staraji kazdy o jiné hnizdo (Parmelee & Payne 1973,

Hildén 1975).

Pro tuto studii je ovSem zasadni polygynni péarovaci systém. Jeho specifikem je vétsi
rozptyl vreprodukéni UspéSnosti mezi samci, zatimco vétsSi naklady na reprodukci
pfindseji samice (Székely et al. 2007). Dilezitou otdzkou tedy je, co motivuje samice,
usadit se v teritoriu polygamniho samce, spiSe nez v teritoriu samce doposud
nesparovan¢ho. Je totiz potieba si uvédomit, Ze v pfipad¢ polygynniho péarovaciho
systému je pohlavni vybér silngj$i mezi samci, respektive partnera si vybird téméf
vyhradné samice (Lande 1980a). Reprodukéni uspéch samic se v zavislosti na jejich

parovacim statusu mize znacné liSit. Slagsvold & Lifjeld (1994) zjistili srovnanim
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reprodukénich uspéchii napti¢ polygynnimi druhy, Ze primarni samice, tedy samice které
v teritoriu daného samce zahnizdily jako prvni, uspéSné€ vychovaly do stadia opefeni vétsi
mnozstvi mladd’at oproti samicim monogamnim. Sekundarni samice v polygynnich
svazcich naopak vyvedly mladd’at nejméné. Pravdépodobnym divodem toho muze byt
nerovnomérné rozdéleni rodiCovské péce ze strany samce (Slagsvold & Lifjeld 1994).
Vyhod, o které mohou samice vybérem partnera usilovat je ale nicméné vice. Mezi ty
,piimé* muze patfit kvalita teritoria (Berg 1993). Mezi ,,nepiimé* vyhody plynouci
z vybéru samce patii zejména jeho genetickd vybava, kterd muize samici napiiklad
umoznit produkci takzvanych ,,sexy synt* (Weatherhead & Robertson 1979, Amundsen
& Parn 2006).

Vzhledem k vSeobecnym vyhoddm plynoucim samicim z rodiCovské péce samce ovSem
Casto dochdzi mezi samicemi v polygynnim svazku k agresivité (Liker & Székely 1997,
Slagsvold & Lifjeld 1994). Ta mlze vést k posunuti zahnizdéni samice do doby, kdy jiz
neni péce ze strany samce pro primdrni samici nezbytna (Leonard 1990). Alternativné
vede ke zvétSeni rozdilu mezi relativni reprodukéni hodnotou obou hnizd, a tim
k uzurpaci vétsiho podilu rodicovské péfe samce smérem ke hnizdu primarni samice.
Tedy za ptedpokladu, Ze se rodiCovské usili samce odviji pravé od relativni hodnoty
dan¢ho reprodukéniho pokusu (Lifjeld & Slagsvold 1991). Na druhou stranu Sonerud
(1992) na piikladu syce rousného (Aegolius funereus) dokazuje, ze v populacich
s vysokou mirou predace mohou byt ndklady na sekundarni postaveni v ramci
polygynniho svazku smérem k mife paterndlni péce zanedbatelné. Nutnym predpokladem
platnosti této hypotézy je ovSem zvySeni rodiCovského Usili samce smérem k hnizdu

sekundarni samice v piipadé ztraty hnizda primarni samice.

1.3. Inkubacni rytmy a inkubacni strategie bahnaki (Charadriiformes)

Inkubace vajec rodi¢i je az na vyjimecné piipady (Seymour et al. 1986, de Marchi et al.

vvvvvv

Deeming & Ferguson 1991). Konkrétni pritbéh inkubacni péce se ovSem napfic
jednotlivymi pta¢imi druhy velmi li§i a podléha mnoha kompromisim (,.trade-offs)
(Afton 1980, Aldrich & Raveling 1983, Williams 1996, Cervencl et al. 2011, Bulla et al.
2014a,b, 2015). Ackoliv je inkubace bezesporu nezbytna pro potomstvo, muize byt

16



energeticky narocné pro inkubujici rodice, takZe je nutné sladit metabolické pozadavky

rodict s naroky vyvijejiciho se embrya (Conway & Martin 2000).

Obecnou snahou inkubujicich rodici by mélo byt udrzeni inkubacni teploty vajec
v rozmezi takzvaného fyziologického optima pro rozvoj embryi (Deeming & Ferguson
1992). To se v obvykle pohybuje mezi 32-35 °C, u nékterych druhti ovSem miiZe nartstat
az ke 39 °C (Carey 1980, Williams 1996). Drobné kolisani teploty okolo tohoto optima
ovSem zpravidla neznamena vyrazny problém (Williams 1996). Tim naopak mohou byt
teplotni extrémy. Nizké teploty by se tak pfi inkubaci mély pohybovat nad hranici
takzvané ,,fyziologické nuly®, pfi niz se vyvoj embrya zastavuje a kterd se u vétSiny
druht pohybuje mezi 25-27 °C (Haftorn 1988). Williams (1996) se ovSem na zakladé¢
dostupnych literarnich iidajti domniva, Ze ani delsi casové seky, které embrya stravi pod
touto teplotni hranici, nemusi snizit jejich zivotaschopnost, respektive pravdépodobnost
jejich vylihnuti. Pfi nedostatecnych inkubacnich teplotich mize ovSem dochdzet
k prodluZzovani inkubaéni periody (Aldrich & Raveling 1983), coz ovSem zéaroven
znamena prodlouZzeni doby, po niZ je hnizdo exponované predaci (Mayfield 1961).
Pravdépodobné vEtsi problém vSak mohou znamenat teploty pfili§ vysoké, zpravidla vyssi
nez 44-48 °C, které mohou byt pro rozvijejici se embryo dokonce letalni (Williams 1996).
Ptéci hnizdici v teplém prostiedi jsou tak nuceni snisku nejen zahfivat, ale také stinit a
zejména nekteti bahndci hnizdici v horkém prostiedi pouzivaji k ochlazovani vajec odpar

vody, do které si aktivné namaci pefi na btise a hrudi (Grant 1982).

O energetické naroc¢nosti inkubace pro dospélce byly v minulosti vedeny rozséhlé spory
(shrnuto v: Williams 1996). Samotna inkubace ovSem pravdépodobné piili§ ndro¢nd neni,
pokud se neodehrava pfti teplotach pod termoneutralni zénou ptaciho téla (Turner 1992,
Williams 1996). Pfi nizkych teplotich miize ovS§em metabolismus narGstat az o 50%
(Williams 1996). Je rovnéz potieba si uvédomit, ze doba, kterou ptdk muize stravit
dopliiovanim energie, je v prubéhu inkubacéni periody znac¢né limitovand, a to zejména u
uniparentdln¢ inkubujicich druhti (Aldrich & Raveling 1983). Krom¢ toho energeticka
narocnost inkubace prudce vzristd pfi znovu ohfivani vajec. Teien et al. (1986)
experimentalné dokézali u bantamskych slepic (Gallus domesticus), ze jiz pii sniZeni
teploty vejce na 30 °C stoupla jejich spotieba kysliku na vice nez trojnasobek. Pfi
znovuohiivani vajec podchlazenych na 15 °C se jiz jednalo o 4.6 nasobek, coz je

ekvivalent spotieb¢ kysliku nutné k udrzeni télesné teploty pii -65 °C.
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Inkubaéni povinnosti miize zastadvat jeden z partneri (Afton 1980, Lefaldli 1985, Kalas
1986), nebo se mohou stfidat oba (Bulla et al. 2014a, tato prace). Konkrétni priitbéh
inkubace ve smyslu délky a uspofadani Casovych tUsekll stravenych na hnizdé¢ a
inkubacnich piestavek se nazyva inkubaénim rytmem (Conway & Martin 2000). Jeho
nejdilezitéjSim prvkem je celkové inkubacéni usili (,Incubation constancy®, nebo téz
,Nest attentiveness), vyjadiené jako proporce €asu, po niz je hnizdo inkubované. Velmi
dilezitd je rovnéz frekvence a délka jednotlivych prestavek v inkubaci, kterd musi
odpovidat teplotnim naroklim vajec, rozebranym vyse (Afton 1980). V nasledujicim textu
se zam¢fim pfedev§im na popis inkubacnich patrnosti u bahndki, fylogeneticky

ptibuznych modelovému druhu této studie.

Celkové inkubacni usili dosahuje u bahnaki obrovského rozpéti. Nejveétsi usili vykazuji
obecné drobné druhy s biparentalni inkubaci, hnizdici v chladném klimatu. Naptiklad u
nékolika biparentalné inkubujicich druhli jespakt rodu Calidris bylo zjisténo inkubacni
usili vrozmezi 95 — 98 % (Norton 1972, Bulla et al. 2014a). Nepifimd iméra mezi
celkovym inkuba¢nim usilim a okolnim bylo potvrzeno srovnanim inkubacnich rytmi
napfic deseti populacemi blizce ptibuznych kuliki motskych (Charadrius alexandrinus) a
sn&znych (Charadrius nivosus)” (Vincze et al. 2013). O n&co mensi byva zjisténé
inkubacéni usili u druhli s uniparentdlni inkubaci. Patrny je u nich trend snizujiciho se
inkubac¢niho usili se zmenSujici se t€lesnou hmotnosti. Zatimco u druhti vétsich, piikladné
bekasiny vétsi (Gallinago media), ¢i kulika hnédého (Eudromias morinellus), byly
zjistény hodnoty okolo 90 % (Lefaldli 1985, Kalas 1986), u malych uniparentalné
inkubujicich druht se pohybuji hodnoty inkubacniho usili jen okolo 80 % (shrnuto v:
Cantar & Montgmerie 1985). Pravdépodobnou pfic¢inu téchto patrnosti lze hledat
v omezenych moznostech nashromazdit dostate¢né energetické rezervy, pokud je as pro
shanéni potravy siln¢ limitovan inkubacnimi pozadavky snlsky (Aldrich & Raveling
1983). Zajimavych vysledkii ovSem dosahl Kélds (1986) porovnanim inkubace hnizd
kulika hnédého inkubovanych biparentadlné s témi, které inkuboval jen jeden z rodici
(vSechny tyto varianty se pfirozené vyskytuji). Rozdil mezi inkubaénim usilim u
biparentalné¢ a uniparentalné inkubovanych hnizd byl minimalni, pfiblizné€ rovny jednomu
procentu. Zda se tedy pravdépodobné, Ze inkubaéni potifeby embryi jsou na rozdilné

inkubacéni rytmy adaptovany (Williams 1996). Zcela extrémné nizkych hodnot dosahuje

" Druh Charadrius nivosus byl do nedavna povazovan za Americky poddruh kulika moiského (Charadrius
alexandrinus), kvuli fad¢ fenotypovych i molekularnich odlisnosti je ovSem dnes vniman jako samostatny
druh (Kiipper et al. 2009)
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inkubacni Gsili u jiného druhu bahndka, pobieznika ¢ernobilého (Dromas ardeola). Tento
druh totiz hnizdi v norach, které hloubi tak, aby optimalizoval moZnost vyuziti slune¢niho
zateni pro inkubaci svych vajec. Primérné inkubacni usili u néj dosahuje jen 28 %, byla

vsak zjisténa hnizda inkubovana méné€ nez 7 % cCasu (de Marchi et al. 2008).

Naprosto extrémni hodnoty byly u pobfeznika zjistény i pro délky inkubaénich pfestavek,
které¢ dosahovaly témét 60 hodin (de Marchi et al. 2008). Obvyklé délky inkubaénich
prestavek zjiSténé u ostatnich druhtt bahndkd byly ovSem nesrovnatelné kratsi,
pravdépodobné s ohledem na vySe zminéné energetické ndklady na znovuohfivani
vychladlych vajec (Toien et al. 1986). U jespaka tundrového (Calidris bairdii), drobného
druhu s gyneparentdlni inkubaci a celkovym inuba¢nim Usilim pouze okolo 82 % bylo
zjiSténo v primeru 25 piestavek o primérné délce 10.5 minuty denné. Takovéto rozdéleni
prestavkového Casu je pravdépodobné typické pro vétSinu uniparentalné inkubujicich
bahnakua (Lefaldli 1985, Kalas 1986, vlastni nepublikovana data). U biparentalnich druhti
bahnakt mize byt typickd délka inkubacnich prestavek kratsi (Bulla et al. 2014a), ale i
vyrazné delsi (Cervencl et al. 2011). Mezi ostatnimi ptaky ovSem nalezneme i druhy
aplikujici zcela jinou strategii. Napiiklad vétSina druhti kachen rozdé€luje ptestavkovy cas
jen mezi nékolik mélo dlouhych intervall, neziidka trvajicich pfes hodinu (Afton 1980,

Aldrich & Raveling 1983).

Energetické pozadavky embryi a rodi¢li ovSem nemusi byt jedinou silou formujici
konkrétni podobu jednotlivych prvkl inkubacénich rytmi. Cervencl et al. (2011) zjistili
ptekvapivé rozdily v inkuba¢nich rytmech mezi jednotlivymi hnizdnimi lokalitami u
némecké populace biparentdln¢ inkubujicich vodousii rudonohych (7ringa totanus).
V mistech s velmi vysokou mirou predace zlstavala hnizda v no¢nich hodinach bez
inkubace 1 po dobu nékolika hodin. Pravdépodobnou pfi¢inou tohoto jevu byla snaha
ptaki snizit riziko vlastni predace spolu s predaci hnizda. Ekanayake et al. (2014) popsali
jinou patrnost, jiZz povazuji za pravdépodobnou adaptaci snizujici predacni risk ze strany
vizudlné se orientujicich predatort. Zjistili, Zze u kulika rezavotemenného (Charadrius

ruficapillus) inkubuji ndpadnéjsi samci pouze v noci.

