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1. UVOD

1.1. Obecny uvod

Hnizdnim parazitismem rozumime chovéni, které spociva v kladeni vajec do jinych
hnizd a pfenechdni péce hostitelim. RozliSujeme pfilezitostny hnizdni parazitismus (v textu
dile jako fakultativni) a pravy hnizdni parazitismus (ddle obligitni), ktery spocivd v
systematickém kladen{ vajec do hnizd jiného druhu nebo druht (paraziticky druh sdm o vejce
nikdy nepecuje). Ddle se hnizdni parazitismus d¢li na vnitrodruhovy (intraspecificky), ktery je
pouze fakultativni a mezidruhovy (interspecificky), ktery maze byt fakultativni i obligatni.

V piirod¢ se s nim setkdvame u ryb, hmyzu a ptakt. S vnitrodruhovym parazitismem
se mizeme Casto setkat u hmyzu, naptiklad u mravenct, broukii nebo vcel. Jsou vSak znamy
druhy, které kladou vejce do hnizd hostitelti jinych druhti (Holldobler & Wlison 1994). U ryb
se vyskytuje pfedevsim fakultativni parazitismus a je u nich zndm pouze jeden piipad
obligatniho parazitismu, a to u péfovce kukacciho (Synodontis multipunctatus) z celedi
Mochokidae v jezete Tanganyika a mozna také u jeho blizce piibuznych druht (Sato 1986).

U ptéka se Castéji setkdvame s vnitrodruhovym parazitismem. Odhaduje se, Ze se vyskytuje
ptiblizn¢ u vice jak 230 (tj. vice nez 2%) ptacich druht (Yom-Tov 1980; Eadie et al.
1988; Rohwer & Freeman 1989; Yom-Tov 2001).

Naopak obligitni mezidruhovy parazitismus je u ptaki vzacngjsi. Odhaduje se, Ze se
vyvinul pfiblizn€ u stovky druht, coz predstavuje asi 1% vSech ptacich druhti (Davies 2000).
Patfi sem zastupci Ctyf fada: vrubozobi (Anseriformes), kukacky (Cuculiformes), Splhavci
(Piciformes) a pévci (Passeriformes).

Jak ukazuji kvantitativni genetické modely, mezidruhovy hnizdni parazitismus se
pravdépodobné vyvinul z vnitrodruhového. TudiZ vnitrodruhovy parazitismus by mél byt
fylogeneticky pltvodnéjsi a zaroven predstupném ke vzniku parazitismu mezidruhového
(Yamauchi 1995; Davies 2000; Robert & Sorci 2001).

Vlhovci rodu Molothrus (Celed Icteridae), kam patii pét obligatné parazitujicich
druhii, patii mezi nejprozkoumanéjsi hnizdni parazity u ptdkd. Vlhovec hnédohlavy
(Molothrus ater) a vlhovec modroleskly (Molothrus bonariensis) jsou generalisté, kteif
Ortega 1998). Vlhovec hnédohlavy miiZe parazitovat okolo 220 druht ptakd a zpUsobit v
nekterych oblastech dokonce vyraznéjsi poklesy v pocetnostech u populaci pévcti (Robinson

1992).



Naopak naptiklad kukacka chocholatd (Clamator glandarius) se specializuje na jednoho nebo
n¢kolik malo hostiteld a klade pouze jeden typ vajec (Baker 1923; Friedman 1948; Alvarez,
Arias de Reyna & Segura 1976; Soler 1990; Cramp 1985).

Vyrazné méné studii neZ na vlhovcich bylo provedeno na kukaéce obecné (Cuculus
canorus; v textu ddle jen 'kukacka'), kterd je nejrozsifenéjSim obligatnim hnizdnim parazitem
v palearktické zoogeografické oblasti (Wyllie 1981; Cramp & Simmons 1985). V soucasné
dobé tadime kukacku obecnou do fddu kukacky, pattici mezi tzv. starosvétské kukacky (Old
World cuckoos) (Davies 2000). Je zjisténo, Ze existuje n€kolik ekologickych poddruhti (tzv.
host races, gentes), které se soustfed’uji na jednoho nebo n¢kolik mélo hostitelt (Baker 1942;
Lack 1968; Wyllie 1981; Brooke & Davies 1988; Moksnes & Rgskaft 1995; Gibbs et al.
2000). Lisi se mezi sebou podle mimikry svych vajec (Chance 1940; Brooke & Davies 1988).
Ty se v genotypu udrZuji pravdépodobné na W pohlavnim chromozému samicek (Gibbs et al.
1996).

