
 

Univerzita Karlova v Praze 

Přírodovědecká fakulta 

 

Studijní program: Biologie 

Studijní obor: Ekologická a evoluční biologie 

 

 

 

Monika Březinová 

 

Význam částečné inkubace u ptáků 

The role of partial incubation in birds 

 

 

Bakalářská práce 

 

 

Vedoucí práce: Mgr. Veronika Javůrková, Ph.D. 

Praha, 2016 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Prohlášení:  

 

Prohlašuji, že jsem tuto bakalářskou práci zpracovala samostatně a na základě konzultace 

se svojí školitelkou a že jsem řádně uvedla všechny použité informační zdroje a literaturu. 

Tato práce, ani její podstatná část nebyla předložena k získání jiného nebo stejného 

akademického titulu.  

 

 

V Praze, 12. 5. 2016 

 

        Podpis:  

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Poděkování:  

 

Ráda bych poděkovala zejména své školitelce, Mgr. Veronika Javůrková, Ph.D., za pomoc a 

za cenné rady při psaní této bakalářské práce. Dále bych také ráda poděkovala celé své 

rodině za podporu během celého mého studia.  

 

 

 

 



 

Abstrakt 

U mnoha druhů ptáků bylo pozorováno, že samice inkubují svojí snůšku ještě před jejím 

dokončením. Tomuto typu chování, jenž probíhá pouze několik hodin denně, se říká 

částečná inkubace. Ptačí vejce, jsou od doby snesení až po zahájení plné inkubace 

vystavena mnoha nepříznivým vlivům, jež snižují životaschopnost embryí a přežití snůšky. 

Proto někteří ptáci využívají jako ochranu před těmito negativními vlivy právě částečnou 

inkubaci. Mezi pravděpodobné funkce částečné inkubace patří ochrana před predací, 

vnitrodruhovým nebo mezidruhovým hnízdním parazitismem, ochrana snůšky před 

mikrobiální infekcí či aktivace proteinů nacházejících se ve vaječném bílku a žloutku, z nichž 

některé mají antimikrobiální vlastnosti. Tato bakalářská práce na základě dostupné literatury 

shrnuje poznatky o částečné inkubaci, její incidenci a funkci u ptáků. Také poukazuje na to, 

jak je možné, že u některých ptáků, jež vykazují částečnou inkubaci, se ptačí mláďata 

nelíhnou asynchronně, ale synchronně. Ze shrnutí dostupných prací vyplývá, že přes 

prokázané významné funkce částečné inkubace u ptáků je toto chování studováno stále 

velmi okrajově a zřetel by měl být kladen především na komparativní observační studie 

částečné inkubace u druhů obývající různé klimatické pásy, ale také na mechanismy, jež 

probíhají uvnitř vejce na úrovní fyziologické, biochemické a embryonální.  

 

Klíčová slova: inkubace, inkubační teplota, životaschopnost, bakterie, synchronní líhnutí, 

vaječné proteiny, fyziologická nula, predace, parazitismus  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Abstract 

It was documented that many species of birds incubate their clutch before the clutch 

completion. This behaviour called partial or intermittent incubation usually takes only few 

hours per day. Eggs in clutch are from the time of laying until the time of full incubation 

exposed to many negative environmental factors and disturbances. These factors may 

reduce the viability of the embryo and brood survival. It is therefore predicted that birds use 

partial incubation as a protection against these negative factors. Most probable functions of 

partial incubation are a protection against clutch predation, intraspecific and interspecific 

brood parasitism, and antimicrobial actions linked with reduction of potentially harmful 

microorganisms on the eggshells and/or activation of proteins with antimicrobial potential in 

egg´s yolk and albumen. This bachelor thesis summarizes overall knowledge of partial 

incubation, with special emphasis on its incidence and functions in birds. Moreover, this 

thesis reviews the problematics of synchronous and asynchronous hatching of partially 

incubated clutches. Although, based on literature review, partial incubation has strong impact 

on overall reproduction success in birds, study of this incubation behaviour is still neglected 

and more attention should be paid on comparative studies of species from different 

geographical zones and physiological and biochemical mechanisms during partial incubation. 

 

Key words: incubation, incubation temperature, viability, bakteria, synchrony hatching, 

protein in egg, physiological zero, predation, parasitism 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Obsah 

1 Úvod ............................................................................................................................. 1 

2 Částečná inkubace ...................................................................................................... 2 

2.1 Historie studia částečné inkubace u ptáků ..................................................................2 

2.2 Terminologie částečné inkubace .................................................................................3 

3 Způsoby částečné inkubace ....................................................................................... 3 

4 Význam částečné inkubace u ptáků ........................................................................... 6 

4.1 Antipredační funkce částečné inkubace ......................................................................6 

4.2 Částečná inkubace a hnízdní parazitismus .................................................................7 

4.3 Fyziologické aspekty částečné inkubace.....................................................................8 

4.3.1 Udržení životaschopnosti vyvíjejícího se zárodku............................................... 8 

4.3.2 Částečná inkubace a synchronní vs. asynchronní líhnutí snůšky ......................10 

4.3.3 Antimikrobiální funkce částečné inkubace .........................................................12 

4.3.4 Biochemické změny a procesy uvnitř vejce během částečné inkubace .............14 

5 Závěr ............................................................................................................................17 

6 Seznam použité literatury ..........................................................................................18 

7 Přílohy .........................................................................................................................24 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



1 

 

1 Úvod 

Úspěšnost reprodukčního pokusu je zásadní pro udržení životaschopnosti jakékoliv 

populace daného druhu. Jelikož jsou ptačí vejce vystavena mnoha nepříznivým vlivům, musí 

ptáci investovat energii do ochrany snůšky a inkubace. Díky inkubaci totiž mohou ptáci 

ovlivňovat vývoj a fenotyp svých potomků (Vinuela 2000; Podlas a Richner 2013).  

Obecně lze tvrdit, že u ptáků existují dva druhy inkubace, a to plná neboli efektivní 

inkubace a částečná inkubace. Při plné inkubace dochází k vývoji ptačího embrya, a to díky 

tomu, že se samice po většinu dne vyskytuje na hnízdě a efektivně zahřívá snůšku na 

teplotu kolem 34-36 ºC (Persson a Göransson 1999; Wang a Beissinger 2011; Podlas a 

Richner 2013). Zatímco během částečné inkubace se samice vyskytuje na hnízdě jen pár 

hodin denně a ve většině případů nedochází k efektivnímu zahřívání snůšky na teplotu, při 

níž se zárodek vyvíjí (Wang a Beissinger 2011; Miller 2013; Podlas a Richner 2013). Mohlo 

by se tedy zdát, že částečná inkubace nemá příliš velký význam pro zvýšení hnízdního 

úspěchu. Avšak opak je pravdou. Částečná inkubace, jež je využívána přibližně u 50 % 

druhů ptáků (Podlas a Richner 2013), avšak prozatím byla studována jen u poměrně malého 

počtu druhů (viz. Příloha 1), má mnoho zajímavých funkcí. Mezi nejvíce studované funkce 

patří ty, jež vedou obecně k udržení životaschopnosti vyvíjejícího se zárodku, neboť ptačí 

vejce jsou od svého snesení vystavena mnoha nepříznivým vlivům, jako je nízká nebo 

vysoká teplota, vysoká vlhkost či riziko mikrobiální infekce (Stoleson a Beissinger 1999; 

Beissinger et al. 2005; Ardia et al. 2006; Fasenko 2007). Mezi další funkce částečné 

inkubace patří ochrana před predací (Persson a Göransson 1999; Kreisinger a Albrecht 

2008; Podlas a Richner 2013), vnitrodruhovým a mezidruhovým hnízdním parazitismem 

(Hepp 2004; Podlas a Richner 2013; Clotfelter a Yasukawa 2014) nebo také ovlivňuje 

aktivitu některých vaječných proteinů, jež mají pozitivní vliv na zvýšení efektivní a správné 

embryogeneze (Romanoff a Romanoff 1929; Wellman-Labadie et al. 2008b; D’Alba et al. 

2010).  

Cílem mé literární rešerše bylo shrnutí dosavadních poznatků o částečné inkubaci, a 

to hlavně o jejím vlivu na zlepšení líhnivosti ptačích mláďat a celkové hnízdní úspěšnosti u 

ptáků. Zaměřila jsem se především na funkce částečné inkubace, jako je ochrana před 

hnízdní predací, vnitrodruhovým a mezidruhovým parazitismem, udržení životaschopnosti 

ptačího zárodku a vlivu částeční inkubace na biochemické změny ve vaječném bílku, ale 

také na to, jaký má částečná inkubace vliv na asnychronitu a synchronitu ptačího líhnutí. 

Tímto shrnutím dosavadních poznatků o částečné inkubaci jsem se snažila vysvětlit, jaký má 

částečná inkubace pro ptáky význam. 
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2 Částečná inkubace 
Mnoho druhů ptáků inkubuje svojí snůšku ještě před jejím dokončením, tedy v době 

snášení vajec. Tomuto typu chování se říká částečná inkubace (Hepp 2004; Wang a 

Beissinger 2009; Podlas a Richner 2013). Je definována jako chování, jež probíhá před 

dokončením snůšky a rodiče stráví sezením a zahříváním vajec mnohem méně času, než je 

tomu pak u plné inkubace (Wang a Beissinger 2011; Miller 2013). Částečná inkubace byla 

zjištěna téměř u 50% druhů ptáků (Podlas a Richner 2013) mezi ně patří jak prekociální 

druhy, jenž mají u většiny druhů synchronní líhnutí (Arnold et al. 1987; Persson a Göransson 

1999; Loos a Rohwer 2004; Nicolai et al. 2004), tak i altriciální druhy, především pěvci, 

jejichž snůšky vykazují  většinou asynchronní líhnutí (Arnold et al. 1987; Clotfelter a 

Yasukawa 1999; Arnold 2011). 

 Při částečné inkubaci může, ale i nemusí dojít k zvýšení teploty nad fyziologickou 

nulu (Podlas a Richner 2013). Jako fyziologická nula je chápána teplota okolo 25-27 ºC 

(Pendlebury a Bryant 2005; Podlas a Richner 2013), pod kterou nedochází k žádnému 

embryonálnímu vývoji (Fasenko 2007). U většiny zkoumaných druhů, ačkoli došlo k navýšení 

teplot nad fyziologickou nulu, nedošlo k efektivnímu vývoji embrya (Wang a Beissinger 2011; 

Podlas a Richner 2013). Byly ovšem zjištěny i případy, kdy i částečná inkubace iniciovala 

embryonální vývoj, tento jev byl pozorován například u některých zástupců vrubozobých 

(Anseriformes), hrabavých (Galliformes) a pěvců (Passeriformes) (Wang a Beissinger 2011). 

Avšak velice málo se ví, co se v ptačích vejcích během částečné inkubace skutečně 

odehrává. 

2.1 Historie studia částečné inkubace u ptáků  

Definice a znalosti o částečné inkubaci se v průběhu studia tohoto fenoménu měnily. 

Putnam (1949)  ve své studii uvádí, že částečná inkubace začíná s pokládkou prvního vejce. 