Podobné rozdé¢leni inkubaéni pace je ovSem typické pravdépodobné pro vétSinu druhii
kulikti rodu Charadrius (Thibault & McNeil 1995, Warnock & Oring 1996, Blanken &
Noll 1998, St Clair 2010). Naopak Bulla et al. (2014a) zjistili u jespaka srostloprstého

hnizdiciho v prostfedi arktickych svétlych noci prevahu péce samic v chladnéjsich
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,nocnich® hodinach, pfi¢emz samice zaroven inkubovaly v priméru déle. Autofi studie se
domnivaji, Ze samicim miZe absolvovani téchto dlouhych a chladnych inkubac¢nich tsekt
kompenzovat fakt, Ze ptrestdvky maji naopak situované do obdobi teplejsiho a z hlediska

sbéru potravy vyhodnéjsiho dne.

Obecné je ale rozd¢leni inkubacni péce mezi partnery u biparentalnich druht bahnak jen

velmi nedostatecné prozkoumanym tématem, zasluhujicim jist¢ mnohem vétsi pozornost.
1.4. Modelovy druh

Cejka chocholata (Vanellus vanellus) je dobfe zndmym a §iroce roz$itenym bahiidkem,
s aredlem roz$ifeni zahrnujicim pfevaznou ¢ast palearktu, od Velké Britanie na zépad¢ po
Cinu na vychod&. Na severu vystupuje misty aZz po 70° N (Cramp & Simmons 1983, del
Hoyo et al. 1996). Jejimi nejbliz§imi fylogenetickymi piibuznymi je 23 druhl rodu
Vanellus, obyvajicich prevazné tropické oblasti celého svéta (del Hoyo et al. 1996). Dale
jsou to kulici rodd Erythrogonys, Peltohyas, Anarhynchus a dals§i (Baker et al. 2007).
Tradicnim hnizdnim biotopem cejky chocholaté byly louky, jiz od pocatku 20. stoleti
vSak byl na vétSin€ zemi Evropy pozorovatelny postupny prechod hnizdicich ¢ejek na
ornou pudu, kde v dnesni dobé hnizdi pfevazna vétSina evropskych cejek (Cramp &
Simmons 1983). Dal§im trendem spoleénym vétSiné Evropskych populaci cejek je
bohuzel silny ubytek (Birdlife International 2004), ktery napfiklad v Ceské republice
presahl od 70 let minulého stoleti 90 % (Stastny et al. 2006, Zidkova et al. 2007). I piesto
se s 7-10 tisici hnizdicimi pary jedna pravdépodobné v Ceské republice o nejpoéetnéjsi

druh bahiidka (Stastny et al. 2006).

Cejka hnizdi zpravidla jednou roéng, prestoze sniidku, majici v typickém piipadé &tyfi
vejce, je schopna v piipad¢ ztraty i nékolikrat nahradit (Galbraith 1988, Lislevand &
Byrkjedal 2004). Za charakteristicky parovaci systém Cejek lze povazovat polygynii,
pfiCemz proporce zjisténé proporce polygynnich samcli pohybovaly napii¢ Evropskymi
hnizdisti mezi 20 a 54% (shrnuto v: Salek 2005), pravdépodobné v zavislosti na Gzivnosti
jednotlivych hnizdnich habitatl (Liker & Székely 1999a). Polygynni samci maji zpravidla
dvé, ale az ctyfi samice (Hafsmo et al. 2001). Kromé& toho byly u cejek prokdzany
vicendsobné¢ snlsky (Blomqvist & Johansson 1994). Bylo zjiSténo, ze vétsi
pravdépodobnost stat se polygamnim samcem maji samci, schopni obhéjit vétsi teritorium
(Parish & Coulson 1998, Byrkjedal et al. 1997), ovSem pouze v prostiedi, kde se potravni
teritoria prekryvaji s teritorii hnizdnimi (Liker & Székely 1999a). Polygamni samci byli
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vénovali vice ¢asu (Liker & Székely 1999a). Piekvapivé ovSem selhala snaha vysledovat
vztah mezi sam¢i gamii a jejich vyraznou melaninovou ornamentaci (Schonert et al.

2014).

Za vyrazné ornamenty, piitomné u cejek zejména jako soucdst svatebniho Satu lze
povazovat predev§im cCernou hrud’, tmavou barvu ve tvéafich a dlouhou chocholku
(Meissner et al. 2013, Schonert et al. 2014). VSechny tyto znaky jsou vyraznéji
exprimované u samct, ale u samic existuje velmi vyrazna variabilita v jejich rozsahu
(Meissner et al. 2013, vlastni nepublikovand data). Exprese téchto ornamenti, je
determinovana zna¢n¢ variabilnim rozsahem pfedhnizdniho pelichdni, podobné jako u
jinych druhti bahnakti (Schroeder et al. 2008). Piedhnizdni pelichani cejek probiha
v obdobi od unora do biezna, zpravidla jesté¢ na zimovisti a kromé variabilniho rozsahu
per jiz zminénych ornamentli mize zahrnovat i ¢ast kiidelnich krovek a loketnich letek

(Meissner et al. 2013).

Potencialni signalizacni funkce ornamentii u samic ovSem doposud zkouména nebyla a
praci zabyvajicich se rozdily v individualnich vlastnostech samic s riznym péarovacim
statusem je zoufaly nedostatek. Samice s riznym parovacim statusem se lisily v primérné
velikosti vajec, a to sice tak, ze nejvétsi vejce mély v priméru primarni samice
v polygynnich svazcich, nasledovany monogamnimi samicemi a nejmensi vejce mély
sekunddrni samice v polygynnich svazcich (Grenstel 1997). Rovnéz bylo zjiSténo, ze

polygynni samice maji v priméru skvrnitéjsi vejce, coz ovSem nebylo identifikovano jako

samcem pohlavné selektovany znak (Bulla et al. 2012).

Rodi¢ovskou péci poskytuji u cejek potomstvu oba partnetfi. Samec zastava vétSinu
aktivity pii obrané hnizda proti predatorim (Liker & Székely 1999b). Cejky patti mezi
velmi aktivni a agresivni obrance (Kis et al. 2000), pod jejichZ ochranou hnizdi 1 fada
dal$ich druh bahnak (Dyrcz et al. 1981, Kubelka et al. 2014). Naopak vétsi podil
inkubacni péce typicky zastava samice, kterd rovnéz inkubuje témef vyhradné v noci.
Variabilita v mnoZzstvi inkubacni péce poskytované samcem je vSak mezi jednotlivymi
hnizdy obrovska a pohybuje se vrozmezi od naprosté absence po témét rovnomérné
rozdéleni péce (Lislevand et al. 2004, tato prace). Jako vyznamny prediktor mnozstvi
sam¢i péce se neukazal ani parovaci status samce (Lislevand et al. 2004), ani parovaci

status dané samice (Liker & Székely 1999a). Podrobna deskripce cejéich inkubacnich

21



rytmil (Bulla et al. 2014a) vSak doposud chybi, stejné jako nebyla provedena diikladna
analyza samc¢i inkubacni péfe ve vztahu ke kvalit¢ daného hnizdniho pokusu, ¢i

potencidlnim energetickym limitim samice.
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1.5. Cile prace

Cilem ptedloZzené prace bylo prozkoumat vliv individudlnich vlastnosti samic cejky

chocholaté na priibéh hnizdniho procesu, a to zejména prostiednictvim nasledujicich tii

okruht otazek:

1)

2)

3)

Existuji individudlni vlastnosti samic indikujici kvalitu hnizdniho pokusu?

Tato ¢ast prace se pokousi vysledovat individualni charakteristiky ¢ej¢ich samic,
které by mohly byt dilezité pro vznik samcich preferenci pti vybéru partnerky. Za
méfitko kvality hnizdniho pokusu je povazovano zejména jeho nacasovani v ramci
sezony a velikost vajec ve snliSce, coby méfitko sami¢i schopnosti investovat

zdroje do reprodukce.

Existuji individudlni vlastnosti samic urcujici jejich parovaci status?
Druha cast prace se snazi identifikovat vlastnosti samic dilezité v ramci

vnitropohlavni kompetice mezi samicemi pii vzniku parovacich svazku.

Souvisi ornamentace ¢ej¢ich samic s rozdélenim inkubac¢ni péce mezi partnery?
Treti Cast studie rozebird variabilitu v inkuba¢nich rytmech cejek a zejména se
pokousi vysvétlit variabilitu v proporci inkubacni péce zastdvané samcem. V této
souvislosti uvazuje tfi samostatné pracovni hypotézy.

a) Je inkubac¢ni péce samce motivovand kvalitou hnizdniho pokusu v souladu
s hypotézou rozdilné alokace (Burley 1986, 1988)? V tomto sméru jsou
vhodnymi prediktory uvazovany zejména rozsah samic¢i ornamentace, velikost
vajec, nacasovani hnizdniho pokusu a faze inkubac¢ni periody.

b) Je inkubacéni péfe samce vé&tsi v podminkach vystavujicich samici vyS$Sim
energetickym ndkladiim na inkubaci? Pokud by tomu tak bylo, bylo by mozné
oCekavat vetsi zapojeni samce zejména pii nizkych teplotach, pii desti a
v no¢nich hodinéch.

c) Je inkubaéni péfe samce zavisla na moznostech ziskavani dalSich partnera?
Jako pravdépodobné méftitko téchto moznosti je uvazovana velikost hnizdniho

uskupeni.
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2. METODIKA
2.1. Terénni prace
2.1.1. Hledani hnizd

Terénni prace probihaly v letech 2013-2015 v obdobi od konce biezna do druhé poloviny
Gervna. Pievazna vétsina dat byla sebrana v oblasti Ceskobud&jovické panve (49°15'N,
14°05'E; 380-410m n. m.), na pfiblizné 40 km2 zem&délské pudy (Kubelka & Salek
2013). Vroce 2014 byla mensi ¢ast dat sebrana rovnéz v oblasti Kralovehradecka na
ptiblizn€ 20 km2 zemédélské pidy (50°24'N,15°63'E). Hnizda byla vyhleddvana za ucasti
celého pracovniho tymu i n€kolika dobrovolnych pomocniki. Samotné dohledavani hnizd
probihalo pfedev§im systematickym prohledavanim poli stativovymi dalekohledy a
naslednou navigaci ostatnich ¢lend tymu na popsané pozice. V obtizné piehlednych
lokalitdich s vy$$i hustotou cejek, jako jsou podmdacend oranisté, bylo pfistoupeno
k systematickému prohleddvani danych ploch rojnici. Prace byly organizovany tak, aby
nedochéazelo k systematickému ruseni jedné lokality po dobu del§i nez 1-2 hodiny,
s ohledem na pocasi. Vyhleddvaci usili bylo soustiedéno do obdobi zacatku hnizdéni,
tedy na ptrelom bfezna a dubna, aby bylo nalezeno co nejvice hnizd na pocatku jejich
existence (snaseni ¢i inkubace).

U vSech nalezenych hnizd byly zaznamenany GPS soufadnice a byla oznafena prutem,
Sikmo zapichnutym do zemé ve vzdalenosti pfiblizn¢ 10 m. Kazdému hnizdu bylo
pfidéleno Ccislo, které bylo zapsano spolu s ostatnimi Udaji do karty a kromé toho i
lihovym fixem na svétly kaminek, umistény asi 5 cm od okraje hnizdni kotlinky smérem
k proutku. Tento mechanismus umoznil spolehlivé identifikovat hnizdo v fadé spornych
situaci, napfiklad pfi selhani pfesnosti GPS u blizkych hnizd. V biotopech, ve kterych §lo
predpokladat, Ze nasledna zemédé€lska aktivita vylucuje moznost pfeziti hnizda do lihnuti,
bylo po dohodé s hospodaficimi zeméd€lci piistoupeno k individualni ochrané hnizd.
V predpokladaném sméru jizdy zemédé€lské techniky byly ve vzdalenosti pfiblizné péti
metri z obou stran umistény bambusové tyCe s konci zvyraznénymi cervenou barvou.
Takovéto znaceni umozni zemédélskym pracovnikiim hnizdo objet, aniz by doslo k jeho
zniCeni. Takovato individudlni ochrana zaroveil vyznamné nezvySuje predacni riziko

hnizda (Kragten et al. 2008, Zamec¢nik in litt.)

U kazdého vejce byla posuvnym méfitkem zméfena délka a Sitka (v ndhodném bodé¢),

s presnosti na desetinu milimetru a vejce bylo oznac¢ena fimskou ¢islici napsanou lihovym
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fixem na ostrém polu. Zacatek hnizdéni (inkubace) byl definovan datem dokonceni
snisky. U hnizd nalezenych jiz s kompletni sniiskou bylo datum pocatku inkubace zpétné
odhadnuto pomoci vodniho testu (van Paassen et al. 1984). Pokud byla vejce v ramci
jedné sntsky z hlediska inkubac¢nich stadii vajec asynchronni, datum pocatku inkubace

snisky byl odhadnut jako aritmeticky pramér odhada pro jednotliva vejce.

Hnizda byla kontrolovdna pfiblizn€¢ v desetidennich intervalech, obvykle vSak castéji,
z diivodu provadéni odchytt, ¢i dalSich ukond. Opakované navstévy hnizd by u cejek
nemély zvySovat riziko predace (Fletcher et al. 2005, Kragten et al. 2008). Osud hnizda
byl stanoven bud’ nalezenim lihnoucich se kufat nebo nepiimo, na zaklad¢ presence i
absence vétSiho mnozstvi drobnych ulomki skofapek v hnizdni kotlince. Ty zGstavaji
v hnizdé& po lihnuti mlad’at, nikoliv viak po jeho predaci (Salek & Smilauer 2002, Mabee
et al. 20006).