Vejce specializovanych samicek kukacek nejsou kladend ndhodné. Vybér vhodného
hostitele je totiz velmi dtleZity pro reprodukéni uspéch u kazdého hnizdniho parazita.
Naptiklad vysokd pravdépodobnost odmitnuti parazitického vejce (Sealy & Bazin 1995a),
nevhodnd potrava pro parazitické mlad¢ (Middleton 1977) nebo pfili§ vysokd kompetice mezi
mlad’aty (Ortega 1998), mohou zpusobit nizky reprodukéni tspéch parazita u hostitele. Jak je
ukdzano ddle, existuje daleko vice faktort, o nichZ vime, Ze hraji rizn¢ dulezitou roli pfi
vybéru hostitele.

O kukacce je znamo, Ze v Evrop¢ parazituje vice nez 125 hnizd rtiznych druhi pévcd,
pouze 11 z nich je parazitovano pravideln¢ (Moksnes & Rgskaft 1995; Wyllie 1981). Béhem
let 1939-1982 britsti ornitologové shromazdili data z 1,145 parazitovanych hnizd. Pfitom
90% hnizd bylo rozdéleno mezi 5 hlavnich hostitelii — rdkosnik obecny (Acrocephalus
scirpaceus), linduska lucni (Anthus pratensis), pévuska modra (Prunella modularis), Cervenka
obecnd (Erithacus rubecula) a konipas bily (Motacilla alba). Jiné bézné druhy hnizdici v
otevienych hnizdech (napt. rody Turdus, Emberiza, Carduelis) jsou parazitovany ziidka nebo
viibec (Moksnes & Rgskaft 1995). V Ceskoslovensku z 1,870 parazitovanych hnizd tvofilo
70% zastoupeni hostitelii cervenka obecnd, rehek zahradni, konipas bily. Hostitelé se lis{ ve
velikosti v rozmezi 11 cm délky, 8 g vahy (budnicek mensi Phylloscopus collybita) az po 18
cm a 32 g (rékosnik velky Acrocephalus arundinaceus), jsou tedy vZdy mensi nezZ samotnd

kukacka (33 cm, 110 g).



1.2. Kukacka - hostitel: teoreticky ivod

Je zndmo, Ze hnizdni vnitrodruhovy i mezidruhovy parazitismus snizZuje reprodukéni
uspéch hostitele (Petrie & Mgller 1991). To je hybnou silou pro evoluci mechanismu
obranného chovani hostitelt. Pro lepsi pochopeni téchto mechanismu je interakce kukaCka—
hostitel velmi dobrym modelem, a proto se jim budu déle podrobnéji zabyvat.

Velky pocet adaptaci u hnizdnich paraziti, stejné jako protiadaptaci jejich hostiteld je
vysledkem koevolu¢niho zavodu ve zbrojeni (tzv. arms-race) (Dawkins & Krebs 1979;
Davies & Brooke 1989 a, b; Rothstein & Robinson 1998; Davies 2000). Obligatni
mezidruhovy parazitismus ma vétsi negativni dopad na zdatnost hostitele nez vnitrodruhovy
parazitismus (Rothstein 1990; Davies 2000). To vyvolava vétsi tlak na rychlejsi evoluéni
odpoveéd’ ze strany hostitele a ndsledné protiadaptace ze strany parazita (Rothstein 1975a). U
kukacky jsou takovymi adaptacemi naptiklad schopnost vyhledat hnizdo hostitele ve
spravném stadiu, aniZ by si hostitelé uvédomovali, Ze jejich hnizdu hrozi parazitace (Honza et
al. 2002). Dal$imi jsou nendpadné a rychlejsi kladeni (Chance 1922; Davies & Brooke 1988;
Sealy et al. 1995b), mimikry vajec (napf. Brooke & Davies 1988), odstranéni jednoho popf.
dvou vajec hostitele (napt. Davies 2000) a pevn&jsi struktura skofdpky (Lack 1968; Spaw &
Rohwer 1987). Mezi obranné strategie hostitele fadime odmitnuti kukac¢¢iho vejce (Davies &
Brooke 1989 a, b), agresivni chovani vici kukacce a evoluce nizsi variability vajec uvniti
hnizda a naopak vétsi variability mezi hnizdy (Swynnerton 1918; Victoria 1972; Rothstein
1974; Davies & Brooke 1989b; Gien et al. 1995; Soler & Mgller 1996; Lahti & Lahti 2002;
Stokke et al. 2002a). To je prokazovano jak experimentalné (Stokke et al. 1999), tak pomoci
srovnavacich studii (Stokke et al. 2002a).