Předpokládal, že během částečné inkubace, často nazývána i jako časná inkubace, 

nedochází k vývoji embrya, neboť mláďata z prvních snesených vajec se nelíhla až tak 

výrazně dříve, než mláďata z později snesených vajec. Další zmínku o částečné inkubaci 

nalezneme ve studii Barth (1955), jenž studoval hnízdní chování racka bouřného (Larus 

canus). Označuje částečnou inkubaci jako jakýkoliv výskyt na hnízdě v období před 

začátkem plné inkubace. Haftorn (1981) ve své studii popisuje částečnou inkubaci jako 

inkubaci sensu stricto, teda jako jakoukoliv aplikaci tepla na vejce před plnou inkubací.  
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2.2 Terminologie částečné inkubace  

Jak už bylo zmíněno výše, částečná inkubace je definována jako chování, jež probíhá 

před plnou inkubací, rodiče se vyskytují na snůšce jen pár hodin denně (Miller 2013) a ve 

většině případů nedochází k vývoji embrya (Wang a Beissinger 2011; Podlas a Richner 

2013). Přesto je často velice obtížné od sebe odlišit plnou inkubaci, částečnou inkubaci a 

přítomnost na hnízdě. Záleží proto na použité metodice, která byla při studiu částečné 

inkubace použita. Mezi nejčastější metody, jež se při studiu inkubace využívají, patří 

pozorování hnízdní docházky a měření teploty snůšky či vnitřku hnízda (Barrett 1980; Wang 

a Beissinger 2011). Jako nejlepší metoda pro studium inkubace se jeví měření teploty 

snůšky (Haftorn 1981) pomocí umělých vajíček vložených do hnízda (Barth 1955; Persson a 

Göransson 1999; Hepp 2004), díky kterým lze zjistit, jestli dochází k plné inkubaci, částečné 

inkubaci, nebo se rodiče vyskytují na hnízdě bez přímého kontaktu s vejci.  

Plná inkubace je definována jako efektivní inkubace, při které dochází k vývoji 

embrya. Embrya potřebují pro svůj vývoj dlouhodobější působení stálých a vyšších teplot 

nad 300C až do doby než se vylíhnou (Persson a Göransson 1999; Miller 2013; Podlas a 

Richner 2013). K plné inkubaci většinou dochází po snesení posledního vejce, nebo i během 

snůšky, avšak v tomto případě dochází k asynchronnímu líhnutí snůšky (Arnold 2011; Podlas 

a Richner 2013).  

Zatímco přítomnost na hnízdě se jak od částečné, tak od plné inkubace liší tím, že 

zde nedochází k přímému kontaktu rodičů s vejci, a tudíž nedochází k žádnému vývoji 

embrya. Toto chování slouží např. k ochlazování vajec, nebo ochranně přes predátory. 

(Wang a Beissinger 2011). 

3 Způsoby částečné inkubace  
Ačkoli by se mohlo zdát, že částečná inkubace je u všech ptáků uniformní, není tomu 

tak. Varianty neboli „pattern“ částečné inkubace se liší jak mezidruhově, tak i v rámci 

jednoho druhu (Wiebe et al. 1998; Wang a Beissinger 2009, 2011).  

 Mezidruhové rozdíly jsou způsobeny mnoha faktory, jako je odlišný typ hnízdění, 

biparentální versus uniparentální inkubace, environmentální podmínky či dokonce hnízdní 

neúspěchy v minulosti (Wang a Beissinger 2009). Rozdíly v rámci druhu jsou způsobeny 

věkem, zkušenostmi, zdravotním stavem rodičů, tak jsou také ovlivněny environmentálními 

podmínkami jako je déšť, vítr a teplota (Wiebe et al. 1998; Wang a Beissinger 2009, 2011). 

Především podmínky prostředí ovlivňují nástup částečné tak i plné inkubace. Bylo zjištěno, 

že každé zvýšení rychlosti větru o 1m/s nad normu zpomalilo částečnou inkubaci o 0,79 dnů 

a 0,89 nocí, podobný účinek mělo i množství srážek (Wang a Beissinger 2009).  
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Wang a Bessinger (2009) popsali 11 potenciálních „patterns“ částečné inkubace (viz 

Obrázek 1), které probíhaly jak ve dne, tak v noci a výrazně ovlivnily hnízdní úspěšnost. 

Avšak už o 9 let dříve Wiebe et al. (1998) u poštolky obecné (Falco tinnunculus) objevili 3 

„patterns“ částečné inkubace, a to stoupající, stagnující a pulzní. Wang a Beissinger (2009) 

rozdělili „patterns“ částečné inkubace podle toho, zda stoupají monotónně nebo ne, zda mají 

lineární části a také podle rychlosti změny. Tyto „patterns“ rozdělili do 4 kategorií: stoupající, 

nepravidelně stoupající, klesající a lineární. U stoupajících „patterns“, které se u ptáků 

vyskytují nejvíce, byly určeny tři kategorie těchto „patterns“ a to: „Flat-rise“, „Slow-rise“ a 

„Rapid-rise“ (Wang a Beissinger 2009, 2011). „Flat-rise pattern“, jenž byl nejvíce pozorován 

v denních hodinách, se vyznačuje stabilní částečnou inkubací. Tento „pattern“ inkubace byl 

pozorován především u pěvců (Passeriformes), jako například u sýkory šedohnědé 

(Baeolophus inornatus), vlašťovky stromové (Tachycineta bicolor) (Wang a Beissinger 2009) 

nebo salašníka západního (Sialia mexicana) (Wang a Beissinger 2009; Wang a Weathers 

2009). „Slow-rise pattern“ se vyznačuje tím, že na začátku částečné inkubace se samice 

vyskytují na hnízdě jen krátkou dobu denně a postupem času dochází k pomalému nárůstu 

přítomnosti na hnízdě spojenou s částečnou inkubací. Tento „pattern“ se vyskytuje 

především u precociálních druhů ptáků se synchronním líhnutím, jako jsou vrubozobí 

(Anseriformes) a hrabaví (Galliformes) (Poussart et al. 2000; Wang a Beissinger 2009), byl 

ale pozorován také u pěvců (Passeriformes) (Wang a Beissinger 2009; Wang a Weathers 

2009). Naproti tomu „Rapid-rise pattern“ je charakteristický tím, že na začátku částečné 

inkubace se samice vyskytuje na hnízdě jen krátkou dobu denně, avšak už během pár dnů 

se hnízdní účast zněkolikanásobí a samice se vyskytují na hnízdě skoro celý den. „Rapid-

rise pattern“ se vyskytuje především u altriciálních druhů s asynchronním líhnutím, jako jsou 

pěvci (Passeriformes) (Wang a Beissinger 2009; Wang a Weathers 2009) nebo papoušci 

(Psittaciformes). Bylo zjištěno že „Slow-rise“ a „Flat-rise“ se vyskytuje častěji než „Rapid-rise“ 

(Wang a Beissinger 2009). Dále se u ptáků vyskytují nepravidelně stoupající „patterns“ 

částečné inkubace, které nestoupají monotónně, ale nepravidelně (irregular), pulzně (pulsed) 

nebo skokově (step) (Wiebe et al. 1998; Wang a Beissinger 2009, 2011), avšak tyto 

„patterns“ se vyskytují s menší četností. Klesající „patterns“, jako jsou „Flat-fall“, nebo 

„Falling“, při nichž se přítomnost na hnízdně v průběhu dnů snižuje, se u ptáků vyskytují 

nejméně (Wang a Beissinger 2009, 2011). Dále byly objeveny další dva „patterns“ částečné 

inkubace, a to „W-shape“ a „U-shape“, při nichž se samice vyskytovaly na hnízdě během 

částečné inkubace nepravidelně, tyto „paterns“ byly objeveny jen u mála ptačích druhů jako 

například u sýkory šedohnědé (Baeolophus inornatus) (Wang a Beissinger 2009), salašníka 

západního (Sialia mexicana) (Wang a Weathers 2009) nebo papoušíka vrabčího (Forpus 

passerinus) (Grenier a Beissinger 1999) 
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                     Obr. 1. Vzory částečné inkubace. Převzato: Wang a Beissinger 2011 

 

Částečná inkubace se také u jednotlivých druhů ptáků liší tím, zda probíhá ve dne, 

v noci nebo jak ve dne, tak v noci. Nelze však přesně říci, jestli je pro ptáky výhodnější denní 

nebo noční částečná inkubace. Lze ale předpokládat, že denní částečná inkubace je 

výhodná v prostředí, kde dochází k většímu nárůstu teplot během dne, které mají negativní 

vliv na životaschopnost vajec a růst nebezpečných mikroorganismů a má také pozitivní vliv 

na ochranu snůšky před vizuálně se orientujícími predátory. Toto potvrdili i Ruiz-De-

Castañeda et al. (2012) při studii lejsků černohlavých (Ficedula hypoleuca). Také Wang a 

Beissinger (2009) u pěti druhů pěvců pozorovali částečnou inkubaci především přes den. 

Mnoho ptačích druhů, především těch, jež kladou svá vejce v noci (Podlas a Richner 2013), 
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vykazují noční částečnou inkubace, díky níž dochází k ochraně snůšky před olfaktoricky se 

orientujícími predátory, kteří jsou aktivní hlavně v noci. Tato noční částečná inkubace byla 

objevena například u kachničky karolínské (Aix sponsa) (Hepp 2004), sýkorky koňadry 

(Parus major) (Podlas a Richner 2013), vlhovce červenokřídlého (Agelaius phoeniceus) 

(Clotfelter a Yasukawa 1999) nebo vlašťovky zelené (Tachycineta thalassina) (Wang a 

Beissinger 2009). 

4 Význam částečné inkubace u ptáků 
Částečná inkubace má několik potenciálních funkcí, jež pozitivně ovlivňují hnízdní 

úspěšnost ptáků. Funkce částečné inkubace se liší podle toho, zda při částečné inkubaci 

dochází k zvýšení teplot nad fyziologickou nulu, či nikoliv (Podlas a Richner 2013). Mezi 

funkce částečné inkubace, při níž nedochází ke zvýšení teplot nad fyziologickou nulu, patří 

ochrana snůšky před predací (Wang a Beissinger 2011) a hnízdním parazitismem  (Clotfelter 

a Yasukawa 1999; Wang a Beissinger 2011; Podlas a Richner 2013). Mezi funkce částečné 

inkubace, při které dochází k zvyšování teplot nad fyziologickou nulu, patří jak už výše 

zmíněné funkce, tak i několik dalších (Wang a Beissinger 2011), jako je udržení 

životaschopnosti ptačího zárodku (Fasenko 2007; Arnold 2011; Podlas a Richner 2013), 

ochrana proti nebezpečným mikroorganismům, jako jsou bakterie a plísně (Ruiz-De-

Castañeda et al. 2011; Wang a Beissinger 2011) a v neposlední řadě dochází během 

částečné inkubace k biochemickým změnám v proteinech bílku a žloutku, jež mají vliv na 

antimikrobiální ochranu a vývoj ptačího embrya (Shawkey et al. 2008; Podlas a Richner 

2013). 

4.1 Antipredační funkce částečné inkubace 

Predace patří mezi významný faktor, který ovlivňuje reprodukční úspěšnost a 

celkovou fitness ptáků (Isaksson et al. 2007; Tarwater 2008; Ringelman a Stupaczuk 2013). 

Pravděpodobně i díky predaci došlo celosvětově ke snížení stavů na zemi hnízdících ptáků 

(Isaksson et al. 2007). Ochrana snůšky před predací je tedy důležitým aspektem pro 

zajištění hnízdní úspěšnosti (Ringelman a Stupaczuk 2013). Proto se předpokládá, že 

mnoho druhů ptáků volí jako variantu ochrany své snůšky částečnou inkubaci (Arnold 2011).  

Byly zjištěny dvě formy ochrany, které jsou spjaté s částečnou inkubací. Buď samice 

může bránit hnízdo aktivně a to útokem, anebo pasivně svým kryptickým zbarvením, což se 

především uplatňuje u ptáků hnízdcích na zemi (Kreisinger a Albrecht 2008; Ringelman a 

Stupaczuk 2013). Andersson a Waldeck (2006) prokázali u kajky mořské (Somateria 

mollissima), bránící své hnízdo proti vránám a rackům útokem, že přítomnost samice na 

hnízdě během snášky snižuje hnízdní predaci až o 20-35%.  
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V několika studiích zaměřených především na pěvce nebyl ale vliv částečné inkubace 

na hnízdní predaci prokázán, neboť se samice v tomto období vyskytuje na hnízdě jenom 

pár hodin denně (Morton a Pereyra 2010; Clotfelter a Yasukawa 2014). Studie a druhy, u 

kterých se antipredační funkce částečné inkubace studovala a jejich zjištění je shrnuto 

v Tab.1. 