2.1.2. Odchyt samic

Odchyt samic byl provadén na hnizdé ve druhé poloviné inkubac¢ni periody. K odchytu
byly pouzivany klecové pasti s padacimi dvirky, vyrobené z pletiva se Sestihrannymi oky
o priméru 6 cm. Vysoka flexibilita materidlu umoznovala umisténi pasti 1 ve velmi
Clenitém terénu, kde by umisténi dostatecné velké sklopky bylo nemozné. K uvéznéni
samice Vv pasti doslo poté, co po pfichodu na hnizdo podtrhla suché stéblo zapichnuté
mezi vejci uprostied hnizda a podpirajici padaci dvifka. Vejce byla po dobu odchytu
umisténa ve vyhiivaném boxu, aby nedoslo k jejich poskozeni odchycenym ptikem. Ve
hnizd¢ byla nahrazena dfevénymi nahradami, které Cejky bez problémi pfijimaji a
inkubuji (vlastni nepublikované udaje). Pokud samice nepfisla na hnizdo nejpozdéji do
1.5 hodiny od instalace pasti, byl odchyt ukoncen. Kromé toho byly odchytové aktivity
planovény tak, aby odchycené samice mohly byt vypustény nejpozdéji dveé hodiny pied
soumrakem. Vypousténi samic probihalo poté, co jim byla do hnizda vracena jejich vejce,

aby po vypusténi nedochézelo k dalSimu ruseni na lokalité.

Odchycené samice byly v souladu s platnou krouzkovaci licenci (Cislo licence: 1082)
oznaceny krouzkem Krouzkovaci stanice Narodniho Muzea v Praze. Od roku 2014 byly
navic oznaceny barevné, coz umoziluje jejich individualni rozpoznani stativovym
dalekohledem 1 na vzdalenost pfiblizné¢ 150 m. Barevné znaceni zahrnovalo oranZzovou

vlajku s dvoumistnym koédem umisténou na levé tibii a Zluty krouzek na pravé tibii.
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V mezinarodni databazi projekti barevného znaceni bahnaka je vedeno pod referenénim

¢islem 3079 (http://www.waderstudygroup.org/projects/colour-marking/).

Odchycené samice byly zvaZeny pruzinovou vahou PESOLA s pfesnosti na jeden gram.
Pomoci posuvného métitka byl s pfesnosti na desetinu milimetru zméten tarsus (,,Tarl*
dle Eck et al. 2011), zobak po proximalni konec nozdry (,,BNprox* dle Eck et al. 2011),
hlava (,,HL* dle Eck et al. 2011) a sternum (,,keel length* dle Cresswell 1998). Posledni
rozmér byl vzhledem k obtiZnému meétfeni a malé zkuSenosti s jeho ziskavanim méfen
dvakrat a vyslednd hodnota byla ziskdna jako aritmeticky primér téchto méfeni.
Opakovatelnost v méfeni byla nicméné velikd (r=0,95). Pomoci pravitek bylo dale
zméteno kiidlo (,,Wmaxb* dle Eck et al. 2011), chocholka (dle Meissner et al. 2013),
ocas (,,I'1*“ dle Eck et al. 2011) a ¢erny pruh na ocase. Ten byl zméfen néasledovné. Ocas
byl jemné sevien ze strany tak, aby navrchu zistal vnitini par rydovacich per. Nasledné
bylo pfilozeno pruhledné méftitko tak, aby nula licovala se za¢atkem cerného pruhu
(v€etné nepravidelnych vybézkli tmavé barvy). Byla odectena hodnota v misté, které

protinala Spic¢ka nejdelsiho rydovaciho pera.

U samic byly ur€ovany dvé vékové kategorie: dvouleté a starSi, nez dvouleté. K urceni
véku byla pouzivana kritéria dle publikace Meissnera et al. (2013). Jako primarni
kritérium byla pouzita kiidelni formule, pomocnym kritériem byl dale tvar desaté rucni
letky (brdno od stfedu kiidla) a svétlé skvrny na ni. ZjisStované parametry kiidelni
formule zahrnovaly pozici Spicky desaté letky oproti ostatnim letkdm (Meissner et al.
2013), vzdalenost Spicky desaté letky od vrcholu kiidla v milimetrech a potfadové Eislo

letky tvotici vrchol kiidla. VSechna tato méteni byla provadéna pfi slozeném kiidle.

Dale byly odchycené samice nafoceny. Foceni probihalo ve stinu, kolmo na focenou ¢ast
téla a s prilozenou barevnou Skalou (BST13) a méfitkem v urovni focené Casti téla.
Foceny byly ob¢ tvéte, temeno, hrud’ s dopfedu natazenym zobakem, a svrchni i spodni
strany obou roztazenych kiidel. Pti foceni kiidel byla dale vénovana pozornost pelichani
per na kiidlech, zejména loketnich letek. U vétSiny odchycenych ptakd bylo mozno
rozlisit dvé generace téchto per na zaklad¢ barvy, opotiebovani a tvaru (Jenni & Winkler

1994). Zapsano bylo potadové Cislo a staii kazdé loketni letky na obou kiidlech.
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2.1.3. Zjistovani parovaciho statusu samic

Zjistovani parovaciho statusu odchycenych samic probihalo pomoci kontinuédlnich
observaci chovani hnizdicich ptaki (Byrkjedal et al. 1997, Salek 2005). Jako polygamni
byla brana hnizda, kde byl v pribéhu jedné observace prokazatelné pozorovan jeden
samec inkubujici ob¢ hnizda, piipadné opakované vykazujici teritoridlni chovani
vzhledem k danému hnizdu (pafeni samice, hlidkovani pobliz inkubujici samice).
Polygamni samice byly dale rozliSovany jako primarni (tedy ty, které s danym samcem
zahnizdily dfive) a sekundarni (Liker & Szekely 1999a). Jako prokazateln¢ monogamni
byly brana pouze hnizda v koloniich s detailn¢ zndmym péarovacim rozvrzenim, ¢i hnizda
osamocend, nebo v malych skupinkach, kde bylo mozné vyloucit existenci nenalezenych
hnizd na zadklad¢é celkového poctu ptakill, vyskytujicich se na lokalité. V letech 2014 a
2015 byly vyuzity velmi detailni observace z pfipravované diplomové prace Martiny
Nachazelové. Vzhledem k obrovské variabilit¢ v inkubac¢nim usili samct (tato prace) a
nizké aspésnosti odchytl (< 30%) vSak bylo mozné spolehliva data o parovacim statusu

ziskat jen u velmi malého poctu uspésné odchycenych samic.

2.1.4. Zaznam inkuba¢ni péce

Zaznam inkubaéni péce byl provadén pomoci kamer umisténych ve vzdalenosti jeden az
dva metry od hnizda. PouZivany byly drobné (cca 3 cm v priméru) kamery specialné
upravené pro pouZiti v terénu, napojené na digitalni videozdznamnik (DVR) a napdjené
externi 12V baterii. K dispozici bylo deset kamer s nocnim pfisvicenim a pét kamer bez
nocniho piisvitu, které byly pouzitelné pouze pro analyzu denni inkubace. Kamery byly
umistény od jihu, aby slunce nikdy nesvitilo pfimo proti zédbéru kamery. Digitalni
zaznamnik 1 baterie byly zahrabany pod zem a zamaskovany tak, aby nezvySovaly
napadnost hnizda. Obvykla doba kontinudlniho zaznamu byla tfi dny, v jejichz pribéhu
byly jakékoliv dal§i prace na dané lokalité omezeny na minimum (naptiklad kontroly

lihnoucich se hnizd).
2.2. Priprava a zpracovani dat

Pokud neni uvedeno jinak, veskeré analyzy a vypocty byly provedeny v prostiedi
programu R (R Core Team 2015). Konkrétni funkce a knihovny jsou dale citovany u

jednotlivych analyz.
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2.2.1. Obecné udaje o hnizdech

Jako méfitko rodiCovské investice do analyz vstupoval primérny objem vejce ve snisce.
Alternativni vyjadfeni, sumdrnim objemem vSech vajec ve sniSce, by velmi silné
penalizovalo tfivaje¢né snusky (ve vzorku 1-3, podle jednotlivych analyz). ZkuSenosti
pritom ukazuji, Ze velka ¢ast sntisek se tfemi vejci byla redukovana ¢astecnou predaci, ¢i
poskozenim vejce rodi¢i a jeho naslednym odklizenim (vlastni nepublikované udaje).

Objem vajec byl spocitan jako
V=0,457 * L * B? (1)
, kde V = objem vejce, L = délka vejce v mm, B = sitka vejce v mm (Galbraith 1988).

Jako daj o nacasovani hnizdéni v rdmci sezony bylo brano pofadi odhadovaného prvniho
dne inkubace v roce. Pfi analyzach shrnujici udaje z vice sezon bylo nutno se vypotadat s
vyraznymi zménami v nac¢asovani hnizdéni v ramci jednotlivych sezon (Kubelka & Sélek

2013). Proto bylo relativni na¢asovani sntisky v téchto analyzach spocitano dle vzorce

STI- X(sTirok)
(2

, kde STI je potadové ¢islo prvniho dne v roce, kdy dle odhadu zacala inkubace dané¢ho
hnizda a ;((STIrok) medidn pro STI v ramci vSech nalezenych hnizd v daném roce. Pro rok
2014, kdy byly &ejky chytany nejen v jiznich ale i ve vychodnich Cechach, byl uréen
median pro obé¢ oblasti zvlast. Pouzité medidny a vzorky hnizd, na jejichz zaklad¢ byly

pocitany, jsou uvedeny v tabulce 1.

Tab. 1. Median (vyjadieny jako potfadové ¢islo dne v roce) pocatku inkubace
v jednotlivych oblastech a letech a pocet hnizd, na jejichz zaklad¢ byl vypocten. Terénni
usili a jeho Casova patrnost v pribéhu sezony byly v pfipadé jednotlivych datovych

souboru obdobné.

sezona oblast N hnizd ;((snmk)

2013 Ceskobudgjovicko 144 109,5
2014 Kralovehradecko 47 87
Ceskobudgjovicko 108 96
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2015 Ceskobudgjovicko 124 92

2.2.2. Ornamentace a pelichani odchycenych samic

Fotografie odchycenych ¢&ejek byly pomoci programu Zoner Photo Studio 17
standardizovany pro vzajemné porovnani pomoci ru¢niho uréeni barevné neutrdlniho
bodu v bilém poli na pfiloZzené Skadle. Od kazdé Cejky byly pofizeny vyfezy obou tvafi,
hrudi a temena. Vzhledem k tomu, Ze kazdy ornament byl v terénu vyfocen dvakrat, byly
stejnym zpiisobem zpracovany obé fotografie, pro vyrovnani potencidlnich rozdilt
zpiisobenych drobnymi odchylkami pozice ptdka na fotografii. Takto upravené fotografie
byly nésledné¢ hodnoceny péti osobami s terénnimi zkuSenostmi s Cejkou. Identita
jednotlivych ptakii na fotografiich byla hodnotitelim v pribéhu hodnoceni nezndma a
poradi fotek bylo ndhodné tak, aby dvé¢ fotky stejného jedince nebyly nikdy hodnoceny
v tésném sledu za sebou. Hodnoceni probihalo podle kritérii shrnutych v tabulce 2. Pro
hodnoceni rozsahu jednotlivych ornamentt byly hodnotiteliim k dispozici vzory se Skalou
variability v daném znaku. Dale byl zjiStovan ptiblizny rozsah pfedhnizdniho pelichant,
vyjadieny odhadem proporce per zimniho Satu v ornamentech. Stard pera v ornamentech
lze obvykle rozlisit pomoci barvy (svétlejsi, obvykle hnéda, ¢i hnédozelend) a rozdilného

stupné opotiebeni (Jenni & Winkler 1994, Meissner et al. 2013).
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Tab.2. Kritéria hodnoceni melaninové ornamentace a rozsahu pfedhnizdniho pelichéni na

fotografiich odchycenych samic.

¢.  ornament kritérium rozsah popis

1  Hrud ornament 1-5 Proporce bilé barvy na hrdle a hrudi od nejsvétlejsi

po nejtmavsi, hodnoceno dle ptilozeného vzorniku

2 pelichani 1-6 Proporce ,starych® per v hrudnim ornamentu, na
stupnici: 1- z4dna, 2- ojediné€la pera, 3- do 25%, 4-
do 50%, 5- do 75%, 6- nad 75%

3 Tvar tvar 1-3 Proporce bilé barvy na tvafi od nejsvétlejsi po

nejtmavsi, hodnoceno dle ptfilozeného vzorniku

4 nado¢ni 1-3 Vyraznost svétlého nadoc¢niho prouzku
prouzek nejsvétlejstho  po nejtmavsi, hodnoceno dle

pfilozeného vzorniku

5 tmavy 1-3 Vyraznost tmavého prouzku naptic tvaii, hodnoceno
prouzek dle ptilozeného vzorniku

6 pelichani 1-6 viz. pelichani hrudi

7  Temeno pelichéni 1-6 viz. pelichéni hrudi

Pro takto ziskand hodnoceni kazdého znaku byla spocitdna opakovatelnost pomoci
smiSenych modeli s ndhodnym efektem jedince (Nakagawa & Schielzeth 2010),
s pomoci funkce Imer, z knihovny Ime4 (Bates et al. 2015). Opakovatelnost hodnoceni
byla vysokd (Rn>0.86, Tab. 3) pro vSechny zjiStované charakteristiky, s vyjimkou
pelichani hrudi, které proto bylo z nasledujicich analyz vylouc¢eno. Zbylé charakteristiky
byly zprimérovany pro jednotlivé samice pomoci funkce ddply, knihovny plyr (Wickham
2011). Primérné hodnoty znaku pro jednotlivé ptaky byly nasledné pouZity pro analyzu
hlavnich komponent, spoc¢itanou pomoci funkce prcomp (R Core Team 2015), a to zvIlast
charakteristiky urcujici rozsah ornamentt (¢. 1,3,4,5 zTab. 2) a zvlast’ zbylé¢ odhady
rozsahu ptedhnizdniho pelichani (¢. 6,7 z Tab.2). V prvnim ptipadé vysvétlila prvni osa

PCA 81% celkové variability v datech a vSechny proménné s ni byly vyznamné negativné
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korelované ( r>-0.86). V druhém piipad¢ vysvétlila prvni osa PCA 82% variability a obé
proménné sni byly rovnéz vyznamné negativné korelované (r>0.90). Pro testovani
hypotéz proto dale vstupovaly prvni osy PCA pro ornamentaci (,,PCl.ornamenty®) a

pelichani (,,PC1.pelichani*), misto piivodnich proménnych.