V soucasnosti existuje jiZ mnoho experimentdlnich studii zabyvajicich se hnizdnim
parazitismem u ptakd. Ukazuji Cetné koevolucni adaptace parazitickych ptakti a jejich
hostitelt, které se vyvijeji ptisobenim selekéniho tlaku na obé zacastnéné strany. Vidime na
nich, Ze hnizdni parazitismus je uZitecnym modelem pro studovani koevoluce (Rothstein
1990; Rothstein & Robinson 1998). Hostitelé reaguji na vnitrodruhovy i mezidruhovy
parazitismus podobnymi adaptacemi. ZlepSuje se u nich pfedevsim schopnost rozpoznat a
vyhodit cizi vejce a nariistd agresivita pii obran¢ hnizda proti kukacce.

I ptesto, Ze ndklady na pfijeti parazitického vejce jsou velmi vysoké, nebot” vylihnuté
mladé kukacky vyhodi z hnizda zbyvajici vejce a mlad’ata hostitelti (Jenner 1788), objevuji se
v populaci jedinci, ktefi tato vejce pfijimaji. Pouze u né€kolika hostitell je pozorovana témeét

100%ni frekvence odmitani (napf. budnic¢ek mensi) (Moksnes & Rgskaft 1992). Obvykle se



vyskytuje stfedni frekvence odmitani (tzv. intermediate rejection rate), tj. 40-80% (Davies &
Brooke 1988, 1989a; Moksnes et al. 1990, 1991). Nékteré druhy vSak pfijimaji velkou vétSinu
nebo témét vSechna vejce, jak mimetickd, tak nemimetickd (napf. pévuska modrd) (Davies &
Brooke 1989a).

Nejlepsim zpisobem, jak se vyhnout parazitaci, je hnizdéni na bezpecném misté
(Alvarez 1993; @ien et al. 1996; Honza et al. 1998; Moskit & Honza 2000; Clarke et al.
2001) nebo intenzivni obrana hnizda (Moksnes et al. 1990; Sealy et al. 1998; Grim & Honza
2001; Rgskaft et al. 2002b; Grim 2005a). Po nakladeni parazitického vejce do hnizda, bylo
zdokumentovano nékolik zptsobii, kterymi hostitelé odmitaji parazitické vejce. Vyhozeni
vejce, zastavéni hnizda, opusténi hnizda. U hostitelt, ktefi maji pfili§ malé zobdky je Castéji
pozorovano opusténi hnizda popt. prodéravéni a vyneseni (tzv. puncture ejection), zatimco u
hostiteltl se zobdky del§imi vyhozeni pomoci uchopeni parazitického vejce (Spaw & Rohwer

1987; Moksnes et al. 1991).

Hypotézy vysvétlujici riuzné frekvence odmitani parazitickych vajec u hostiteli

hnizdniho parazita

Bylo navrZzeno né&kolik hypotéz, pokousSejicich se vysvétlit, pro¢ nékteré druhy,
populace nebo jedinci vejce odmitaji a jini nikoliv.

A) Hypotéza evolu¢niho zpozdéni (tzv. the evolutionary lag hypothesis) (Dawkins &
Krebs 1979; Rothstein 1982, 1990) tikd, Ze 'alely pro odmitnuti cizich vajec' (tzv. rejecter
allele) se jesté nerozsitily v populaci. Rozdily ve frekvenci odmitani vajec u rGznych druht
nebo populaci jsou zplsobeny rozdilnou fazi koevoluce, v pribéhu zdvodu ve zbrojeni mezi
kukackou a jejimi hostitely (Davies & Brooke 1989b; Moksnes et al. 1990; Soler & Mgller
1990). Ocekavame, Ze v tivodnich fazich evoluce parazitického chovani, budou parazité klast
sva vejce nejprve do hnizd pfistupnych, ndpadnych a Casto se vyskytujicich. Nastdvaji tak
prvni faze koevoluce mezi parazitem a hostitelem, které vedou ke vzniku vySe uvedenych
adaptaci a protiadaptaci. Tato teorie tak spiSe vysvétluje chybéjici obranné mechanismy proti

kukacce v pocatecni fazi zavodu ve zbrojeni (Rothstein & Robinson 1998; Winfree 1999).