 

Tab. 1.: Druhy ptáků, u nichž byl zkoumán antipredační vliv částečné inkubace. 

Druh Řád 
Antipredační 

funkce 
Studie 

jespák srostloprstý 

(Calidris pusilia) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
ano 

(Ashkenazie a Safriel 

1979) 

bažant obecný 

(Phasianus colchicus) 

hrabaví 

(Galliformes) 
ano 

(Persson a 

Göransson 1999) 

lyska americká 

 (Fulica americana) 

krátkokřídlí 

(Gruiformes) 
ano (Arnold 2011) 

sýkorka koňadra 

(Parus major) 

pěvci 

(Passeriformes) 
ano 

(Podlas a Richner 

2013) 

vlhovec červenokřídlý 

(Agelaius phoeniceus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
ne 

(Morton a Pereyra 

2010) 

vlhovec hnědohlavý 

(Molothus ater) 

pěvci 

(Passeriformes) 
ne 

(Clotfelter a 

Yasukawa 2014) 

berneška bělolící 

(Branta Leucopsis) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
ano (Hübner et al. 2002) 

kachna divoká 

(Anas platyrhynchos) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
ano 

(Kreisinger a 

Albrecht 2008) 

kajka mořská 

(Somateria mollissima) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
ano 

(Andersson a 

Waldeck 2006) 

 

4.2 Částečná inkubace a hnízdní parazitismus 

Hnízdní parazitismus je velice rozšířen u vrubozobých a dalších druhů ptáků (Nielsen 

et al. 2006). Proto některé ptačí druhy využívají částečnou inkubaci jako ochranu jak před 

vnitrodruhovým, tak i mezidruhovým parazitismem (Podlas a Richner 2013). Tím, že se po 

dobu snášení vajíček vyskytují samice na hnízdě, ztěžují ostatním samicím, aby jim do 
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hnízda snesli vejce. Avšak Hořák a Klvaňa (2009) zjistili, že přestože se samice poláka 

velkého (Aythya ferina) na hnízdě po většinu dne i noci vyskytují, přesto k hnízdnímu 

parazitismu dochází. Vypozorovali, že parazitická samice, třebaže je odháněna klobáním, 

snese své vejce na okraj hnízda a hostitelská samice toto vajíčko vloží ke svým ostatním 

vejcím při otáčení vajec svým zobákem v domnění, že je to její vlastní vejce, které z hnízda 

vypadlo. Toto potvrdil i Hepp (2004) u kachničky karolínské (Aix sponsa). Z těchto zjištění lze 

usuzovat, že částečná inkubace nemá u většiny vrubozobých (Anseriformes) žádný vliv na 

hnízdní parazitismus. Avšak u většiny druhů pěvců byl vliv částečné inkubace na hnízdní 

parazitismus potvrzen (Clotfelter a Yasukawa 1999, 2014; Podlas a Richner 2013). Studie a 

druhy, u kterých se funkce částečné inkubace studovala, s ohledem na hnízdní parazitizmus, 

jsou shrnuty v Tab. 2. 

 

Tab. 2. Druhy u kterých byla studována funkce částečné inkubace s ohledem na hnízdní 

parazitizmus 

Druh Řád 
Antiparazitická 

funkce 
Studie 

kachnička karolínská  

(Aix sponsa) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
ne (Hepp 2004) 

polák velký 

(Aythya ferina) 

vrubozobý 

(Anseriformes) 
ne 

(Hořák a Klvaňa 

2009) 

sýkorka koňadra 

(Parus major) 

pěvci 

(Passeriformes) 
ano 

(Podlas a Richner 

2013) 

vlhovec červenokřídlý 

(Agelaius phoeniceus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
ano 

(Clotfelter a 

Yasukawa 1999) 

vlhovec hnědohlavý 

(Molothus ater) 

pěvci 

(Passeriformes) 
ano 

(Clotfelter a 

Yasukawa 2014) 

4.3 Fyziologické aspekty částečné inkubace 

4.3.1 Udržení životaschopnosti vyvíjejícího se zárodku 

Ptačí zárodky jsou během svého vývoji vystavovány mnoha nepříznivým faktorům, 

jako je vlhkost, nízké nebo vysoké teploty, bakteriální infekce nebo dlouhá prodleva od 

snesení do začátku inkubace (Stoleson a Beissinger 1999; Beissinger et al. 2005; Walls et 

al. 2011; Podlas a Richner 2013). Proto je důležitým faktorem pro zdárné vyvedení mláďat 
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udržení životaschopnosti vyvíjejícího se zárodků. Fasenko (2007) zjistil, že krátkodobé 

vystavení ptačích vajec nízkým teplotám, které netrvá déle, jak 7 dní, nijak neovlivňuje 

životaschopnost embryí. Avšak už po delším působení dochází k negativním pochodům 

uvnitř vejce, jako je buněčná nekróza, apoptóza a narušení metabolismu zárodku. Čím déle 

je tedy ptačí vejce ponecháno působením okolních vlivů, tím více nekrotických buněk se 

v něm nachází (Podlas a Richner 2013). Toto potvrdil i Stoleson a Beissinger (1999) při 

studii papoušíčka vrabčího (Forpus passerinus) kde zjistili, že pokud je prvně snesené vejce 

ponecháno déle jak 7 dní bez pozornosti rodičů, dochází k poklesu jeho životaschopnosti až 

o 64%. Z toho důvodu se lze domnívat, že mnoho druhů ptáků využívá částečnou inkubaci 

jako mechanismus pro udržení životaschopnosti vyvíjejících se embryí (Veiga 1992; 

Stoleson a Beissinger 1999; Beissinger et al. 2005; Ardia et al. 2006; Fasenko 2007; Arnold 

2011; Podlas a Richner 2013; Aldredge et al. 2014). Fasenko (2007) ve svém výzkumu 

zjistil, že díky částečné inkubaci lze prodloužit životaschopnost ptačího zárodku až o 7 dní. 

Neboť bylo zjištěno, že ptačí embrya, která už prošla ranou fází vývoje, jsou mnohem 

odolnější proti působení vnějších nepříznivých podmínek (Veiga 1992; Fasenko 2007; 

Podlas a Richner 2013). Toto potvrdil ve své studii Fasenko et al. (2001), jež zkoumali 

životaschopnost uskladněných vajec brojlerů. Zjistili, že u vajec, jež byla před uskladněním 

inkubována 6 hodin, došlo k vývoji hypoblastu, což vedlo k prodloužení životaschopnosti 

embryí.  

Jak už bylo výše zmíněno, teplota patří mezi jeden ze zásadních faktorů, který 

ovlivňuje životaschopnost ptačích zárodků (Beissinger et al. 2005; Fasenko 2007). Samice 

svojí snůšku chrání před nepříznivými účinky teploty jak zahříváním snůšky v případě 

nízkých teplot, tak i ochlazováním v případě vysokých teplot. Nízké teploty, pokud tedy 

nedosahují k bodu mrazu, nemají tak zásadní vliv na životaschopnost vyvíjejících se embryí, 

jako vysoké teploty, naopak nízké teploty udržují ptačí zárodek ve stádiu diapauzy, což vede 

k prodloužení jeho životaschopnosti (Stoleson a Beissinger 1999; Beissinger et al. 2005; 

Fasenko 2007). Avšak u vysokých teplot nastává nebezpečí tehdy, pokud dojde k navýšení 

teplot nad fyziologickou nulu (24 - 27 ºC), ale zároveň není dostatečná, aby docházelo 

k vývoji zárodků, jak je tomu u plné inkubace (36 – 38 ºC) (Arnold et al. 1987; Stoleson a 

Beissinger 1999; Beissinger et al. 2005; Ardia et al. 2006; Aldredge et al. 2014). V tomto 

případě pak dochází k abnormálnímu vývoji embrya, nebo k  nerovnoměrnému vývoji tkání, 

jenž způsobí smrt embrya. Především neurologická a mozková tkáň je u těchto mladých 

embryí velice ovlivněna působením vysokých teplot (Stoleson a Beissinger 1999; Beissinger 

et al. 2005). Ardia et al. (2006) studovali závislost částečné inkubace a vysoké teploty na 

životaschopnost zárodku u dvou populací vlaštovky stromové (Tachycineta bicolor) 

vyskytujících se v Tennessee a na Aljašce. Populace žijící v Tennessee, tedy v klimaticky 
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stabilnějším prostředí, které však vykazovalo průměrně vyšší teploty, začínaly ve většině 

případů inkubovat svojí snůšku ještě během snášky, zatímco populace žijící na Aljašce 

vykazovala mnohem méně případu částečné inkubace obecně.  

Avšak ne ve všech studiích byl vliv částečné inkubace na životaschopnost ptačího 

zárodku prokázán. Hepp (2004), Clotfelter a Yasukawa (2014) ani Persson a Göransson 

(1999) nepotvrdili u kachničky karolínské (Aix sponsa), vlhovce červenokřídlého (Agelaius 

phoeniceus) a bažanta obecného (Phasianus colchicus) žádný vliv částečné inkubace na 

udržení životaschopnosti vyvíjejícího se zárodku.   

 

4.3.2 Částečná inkubace a synchronní vs. asynchronní líhnutí 
snůšky 

U ptáků byly studovány dva typy líhnutí snůšky a to asynchronní a synchronní líhnutí. 

Asynchronní líhnutí se vyskytuje nejvíce u pěvců (Passeriformes) a dravců (Falconiformes) 

(Hanssen et al. 2002; Love et al. 2003; Wang a Beissinger 2011). Vyznačuje se tím, že se 

mláďata nelíhnou najednou, ale i v řádech několika dní. Díky tomuto typu líhnutí dochází 

k zvýhodňování dříve vylíhlých mláďat, neboť jsou na rozdíl od těch později vylíhlých větší a 

silnější (Love et al. 2003; Szӧllӧsi et al. 2007) a úspěšnější například v žadonění o potravu 

(Szӧllӧsi et al. 2007). Druhým typem líhnutí snůšky je synchronní líhnutí. Vyskytuje se 

především u vrubozobých (Anseriformes), hrabavých (Galliformes) a najdeme i řadu dalších 

zástupců v dalších ptačích řádech (Arnold et al. 1987; Persson a Göransson 1999; Nicolai et 

al. 2004). Na rozdíl od asynchronního líhnutí se vyznačuje tím, že se mláďata líhnou 

společně, tedy v krátkých časových intervalech a doba líhnutí ve většině případech 

nepřekročí 24 hodin (Arnold et al. 1987; Nicolai et al. 2004). 

Bylo zjištěno, že částečná inkubace u několika ptačích druhů způsobuje asynchronní 

líhnutí (Arnold et al. 1987; Anderson 1997; Clotfelter a Yasukawa 1999; Arnold 2011; Podlas 

a Richner 2013). V důsledku asynchronního líhnutí dochází k vývojovým rozdílům mezi 

mláďaty (Love et al. 2003; Szӧllӧsi et al. 2007). Zdálo by se tedy, že je asynchronní líhnutí 

nevýhodné, neboť se zvyšuje pravděpodobnost mortality později vylíhlých mláďat. Avšak 

bylo objeveno několik funkcí asynchronního líhnutí, mezi něž patří ochrana před predací, 

udržení životaschopnosti zárodku a především dochází k zvýhodnění dříve vylíhlých mláďat, 

které při nedostatku potravy mají větší pravděpodobnost přežití, neboť později vylíhlá 

mláďata brzo umírají hlady, a tak je zajištěno, že alespoň některá mláďata nepříznivé období 

přečkají (Hanssen et al. 2002; Szӧllӧsi et al. 2007). Tento vliv částečné inkubace byl 

pozorován především u altriciálních druhů ptáků (Hanssen et al. 2002). Avšak precociální 

druhy, jako například někteří zástupci vrubozobých (Anseriformes), nebo hrabavých 

(Galliformes), ačkoli se během snášky vyskytují na hnízdě, nedochází u nich 
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k asynchronnímu líhnutí (Arnold et al. 1987; Persson a Göransson 1999; Hanssen et al. 