Tab.3. Opakovatelnost pii hodnoceni jednotlivych kritérii rozsahu melaninové
ornamentace a rozsahu pelichani (Ry), odhadnutd ze smiSeného modelu s ndhodnym
efektem jedince (Imer). Tuéné jsou vyznafeny hodnoty opakovatelnosti u kritérii

pouzitych pro dalsi analyzy.

¢. ornament kritérium Ru

1  Hrud ornament 0.98
2 pelichéni 0.48
3 Tvar tvar 0.96
4 nado¢ni prouzek 0.93
5 tmavy prouzek 0.95
6 pelichani 0.93
7  Temeno pelichani 0.86

2.3.3. Rozméry a kondice odchycenych samic

Korelaéni koeficienty rozméra (hlava, zobak, kiidlo, tarsus, sternum) namétené na 43
odchycenych samicich byly s vyjimkou korelace ,.hlavy* a ,,zobaku* ptekvapivé nizké
(r<0.50). Ani jejich vloZzeni do analyzy hlavnich komponent (funkce prcomp, R Core
Team 2015) nepfineslo moznost redukce poctu proménnych. Prvni osa vysvétlila pouze
35% variability a s zddnou osou nebyly vyznamné korelovany vice nez dva rozméry. Jako
méfitko velikosti v modelech byla zvolena délka kiidla, jakoZto rozmér, s vyznamnymi
disledky pro energetiku ptac¢itho pohybu (Pennycuick 2008), pouzivany jako méfitko
velikosti relativné bézné (Tella et al. 1997, Yong & Moore 1997, Lislevand & Byrkjedal
2004). Kondice ptaka byla nésledné¢ odhadnuta jako rezidudl z regrese tfeti odmocniny

véahy na délku kiidla (Tella et al. 1997).
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2.2.4. Inkubacéni rytmy

Videozdznamy hnizd byly manualné prohlizeny v programu AVS Media Player
4.2.3.106, ktery umoznoval rychlé prohlizeni dlouhych usekil beze zmény stavu tazenim
mysi. Rychlost prohliZzeni byla pfizpisobena tomu, aby bylo mozné detekovat i kratké
pfestavky v inkubaci, trvajici jen nékolik vtefin. Za inkubacni péci bylo povazZovéano
nejen inkubacni sezeni, ale i1 stinéni hnizda stojicim ptdkem pfii vysokych teplotach.
Zaznamenavan byl zacatek a konec jednotlivych inkubacnich tsekli s pfesnosti na
vtefiny. Zacatek inkubac¢niho useku byl definovan prvnim zvednutim hlavy inkubujiciho
ptaka do vzpfimené pozice. Jedna se o vzdy dobie detekovatelny a jasné ohrani¢eny
okamzik jak pfi dosedani na hnizdo, tak pfi zaCatku jeho stinéni. Konec inkubace byl
definovan okamzikem, kdy se télo ptdka dostalo zcela mimo kolmy primét hnizdni
kotlinky. Obraceni vajec ¢i zmény pozice inkubujicitho ptdka na hnizdé v pribéhu
inkubace tak byly brany jako soucast dané¢ho inkubacniho Useku. Pohlavi inkubujiciho
rodice bylo ureno na zékladé ornamentace hrudi, tvafe a délky chocholky. Uvedené
znaky tvofi dostate¢né spolehlivou kombinaci kritérii pro urceni pohlavi (Meissner et al.
2013, vlastni nepublikované tidaje) a vSechny pary, jejichz inkubace byla zahrnuta do

analyz, vykazovaly v uvedenych znacich dostatecné rozdily.

Celkoveé do analyzy vstoupilo 3774 inkubacnich tsekt (Ib) a 3888 inkubacnich prestavek
(Ig), zahrnujici vice nez 188 000 minut zndmého inkubacniho chovéni z celkem 199 dnti
zaznamu na 52 hnizdech. Sekvence na sebe navazujicich inkubacnich tusekli a
inkubacnich prestavek, kdy inkubacni péci zastdva jedno pohlavi, byly slouceny do
takzvanych ,,inkubacnich epizod* (Iernm). Piestavky v inkubaci, pfi nichz dochazelo ke
sttidani partnerd, byly pfipocitany do inkubaéni epizody partnera, ktery zacinal inkubovat
(Bulla et al. 2014a). Suma vSech rodicovskych usekiti daného ptdka byla nazvéana
»inkubacni pritomnosti* (Iap ). Podil ¢asu, ktery v rdmci svého celkového inkubaéniho
nasazeni stravil ptak inkubaci, byl nazvan ,,inkubac¢nim usilim* (Icpm). Tyto proménné
byly podle potieby agregovany pomoci funkci ddply z knihovny plyr (Wickham 2011) a
sqldf z knihovny sqldf (Grothendieck 2014). Grafické vystupy byly pfipraveny s pomoci
funkci knihovny ggplot2 (Wickham 2009).

Do analyzy prediktorti inkubaéni péce jednotlivych partneri byla zatfazena pouze hnizda,
u nichZ se podafilo nashromazdit alespoii 24 hodin kontinualniho zdznamu, nebo 15

hodin denniho zdznamu (u kamer bez no¢niho pfisvitu). Zdznamy z téchto hnizd byly
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dale rozdéleny a agregovany na jednotlivé ,hnizdodny*. Vzhledem k faktu, Ze v noci
inkubuje u cejek pouze samice (Lislevand et al. 2004, tato prace) a navic u casti kamer
chybélo no¢ni pfisviceni, byly uvedené sumarni charakteristiky uvazovany pouze pro
svétlou ¢ast denni periody, konkrétné od 5:00 do 20:30. Kazdy ,,hnizdoden* byl zapocat
prvni inkubacni udélosti (Ib/Ig), kterd zafala na zacatku svétlé Casti dne a ukoncen
posledni inkubacni udalosti, kterd skoncila pifed setménim. Alternativné byl zapocat
zacatkem prvniho inkubac¢niho tuseku (Ib) po instalaci kamery ¢i ukoncen koncem
posledniho inkubacniho useku pied jejim odebranim od hnizda. Takto nastaveny vybér
dat obsahoval jen minimalni mnozstvi ¢asovych usekii, pro néZ nebylo mozné urcit
pohlavi inkubujiciho partnera, obvykle z diivodu silného desté, ¢i poruSeného souboru.
Souhrnnd doba téchto usekil byla 187 min, coz piedstavovalo piiblizné¢ 0.17 %
z celkového mnozstvi analyzované ,denni” inkubace. Tyto useky byly z datasetu
odstranény. Podobn¢ tak byly z analyzy odstranény prvni a posledni inkubac¢ni ptestavky
(Ig) pro kazdé hnizdo, tedy ptestavky ovlivnéné nasi pfitomnosti na lokalité. Nakonec
byly z datasetu odstranény ,hnizdodny* zahrnujici méné nez 120 minut méfeného

inkubacniho ¢asu.

Dataset upraveny pro analyzu inkubacni péce jednotlivych pohlavi zahrnoval 103 918
minut, rozdélenych do 170 ,,hnizdodnt* ze 47 hnizd (2-6 dnd, medidn=4, SD=0.82; 717-
3399 minut, primeér=2211, SD=448,7). Pro jeden ,.hnizdoden* bylo ziskdno v priméru
611 minut (125.5-926.1, SD= 262.43). Tento ¢as byl rozdélen mezi 6214 inkubacnich
udalosti, konkrétné¢ 3075 inkubacnich tsekii a 3139 inkubacnich ptestavek. Proporce
sam¢i inkubacni ptfitomnosti (Iam) nebyla korelovana s celkovou analyzovanou dobou

z daného ,,hnizdodne* (rs= 0.08).

2.2.5 Priprava prediktori sam¢i inkubaéni péce

Pro hodnoceni rozsahu melaninové ornamentace neodchycenych samic, u nichz byly
pofizeny videonahrdvky inkubace, bylo, stejné¢ jako u samic odchycenych, pouzito
subjektivni hodnoceni péti hodnotiteli s terénni zkusenosti s cejkou. Vzhledem k horsi
kvalité¢ videi bylo vSak hodnoceno pouze jedno kritérium, a to proporce bilé barvy na
hrdle. Z kazdého nahrané¢ho videozédznamu byly vysttizeny dvé fotografie, na nichz je
¢ejka v pozici s hrudi smérem ke kamete. Ob¢ fotografie byly ze zabérii s kontrastujicimi

podminkami (den/noc, samice stojici/sedici). Tyto byly hodnoceny hodnotiteli bez
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znalosti identity konkrétniho ptdka a v ndhodném potadi. Opakovatelnost hodnoceni,
spoCitand pomoci smiSeného modelu s ndhodnym efektem jedince (Nakagawa &

Schielzeth 2010) byla rovnéz vysoka (Ry>0.96).

Pro vyjadreni klimatickych podminek byla pouzita komeréné ziskana data z meteostanice
v Ceskych Budgjovicich (teplota, srazky) a v Temelind (srazky) (Cesky
hydrometeorologicky ustav in litt.), pfiCemz celd oblast sbéru dat lezi mezi t€émito dvéma
stanicemi. Srazky i teplota byly ziskany pro kazdou hodinu, pro kterou byl do analyzy
zahrnut alespoil jeden videozdznam. Do analyzy byla spocitana primérna hodnota teploty

mezi 5. a 21. hodinou pro kazdy ,,hnizdoden*.

Srazky byly pro stejnou dobu kazdého dne secteny. Protoze se celkové thrny srazek mezi
obéma stanicemi zna¢né 1isi (Graf 1.), byl odhad srdZzkového thrnu pro kazdé hnizdo
pocitan jako primér sraZzkového uhrnu pro ob¢ stanice vazeny vzdalenostmi hnizda
k obéma stanicim. Vypocty vzdalenosti probéhly pomoci funkci knihoven sp (Pebesma &
Bivand 2005) a rgeos (Bivand & Rundel 2015). Vzhledem k velkému poctu nul v takto
ziskanych odhadech denniho srazkového tihrnu byl tento odhad nasledné zjednodusen

rozdélenim do tfi kategorii (‘1°= Omm; ‘2°<=2mm; ‘3’ >2mm).
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Graf 1. Variabilita v dennich sraZkovych Uhrnech mezi meteorologickymi stanicemi
v Ceskych Budgjovicich (48°57'N,14°27°E) a Temeling (49°11°N,14°20'E), v obdobi od
4.4.2015 do 15.5.2015.
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Jako potencidlni prediktor sam¢i inkubacni péce byla dale pouzita hustota hnizdniho
uskupeni ¢ejek na lokalité. Ta vystupovala opét jako kategoridlni proménna se tfemi
hladinami. RozliSovana byla osamocena hnizda, malé hnizdni skupinky (do péti part) a
velké hnizdni kolonie (nad pét pari). Jako kritérium pro zahrnuti hnizd do hnizdniho

uskupeni byla vzdalenost k nejbliz§imu hnizdu mensi nez 100 m (Salek 2005).

2.3. Statistické testovani hypotéz
2.3.1. Vliv individudlnich vlastnosti samic na nacasovani hnizdéni a velikost vajec

Relativni nacasovani hnizdéni (Rt) a investice do hnizdniho pokusu, vyjadiend jako
pramérnd velikost vejce ve sntsce (Es), byly jakozto vysvétlované proménné pouzity do
dvou samostatnych linedrnich modeld s normalnim rozdélenim (RtM, EsM). Vzhledem
k ocekdvanému vztahu velikosti vajec a naCasovani snusky (Galbraith 1988, Grenstel

1997) bylo naasovani pfidano jako kovariata i do modelu s vysvétlovanou proménnou
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pramérné velikosti vajec. Pivodné uvazovand kovariata den odchytu v rdmci inkubacni
periody nakonec do modelt pfidana nebyla, nebot nebyla statisticky vyznamnym
prediktorem kondice (GLM, P=0.68, estimate=0.067, SE=0.16) a jeji vztah k ostatnim
v modelech pouzitym prediktortim nelze predpokladat. Obdobné modely byly spocitany i
pro subset ¢ejek, pro néz byl znam stav pelichdni loketnich letek, kde byl jako prediktor
pfidan 1 celkovy pocet nové piepelichanych loketnich letek na obou kiidlech (RtMs,
EsMs). Prediktory, pouzivané v modelech, jsou shrnuty v tabulce 4. Rozméry a vaha byly
v modelech z-transformovany (Schielzeth 2010). VSechny modely byly nasledné
redukovéany zpétnou selekci prediktorti (,,backward selection®) na minimalni adekvéatni

model, zahrnujici pouze signifikantni proménné (Crawley 2013).