B) Hypotéza evolu¢ni rovnovahy, tzv. the evolutionary equilibrium hypothesis
(Zahavi 1979; Rohwer & Spaw 1988; Lotem et al. 1992, 1995; Lotem & Nakamura, 1998)
ukazuje, Ze za urcitych podminek muze byt pfijeti parazitického vejce upfednostnéno pied

jeho vyhozenim. Tedy nédklady spojené s piijetim parazitického vejce by mohly pfevazit zisky



(Takasu et al. 1993). Ztratou je naptiklad vyhozeni vlastniho vejce nebo opusténi celé sniisky,
i kdyZ hnizdo nebylo parazitovdno (tzv. recognition error; v textu déle také jako
‘rozpozndvaci chyba') (Rothstein 1982; Davies & Brooke 1988; Marchetti 1992; Lotem et al.
1995). Pravdépodobnost chybného rozhodnuti se mtze zvysit napi. u jedince nemajiciho
dostate¢nou rozliSovaci schopnost k rozpoznani parazitického vejce nebo u jedince, ktery
pobliz svého hnizda pozoroval kukacku. Davies & Brooke (1988) a Davies et al. (1996)
pozorovali dva ptipady, kdy rdkosnik obecny vyhodil své vlastni vejce poté, co byla
vystavena k jeho hnizdu atrapa kukacky (termin 'atrapa’ je ddle v textu pouzivan vyhradné pro
vycpané atrapy ptaki). AvSak v jiné praci Rgskaft et al. (2002a) nenalezli Zddnou podporu pro
hypotézu, Ze vystaveni atrapy kukacky k hnizdu hostitele u né&j zvySuje pravdépodobnost
rozpoznavacich chyb. K rovnovidze mezi populaci hostitele a kukackou muze dojit také diky
variabilité chovani uvnitt populace hostitele. Kukacka vyuziva mladé, nezkuSené ptaky, kteif
jesteé dobfe neznaji vzhled svych vajec (Davies & Brooke 1988; Lotem et al. 1992, 1995),

s~ 2

zatimco star${ se jiZz dokdzi tispé€$né parazitaci branit (Lotem et al. 1992).

C) Hypotéza prerusovaného arms race (tzv. the intermittent arms race hypothesis)
obétmi parazitismu, i kdyZ jiz byly kukackou kdysi opusténi (tzv. cyclic changes in
parasitism) (Soler et al. 1998) (obr. 1). Parazit mlize ptestat parazitovat populaci hostitelt,
ktefi odmitali pfili§ mnoho parazitickych vajec a bylo tudiZ pro né¢j nevyhodné dile jej
vyuzivat (Soler et al. 1998). Jestlize vSak tlak na hostitele ze strany parazita poklesne,
schopnost vyhazovat cizi vejce miZe u hostitele poklesnout kvili vysokym nakladim, které
jsou spojeny s udrZzenim takového chovani (Davies & Brooke 1988; Rohwer et al. 1989;
Rgskaft et al. 1990; Brooke et al. 1998; Lindholm 2000). Rychlost poklesu protiparazitickych
adaptaci ovliviigje, jak vyrazné jsou geneticky podminény (Moskat 2005). Vymizeni adaptaci
proti parazitaci kukaCkou bylo pozorovdno napiiklad u vlhovce nachového (Quiscalus
quiscalus) (Peer 1998) a pravdépodobné i jinych druhti (Briskie & Sealy 1989; Cruz & Wiley
1989; Davies & Brooke 1989a; Brown et al. 1990).

Diive parazitovand populace, kterd ztratila adaptace proti parazitismu tak miZe byt
opét nachylnd k opctovnému vyuzivani parazitem. Piipad opakované parazitace byl
pozorovan u kukacky chocholaté a jejiho hosta, straky obecné (Pica pica) (Soler et al. 1998).
Nékteré druhy si vSak dokaZzi udrZet vysokou schopnost vyhazovani parazitickych vajec, i

kdyZ je parazit pfestal vyuZivat (Cruz et al. 1985; Post et al. 1990; Bolen et al. 2000;



Rothstein 2001). Tim je mu znemozZnéno, aby opusSténého hostitele opét zacal parazitovat

(obr. 2).

Cyklicky model koevoluce (tzv. coevolutionary cycles model)

Parazitace . Zmgéna hostitele

______ .
-——— .
————— .
_——— -,
————— -
_____ -

Hostitel 1 < .-~ Protiadaptace hostitele 3

- R I ’ Hostitel 2 ztratil protiadaptace
Protiadaptace hostitele 1 ™~~~ _ . . /
\ Tl L7 Hostitel 3
Zména hostitele s ’ Zména hostitele
\ X /'
Protiadaptace hostitele 2
Hostitel 2 Hostitel 1 ztratil protiadaptace

N

Obr. 1. Cyklicky model dlouhodobé koevoluce mezi parazitem a hostitelem. Tento model zahrnuje moznost
opétovného vyuziti hostitele parazitem. U hostiteld totiz doSlo k ztraté vSech nebo vétSiny adaptaci proti
parazitismu v obdobi, kdy nebyli parazitem vyuZzivani.