2002; Nicolai et al. 2004). Pro tyto druhy ptáků je zásadní, aby se jejich mláďata líhla 

synchronně, jelikož dříve vylíhlá mláďata by měla malou šanci na přežití. Neboť při počtu 

vajec ve snůšce, které se může pohybovat až kolem 10 kusů, by prvně vylíhlé mládě 

zahynulo hlady, anebo bylo ohroženo okolními nepříznivými podmínkami či predací (Arnold 

et al. 1987; Hepp 2004; Nicolai et al. 2004; Nilsson a Persson 2004).  

Byly zkoumány tři mechanismy, jež pravděpodobně umožňují synchronizované líhnutí 

u precociálních druhů ptáků. První z mechanismů je, že se embrya v později snesených 

vejcích vyvíjejí rychleji než embrya v dříve snesených vejcích (Davies a Cooke 1983; 

Persson a Göransson 1999; Hanssen et al. 2002; Nicolai et al. 2004; Nilsson a Persson 

2004). Nicolai et al. (2004) předpokládají, že rychlejší vývoj v později snesených vejcích je 

způsoben rychlejším metabolismem embryí. Tento mechanismus synchronizace líhnutí byl 

objeven u husy sněžné (Chen caerulescens) (Davies a Cooke 1983), bažanta obecného 

(Phasianus colchicus) (Persson a Göransson 1999; Nilsson a Persson 2004) a kachny 

divoké (Anas platyrhynchos) (Hanssen et al. 2002; Nilsson a Persson 2004). Ferrari et al. 

(2006) zjistili u vlašťovky obecné (Hirundo rustica), že později snesená vejce obsahují více 

bílku, který posiluje růst embryí, a díky tomu mohou dohnat ve vývoji své dříve snesené 

sourozence.  

Mezi druhý mechanismus, umožňující synchronizaci snůšky, pravděpodobně patří to, 

že velikost vajec se od začátku částečné inkubace zmenšuje. Tento mechanismus vychází 

z hypotézy, že embrya z menších vajec jsou menší a tudíž mají nižší energetické nároky a 

stačí jim kratší inkubační doba (Nicolai et al. 2004). Toto potvrdili Nicolai et al. (2004) u 

bernešky tmavé (Branta bernicla). Avšak Hanssen et al. (2002) ve studii na kachně divoké 

(Anas platyrhynchos) tento vztah klesající velikosti vajec a synchronizace snůšky nepotvrdili 

a klesající velikost vajec přičítají spíše snížení energetických zásob těla samice, než 

adaptaci k synchronizaci líhnutí. Třetím, tedy posledním mechanismem umožňujícím 

synchronní líhnutí ptačích mláďat je to, že mláďata spolu komunikují přes vaječné skořápky a 

tak dochází k jejich líhnutí v rozsahu 24 hodin (Arnold et al. 1987; Nicolai et al. 2004; Nilsson 

a Persson 2004). Neboť dříve inkubovaná mláďata umějí zpomalit svůj vývoj, dokud je 

mláďata s později snesených vajec nedorostou (Davies a Cooke 1983; Arnold et al. 1987; 

Nicolai et al. 2004). Ke komunikaci mezi ještě nevylíhlými mláďaty dochází 2-3 dny před 

vylíhnutím. V této době mláďata prorážejí chorioalantoidní membránu, což pak vede k 

uvolnění vzduchu ze vzduchové komůrky a embrya začínají dýchat plícemi. To umožňuje 

průchod vzduchu přes syrinx a díky tomu mohou mláďata produkovat slabé zvuky (Nilsson a 

Persson 2004). Avšak Nicolai et al. (2004) tento vztah mezi vzájemnou komunikací 

nevylíhlých mláďat a synchronizací líhnutí snůšky nepotvrdili.  
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Tyto mechanizmy vedoucí k synchronizaci líhnutí malých ptáčat mají však několik 

negativních faktorů, neboť embrya, jež byla nucena urychlit svůj vývoj, se často líhnou 

mnohem menší a méně vyvinutá, takže dochází k jejich větší mortalitě po vylíhnutí (Nilsson a 

Persson 2004). Na druhou stranu i prodloužení doby inkubace má negativní vliv pro mláďata, 

neboť během čekání na dobu líhnutí dochází ke spotřebě větší části žloutku, které slouží 

jako energetická rezerva mláděti po vylíhnutí (Nilsson a Persson 2004). 

Časný nástup inkubace ve formě částečné inkubace také snižuje samotnou délku 

inkubace a zvyšuje tím pravděpodobnost přežití mláďat a rodičů, neboť jsou kratší dobu 

vystaveny okolním nepříznivým podmínkám a predaci (Hanssen et al. 2002; Lord et al. 

2011). 

 

4.3.3 Antimikrobiální funkce částečné inkubace 

Bakterie a plísně jsou významným faktorem, jenž ovlivňuje líhnivost ptačích vajec. Ke 

kolonizaci vaječné skořápky mikroorganismy dochází už krátce po jejich snesení (Cook et al. 

2005; Shawkey et al. 2009; Horrocks et al. 2014). Zdrojů mikroorganismů, jež mohou 

kolonizovat vejce, je několik. Jsou přítomné jak v peří samice, tak v hnízdním materiálu, 

anebo čistě v okolním vzduchu (Ruiz-De-Castañeda et al. 2011). Pokud je takto bohatě 

mikroorganismy kolonizované vejce ponecháno delší dobu bez ochrany, či není mikrocenóza 

na vejci nijak redukována, může dojít k velkému nárůstu počtu bakterií, které mohou 

proniknout přes vaječné póry až k embryu. V tomto případě pak bylo dokumentováno, že 

může dojít až k letálním účinkům bakterií na embryo (Cook et al. 2005; Ruiz-De-Castañeda 

et al. 2011; Wang et al. 2011), anebo ke změně fenotypu potomků (Javůrková et al. 2014). 

Proto je v několika málo studiích částečná inkubace posuzována jako jedna z možností 

ochrany snůšky před negativním působením patogenních či potenciálně patogenních 

mikroorganismů (Ruiz-De-Castañeda et al. 2011, 2012). 

Je několik mechanismů, kterými může částečná inkubace, nebo i samotná inkubace 

chránit snůšku před mikroorganismy. Jedním z těchto mechanismů je ochrana vajec ve 

snůšce před vlhkostí, jenž patří mezi významný faktor podporující růst bakterií (Cook et al. 

2004; Ruiz-De-Castañeda et al. 2011). Cook et al. (2004) navrhli inkubaci jako způsob pro 

redukci kapalné vody na povrchu vejce. Kapalná voda způsobuje růst mikroorganismů na 

skořápkách, ale také může zapříčinit proniknutí mikroorganismů přes vaječné póry přímo 

k embryu (Ruiz-De-Castañeda et al. 2011; Wang a Beissinger 2011; Horrocks et al. 2014). 

Také Shawkey et al. (2009) poukázali na to, že neinkubovaná vejce měla mnohem vlhčí 

skořápku než inkubované vejce a rovněž denzita patogenních mikroorganismů byla u 

neinkubovaných vajec vyšší než u inkubovaných. Díky částečné inkubaci dochází k navýšení 

teplot, které usnadňují rychlejší odpařování vody a zabránění její kondenzaci na vaječné 
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skořápce. Také otáčení vajec, které je spojena jak s plnou, tak částečnou inkubací, je 

významná složka inkubačního chování, které usnadňuje vstřebávání vody z povrchu vejce 

do hnízdního materiálu (Ruiz-De-Castañeda et al. 2011). Různé bakterie rovněž vyžadují pro 

svůj růst rozdílná teplotní optima. Během částečné inkubace tedy může dojít k zvyšování 

teplot nad hodnotu, která není vhodná pro růst většiny psychrofilních bakterií běžně se 

v prostředí vyskytujících (Cook et al. 2004, 2005; Ruiz-De-Castañeda et al. 2012). Dalším 

mechanismem antimikrobiální ochrany vajec skrze inkubaci je přítomnost 

výměšků uropygiální žlázy v peří inkubujících jedinců či na jeho hnízdní nažině, což je část 

holé kůže, jenž umožňuje přímý kontakt s vejci při jejich inkubaci (Ruiz-De-Castañeda et al. 

2012; Ruiz-De-Castañeda et al. 2011; Cook et al. 2005). Shawkey et al. (2009) objevili 

v uropygiální žláze dudka chocholatého (Upupa epops) grampozitivní koky rodu 

Enterococcus, jež produkují bakteriociny, tedy látky podobné antibiotikům. Tyto bakteriociny 

jsou pak spolu s uropygiálními výměšky natírány do peří při jeho ošetřování a pomáhají tak 

v boji proti patogenním mikroorganismům na povrchu vejce při jeho inkubaci. Takto 

ošeřeným peřím ptáci také vykládají i svá hnízda. Peralta-Sanchez et al. (2010) při studii 

vlašťovky obecné (Hirundo rustica) potvrdili, že přítomnost peří v hnízdním materiálu má 

pozitivní antimikrobiální vliv na redukci mikroorganismů kolonizující ptačí vejce. Avšak 

Javůrková et al. (2014) u kachny divoké (Anas platyrhynchos) tento antimikrobiální efekt 

ptačího peří v hnízdě nepotvrdili. Částečná inkubace také slouží k proliferaci prospěšných 

nebo komenzálních druhů bakterií na vaječné skořápce (Shawkey et al. 2009), jako 

například gram pozitivních aerobních bakterií Bacillus lichenformis. Tato bakterie, jež byla 

prokázána v peří u více jak 40 druhů ptáků, inhibuje růst nebezpečných patogenů vaječné 

skořápky (Cook et al. 2005). Někteří ptáci též využívají ke stavbě hnízda rostliny, jež při 

zvýšení teploty inkubací, produkují antimikrobiální látky (Ruiz-De-Castañeda et al. 2011, 

2012).  

Mezi hlavní skupiny bakterií kolonizující ptačí vaječnou skořápku patří: heterotrofní 

bakterie, gram negativní bakterie a pseudomonády (Ruiz-De-Castañeda et al. 2011). Ruiz-

De-Castañeda et al. (2011) provedli výzkum zabývající se vlivem těchto tří skupin bakterií na 

životaschopnost ptačího embrya. Zkoumali vztah těchto bakterií s intenzitou inkubace a 

relativní vlhkostí po dobu 3-5 dnů. Zjistili, že intenzita inkubace nijak neovlivnuje přítomnost 

ani jedné ze tří zkoumaných skupin bakterií. Relativní vlhkost má však na heterotrofní 

bakterií a pseudomonády významný vliv, neboť negativně reagují na snížení vlhkosti. U gram 

negativních bakterií nebyla korelace relativní vlhkosti a růstu bakterií významná. Dále byly na 

ptačích vejcích objeveny i gram negativní bakterie (Wang et al. 2011). Mezi další 

mikroorganismy kolonizující ptačí skořápku jsou houby, z nichž byli nejčastěji nalezeny dva 

rody, a to Fusarium a Chrysosporium (Cook et al. 2005). Některé mikroorganismy nemusí 



14 

 

působit přímo na životaschopnost embryí, ale mohou poškodit ochranou vrstvu vejce a tím 

umožní vstup nebezpečných patogenů. Mezi takovéto mikroorganismy patří například 

pseudomonády nebo plísně (Cook et al. 2005). Obecně lze ale říci, že efekt částečné 

inkubace ve smyslu antimikrobiální obrany je stále studován jen velmi okrajově. 