Tab.4. Souhrn proménnych, pouzitych jako prediktory v modelech vysvétlujicich vliv
individudlnich vlastnosti samic ¢ejky na relativni nacasovani hnizdéni v rdmci sezony
(RtM), primérnou velikost vejce ve sniiSce (EsM) a ekvivalenty téchto modeld, spocitané
na subsetu samic se znamym rozsahem pfedhnizdniho pelichani loketnich letek

(RtMs,EsMs).

¢. promeénna kritérium RtM EsM RtMs EsMs

1 Vek Druhy rok/starsi nez 2 roky X X

2 Véha Vahavg X X X X
3 Kfidlo Délka v mm X X X X
4 Kondice Rezidualy z Im(vaha”~kiidlo) X X X X
5 Chocholka Délka v mm X X X X
6 Ocas Sitka erného pruhu/délka ocasu X X X X
7 PCl.ornamenty Skoére z 1. pca osy pro ornamentaci X X X X
8 PCl.pelichani Skoére z 1. pca osy pro pelichani X X X X
9 Nacasovani Den zac¢atku inkubace X X
10 Letky N ptepelichanych loketnich letek X X
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2.3.2. Vliv individualnich vlastnosti samic na parovaci status

Parovaci status byl spolehlivé urcen jen u velmi malého vzorku (n=12). Identifikovano
bylo pét monogamnich a sedm polygynnich samic. Z polygynnich samic byly tfi samice
primarni a Ctyfi sekundarni. Velikost vzorku tedy v podstaté¢ neumoziiovala spolehlivé
statistick¢é vyhodnoceni. Byla proto provedena neomezena ordinace metodou PCA
(Smilauer & Lep§ 2014), zahrnujici jako proménné individudlni vlastnosti odchycenych
cejek. Témi byla PCl.ornamenty, PC1.pelichani, délka chocholky a proporce ¢erné barvy
na ocase jakoZto znaky s potencidlnim ornamentilnim vyznamem, a dale délka kiidla a
hmotnost (detaily k pfipravé jednotlivych proménnych v ptedchozich kapitolach).
Vsechny pouzité proménné byly centrovan a standardizovany. Do takto vzniklého
ordina¢niho prostoru byly nadale promitnuty pozice jednotlivych cejek a propojeny
pozice cejek se zndmym pdrovacim statusem. Analyza byla provedena v programu

CANOCO 5 (Smilauer & Leps 2014)

2.3.3. Faktory ovliviiujici inkubaéni chovani partneri

Byly pfipraveny celkem ctyfi modely, pokousSejici se vysvétlit jednotlivé slozky
inkubacni péce. A to konkrétn¢ inkubacni pfitomnost samce (Iay), inkubacni usili samce
(Icm) a inkubacni usili samice (Icr) a celkové inkubacni Gsili (Ic). Prediktory pouzité pro
dané¢ modely jsou shrnuty v tabulce 5. Pro Icy a Icg byl do modelu navic ptfidana
inkubacni pfitomnost pohlavi, pro které byl model poc¢itan. Pro Ic byla pfiddna inkubac¢ni
ptitomnost samce, umoziujici 1épe zhodnotit pfinos sam¢i inkubace pro celkovou kvalitu
inkubaéni péce. VSechny prediktory, s vyjimkou kategoridlnich proménnych, byly pred
vlozenim do modelu z-transformovany (Schielzeth 2010). Pro kazdou vysvétlovanou
proménnou byl s pomoci funkce glmer z knihovny lme4 (Bates et al. 2015) spocitan
smiSeny model s ndhodnymi efekty pro binomické rozdé¢leni. Jako ndhodny efekt bylo v
modelech pouzito hnizdo, a vzhledem ke zna¢né overdispersi modelii i ndhodny efekt

,hnizdodne* (Lee & Nelder 2000, Harrison 2014).

S pomoci funkce dredge z knihovny MuMIn (Barton 2014) byly dale spocitany sety
modelll se vSemi moznymi kombinacemi pevnych efektli, které byly nasledné srovnany
na zaklad¢ Akeikeho Informacniho kritéria, upraveného pro malé velikosti vzorkl (AICc)
(Burnham & Anderson 2002). Pro lay to bylo 128 a pro zbylé tfi sety 256 modeld.

ProtoZze pofadi modeli srovnanych na zdkladé AAICc bylo velmi tésné, byly
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zprumérovany koeficienty pro jednotlivé prediktory pies cely set modeli. Tento piistup
bylo moZzné pouzit zejména diky tomu, Ze prediktory v modelu nebyly vzdjemné silné
korelovéany (rs=0.42) (Arnold 2010). Vzhledem k tomu, Ze byly zprimérovany celé sety
modeld a Slo tedy o vyvazeny design, kde byl kazdy z prediktorii zastoupen ve stejném
poctu modeld, mohly byt pouzity koeficienty vzniklé zprimérovanim pouze téch modeld,
které dany prediktor obsahovaly (Burnham & Anderson 2002). Doplitkové byla spocitana
relativni dulezitost jednotlivych prediktorti, jako suma Akeikeho vah pro modely

obsahujici dany prediktor (Burnham & Anderson 2002).

Tab.5. Souhrn proménnych, pouzitych jako prediktory v modelech vysvétlujicich
inkubaéni chovani partnerii. Konkrétné inkubacni pfitomnost samce (Iay), inkubacni tsili

kazdého z partnert (Icym, Icr) a celkové inkubacni Gsili (Ic).

¢. proménna popis lay Iem  Ier Ic
1 Srazky Suma srazek (3 kategorie) X X X X
2 Teplota Primérna teplota X X X X
3 Inkubac¢niperioda  Pofadi dne v rdmci inkubace X X X X
4  Nacasovani Potadi prvniho dne inkubace v ramci roku X X X X
5  Sntska Primérna velikost vejce ve snlsce X X X X
6  Ornamentace Proporce ¢erné barvy na hrudi samice X X X X
7  Denzita Velikost hnizdniho uskupeni (3 kategorie) X X X X
8 lay Inkubaéni pfitomnost samce X X
9 lar Inkubacni pfitomnost samice X

3. VYSLEDKY

3.1. Vliv individualnich vlastnosti samic na na¢asovani hnizdéni a velikost vajec

Celkové bylo v letech 2013-2015 odchyceno 41 samic ¢ejky, z nichz 6 (14 %) bylo
dvouletych a 35 (86 %) starSich dvou let. Pelichani loketnich letek bylo mozno zjistit u 32

samic, z nichz ovSem jen jedind byla dvouleta.
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Primérnd velikost vajec nebyla signifikantné ovlivnéna zadnou individudlni vlastnosti
samic. Jedinym signifikantnim prediktorem velikosti vajec bylo nacasovani hnizdéni, a to
jak v modelu zahrnujicim cely set odchycenych samic (P=0.001, estimate=0.078,
SE=0.02), tak v modelu spoc¢itaném na subsetu samic, pro n¢z byl zndm rozsah pelichani

loketnich letek (P=0.03, estimate=0.057, SE=0.02).

Nacasovani hnizdéni bylo v modelu scelym setem statisticky vyznamné ovlivnéno
rovnéZ jen jedinym prediktorem, a to délkou kiidla, prestoze signifikance prediktoru byla
na samé hranici pétiprocentniho limitu (P=0.049, estimate=2.51, SE=1.23).
V komplementarnim modelu, omezeném na subset ¢ejek se zndmym rozsahem pelichani,
ovSem ziistaly vyznamné prediktory tii: mnozstvi nové prepelichanych letek (P<0.001,
estimate=5.15, SE=1.34), dé¢lka kiidla (P=0.002, estimate=4.64, SE=1.41) a marginalné
nesignifikantni PC1.ornamenty (P=0.058, estimate= -1.52, SE=0.77). Vzhledem k tomu,
7ze vybér samic se znamym pelichdnim zahrnoval jen jednu dvouletou samici, kteréd
zaroven vykazovala extrémni hodnoty pro letky (0 piepelichanych letek), tak pro
nacasovani hnizdéni (-24, nejdiive vradmci vSech odchycenych samic), byl model
nafitovan znovu bez ni. SloZeni signifikantnich prediktorti se timto zasahem ovSem
nezmeénilo: letky (P=0.0068, estimate=4.25, SE=1.45), kiidlo (P=0.02, estimate=3.72,
SE=1.51), PCl.ornamenty (P=0.043, estimate= -1.61, SE=0.76). Model tedy predikoval
pozd¢jsi hnizdéni cejek s delsimi kiidly, vice ptepelichanymi loketnimi letkami (Graf 2) a

’ v . 2
S vyrazncjsi melaninovou ornamentaci )

* zaporny estimate u proménné PC1.ornamenty je tfeba interpretovat v souladu s tim, e viechny hodnocené
znaky ornamenti byly siln¢ negativné korelovany s prvni hlavni komponentou
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Graf 2. Vztah mezi poc¢tem predhnizdné prepelichanych loketnich letek a naasovanim
hnizdéni. Trend je zvyraznén regresni pfimkou vztahu (Im) a 95% konfidencnimi

intervaly.
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3.2. Vliv individualnich vlastnosti samic na jejich parovaci status

Vlastnosti mezi samicemi sriznym parovacim statusem se vyraznym zpusobem
nediferencovaly (Graf 3). Lehky naznak posunu k vyznamnéj$i ornamentaci polygamnich
(a zejména primarnich) samic, stejné¢ jako naopak trend monogamnich samic
k vyrazn€jSimu melaninovému pruhu na ocase, je tieba interpretovat s nejvyssi mirou
opatrnosti. Podobné je tfeba nahlizet na srovnani primérnych hodnot v ramci
jednotlivych kategorii (Tab. 6). I zde je vidét jisty ndznak trendu, Ze primarni samice maji
vyraznéji rozvinuté ornamenty. Napiiklad diivéjsi nacasovani sekundarnich samic oproti

samicim primarnim je logicky nesmysl.
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Tab. 6. Primérné hodnoty (aritmeticky primér) jednotlivych zkoumanych znakt zjisténé
pro samice monogamni (M, n=5), primarni samice v polygynnich svazcich (P1, n=3),
sekundédrni samice v polygynnich svazcich (P2, n=4) a primér pro vSechny odchycené

Cejky (Xpop, n=41)

C. Znak M Pl P2 Xopop
1 PCl.ornamenty 0.71 147 0.70 0.02
2 PC1.pelichani -0.85  0.07 0.03 0.01
3 Chocholka 65.80 6633 6585 64.7
4 Proporce ¢erné barvy na ocase 0.45 0.42 0.44 0.44
5 Délka ktidla 223.8. 229.33 222.00 225.58
6 Vaha 219.60 221.67 224.75 222.05
7 Nacasovani hnizdéni 5.70 3.08 -0.37  1.00
8 Primérna velikost vajec 23.78 23.56 2322 2348
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Graf 3. Ordinac¢ni diagram ukazujici rozptyl samic se zndmym parovacim statusem
v ramci ordina¢niho prostoru. Samice se stejnym parovacim statusem jsou spojeny linii a
oznaceny centroidem (M=monogamni samice,Pl=primarni samice v polygynnich

svazcich a P2=sekundérni samice v polygynnich svazcich).
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3.3. Deskripce inkubaé¢niho chovani ¢ejek

Inkubaéni péce byla unaprosté vétSiny sledovanych hnizd vykonavand biparentalné,
pouze u Ctyt sledovanych hnizd (8.5 %) nebyla sam¢i inkubace zaznamendna vibec. U
vSech hnizd bylo mnozstvi poskytované péce vychyleno ve prospéch samic. Z celkového
mnozstvi 187 223 minut znamé inkubacni péce jich ptipada 161 223 na samice (85.8 %) a
26 671 na samce (14.2 %). Spocitame-li tento pomér jako priimérnou proporci samci péce
vykonavanou po jednotlivych hodinach (pro vyrovnani rozdili ve velikostech vzorku pro
jednotlivé hodiny), odhad proporce inkubacni péce vykondvané samcem se zméni jen

nepatrné, na 13.9 %. Mezi jednotlivymi hnizdy se ovSem inkubac¢ni poméry velmi lisi.
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Souhrnnd proporce samcéi péce u biparentdlné inkubovanych hnizd pro celou dobu
zaznamu daného hnizda se pohybovala mezi 1 % a 44 % (x=15.5 %, median=13.6 %,

SD=0.12; graf 4).

Graf 4. Celkova proporce sam¢i inkubaéni pfitomnosti (celé sloupce) a skute¢ného

inkubaéniho usili (tmaveé modré ¢asti sloupctt) pro jednotliva hnizda.
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Cislo
Rozlozeni sam¢i inkubacni péce vykazovalo velmi vyraznou cirkadianni patrnost.
Celkem 100 % zaznamenané péce samce se odehralo mezi 04:00 a 21:00, respektive
v dobé¢, kdy bylo alesponi ¢astecné svétlo (graf 5). Vice nez 94 % ji ale spadalo do
mnohem uzsiho rozmezi a to 6:00 az 19:00. V prub¢hu svétlé ¢asti dne méla samci
inkubacni aktivita dva nepfili§ vyrazné vrcholy, a to mezi sedmou a desatou ranni a dale

mezi Sestou a sedmou hodinou vecerni.
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Graf 5. Zmény v primérném mnozstvi a kvalité poskytované inkubacni péce v pribehu
dne. RozliSeny jsou kategorie inkubace samcem (IcM), piestdvky v inkubac¢nim sezeni

samce (IgM), inkubacni sezeni samice (IcF) a prestavky v inkuba¢nim sezeni samice

(IgF)
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Frekvence stfidani obou partnert v pribéhu dne se pohybovala mezi 0 a 25 (x=5.95,

medidn=5, SD=5.44). D¢lka jednotlivych inkubacnich epizod samcii byla od 1 do 421
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minut (x=53, median=32, SD=61). Délka nepfetrzité¢ inkubace se u samcii pohybovala od
n¢kolika vtefin po 237 minut (x=24.62, median=16.68, SD=27.08), zatimco u samic
mohla nepfetrzitd inkubace trvat i vice nezZ sedm hodin (maximum 452 minut, x=43.66,
median=25.18, SD=56.63). Rozdil mezi obéma pohlavimi v primérné délce nepietrzité
inkubace byl silné prukazny (W=1640500, P< 0.0001). Délka ptestavky pii vyméné
partnert trvala v priméru 8.5 minuty (SD=20.45), ptiCemz delsi prestavky nastavaly pfi
sttidani samce samici (x=10.9, medidn=2.73, SD=25.15), nez v opacném piipadé (x=6.00,
median=1.76, SD= 13.34) (Graf 6). I zde byl rozdil mezi pohlavimi siln¢ statisticky
vyznamny (W=161740, P<0.0001).
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Graf 6. Rozdily v délce inkubacni prestavky (Ig) pted ptfichodem na hnizdo mezi
pohlavimi. Boxy v grafu predstavuji medidn a 25% a 75% kvantily. Extrémni hodnoty

delsi nez 20 minut nejsou na grafu zobrazeny.
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Celkové inkubacni Usili, tedy proporce casu, po ktery bylo hnizdo jednim z partnerti
inkubovéano, bylo 81.4 % (vyjadfeno jako primeér inkubacniho usili v jednotlivych
hodinéach v pribéhu dne). Mezi jednotlivymi hodinami se ovSem znacné lisilo, s minimem
v priabéhu dne a maximem v no¢nich hodinach (min= 70.2 % , max= 93.1 %, SD=0.07;

Graf 7).
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Graf 7. Zmény v celkovém inkuba¢nim Usili v pribéhu dne
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Celkové inkubacni usili bylo obecné vyssi ve dnech se srdzkami, byt statisticky
signifikantni byl tento trend jen pro dny se sraZkovym uhrnem > 2mm (Tab. 7). Naopak
negativni trend v inkuba¢nim Usili byl patrny se zvySujicimi se teplotami. Déle byl patrny
siln¢ statisticky priikazny pozitivni efekt sam¢i inkubace. Prediktory inkubacéniho usili
pro jednotliva pohlavi jsou podrobnéji rozebrany v kapitole 3.3.1. Zajimavou patrnosti je
velmi vyrazna suma Akeikeho vah ziskand pro modely zahrnujici jako prediktor velikost
hnizdniho uskupeni (,,denzita®), kterd naznacuje trend k mensimu inkubac¢nimu usili,
minimalné ve velkych hnizdnich koloniich. Vzhledem k absenci statistické vyznamnosti
je vsak pravdépodobné, Ze se jedna jen o takzvanou ,neinformativni proménnou

(podrobné. Arnold 2010).
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Tab. 7. Shrnuti modelu, vysvétlujictho celkové inkubacni usili (Ic) pro jednotlivé
,hnizdodny* (zahrnuta je pouze svétla ¢ast dne). Uvedeny jsou primérné koeficienty a
hladiny signifikance pro modely se vS§emi moznymi kombinacemi prediktort a relativni

dilezitost vyjadiena sumou Akeikeho vah (3 ®i) pro vSechny modely obsahujici dany

prediktor.

¢.  Pevné efekty Estimate SE P > i
1 Intercept 1.275 0.295 <0.0001
2 Srazky <2mm 0.174 0.110 0.11 1
3 Srazky >2mm 0.674 0.159 <0.0001 1
4 Teplota -0.150 0.052 <0.01 0.96
5 Inkubacni perioda 0.074 0.052 0.17 0.47
6 Nacasovani 0.002 0.070 0.97 0.28
7 Sntiska -0.038 0.051 0.45 0.30
8 Ornamentace 0.024 0.060 0.69 0.27
9 Denzita (2-5 hnizd) -0.161 0.251 0.52 0.78
10 Denzita (>5 hnizd) -0.420 0.248 0.08 0.78
11 lay 0.002 0.0003 <0.0001 1

3.3.1. Prediktory inkubaé¢niho chovani partneru

Inkubaéni pfitomnost samce (Iay) byla pro jednotliva hnizda specifickd. Opakovatelnost
mezi jednotlivymi ,.hnizdodny*, odvozena z modelu s ndhodnym efektem hnizda, byla
>0.94 (GLMMpinom). NejvyznamnéjSim prediktorem samci inkubacni piitomnosti byla
ornamentace samice, s tendenci zvysit proporci inkuba¢ni péce vyrazné ornamentovanym
samicim (Tab. 8). Podobné pozitivni efekt na sam¢i inkubacni pfitomnost byl zjistén
s postupujici inkubaéni periodou. Naopak negativni efekt mély vyssi teploty a prekvapivé
také silné srazky (>2mm za den). Ostatni prediktory se zdaji byt nevyznamné jak mirou

signifikance tak relativni dileZzitosti vyjadienou sumou Akeikeho vah.
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Tab. 8. Shrnuti modelu vysvétlujiciho inkubacni ptitomnost samce (lay) pro jednotlivé
,hnizdodny* (zahrnuta je pouze svétla ¢ast dne). Uvedeny jsou primérné koeficienty a
hladiny signifikance pro modely se vS§emi moznymi kombinacemi prediktort a relativni

dilezitost vyjadiena sumou Akeikeho vah (3 ®i) pro vSechny modely obsahujici dany

prediktor.

¢. Pevné efekty Estimate SE P > i
1 Intercept -2.051 1.147 0.07
2 Srazky <2mm -0.263 0.411 0.52 0.43
3 Srazky >2mm -1.372 0.671 0.04 0.43
4  Teplota -0.540 0.248 0.03 0.76
5  Inkubacni perioda 0.784 0.320 0.01 0.81
6  Nacasovani 0.557 0.382 0.14 0.45
7  Sniska 0.179 0.327 0.55 0.58
8 Ornamentace 0.846 0.323 <0.01 0.75
9  Denzita (2-5 hnizd) -0.397 1.627 0.81 0.38
10  Denzita (>5 hnizd) -1.807 1.594 0.26 0.38

Nejsilnéjsim prediktorem inkubac¢niho usili (Ic) byla v ptipadé obou pohlavi celkova
inkubacni pfitomnost (Ia) dané¢ho ptaka, ktera byla v obou piipadech siln¢ signifikantni,
ovSem vykazovala protichtidné trendy. Zatimco samci s vétSi inkubacni ptitomnosti
inkubovali zaroven pevnéji, samice vykazovaly se zvySujici se inkubacni pfitomnosti
tendenci k vétsi proporci inkubacnich prestavek (Ig). V ostatnich prediktorech
inkubac¢niho usili se obé pohlavi rozchazeji. Samci vykazuji signifikantni zaporny trend
v inkuba¢nim usili se zvysujici se teplotou. Samice naopak inkubuji pevnéji v destivych
dnech, a to i pfi malych srazkovych thrnech (<2mm za den). Vliv ostatni prediktory byl

v obou pfipadech statisticky nevyznamny (Tab. 9 a 10).
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Tab. 9. Shrnuti modelu vysvétlujiciho inkubacni Usili samce (Icy) pro jednotlivé

,hnizdodny* (zahrnuta je pouze svétla ¢ast dne). Uvedeny jsou primérné koeficienty a

hladiny signifikance pro modely se vS§emi moznymi kombinacemi prediktort a relativni

dilezitost vyjadiena sumou Akeikeho vah (3 ®i) pro vSechny modely obsahujici dany

prediktor.

¢. Pevné efekty Estimate SE P > i
1 Intercept 1.491 0.53 <0.01
2 Srazky <2mm 0.172 0.234 0.46 0.25
3 Srazky >2mm 0.566 0.399 0.15 0.25
4 Teplota -0.266 0.107 0.01 0.87
5 Inkubacni perioda 0.028 0.119 0.81 0.26
6 Nacasovani 0.074 0.135 0.58 0.30
7 Sntiska -0.134 0.104 0.20 0.43
8 Ornamentace -0.135 0.135 0.31 0.36
9 Denzita (2-5 hnizd) -0.034 0.489 0.95 0.54
10 Denzita (>5 hnizd) -0.499 0.489 0.31 0.54
11 Tay 0.511 0.115 <0.0001 1.00
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Tab. 10. Shrnuti modelu vysvétlujiciho inkubaéni pfitomnost samice (Iar) pro jednotlivé
,hnizdodny* (zahrnuta je pouze svétla ¢ast dne). Uvedeny jsou primérné koeficienty a
hladiny signifikance pro modely se vS§emi moznymi kombinacemi prediktort a relativni

dilezitost vyjadiena sumou Akeikeho vah (3 ®i) pro vSechny modely obsahujici dany

prediktor.
¢. Pevné efekty Estimate SE P > i

1 Intercept 1.394 0.372 <0.001
2 Srazky <2mm 0.325 0.119 <0.01 1.00
3 Srazky >2mm 0.722 0.170 <0.0001 1.00
4 Teplota -0.090 0.060 0.13 0.52
5 Inkubacni perioda 0.089 0.065 0.16 0.17
6 Nacasovani -0.037 0.079 0.64 0.31
7 Sntiska 0.001 0.064 0.98 0.31
8 Ornamentace 0.078 0.072 0.27 0.38
9 Denzita (2-5 hnizd) -0.131 0.372 0.67 0.64
10 Denzita (>5 hnizd) -0.429 0.308 0.16 0.64
11 Iap -0.182 0.050 <0.001 1.00

4. DISKUZE

4.1. Vliv individualnich vlastnosti samic na na¢asovani hnizdéni a velikost vajec

Investice do reprodukce, vyjadiend jako primérny objem vajec ve sniSce nebyla
statisticky vyznamné ovlivnéna zaddnou z testovanych individudlnich charakteristik samic.
Jediny prediktor, ktery se ukazal byt vyznamnym, bylo relativni na¢asovani hnizdéni, coz
je oviem velmi dobi'e zndma patrnost, ktera byla jiz zjisténa jak u ejek (Salek 1995), tak
u ostatnich druhi (Boersma & Ryder 1983, Rowe et al. 1994). Jeji pravdépodobnou
ptiCinou je vétsi vlhkost v ranych fazich sezony, zvySujici nabidku a dostupnost zemnich

krouzkovcti a dalSich dilezitych slozek potravy cejek (Hogstedt 1974). Samice jsou
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nasledkem potravniho komfortu v lepsi kondici a jsou schopny vice investovat do tvorby
vajec (Galbraith 1988). Dalsim divodem mulze byt fakt, zZe ¢ast pozdéjsich sntsek je
tvofena ndhradnimi hnizdnimi pokusy samic, kterym byla prvni sniska predovana, ¢i
zni¢ena zemédeElskou technikou. Vejce v ndhradnich sntiSkéch pak byvaji rovnéz mensi
(Hegyi & Sasvari 1998). Nahradni snliSky bohuzel nelze spolehlivé rozpoznat bez znamé

identity samic, coZ mize vyrazné ztézovat interpretaci fady zjisténych poznatk.

Vysledky provedené analyzy nicméné naznacuji, Ze ornamentace, ani ostatni zahrnuté
charakteristiky samic neslouzi jako signéal o jejich schopnosti alokovat zdroje do tvorby
vajec. Ornamentace navic nebyla korelovdna s kondici, ani s velikosti samic. Zajimavym
vedlejsim vysledkem je, Ze kondice (ani samotnéd vaha) nebyla zdvisld na fazi inkubacéni
periody, v niz doSlo k odchytu. Tento vysledek je v rozporu s fadou publikovanych praci
napii¢ taxonomickym spektrem, které dokumentuji vyznamny pokles vahy v prubehu
inkubacéni periody (Freed 1981, Aldrich & Raveling 1983, Gatti 1983), byt existuji i
studie dokumentujici opak (Bryant 1979, Croll et al. 1991) s tim, ze tbytek vahy byva
obecné niz8i u druhil s biparentalni inkubaci (Williams 1996). U cejek byl ubytek vahy
rovnéz zdokumentovan, ovSem pouze pro uniparentdlné inkubujici samice a samice
inkubujici nadhradni sniisky (Hegyi & Sasvari 1998). Zda se tedy, Ze i relativné mala
proporce inkubaéni péce zastavand samcem mize pomoci udrzet samici v dobré kondici
po celou dobu inkubace. Podrobnéd diskuse vyznamu inkubacni péce samce v kontextu

energetické naro¢nosti inkubace je provedena v nasledujici kapitole.

Alternativné 1ze vysvétleni absence ubytku vahy v datech této studie hledat ve faktu, Ze
minimalné ¢ast ztraty vahy samice v prubchu inkubace byva zplisobena resorpci
hypertrofnich reprodukénich tkani, zejména vajecniki a vejcovodi (Williams 1996). Tyto
procesy ale probihaji zejména v ranych fazich inkubac¢ni periody. A vzhledem k tomu, ze
odchyty vramci této studie byly zamérné provadény az ve druhé poloviné inkubaéni

periody, by takto podminény Uibytek vahy nemohl byt zaznamenan

Prediktory vysvétlujici relativni nacasovani hnizdniho pokusu v rdmci sezony se zna¢né
liSily mezi dvéma spocitanymi modely. V rdmci celé¢ho datového souboru bylo
nacasovani vysvétlovano jen délkou kiidla, a to na samé hranici signifikance. Poté, co
bylo do modelu ptfiddn rozsah ptedhnizdniho pelichdni loketnich letek, a zaroven byl
datovy soubor zlizen na samice, pro které byl tento rozsah znam, hned tfi prediktory se

ukdzaly jako vyznamné. Model navzdory menSimu mnoZstvi zahrnutych samic
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predikoval pozdéjsi hnizdéni cejek s vice piepelichanymi loketnimi letkami, delSim
kiidlem a (na hranici statistické vyznamnosti) 1 s vétSim rozsahem melaninové
ornamentace. Tyto patrnosti jsou piekvapivé hned z nékolika divodi. K vyhoddm
Casného zahnizdéni je kromé jiz zminéné lepsi potravni nabidky na zacatku sezony a s ni
souvisejicim trendim ve velikosti vajec potieba pfipocitat 1 vEétsi Casovy prostor pro
nahradni hnizdéni (Hegyi & Sasvari 1998), ¢i dokonce vicenasobné snisky (Blomqvist &
Johansson 1994). Kromé toho, pokud by melaninova ornamentace meéla signalizovat
urcité kvality samic, Slo by oCekavat, Ze nasledny pohlavni vybér umozni nejrychleji
zahnizdit pravé samicim s vyraznou ornamentaci (Schonert et al. 2014), at’ uz
prostfednictvim saméich preferenci (Amundsen & Péarn 2006), ¢i prostfednictvim

kompetice mezi samicemi (Liker & Szekely 1997).