  

4.3.4 Biochemické změny a procesy uvnitř vejce během částečné 
inkubace 

Během inkubace dochází k mnoha biochemickým změnám. Mezi ně patří například 

výrazné změny pH bílku během jeho inkubace a změny na úrovni proteinu obsažených 

v bílku (Romanoff a Romanoff 1929; Wellman-Labadie et al. 2008b; D’Alba et al. 2010; 

Grizard et al. 2015). Ptačí bílek obsahuje mnoho proteinů, z nichž nejvýznamnější je 

lysozym, ovotransferrin, (Wellman-Labadie et al. 2008a; Hervé-Grépinet et al. 2009; D’Alba 

et al. 2010; Horrocks et al. 2014), avidin (Bonisoli-Alquati et al. 2010; D’Alba et al. 2010), 

ovalbumin (Wellman-Labadie et al. 2008a; Qiu et al. 2012) a ovomucin (Hervé-Grépinet et al. 

2009). Tyto proteiny jsou syntetizovány ve vejcovodu samice (D’Alba et al. 2010). 

Koncentrace těchto vaječných proteinů se liší jak u různých druhů, tak i v závislosti na 

okolních podmínkách. Nicméně, rozdíly byly objeveny také během samotné inkubace 

(Horrocks et al. 2014), neboť aktivita antimikrobiálních vaječných proteinů závisí na teplotě a 

při vyšších teplotách, dochází ke zvýšení aktivity těchto proteinů (Shawkey et al. 2008). 

Proto byl u několika druhů ptáků studován vliv částečné inkubace na aktivaci právě těchto 

proteinů (Shawkey et al. 2008; Podlas a Richner 2013). Přesto je empirická a experimentální 

podpora této funkce částečné inkubace prozatím studována velmi sporadicky. 

Mezi jeden z nevýznamnějších antimikrobiálních vaječných proteinů patří lysozym, 

který se vyskytuje v biologických tkáních, rostlinách, bakteriích, slzách, slinách, mléce, ale i 

v ptačím bílku (Ibrahim et al. 2001). Lysozym patří mezi enzymy jenž štěpí beta-1,4-vazby 

mezi N-acetylmuramovou kyselinou a N-acetylglukosaminem v peptidoglykanových stěnách 

především gram – pozitivních (G+) bakterií (Ibrahim et al. 2001; Callewaert a Michiels 2010; 

Horrocks et al. 2014). V ptačích vejcích byly objeveny dva typy lysozymu, a to C-typ 

lysozymu (chicken type) a G-typ lysozymu (goose type) (Callewaert a Michiels 2010). Aktivita 

obou druhů lysozymů je závislá na hodnotě pH. G-typ lysozymu je nejaktivnější v kyselém 

prostředí (pH kolem 5,3) zatímco C-typ lysozymu má vysokou aktivitu v širokém spektru pH 

(pH 5-8) (Wellman-Labadie et al. 2008b). Koncentrace jednotlivých typů lysozymů se liší u 

skupin ptáků. Wellman-Labadie et al. (2008b) studovali výskyt lysozymu u zástupců 

vrubozobých (Anseriformes), a to u kachničky karolínské (Aix sponsa), morčáka 

chocholatého (Lophodytes cucullatus), bernešky velké (Branta canadensis) a labutě velké 

(Cygnus olor). C-typ lysozymu byl detekován u kachničky karolínské a u morčáka 
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chocholatého, zatímco u bernešky velké a labutě velké nebyl C-typ lysozymu nalezen. Bylo 

také zjištěno, že bílek ve vejcích kachničky karolínské a morčáka chocholatého má vyšší 

antimikrobiální aktivitu při nízké hodnotě pH, což naznačuje přítomnost G-typu lysozymu. 

Z tohoto výzkumu vyplývá, že vaječný bílek Anseriformes můře obsahovat jak C-typ, G-typ 

tak oba dva typy lysozymu současně.  Zatímco u zástupců hrabavých (Galliformes) byl 

dominantním typem C-typ lysozymu (Prager et al. 1974). G-typ lysozymu se ještě kromě 

Anseriformes vyskytuje i u pštrosů (Struthiniformes), bahňáků (Charadriiformes), tučňáků 

(Sphenisciformes) a potápek (Podicipediformes) (Pooart et al. 2004). 

Dalším významným vaječným antimikrobiálním proteinem je ovotransferrin, 

glykoprotein, jenž tvoří 12% proteinů vaječného bílku (D’Alba et al. 2010).  Ovotransferrin se 

vyskytuje také ve vaječném žloutku a ve žloutkové membráně (Hervé-Grépinet et al. 2009). 

Antimikrobiální aktivita ovotransferrinu spočívá v tom, že vyvazuje železo, které je velice 

důležitý pro růst mikroorganismů (Ibrahim et al. 2000; Wellman-Labadie et al. 2008a; Ko et 

al. 2009; Horrocks et al. 2014). Na rozdíl od lysozymu, jenž degraduje především gram-

pozitivní (G+) bakterie, ovotransferrin účinně degraduje velké spektrum různých 

mikroorganismů (Horrocks et al. 2014). Dříve se myslelo, že jediná antimikrobiální aktivita 

ovotransferrinu spočívá v jeho vazebnosti železa, avšak Ko et al. (2009) zjistili, že 

ovotransferrin přímo interaguje s bakteriálním povrchem, což vede k degradaci vnější 

bakteriální membrány a poškození funkce bakterie. Koncentrace ovotransferrinu se mezi 

jednotlivými druhy liší. Wellman-Labadie et al. (2008) sledovali antimikrobiální aktivitu u kura 

domácího (Gallus gallus), krocana divokého (Meleagris gallopavo), kachny divoké (Anas 

platyrhynchos) a husy velké (Anser anser). Zjistily, že ve vejcích hrabavých (Galliformes) je 

vyšší koncentrace ovotransferrinu než ve vejcích vrubozobých (Anseriformes).  

Lysozym a ovotransferrin spolu často interagují, to umožňuje působení na větší 

spektrum nebezpečných mikroorganismů. Díky rovnováze lysozymu o ovotransferrinu, 

dochází k maximalizaci antimikrobiální obrany vaječného bílku a k minimalizaci produkce 

proteinů, jejichž výroba je nákladná, nebo by zde docházelo k jejich výrobě na úkor 

vyvíjejícího se embrya (Horrocks et al. 2014).  

Mezi další protein nacházející se ve vaječném bílku patří avidin. Tento glykoprotein, 

jenž patří mezi tetramery, se skládá ze čtyř podjednotek, z nichž každá na sebe dokáže 

vázat jednu molekulu biotinu, vitamínu, jenž je nezbytný pro růst širokého spektra 

mikroorganismů (Korpela et al. 1983; Zerega et al. 2001; Shawkey et al. 2008). Díky tomu, 

že avidin tvoří s biotinem trvalý komplex, jenž je velice pevný a odolný proti vysokým 

teplotám, znemožňuje využití biotinu mikroorganismy a tak zbraňuje jejich růstu (Korpela et 

al. 1983; Zerega et al. 2001). Také ovalbumin patří mezi významné proteiny v ptačích 

vejcích. Tento protein tvoří 60-65% z celkového množství proteinů v ptačích vejcích a byl 
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nalezen jak ve vaječném bílku, tak i ve vaječném žloutku (Huntington a Stein 2001; Hervé-

Grépinet et al. 2009). Avšak jeho biologická role v ptačích vejcích zůstává neznámá. Bylo ale 

zjištěno, že jeho peptidové fragmenty mají antimikrobiální vlastnosti a dokáží zastavit růst 

některých bakterií a hub (Pellegrini et al. 2004; Hervé-Grépinet et al. 2009). Dalším vaječný 

proteine je ovomucin, tento glykoprotein příznivě ovlivňuje viskozitu bílku, a tím dochází 

k omezení šíření mikroorganismů (Hervé-Grépinet et al. 2009).  

Dalším faktorem, jenž ovlivňuje aktivitu vaječných proteinů je hodnota pH. Neboť pH 

9-10 má primárně baktericidní účinek, tedy docházelo přímo k usmrcení bakterií, zatímco pH 

6-8 má bakteriostatický účinek, při němž dochází k inhibici růstu bakterií (Wellman-Labadie 

et al. 2008b). U čerstvě sneseného vejce se hodnota pH pohybuje okolo 7- 8. Avšak v době 

kdy je vajíčko položeno v hnízdě, nebo i pokud dojde k jeho časné inkubaci, dochází 

k uvolňování oxidu uhličitého skrz vaječné póry, a to pak vede k nárůstu pH na hodnotu 9,3 – 

9,5 (Lapão et al. 1999). U vajec brojlerů bylo zjištěno, že během 8 dní kdy byla vejce 

skladována, narostla hodnota pH o 0,95. K největšímu nárůstu došlo během prvních 4 dní 

(Lapão et al. 1999). Změny ve vejci jako je změna pH a uvolňování oxidu uhličitého vedou 

pravděpodobně ke zkapalňování bílku před začátkem inkubace (Benton a Brake 1996). 

Zkapalňování bílku usnadňuje transport živin k blastodermu a také může docházet k redukci 

bariéry plynné difuze bílku (Lapão et al. 1999). Avšak pokud je vejce příliš dlouho ponecháno 

bez inkubace může dojít k přílišné degradaci bílku, která pak může zapříčinit posun žloutku 

blízko ke skořápce, což může vést ke kontaminaci žloutku mikroorganismy a následné 

snížení životaschopnosti embrya (Board a Fuller 1974).  
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5 Závěr 
Částečná inkubace je pravděpodobně významnou evoluční adaptací vedoucí 

ke zvýšení hnízdního úspěchu u ptáků. Ačkoli byl tento typ inkubace objeven téměř u 50 % 

druhů ptáků, neexistuje jednotný názor na to, co to částečná inkubace je, jak probíhá a jakou 

má přesně funkci. Avšak i přes to, se některé studie shodují na několika potenciálně 

významných funkcích částečné inkubace.  

Pro zdárné vyvedení ptačích mláďat je pro ptáky důležité ochránit svojí snůšku před 

negativními vlivy prostředí a právě díky částečné inkubaci, tedy díky tomu že se samice 

vyskytují na hnízdě i během snášky mohou ptáci tyto negativní vlivy eliminovat. U několika 

druhů především z řádu vrubozobých (Anseriformes) a pěvců (Passeriformes) bylo také 

prokázáno, že díky částečné inkubaci dochází k snižování hnízdního parazitismu a ochraně 

před predací. Dále se také ukazuje, že vlivem částečné inkubaci dochází k aktivaci 

vaječných proteinů a ke změně pH uvnitř vejce. Vaječné proteiny, jako například lysozym a 

ovotransfferin, jež jsou aktivovány částečnou inkubací, působí pozitivně proti 

mikroorganismům pronikajícím dovnitř vejce, a to buď tím, že zabraňují jejich růstu nebo 

dochází přímo k jejich usmrcení.  

Přesto stále chybí studie, které by detailně popisovaly, co přesně v ptačích vejcích 

během částečné inkubace skutečně probíhá. Neboť většina studií týkající se částečné 

inkubaci probíhala buď pouze vizuálním pozorováním hnízdní docházky, nebo měřením 

teplot vajec a vychází z korelativních porovnání. Bylo by tedy vhodné za použití vhodných 

metodik a experimentálních přístupů studovat, co se odehrává v ptačích vejcích během 

částečné inkubace na úrovni fyziologické, biochemické a embryonální a zodpovědět tak na 

mnohé otázky týkající se funkce a podstaty tohoto prvku inkubačního chování u ptáků.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



18 

 

6 Seznam použité literatury 
* sekundární citace 
 

Afton A. 1980. Factors Affecting Incubation Rhytms of Northern Shovelers. Condor 82: 132–
137. 