Klicem k porozuméni zjisténym trendim by mohla byt situace na zimovisti. Jednim
z diivodll vzniku takovéto patrnosti mize byt zména potravnich podminek na zimovisti,
pro nacasovani navratu, piipadné kondici (Schroeder et al. 2009, Laurenco et al. 2010).
Vzacnym zdokumentovanym piipadem podobného mechanismu miZze byt prace
Schroederové et al. (2009). Podle ni samci biehousi cernoocasych (Limosa limosa)
z nizozemské populace, ktefi maji méné vyrazny melaninem podminény svatebni Sat, jsou
v priméru sparovani se samicemi snasejicimi vétsi vejce. Naopak samci, kteti investovali
do ptedhnizdniho pelichéni vice byli v hor$i kondici a samice se kterymi se sparovali,
snasely mensi vejce. V1iv na naCasovani hnizdéni v rdmci sezony ovSem nebyl v ramci
studie vyznamny. Pravdépodobny plvod pozorovanych trendi hledaji autofi v
rozsahlych biotopovych zménach v zimovistich druhu, kde doSlo v poslednich
desetiletich na pteménu vétSiny mokiadl na ryzova pole. To sebou nese pravdépodobné
zvySeni proporce rostlinné stravy v potravé a v disledku toho lze ocekavat zvySeni

energetické naro¢nosti pelichani (Lindstrom et al. 1993).

Zimovisté nasich populaci ¢ejek jsou rozprostiena na velkém uzemi od severni Italie, pies
Francii a Spanélsko az do Maroka, pfi¢emZ na severu zasahuji az do Velké Britanie
(Cepak et al. 2008). Mezi jednotlivymi zimovisti se mohou podminky zna¢né lisit, coz
miZe zplisobovat znac¢nou variabilitu v potravnich podminkdch a tim 1 energetické
narocnosti pelichani (Lindstrom et al. 1993). Jedinci se navic mohou lisit v pelichacich

strategiich (Jenni & Winkler 1994, Pérez & Hobson 2006). U nékolika druhii bylo rovnéz
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zjiSténo, Ze nacasovani navratu i poc¢atku hnizdéni je individualné specifické (Rees 1989,

Battley 2006, Lourenco et al. 2011).

Interpretace dat ztéto studie je o to slozitéjsi, Ze pelichani loketnich letek nebylo
korelované se sledovanym rozsahem pelichani per v melaninovych ornamentech. Nelze
ovSem vyloucit, Ze je korelované naptiklad s rozsahem pelichani n€kterych dalSich per,
zejména kiidelnich krovek, ktery nebyl zaznamenavéan. K popséni interakci mezi
pelichanim, podminkami na zimovistich a na¢asovanim hnizdéni nicméné bude zapotiebi
rozsdhly vyzkum, za pouziti barevného znaceni (Laurenco et al. 2010), ¢i analyzy

stabilnich izotopil (Pérez & Hobson 2006).

4.2. Vliv individualnich vlastnosti samic na jejich parovaci status

Vzhledem k velmi malym velikostem vzorki pro jednotlivé péarovaci statusy samic
bohuzel neni mozné vyvodit vrameci této ¢asti studie solidni a statisticky podlozené
zavery. Prezentované vysledky je tedy nutno interpretovat jen s nejvétsi mirou opatrnosti.
I ptes velmi malé velikosti vzorkd vsSak lze v datech vysledovat slaby naznak jistych
trendd. Zejména se zdd, ze primarni samice by mohly byt v priméru ornamentovangj$i a
veétsi, nez jejich sekundarni protéjSky, stejné jako samice monogamni. Rozdily
v hodnotach jednotlivych znakil jsou nicméné i mezi samicemi se stejnym parovacim
statusem velmi vyrazné. Kromé toho tento trend neni v souladu se zavéry predchozi ¢asti
studie, které ukazuji spiSe na trend k pozdé€jSimu zacatku hnizdéni u vétSich a vice
ornamentovanych samic. Nasledujici odstavce maji proto za cil spiSe diskutovat potenciél

tématu pro budouci vyzkum a nastinit mozné sméry, kterymi by se mohl ubirat.

Klicovou otazkou je, zda ornamentace, ptipadné jiné individudlni charakteristiky samic
mohou hrat roli ve vnitropohlavni kompetici, provazejici vznik parovacich svazka (Liker
& Székely 1997). Piestoze se vétSina praci o signalizaci socidlniho statusu zabyva
ornamentaci samcil (Veiga 1993, Solberg & Ringsby 1997, Hoi & Griggio 2008), existuje
i n€kolik malo praci, davajicich do souvislosti ornamenty samic s jejich schopnosti
vnitropohlavni kompetice (Sandell 1998, Tobias et al. 2012). V takovém ptipadé lze
ovSem predpokladat spiSe trend k vyrazngj$i ornamentaci samic monogamnich (Sandell
1998). Otazkou je, co je hlavnim diivodem agrese mezi samicemi. Ta byva zpravidla
spojovéana s kompetici o rodiCovskou péci samce ¢i potravni zdroje (Tobias et al. 2012).

Rodic¢ovska péce samce je u cejek velmi variabilni (Liker & Székely 1999a,b, Lislevand

53



2001, Lislevand et al. 2004, tato studie) a to prokazateln¢ i na Grovni hnizd patticich
samicim se stejnym parovacim statusem (Liker & Székely 1999a,b, Lislevand et al.
2004). Sporné ovsem mohou byt i vyhody plynouci z kompetice o potravni zdroje, nebot’
ve zkoumané populaci se Casto potravni teritoria nepiekryvaji s teritorii hnizdnimi
(vlastni pozorovani). Navic vzhledem k velké mife predace mohou samice hnizdici ve
vétSich koloniich z vétsi hnizdni hustoty i tézit, nebot’ predace se zda byt ve velkych
koloniich, zejména v jejich centrech, mirngjsi (Salek & Smilauer 2002). Podle stejné
studie totiz trpély vétsi mirou predace hnizda umisténd na okrajich kolonii nez v jejich
centrech. Kompeti¢né silnéj$i samice by proto mohly vazit vyhody plynouci z umisténi

hnizda uprostied kolonie oproti vyhoddm monogamniho parovaciho statusu.

Do budoucna perspektivnim ptistupem k rozklicovani piipadné funkce ornamentace
samic v ramci vnitropohlavni kompetice u ¢ejky chocholaté by mohly byt experimenty
s agresi ¢ej¢ich samic vici sami¢im atrapadm s variabilni ornamentaci. Jedna se o metodu,
kterou u Cejek s uspéchem pouzili Liker a Székely (1997). Paklize je intenzita samci
inkubacni péce motivovand rozsahem ornamentace piislusné samice, bylo by jisté
zajimavé porovnat miru agrese mezi samicemi s obdobnym nebo naopak kontrastujicim
rozsahem ornamentii. Vzhledem k vySe zminénym patrnostem v mife preda¢niho rizika
ve velkych koloniich by bylo logické predpokladat, Ze ornamentovanéjsi samice budou
spiSe ochotné snést se vpolygynnim svazku se samicemi vyrazn¢ méné
ornamentovanymi, které nebudou schopny uzurpovat vyznamnéjsi podil sam¢i inkubaéni

péce a zaroven jim budou vytvaret ,,naraznikové pasmo“ viici predaci.

V této studii pouzitd metoda pfimych observaci hnizd se ukéazala jako velmi Casové
naro¢na a neefektivni. Spolu s velmi nizkou GspéSnosti odchytli a vysokou predaci bylo
proto spolehlivé mozno urcit parovaci status jen u velmi malého vzorku odchycenych
samic. Do budoucna bude proto mnohem perspektivnéjsi vyuziti kamer k sou¢asnému
nahravani vSech sousednich hnizd, coz by mohlo umoznit spolehlivé urceni i samcii

s velmi nizkou intenzitou inkubacni péce.

4.3. Inkubaéni rytmy ¢ejek

Vysledky analyzy inkubaéniho chovéni lze srovnat s vysledky nékolika ptedchozich
studii, provedenych ovSem na menSich a piedev§im vice fragmentovanych datovych

souborech (Parish & Coulson 1998, Liker & Székely 1999b, Lislevand 2001, Lislevand &
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Byrkjedal 2004, Lislevand et al. 2004). VSeobecné se da fici, Ze rozdéleni inkubac¢niho
usili mezi partnery je u ¢ejek vyznamné nachyleno ve prospéch samic, a to prakticky u
vsech part bez vyjimky, pfestoze variabilita v inkuba¢nim 1sili samcii je znac¢na. Tato
zpuisobeno faktem, Ze vétSina ostatnich studii byla zaloZzena pouze na observacich
v prub¢hu svétlé ¢asti dne (Liker & Székely 1999b, Lislevand 2001). Zapocitanim celého
denniho cyklu, tedy i noci kdy inkubuje pouze samice, je tedy logicky ziskan niz§i odhad.

Piivod vychyleni inkubacni péce ve prospéch samice lze pravdépodobné hledat v cejci
polygynii, kdy jsou samci nuceni feSit kompromis mezi poskytovanim rodi¢ovské péce a
snahou o ziskani dalSich partnert (Trivers 1972, Emlen & Oring 1977). Zajimava je
nicmén¢ absence vztahu mezi inkubacni péci samce a velikosti hnizdniho uskupeni. Bylo
by totiz na misté piredpokladat, ze ve vétSich koloniich bude vice ptileZitosti pro ziskani
dalSich partnert a tim i vétsi tlak na samce vénovat se jejich ziskavani na tkor péce o
stavajici hnizda. Lislevand a Byrkjedal (2004) nicméné ve shodé s vysledky této studie
nezjistili po umelém odstranéni vybranych hnizd Zddnou zménu v chovédni okolnich
samcl a navic naprostd vétSina samic zahnizdila opétovné se stejnym samcem. Podobné
Lislevand et al. 2001 udavaji jen slabou negativni korelaci mezi inkubaci samcti a jejich

usilim v toku, ¢i soubojich s ostatnimi samci.

Samotny fakt, Zze samci Cejek inkubuji pouze v pribéhu svétlé ¢asti dne je rovnéz
zajimavy. U cCejky byla sice tato patrnost jiz zndma (Lislevand et al. 2004), napfi¢
bahiidky se ovSem jednd o vyjimku (Bulla in litt.). PfestoZze inkubacni rytmy
pravdépodobné nebyly zkouméany u zadného jin¢ho druhu rodu Vanellus, existuje nékolik
studii popisyjicich inkubaéni rytmy u kuliki rodu Charadrius, kteti jsou Cejkdm
fylogeneticky blizce piibuzni (Baker et al. 2007). Rozdé&leni inkubaénich povinnosti je u
nich ovSem naprosto rozdilné. Naprosta vétSina studii potvrdila naopak prevahu samci
inkubacni péfe v pribéhu noci. Tato patrnost byla zjiSténa u kanadského (Ch.
semipalmatus) (Blanken & Noll 1998), zrzoocasého (Ch. vociferus) (Warnock & Oring
1996), ¢i tlustozobého (Ch. wilsonia) (Thibault & McNeil 1995), coz naznacuje, Ze se
jednd o obecny trend. U kulika falklandského (Ch. falklandicus) (St Clair 2010) a
rezavotemenného (Ch. ruficapillus) (Ekanayake et al. 2015) byla zjiSténa dokonce témér
absolutni diferenciace inkubacni péce mezi v noci inkubujici samce a ve dne inkubujici
samice. Autofi druhé studie davaji tuto patrnost do souvislosti s pohlavnim dimorfismem

a rizikem predace. Experimentalné se jim podatilo dokdzat vy$§i miru predace umélych
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hnizd s vedle umisténou atrapou barevnéjsiho samce, nez hnizd s atrapou samice. U ¢ejek
je sice rovnéz patrny pohlavni dimorfismus s napadnéji zbarvenym samcem (Meissner et
al. 2013), ovSem cejky jsou pfes svou ndpadnost velmi efektivnimi aktivnimi obranci
proti vizualné se orientujicim predatorim (Elliot 1985, Kis et al. 2000), pficemz do
ochrany hnizda se vyznamné&ji zapojuje pravé samec (Liker & Székely 1999). Ve
zkoumané populaci probihd prevdznd vétSina predacnich udélosti v noci a maji je na
svédomi savCi predatofi, zejména liSka obecnd (Vulpes vulpes) (vlastni nepublikované
udaje). Je proto pravdépodobné, Ze samci jsou schopni aktivni obranou hnizd vyrovnat
potencidlni zvySeni rizika predace v dusledku jejich ndpadného vzhledu. Navic mize byt
pravé v prubchu dne Zadouci pfitomnost aktivnéji braniciho pohlavi na hnizd¢, nebo
v jeho té€sné blizkosti. Na druhou stranu pravé v prubéhu dne by bylo logické ocekavat
vyrazné€js$i konflikt mezi vySe zminénymi aktivitami spojenymi se ziskavanim dalSich
partneri a rodiCovskou péci. Naprostd absence noc¢ni inkubace samci tak zlstdva
nevysvétlenym fenoménem. Pro jeho objasnéni by bylo mimo jiné zapotiebi dikladné
popséani inkubacnich patrnosti i u ostatnich druhti rodu Vanellus a dalSich ptibuznych

roda.