Aldredge RA, Boughton RK, Rensel MA, Schoech SJ, Bowman R. 2014. Hatching 
asynchrony that maintains egg viability also reduces brood reduction in a subtropical bird. 
Oecologia 174: 77–85. 

Anderson TR. 1997. Intermittent incubation during egg laying in House Sparrows. Wilson 
Bull. 109: 324–328. 

Andersson M, Waldeck P. 2006. Reproductive tactics under severe egg predation: An 
eider’s dilemma. Oecologia 148: 350–355. 

Ardia DR, Cooper CB, Dhondt A a, Dhondt A a. 2006. lead to early onset of incubation , 
shorter Warm temperatures in tree swallows incubation and greater hatching asynchrony 
periods of their bicolor at the extremes range Tachycineta. Journal of Avian Biology 37: 137–
142. 

Arnold TW. 2011. Onset of Incubation and Patterns of Hatching in the American Coot. 
Condor 113: 107–118. 

Arnold TW, Rohwer FC, Armstrong T. 1987. Egg viability, nest predation, and the adaptive 
significance of clutch size in Prarie Ducks. American Naturalist 130: 643–653. 

Ashkenazie S, Safriel UN. 1979. Breeding cycle and behavior of the Semipalmated 
Sandpiper at Barrow, Alaska. Auk 96: 56–67. 

Barrett RT. 1980. Temperature of kittiwake Rissa tridactyla eggs and nests during 
incubation. Ornis Scandinavica 11: 50–59. 

Barth EK. 1955. Egg-laying, incubation and hatching of the Common Gull (Larus canus). : 
222–239. 

Beer ACG. 1962. Incubation and Nest-Building Behaviour of Black-Headed Gulls III : The 
Pre-Laying Period. Behaviour 19: 13–77. 

Beissinger SR, Cook MI, Arendt WJ. 2005. The Shelf Life of Bird Eggs: Testing Egg 
Viability Using a Tropical Climate Gradient. Ecology 86: 2164–2175. 

Benton CE, Brake J. 1996. The effect of Broiler Breeder Flock Age and Length of Egg 
Storage on Egg Albumen During Early Incubation. Poultry science 75: 1069–1075. 

Board RG, Fuller R. 1974. Non-specific antimicrobial defences of the avian egg, embryo 
and neonate. Biological reviews 49: 15–49. 

Bonisoli-Alquati A, Rubolini D, Romano M, Cucco M, Fasola M, Caprioli M, Saino N. 
2010. Egg antimicrobials, embryo sex and chick phenotype in the yellow-legged gull. 
Behavioral Ecology and Sociobiology 64: 845–855. 

Bortolotti GR, Wiebe KL, Scandinavica SO, Mar NJ. 1993. Incubation Behaviour and 
Hatching Patterns in the American Kestrel Falco sparverius behaviour and hatching 
Incubation in the American patterns Kestrel Falco sparverius. Ornis Scandinavica 24: 41–47. 

Brackbill H. 1958. Nesting behavior of the wood thrush. Wilson Bulletin 70: 70–89. 

Brewer R. 1961. Comparative notes on the life history of carolina chickadees. Wilson 
Bulletin 73: 349–373. 

Burger AE, Williams AJ. 1979. Egg temperatures of the rockhopper penguin and some 
other penguins. Auk 96: 100–105. 

Caldwell PJ, Cornwell GW. 1975. Incubation behavior and temperatures of the mallard 
duck. Auk 92: 706–731. 



19 

 

 

Callewaert L, Michiels CW. 2010. Lysozymes in the animal kingdom. Journal of 
Biosciences 35: 127–160. 

Clotfelter ED, Yasukawa KEN. 1999. The function of early onset of nocturnal incubation in 
Red-winged Blackbirds. Auk 116: 417–426. 

Clotfelter ED, Yasukawa K. 2014. the Function of Early Onset of Nocturnal Incubation in. 
Auk 116: 417–426. 

Cook MI, Beissinger SR, Toranzos GA, Arendt WJ. 2005. Incubation reduces microbial 
growth on eggshells and the opportunity for trans-shell infection. Ecology Letters 8: 532–537. 

Cook MI, Beissinger SR, Toranzos GA, Rodriguez RA, Arendt WJ. 2004. Microbial 
infection affects egg viability and incubation behavior in a tropical passerine. Behavioral 
Ecology 16: 30–36. 

D’Alba L, Shawkey MD, Korsten P, Vedder O, Kingma SA, Komdeur J, Beissinger SR. 
2010. Differential deposition of antimicrobial proteins in blue tit (Cyanistes caeruleus) 
clutches by laying order and male attractiveness. Behavioral Ecology and Sociobiology 64: 
1037–1045. 

Davies JC, Cooke F. 1983. Intraclutch hatch synchronization in the Lesser Snow Goose. 
Canadian Journal of Zoology 61: 1398–1401. 

Davis J, Fisler GF, Davis. BA. 1963. The breeding biology of the Western Flycatcher. 
Condor 65: 337–382. 

Derksen D. 1977. A Quantitative Analysis of the Incubation Behavior of the Adélie Penguin. 
Auk 94: 552–566. 

El-Wailly AJ. 1966. Energy requirements for egg-laying and incubation in the Zebra Finch, 
Taeniopygia castanotis. Condor 68: 582–594. 

Fasenko GM. 2007. Egg storage and the embryo. Poultry science 86: 1020–1024. 

Fasenko GM, Robinson FE, Whelan  a I, Kremeniuk KM, Walker J a. 2001. Prestorage 
Incubation of Long-Term Stored Broiler Breeder Eggs: 1. Effects on Hatchability. Poultry 
science 80: 1406–1411. 

Ferrari RP, Martinelli R, Saino N. 2006. Differential effects of egg albumen content on barn 
swallow nestlings in relation to hatch order. Journal of Evolutionary Biology 19: 981–993. 

Grenier JL, Beissinger SR. 1999. Variation in the onset of incubation in a neotropical 
parrot. Condor 101: 752–761. 

Grizard S, Versteegh MA, Ndithia HK, Salles JF, Tieleman BI. 2015. Shifts in bacterial 
communities of eggshells and antimicrobial activities in eggs during incubation in a ground-
nesting passerine. Public Library of Science 10: 1–20. 

Haftorn S. 1978. Egg-laying and regulation of egg temperature during incubation in the 
Goldcrest Regulus regulus. Ornis Scandinavica 9: 2–21. 

Haftorn S. 1979. Incubation and regulation of egg temperature in the Willow Tit Parus 
montanus. Ornis Scandinavica 10: 220–234. 

Haftorn S. 1981. Regulation Of Body Temperature and Heat Transfer to Eggs During 
Incubation. Ornis Scandinavica 13: 1–10 ST – Regulation of body temperature and heat. 

Hamilton WJ. 1943. Nesting of the eastern bluebird. Auk 60: 91–94. 

Hann HW. 1937. Life history of the oven-bird in southern Michigan. Wilson Bulletin 49: 145–
237. 

Hanssen SA, Engebretsen H, Erikstad KE. 2002. Incubation start and egg size in relation 
to body reserves in the common eider. Behavioral Ecology and Sociobiology 52: 282–288. 

Hartman CA, Oring LW. 2006. An inexpensive method for remotely monitoring nest activity. 
Journal of Field Ornithology 77: 418–424. 



20 

 

Hawkins LL. 1986. Nesting behavior of male and female Whistling Swans and implications 
of male incubation. Wildfowl 37: 5–27. 

Hébert PN, Sealy SG. 1992. ONSET OF INCUBATION IN YELLOW WARBLERS : A TEST 
OF THE HORMONAL HYPOTHESIS. Auk 109: 249–255. 

Hepp GR. 2004. Early onset incubation by wood ducks. Condor 106: 182–186. 

Hervé-Grépinet V, Réhault-Godbert S, Gautron J, Hincke M, Mine Y, Nys Y. 2009. Avian 
antimicrobial peptides in hen reproductive tract and egg. XIII European Symphosium on the 
Quality of Eggs and Ess Products: 1–13. 

Horrocks NP, Hine K, Hegemann A, Ndithia HK, Shobrak M, Ostrowski S, Williams JB, 
Matson KD, Tieleman BI. 2014. Are antimicrobial defences in bird eggs related to climatic 
conditions associated with risk of trans-shell microbial infection? Frontiers in zoology 11: 49. 

Hořák D, Klvaňa P. 2009. Alien egg retrieval in common pochard: Do females discriminate 
between conspecific and heterospecific eggs? Annales Zoologici Fennici 46: 165–170. 

Howell JC. 1942. Notes on the nesting habits of the American Robin (Turdus migratorius L.). 
American Midland Naturalist 28: 529–603. 

Hübner CE, Tombre IM, Erikstad KE. 2002. Adaptive aspects of intraclutch egg-size 
variation in the High Arctic barnacle goose (Branta leucopsis). Canadian Journal of Zoology 
80: 1188. 

Huntington JA, Stein PE. 2001. Structure and properties of ovalbumin. Journal of 
Chromatography B: Biomedical Sciences and Applications 756: 189–198. 

Ibrahim HR, Matsuzaki T, Aoki T. 2001. Genetic evidence that antibacterial activity of 
lsyszyme is independent of its catalytic function. FEBS Letters 506: 27–32. 

Ibrahim HR, Sugimoto Y, Aoki T. 2000. Ovotransferrin antimicrobial peptide (OTAP-92) 
kills bacteria through a membrane damage mechanism. Biochimica et Biophysica Acta - 
General Subjects 1523: 196–205. 

Isaksson D, Wallander J, Larsson M. 2007. Managing predation on ground-nesting birds: 
The effectiveness of nest exclosures. Biological Conservation 136: 136–142. 

Jackson J a. 1976. A Comparison of Some Aspects of the Breeding Ecology of Red-Headed 
and Red-Bellied Woodpeckers in Kansas. Condor 78: 67–76. 

Javůrková V, Albrecht T, Mrázek J, Kreisinger J. 2014. Effect of intermittent incubation 
and clutch covering on the probability of bacterial trans‐ shell infection. Ibis 156: 374−386. 

Kim M, Furness RW, Nager RG. 2010. Hatching asynchrony is constrained by parental nest 
attendance during laying. Behavioral Ecology and Sociobiology 64: 1087–1097. 

Ko K, Mendoncam A, Ismail H, Ahn D. 2009. Ethylenediaminetetraacetate and lysozyme 
improves antimicrobial activities of ovotransferrin against Escherichia coli O157:H7. Poultry 
Science 88: 406–414. 

Korpela J, Kulomaa M, Tuohimaa P, Vaheri A. 1983. Avidin is induced in chicken embryo 
fibroblasts by viral transformation and cell damage. EMBO journal 2: 1715–9. 

Kreisinger J, Albrecht T. 2008. Nest protection in mallards Anas platyrhynchos: Untangling 
the role of crypsis and parental behaviour. Functional Ecology 22: 872–879. 

Lapão C, Gama LT, Soares MC. 1999. Effects of broiler breeder age and length of egg 
storage on albumen characteristics and hatchability. Poultry science 78: 640–645. 

Lessells CM, Avery MI. 1989. Hatching Asynchrony in European Bee-Eaters Merops 
Apiaster. Journal of Animal Ecology 58: 815–835. 

Lill A. 1979. Nest inattentiveness and its influence on development of the young in the 
superb lyrebird. Condor 81: 225–231. 

Loos ER, Rohwer FC. 2004. Laying-stage nest attendance and onset of incubation in prairie 
nesting ducks. Auk 121: 587–599. 



21 

 

Lord AM, McCleery R, Cresswell W. 2011. Incubation prior to clutch completion 
accelerates embryonic development and so hatch date for eggs laid earlier in a clutch in the 
great tit Parus major. Journal of Avian Biology 42: 187–191. 

Love OP, Bird DM, Shutt LJ. 2003. Plasma corticosterone in American kestrel siblings: 
Effects of age, hatching order, and hatching asynchrony. Hormones and Behavior 43: 480–
488. 

Mallory ML, Weatherhead PJ. 1993. Incubation Rhythms and Mass Loss of Common 
Goldeneyes. Condor 95: 849–859. 

Marshall J, Balda RP. 1974. The breeding ecology of the Painted Redstart. Condor 76: 89–
101. 

McLaren MA. 1975. Breeding Biology of the Boreal Chickadee. Wilson Bulletin 87: 344–354. 

Miller SJ. 2013. Partial incubation , hatching asynchrony, and sibling Shouldered Hawk 
(Buteo Lineatus). 

Morton ML, Horstmann JL, Osborn JM. 1972. Reproductive cycle and nesting success of 
the Mountain White-crowned Sparrow (Zonotrichia leucophrys oriantha) in the central Sierra 
Nevada. Condor 74: 152–163. 

Morton ML, Pereyra ME. 1985. The regulation of egg temperatures and attentiveness 
patterns in the Dusky Flycatcher (Empidonax oberholseri). Auk 102: 25–37. 

Morton ML, Pereyra ME. 2010. Development of Incubation Temperature and Behavior in 
Thrushes Nesting at High Altitude. Wilson Journal of Ornithology 122: 666–673. 

Murray KG, Winnettmurray K, Eppley ZA, Hunt GL, Schwartz DB. 1983. BREEDING 
BIOLOGY OF THE XANTUS-MURRELET. Condor 85: 12–21. 

Nicolai CA, Sedinger JS, Wege ML. 2004. Regulation of development time and hatch 
synchronization in Black Brant (Branta bernicla nigricans). Functional Ecology 18: 475–482. 

Nielsen CR, Parker PG, Gates RJ. 2006. Intraspecific nest parasitism of cavity-nesting 
wood ducks: costs and benefits to hosts and parasites. Animal Behaviour 72: 917–926. 

Nilsson J-Å. 1993. Energetic constraints on hatching asynchrony. The American Naturalist 
141: 158–166. 

Nilsson JÅ, Persson I. 2004. Postnatal effects of incubation length in mallard and pheasant 
chicks. Oikos 105: 588–594. 

Norton DW. 1972. Incubation schedules of four species of calidridine sandpipers at Barrow, 
Alaska. Condor 74: 164–176. 

Odum EP. 1941. Annual cycle of the black-capped chickadee-3. Auk 58: 315–333,518–535. 

Pellegrini A, Hülsmeier AJ, Hunziker P, Thomas U. 2004. Proteolytic fragments of 
ovalbumin display antimicrobial activity. Biochimica et Biophysica Acta - General Subjects 
1672: 76–85. 

Pendlebury CJ, Bryant DM. 2005. Night-time behaviour of egg-laying tits. Ibis 147: 342–
345. 

Peralta-Sanchez JM, Műller AP, Martin-Platero AM, Soler JJ. 2010. Number and colour 
composition of nest lining feathers predict eggshell bacterial community in barn swallow 
nests: An experimental study. Functional Ecology 24: 426–433. 

Persson I, Göransson G. 1999. Nest attendance during egg laying in pheasants. Animal 
behaviour 58: 159–164. 

Podlas K, Richner H. 2013. Partial incubation and its function in great tits (Parus major)-an 
experimental test. Behavioral Ecology 24: 643–649. 

Pooart J, Torikata T, Araki T. 2004. The primary structure of a novel goose-type lysozyme 
from rhea egg white. Biosci Biotechnol Biochem 68: 159–69 ST  – The primary structure of a 
novel goos. 



22 

 

Potti J. 1998. Variation in the onset of incubation in the Pied Flycatcher (Ficedula 
hypoleuca). Journal of Zoology 245: 335–355. 

Poussart C, Larochelle J, Gauthier G. 2000. The thermal regime of eggs during laying and 
incubation in Greater Snow Geese. Condor 102: 292–300. 

Prager EM, Wilson AC, Arniheim N. 1974. Widespread Distribution of Lysozyme-G in Egg-
White of Birds. Journal of Biological Chemistry 249: 7295–7297. 

Putnam L. 1949. The Life History of the Cedar Waxwing. The Wilson Bulletin 61: 141–182. 

Qiu N, Ma M, Cai Z, Jin Y, Huang X, Huang Q, Sun S. 2012. Proteomic analysis of egg 
white proteins during the early phase of embryonic development. Journal of Proteomics 75: 
1895–1905. 

Ringelman KM, Stupaczuk MJ. 2013. Dabbling ducks increase nest defense after partial 
clutch loss. Condor 115: 290–297. 

Romanoff AL, Romanoff A. 1929. Changes in pH of albumen and yolk in the course of 
embryonic development under natural and artificial incubation. Cornell University. Biol bull. 
57: 300–306. 

Ruiz-De-Castañeda R, Vela AI, González-Braojos S, Briones V, Moreno J. 2011. Drying 
eggs to inhibit bacteria: Incubation during laying in a cavity nesting passerine. Behavioural 
Processes 88: 142–148. 

Ruiz-De-Castañeda R, Vela AI, Lobato E, Briones V, Moreno J. 2012. Early Onset of 
Incubation and Eggshell Bacterial Loads in a Temperate-Zone Cavity-Nesting Passerine. 
Condor 114: 203–211. 

Samuel DE. 1971. The Breeding Biology of Barn and Cliff Swallows in West Virginia. Wilson 
Bulletin 83: 284–301. 

Seel DC. 1968. Clutch-size, incubation and hatching success in House Sparrow and Tree 
Sparrow Passer spp. at Oxford. : 270–282. 

Shawkey MD, Firestone MK, Brodie EL, Beissinger SR. 2009. Avian incubation inhibits 
growth and diversification of bacterial assemblages on eggs. Public Library of Science 4. 

Shawkey MD, Kosciuch KL, Liu M, Rohwer FC, Loos ER, Wang JM, Beissinger SR. 
2008. Do birds differentially distribute antimicrobial proteins within clutches of eggs? 
Behavioral Ecology 19: 920–927. 

Simons TR. 1981. Behavior and attendance patterns of the fork-tailed storm-petrel. Auk 98: 
145–158. 

Skutch AF. 1956. Life history of the Ruddy Ground Dove. Condor 58: 188–205. 

Smith WP. 1933. Some observations of the nesting habits of the Barn Swallow. Auk 50: 
414–419. 

Stoleson SH, Beissinger SR. 1999. Egg viability as a constraint on hatching asynchrony at 
high ambient temperatures. Journal of Animal Ecology 68: 951–962. 

Szӧllӧsi E, Rosivall B, Tӧrӧk J. 2007. Is hatching asynchrony beneficial for the brood? 
Behavioral Ecology 18: 420–426. 

Tarwater CE. 2008. Predators at Nests of the Western Slaty Antshrike (Thamnophilus 
atrinucha). Wilson Journal of Ornithology 120: 620–624. 

Thomas BT. 1979. Behavior and Breeding of the Whitebearded Flycatcher (Conopias 
lnornata). Auk 96: 767–775. 

Veiga JP. 1992. Hatching asynchrony in the house sparrow: a test of the egg-viability 
hypothesis. American Naturalist 139: 669–675. 

Vinuela J. 2000. Opposing selective pressures on hatching asynchrony: egg viability, brood 
reduction, and nestling growth. Behavioral Ecology and Sociobiology 48: 333–343. 

Walls JG, Hepp GR, Eckhardt LG. 2011. Effects of incubation delay on viability and 



23 

 

microbial growth of wood duck (Aix sponsa) eggs. Auk 128: 663–670. 

Wang JM, Beissinger SR. 2009. Variation in the onset of incubation and its influence on 
avian hatching success and asynchrony. Animal Behaviour 78: 601–613. 

*Wang JM, Beissinger SR. 2011. Partial Incubation in Birds: Its Occurrence, Function, and 
Quantification. Auk 128: 454–466. 

Wang JM, Firestone MK, Beissinger SR. 2011. Microbial and environmental effects on 
avian egg viability: Do tropical mechanisms act in a temperate environment? Ecology 92: 
1137–1145. 

Wang JM, Weathers WW. 2009. Egg Laying, Egg Temperature, Attentiveness, and 
Incubation in the Western Bluebird. Wilson Journal of Ornithology 121: 512–520. 

Ward D. 1990. Incubation Temperatures and Behavior of Crowned, Black-Winged, and 
Lesser Black-Winged Plovers. Auk 107: 10–17. 

Weeden JS. 1966. Diurnal rhythm of attentiveness of incubating female tree swallows 
(Spizella arborea) at a northern latitude. Auk 83: 368–388. 

Weller MW. 1961. Breeding biology of the Least Bittern. Wilson Bulletin 73: 11–35. 

Wellman-Labadie O, Picman J, Hinck MT. 2008. Comparative antibacterial activity of avian 
egg white protein extracts. British poultry science 49: 125–132. 

Wellman-Labadie O, Picman J, Hincke MT. 2008a. Enhanced C-Type Lysozyme Content 
of Wood Duck ( Aix sponsa ) Egg White: An Adaptation to Cavity Nesting? Physiological and 
Biochemical Zoology 81: 235–245. 

Wellman-Labadie O, Picman J, Hincke MT. 2008b. Antimicrobial activity of the Anseriform 
outer eggshell and cuticle. Comparative Biochemistry and Physiology - B Biochemistry and 
Molecular Biology 149: 640–649. 

Wiebe K, Wiehn J, KorpimÄki E. 1998. The onset of incubation in birds: can females 
control hatching patterns? Animal behaviour 55: 1043–52. 

Willis O. 1973. Female Are Together At the Swarm Only Briefly ; They Alternate Going To. 
Auk 90: 263–267. 

Wyndham E. 1981. Breeding and mortality of Budgerigards Melopsittacus undulatus. Emu 
81: 240–243. 

Zerega B, Camardella L, Cermelli S, Sala R, Cancedda R, Descalzi Cancedda F. 2001. 
Avidin expression during chick chondrocyte and myoblast development in vitro and in vivo: 
regulation of cell proliferation. Journal of cell science 114: 1473–1482. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



24 

 

7 Přílohy 
Příloha 1. Seznam druhů, u kterých byla částečná inkubace studována.  

Typ líhnutí snůšky: syn – synchronní líhnutí, asyn – asynchronní líhnutí.  