Rovnéz celkové inkubacni Usili zjisténé u ¢ejek v ramci této studie (81.4 %) predstavuje
ve srovnani s ostatnimi studiemi ptekvapivé nizkou hodnotu. Lislevand & Byrkjedal
(2004) uvadeji u cejek v jiznim Norsku inkubacni usili okolo 88%. U ostatnich, zejména
biparentalnich druhii bahidkii byly vSak casto zjistény hodnoty mnohem vys$si (Norton
1972, Bulla 2014). Jin4 je situace u uniparentdlnich druht, kde sice byly zjistény i
hodnoty niz§i, ovSem zpravidla u velmi malych druhti (shrnuto v: Cantar & Montgomerie
1985). U vétsich druhti, jako jsou bekasina vétsi (Gallinago media), ¢i kulik hnédy
(Eudromias morinellus), dosahovalo inkubac¢ni usili 1 pfi uniparentalni inkubaci hodnot
okolo 90% (Lefaldli 1985, Kélds 1986). Zjisténych 81% se tedy u cejky jevi jako
prekvapivé nizké cCislo. Je vSak tfeba zdUraznit, Ze naprostd vétSina zminénych dat o
inkubaci bahnéakd byla ziskdvdna v podminkéch s vyrazné niz§imi okolnimi teplotami.
Primérnd denni teplota ve zkoumané oblasti byla 13.82°C (medidn=13.92°C, 25%
kvantil= 10.46°C, 75% kvantil= 16.96°C), nicmén¢ s vyraznymi vykyvy v prabéhu dne.
To znamend, Ze teplotni podminky mohly zejména v teplejSich ¢astech dne umoznovat
vyraznéj$i uvolnéni inkubaéniho usili. Podobny vztah mezi inkuba¢nim chovanim a
teplotou prostfedi popsali naptiklad Conway & Martin (2000) u severoamerickych pévc.

Ve prospeéch této hypotézy svédci i minimalné dveé dalsi zjisténi. Zaprvé cirkadianni
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zmény v primémém inkubanim Usili, s minimem v nejteplejSich castech dne a
s maximem Vv noci, kdy byly teploty v priméru vyrazné niz$§i a inkubaéni usili se
pohybovalo okolo 90%. Zadruhé fakt, Zze inkubacni Usili bylo negativné ovlivnéno
rostouci denni teplotou. Tento trend byl platny, jak u celkového inkubac¢niho Usili, tak u
inkuba¢niho usili samce. Pouze v pfipad€¢ inkubacniho uGsili samice nebyl statisticky

prikazny.

Alternativni vysvétleni nizkého inkubacniho Usili spo€iva v hypotéze potravni limitace,
pfedpokladajici, Ze ptaci jsou ve svém inkubacnim usili limitovani nedostatkem
potravnich zdroji pro udrZzovani vlastni kondice (Chalfoun & Martin 2007). Tato
hypotéza souvisi v obecnéj$im kontextu s otazkou, jak velké benefity pro samice cejek
muze mit pomoc s inkubaci ze strany samce. Vzhledem k malé proporci inkubacni péce,
kterou zastdvaji samci je zfejmé, ze prevaznou vétSinu energetickych narokl spojenych
s inkubaci nese samice. Ty navic vyhradné zastavaji péci v pribéhu noci, a vyznamné
vice péce ve dnech se srazkami. Kromé celkoveé vétsi proporce inkubacni péce jsou tedy
nuceny inkubovat v obdobich s vét§imi energetickymi pozadavky na inkubaci (Williams
1996). Tomu, Ze samice muze byt v pribéhu inkubace energeticky limitovana, nepiimo
nasvédcuji 1 dveé dalsi zjisténi zahrnuté ve vysledcich této studie. Piedevsim to, ze celkova
proporce casu, po kterou bylo hnizdo inkubovano, siln¢ zavisela na mife, jakou
k inkubaci pfispival samec. A zaroven, inkubacni Usili samice bylo nepiimo umérné
celkové proporci inkubacni péce, kterou zastdvala. Pfimé ditkazy nicméné tato studie
nepiindsi. O néco vice mize naznacit studie Lislevanda et al. (2004) ktera dokumentuje
pozitivni korelaci mezi kondici odchycenych samic a mirou, jakou pfispival samec
k inkubaci jejich hnizda. I pfestoZe autofi nerozklicovali kauzalitu popsaného vztahu, zda
se pravdépodobné, Ze mira sam¢i inkubace miize byt pro samici z energetického hlediska
pfinosnd. Na druhou stranu experimentalni studie Bully et al. (2014) neprokazala
vyznamné energetické omezeni dokonce ani u malého, v Arktidé hnizdiciho bahndka,

jespéka srostloprstého.

Klicovou otazkou této studie ovSem bylo vysledovani faktorli, které mohou motivovat
samce sedét vice. Pro celkovou inkubacni pfitomnost samce se jako statisticky silné
prikazny ukazal pozitivni efekt dvou prediktori. A to sami¢i ornamentace a faze
inkubacéni periody. Ob¢é proménné mohou indikovat urcitou hodnotu daného hnizdniho
pokusu a tim motivovat samce k vyraznéjsi rodiCovské péci (Haig 1990). V rozporu

s touto hypotézou ovSem na inkubacni Usili samce neméla Zadny vliv velikost vajec, ani
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naCasovani hnizdéni, pfestoze obé proménné maji vyznamné disledky pro kondici a

prezivani kurat (shrnuto v: Kubelka 2014), a tim i pro fitness dané¢ho samce.

S pokracujici inkubaci se zvySuje pravdépodobnost, Ze se hnizdo Gspésné vylihne a tim se
zvySuje jeho hodnota (Haig 1990). Vzhledem k tomu, Ze nebylo moZné spolehlivé zjistit
u dostatecného mnozstvi natdenych hnizd sou€asny parovaci status danych samct, nelze
ovSem vyloucit, ze vétsi mira inkubace v pozdéjsich fazich inkubaéni periody miize byt
jen artefaktem toho, ze polygynni samci zacali vice inkubovat po predaci jednoho z jejich

hnizd.

Stejné tak, pokud by ornamentace samic ovliviiovala jejich parovaci status, coz nebylo
vramei této studie vlivem velmi malého vzorku odchycenych samic se spolehlivé
uréenym parovacim statusem mozné otestovat, vztah mezi mnozstvim inkubacni péce a
ornamentaci samice by mohl byt jen artefaktem obecné vétsiho inkubac¢niho usili
vzhledem k primdrnim samicim. Tomu ovSem piedesle publikované studie pfilis
nenasvédcuji. Lislevand et al. (2004) neudavaji zddny rozdil mezi inkuba¢nim usilim
samcli monogamnich a polygynnich, stim, Ze extrémni hodnoty (minima i maxima)
zjistili u samci monogamnich. K podobnym vysledkiim dospéli i Liker a Székely (1999),
kteti sice zjistili obecné vétsi inkubacéni Usili samcii u monogamnich hnizd, nelisilo se
ovSem mezi hnizdy primarni a sekundarni samice vramci polygynnich svazkd.
Podobnému zavéru neptimo nasvédcuje i absence negativniho vztahu mezi inkubacni péci
samce a nacasovanim hnizdéni, nebot” obecné pozdéji hnizdici sekundérni samice by

musely logicky dostdvat mén¢ samci péce, nez jejich primarni protéjsky.

Lze tedy povazovat za pravdépodobné, Ze je to skutecné rozsah samicich melaninovych
ornamentl, ktery motivuje samce k vyznamnéjsi inkubacni péci. V ramci této studie sice
sami¢i ornamentace nebyla potvrzena jakozto indikator velikosti vajec ani nacasovani
hnizdéni, to ale nevylucuje jeji signalni funkci napiiklad ve smyslu resistence viici
parazitim (Roulin et al. 2001), ¢i obecné jako signal dobrych gent (Fisher 1958). Je tfeba
si uvédomit Ze pokud by ornamentace byla ovlivnéna genetickou korelaci mezi obéma
pohlavimi a méla zaroven funkci pfi pohlavnim vybéru u samct, investice do potomstva
zplozeného s bohaté ornamentovanou samici by pro samce zaroveil znamenalo investici
do ,,sexy synu“ (Weatherhead & Robertson 1979, Amundsen & Péarn 2006). To ovSem
narazi na otazku, zda je vyrazna melaninova ornamentace u samct ¢ejky funkéni v ramci

pohlavniho vybéru. Jedind studie, ktera se funkci sam¢i ornamentace u cejek zabyvala,
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naprosto selhala ve snaze spojit jakoukoliv sloZku sam¢i ornamentace s jejich gamii, ¢i
nacasovanim hnizdéni (Schonert et al. 2014). K detailni znalosti funkce cejcich
ornamentli bude tedy nutny dal$i vyzkum, ktery propoji detailni znalost parovacich

statusl zkoumanych ptaki s jejich ornamentaci a chovanim.

Zjistény vztah mezi inkuba¢nim chovanim samce a ornamentaci samice je v souladu s
hypotézou o rozdilné alokaci zdroji (Burley 1986,1988). Pro ptimy dikaz platnosti této
hypotézy by nicméné bylo nutné provést manipulac¢ni experiment (Sheldon 2000). Nelze
totiZz vyloucit ani platnost komplementarni hypotézy o rozdilném pfistupu k partnerim
(Burley 1988). Podle ni by kvalitni samice mohly ziskat samce schopné kvalitné&;si
rodiCovské péce. Za pravdépodobnéjsi povazuji ovSem platnost prvni hypotézy a to
pfedev§im z nésledujicich divodi. VeétSina dosavadnich testi téchto hypotéz byla
provedena u altricidlnich druhti, v obdobi krmeni mlad’at (Matessi et al. 2009, Mahr et al.
2012). V této situaci je ovsem mimotadné obtizné odlisit, zda jedinec péci odepird, ¢i zda
ji neni schopen v dostatecné mife zastavat, napiiklad v disledku toho, ze obsadil
nekvalitni potravni teritorium (Sundberg & Larsson 1994, Mahr et al. 2012). Zrovna tak
je tézké odlisit tyto dvé situace, je-li testovanou proménnou intenzita obrany hnizda vici
predatoram (Matessi et al. 2009, Mahr et al. 2012). V ptipadé inkubace ¢ej¢ich samct si
lze ovSem tézko ptedstavit, ze by samec nebyl schopen navysit intenzitu inkubacni péce,
pohybuje-li se primérné inkubacni usili samct okolo 14 % a kromé toho byla
zdokumentovéana extrémni variabilita v inkubac¢nim usili bez ohledu na parovaci status
samcl (Lislevand et al. 2004). Pro to, Ze samec neni inkubaci vyznamné energeticky
limitovan, svéd¢i i1 jiz zminény fakt, ze inkubaéni péfe v priméru nartstd v priab&hu
inkuba¢ni periody a navic je patrny i statisticky nesignifikantni trend k zvySovani

inkubaéniho Gsili v pribéhu sezony.

5. ZAVER

Studie zhodnotila vliv ornamentace a dalSich individualnich vlastnosti samic cejky
chocholaté na relativni naasovani hnizdéni a investici do reprodukce prostfednictvim
primérné velikosti vajec ve sniiSce. Velikost vajec byla ovlivnéna pouze nacasovanim
dané snisky, coz je zndmy jev souvisejici s vyvojem potravnich podminek v priab&hu

sezony. Oproti tomu u nacasovani hnizdéni bylo zjiSténo, zZe pozdéji zacinaji hnizdit cejky
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s del$im kiidlem, vétsim rozsahem piedhnizdniho pelichani loketnich letek a (na hranici

statistické signifikance) vétsim rozsahem melaninové ornamentace.

Vzhledem k velmi malému mnoZstvi odchycenych samic se zndmym péarovacim statusem
nebylo mozné kvalitn¢ zhodnotit vliv individudlnich vlastnosti samic na jejich parovaci

status.

Inkubacni chovani ¢ejek vykazovalo podobné patrnosti jako v pfedesle publikovanych
studiich, odhad priimérné proporce sam¢i péce, i celkového inkubacéniho usili v této studii
jsou ovSem nejnizsimi zjisténymi hodnotami, pravdépodobné v disledku velkého vzorku

dat rovhomérné pokryvajiciho cely denni cyklus.

Inkubaéni péfe samce byla vsouladu shypotézou rozdilné alokace vyraznéjsi
v pozdéjsich fazich inkubacni periody a u hnizd patficich vyrazngji ornamentovanym
samicim. Pfedpoklad vétsiho inkubaéniho usili samce u ¢asnych hnizd a u hnizd s vétsimi
vejci nebyl zaznamenéan. VEtsi Gsili bylo charakteristické pro niz$i denni teploty, ovSem
v noci samci neinkubovali vibec a pii vyskytu srdzek vyrazné méné nez samice. To
naznacuje absenci ptredpoklddaného vétsSiho inkubacniho usili samce v podminkach
vystavujicich samici vyss§im energetickym nakladiim na inkubaci. Podobné ovSem nebyl
zjiStén vztah mezi sam¢i inkubaci a velikosti hnizdniho uskupeni, coZ naznacuje, ze ani
potencidl pro ziskdvani dalSich partneri neméd na inkubacni chovani ¢ej¢ich samct

vyrazny vliv.
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