Vývoj: P – prekociální, SP – semiprekociální, A – altrtriciální, SA – semialtriciální 

* sekundární citace 

 

Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

berneška bělolící 

(Branta leucopsis) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
polární pás syn P 

(Hübner et al. 
2002) 

berneška tmavá 

(Branta bernicla) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
polární pás syn P 

(Nicolai et al. 
2004) 

hohol severní 

(Bucephala cingula) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
mírný pás syn P 

(Mallory a 
Weatherhead 

1993) 

husa sněžní 

(Chen caerulescens) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
polární pás syn P 

(Poussart et al. 
2000) 

kachna divoká 

(Anas platyrhynchos) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
mírný pás syn P 

(Caldwell a 
Cornwell 1975) 

kachnička karolínská 

(Aix sponsa) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
mírný pás syn P (Hepp 2004) 

kajka mořská 

(Somateria 
mollissima) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
polární pás syn P 

(Hanssen et al. 
2002) 

labuť malá 

(Cygnus columbianus) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
polární pás syn P 

(Hawkins 
1986) 

lžičák pestrý 

(Anas clypeata) 

vrubozobí 

(Anseriformes) 
mírný pás syn P (Afton 1980) 

polák velký 

(Aythya ferina) 

vrubozobý 

(Anseriformes) 
mírný pás syn P 

(Hořák a 
Klvaňa 2009) 

bažant obecný 

(Phasianus colchicus) 

hrabaví 

(Galliformes) 
mírný pás syn P 

(Persson a 
Göransson 

1999) 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

bělokur rousný 

(Lagopus lagopus) 

hrabaví 

(Galliformes) 
polární pás syn P 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

tučňák brýlový 

(Spheniscus 
demersus) 

tučňáci 

(Sphenisciformes) 

subtropický 
pás 

asyn SP 
(Burger a 

Williams 1979) 

tučňák kroužkový 

(Pygoscelis adeliae) 

tučňáci 

(Sphenisciformes) 
polární pás asyn SP 

(Derksen 
1977) 

tučňák novozélandský 

(Eudyptes 
pachyrhynchus) 

tučňáci 

(Sphenisciformes) 
mírný pás 

syn 
asyn 

SP 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

tučňák oslí 

(Pygoscelis papua) 

tučňáci 

(Sphenisciformes) 
polární pás asyn SP 

(Burger a 
Williams 1979) 

tučňák skalní 

(Eudyptes 
chrysocome) 

tučňáci 

(Sphenisciformes) 
mírný pás asyn SP 

(Burger a 
Williams 1979) 

tučňák žlutorohý 

(Eudyptes 
chrysolophus) 

tučňáci 

(Sphenisciformes) 
mírný pás 

nejsou 
data 

SP 
(Burger a 

Williams 1979) 

buřňáček šedý 

(Oceanodroma 
furcata) 

trubkonosí 

 (Procellariiformes) 
tropický pás 

nejsou 
data 

SP (Simons 1981) 

bukáček bažinný 

(Ixobrychus exilis) 

brodiví 

(Ciconiiformes) 
mírný pás asyn SA (Weller 1961) 

luňák hnědý 

(Milvus migrant) 

dravci 

(Falconiformes) 
mírný pás asyn SA 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

poštolka obecná 

(Falco tinnunculus) 

dravci 

(Falconiformes) 
mírný pás asyn SA 

(Wiebe et al. 
1998) 

poštolka pestrá 

(Falco sparverius) 

dravci 

(Falconiformes) 
mírný pás asyn SA 

(Bortolotti et al. 
1993) 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

alkoun kalifornský 

(Synthliboramphus 
hypoleucus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás syn P 

(Murray et al. 
1983) 

čejka černokřídlá 

(Vanellus 
melanopterus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
tropický pás syn P (Ward 1990) 

čejka korunkatá 

(Vanellus coronatus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
tropický pás syn P (Ward 1990) 

čejka šedoprsá 

(Vanellus lugubris) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
tropický pás syn P (Ward 1990) 

jespák dlouhokřídlý 

(Calidris bairdii) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás asyn P (Norton 1972) 

jespák obecný 

(Calidris alpina) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
polární pás 

syn 
asyn 

P (Norton 1972) 

jespák skvrnitý 

(Calidris melanotos) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
polární pás syn P (Norton 1972) 

jespák srostloprstý 

(Calidris pusilla) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
polární pás syn P 

(Ashkenazie a 
Safriel 1979) 

koliha americká 

(Numenius 
americanus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás syn P 

(Hartman a 
Oring 2006) 

kulík nilský 

(Pluvianus aegyptius) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 

subtropický 
pás 

syn P 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

pisík americký 

(Actitis macularius) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás syn P 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

racek chechtavý 

(Chroicocephalus 
ridibundus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás syn SP (Beer 1962) 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

racek bouřní 

(Larus canus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás syn SP (Barth 1955) 

racek tříprstý 

(Rissa tridactyla) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás 

syn 
asyn 

SP (Barrett 1980) 

racek stříbřitý 

(Larus argentatus) 

dlouhokřídlí 

(Charadriiformes) 
mírný pás asyn SP 

(Kim et al. 
2010) 

lyska americká 

(Fulica americana) 

krátkokřídlí 

(Gruiformes) 
mírný pás asyn P (Arnold 2011) 

holoubek skořicový 

(Columbina talpacoti) 

měkkozobí 

(Columbiformes) 
tropický pás 

syn 
asyn 

A (Skutch 1956) 

holoubek zlatozobý 

(Columbia cruziana) 

měkkozobí 

(Columbiformes) 
temperátní 

syn 
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

holub šedomodrý 

(Claravis pretiosa) 

měkkozobí 

(Columbiformes) 

subtropický 
pás 

syn A (Skutch 1956) 

andulka vlnkovaná 

(Melopsittacus 
undulatus) 

papoušci 

(Psittaciformes) 

subtropický 
pás 

tropický pás 

asyn A 
(Wyndham 

1981) 

papoušíček vrabčí 

(Forpus passerinus) 

papoušci 

(Psittaciformes) 
tropický pás asyn A 

(Grenier a 
Beissinger 

1999) 

papoušíček šedokřídlý 

(Forpus coelestis) 

papoušci 

(Psittaciformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

kukačka toloho 

(Centropus toulou) 

kukačky 

(Cuculiformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

kolibřík krátkoocasý 

(Myrmia micrura) 

svišťovi 

 (Apodiformes) 
tropický pás syn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

kolibřík ryšavoocasý 

(Glaucis hirsutus) 

svišťouni 

 (Apodiformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

rorýs obecný 

(Apus apus) 

svišťovi 

 (Apodiformes) 
mírný pás 

syn 
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

myšák bělohřbetý 

(Colius colius) 

myšáci 

(Coliiformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

myšák hnědokřídlí 

(Colius striatus) 

myšáci 

(Coliiformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

myšák jihoafrický 

(Urocolius indicus) 

myšáci 

(Coliiformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

dudek chocholatý 

(Upupa epops) 

srostloprstí 

(Coraciiformes) 
mírný pás syn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

vlha pestrá 

(Merops apiaster) 

srostloprstí 

(Coraciiformes) 
mírný pás asyn A 

(Lessells a 
Avery 1989) 

datel červenohlavý 

(Melanerpes 
erythrocephalus) 

šplhavci 

(Piciformes) 
mírný pás asyn A 

(Jackson 
1976) 

datel karolínský 

(Melanerpes 
carolinus) 

šplhavci 

(Piciformes) 
mírný pás asyn A 

(Jackson 
1976) 

astrild pestrý 

(Pytilia melba) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás 

nejsou 
data 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

astrild rudobřichý 

(Estrilda erythronotos) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás 

nejsou 
data 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

brkoslav americký 

(Bombycilla 
cedrorum) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A (Putnam 1949) 

čížek severoamerický 

(Spinus pinus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

drozd lesní 

(Hylocichla mustelina) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Brackbill 
1958) 

drozd stěhovavý 

(Turdus migratorius) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A (Howell 1942) 

drozd zpěvný 

(Turdus philomelos) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás syn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

hýl mexický 

(Carpodacus 
mexicanus) 

pěvci 

(Passeriformes) 

mírný pás 

subtropický 
pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

kos černý 

(Turdus merula) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

králíček obecný 

(Regulus regulus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A (Haftorn 1978) 

lejsek černohlavý 

(Ficedula hypoleuca) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A (Potti 1998) 

lesňáček bělokřídlý 

(Myioborus pictus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás 

syn  
asny 

A 
(Marshall a 
Balda 1974) 

lesňáček 
oranžovotemenný 

(Seiurus aurocapilla) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

nejsou 
data 

A (Hann 1937) 

lesňáček žlutý 

(Setophaga petechia) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Hébert a 
Sealy 1992) 

lyrochvost nádherný 

(Menura 
novaehollandiae) 

pěvci 

(Passeriformes) 

subtropický 
pás 

nejsou 

data 
A (Lill 1979) 

medosavka hlučná 

(Manorina 
melanocephala) 

pěvci 

(Passeriformes) 

subtropický 
pás 

tropický pás 

asyn A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

motýlek angolský 

(Uraeginthus 
angolensis) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás 

nejsou 
data 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

motýlek granátový 

(Uraeginthus 
granatina) 

pěvci 

(Passeriformes) 

subtropický 
pás 

tropický pás 

nejsou 
data 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

mravenčík dvoubarvý 

(Gymnopithys 
leucaspis) 

pěvci 

(Passeriformes) 

subtropický 
pás 

tropický pás 

asyn A (Willis 1973) 

pásovník krátkoocasý 

(Poephila cincta) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

salašník modrý 

(Sialia sialis) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Hamilton 

1943) 

salašník západní 

(Sialia mexicana) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2009) 

strnad černovousý 

(Rhynchophanes 
mccownii) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

strnad pestrý 

(Calcarius  pictus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

strnadec 
bělokorunkatý 

(Zonotrichia 
leucophrys oriantha) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Morton et al. 

1972) 

strnádka pokřovní 

(Spizella arborea) 

pěvci 

(Passeriformes) 
polární pás 

syn  
asyn 

A 
(Weeden 

1966) 

strnádka růžovozobá 

(Spizella pusilla) 

pěvci 

(Passeriformes) 
polární pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

strnádka vrabcovitá 

(Spizella passerina) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

střízlík zahradní 

(Troglodytes aedon) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

sýkora babka 

(Poecile palustris) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A (Nilsson 1993) 

sýkora koňadra 

(Parus major) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Podlas a 
Richner 2013) 

sýkora lužní 

(Poecile montanus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A (Haftorn 1979) 

sýkora modřinka 

(Cyanistes caeruleus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

sýkora severní 

(Poecile hudsonicus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(McLaren 

1975) 

sýkora šedohnědá 

(Baeolophus 
inornatus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2009) 

tyran Phelpsův 

(Phelpsia inornata) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás asyn A 

(Thomas 
1979) 

tyran šedohrdlý 

(Myiarchus 
cinerascens) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2009) 

tyranovec 
Oberholserův 

(Empidonax 
oberholseri) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Morton a 
Pereyra 1985) 

tyrančík Sclaterův 

(Phyllomyias sclateri) 

pěvci 

(Passeriformes) 

subtropický 
pás 

tropický pás 

syn 
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 
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Druh Řád 
Klimatický 

pás 

Typ 
líhnutí 
snůšky 

Vývoj Zdroj 

tyranovec 
západoamerický 

(Empidonax difficilis) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Davis et al. 
1963) 

vlhovec červenokřídlý 

(Agelaius phoeniceus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Clotfelter a 
Yasukawa 

1999) 

vlhovec žlutohlavý 

(Xanthocephalus 
xanthocephalus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A 

(Wang a 
Beissinger 

2011)* 

vlašťovka obecná 

(Hirundo rustica) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás asyn A (Smith 1933) 

vlašťovka pestrá 

(Petrochelidon 
pyrrhonota) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás syn A (Samuel 1971) 

vlašťovka stromová 

(Tachycineta bicolor) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2009) 

vlašťovka šedobřichá 

(Hirundo neoxena) 

pěvci 

(Passeriformes) 

subtropický 
pás 

tropický pás 

nejsou 
data 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011)* 

vlašťovka zelená 

(Tachycineta 
thalassina) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Wang a 

Beissinger 
2011) 

vrabec domácí 

(Passer domesticus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A 
(Anderson 

1997) 

vrabec polní 

(Passer montanus) 

pěvci 

(Passeriformes) 
mírný pás 

syn  
asyn 

A (Seel 1968) 

zebřička pestrá 

(Taeniopygia guttata) 

pěvci 

(Passeriformes) 
tropický pás asyn A 

(El-Wailly 
1966) 

 