Jednosmérny model koevoluce (tzv. single trajectory model)
Parazitace atd.
Hostitel 1 /
Zména hostitele
Protiadaptace hostitele 1 /

Protiadaptace hostitele 3
Hostitel 1 a 2 udrzuje protiadaptace

Zména hostitele /

Hostitel 2 Hostitel 3

Protiadaptace hostitele 2 /

Hostitel 1 si udrZuje protiadaptace Zmeéna hostitele

N

Obr. 2. Jednosmérny model dlouhodobé koevoluce mezi parazitem a hostitelem. Parazit méni hostitele, ale
nedokaZze opét vyuzivat dfive parazitované hostitele. Ti si dokazali udrzet adaptace proti parazitismu i po dlouhou
dobu, kdy nebyly vyuzivani. Obr. 1 a 2 jsou ¢aste¢né dle Rothstein 2001.
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D) Hypotéza prostorové struktury habitatu (tzv. the spatial habitat structure hypothesis).

Néekteré typy prostiedi mohou kukacce napomadhat k uspésné parazitaci hostitele,
napiiklad vhodnd pozorovaci mista pro sledovani hostitell a lokalizaci jejich hnizd (Alvarez
1993; @Gien et al. 1996). Proto mohou byt nékteré populace vice nichylné k parazitovani nez
populace hnizdici na méné€ vhodnych mistech. Pokud jsou populace vysoce parazitované, jsou
také méné produktivni (Lindholm 1999; Lindholm & Thomas 2000). Pocetnost populace
klesa a funguje jako propadlo (sink). Mize vsak byt dopliovand jedinci z neparazitovanych
populaci (tzv. source populations). Nové prichozi jedinci vSak nenesou alely pro odmitnuti
cizich vajec, ¢imz zpusobuji pokles ve frekvenci zadoucich alel v parazitované populaci
(Rgskaft et al. 2002b).

Nicméné Davies (2000) tvrdi, Ze hostitelé na zdkladé pouhého pozorovani vyssi
aktivity kukacek jsou schopni pravdépodobnéji odmitnout parazitické vejce. To naznacuje, Ze
schopnosti Castéji odmitat parazitickd vejce ve vyuzivané populaci jsou spiSe vysledkem
fenotypové plasticity (tj. fenotyp prizptisobeny prostiedi, Via et al. 1995) nez geneticky
podminénych, fixnich strategii (Soler et al. 1994; Lindholm 2000).

1.3. Zaméteni mého vyzkumu; hypotézy vysvétlujici antiparazitické chovani

V mé diplomové prici jsem se zaméfil na zkoumdni nékterych adaptacnich
mechanismi proti hnizdnimu parazitismu u naSich dvou béznych druhii, drozda zpévného
(Turdus philomelos; v textu dale jako 'drozd') a kosa ¢erného (Turdus merula; v textu dale
jako 'kos").
pravidelné parazitovani, existuji n¢které druhy antiparazitického chovani (Davies & Brooke
1989a; Moksnes et al. 1990; Grim & Honza 2001; Rgskaft et al. 2002b; Moskat et al. 2003a).
Zame¢fil jsem se na schopnosti rozpoznat a vyhodit parazitické vejce a agresivné branit vlastni
hnizdo. Existenci tohoto chovani se pokousi vysvétlit dvé hypotézy. Hypotéza
mezidruhového parazitismu (tzv. interspecific brood parasitism hypothesis) predpoklada, ze
kukackou. Hypotéza vnitrodruhového parazitismu (tzv. conspecific brood parasitism
hypothesis) tvrdi, Ze protiparazitické chovani vzniklo plsobenim vnitrodruhového

parazitismu.
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1.3.1. Hypotéza mezidruhového parazitismu (dale HMP)

Davies & Brooke (1989a) uvadéji, Ze hypotéza mezidruhového parazitismu nejlépe
vysvétluje schopnost rozliSovdni a vyhazovani cizich vajec u potenciondlné vhodnych
hostitelti. Aplikuji ji na druhy, které jsou nyni vyuzivdny kukaCkou, ale také na druhy
potenciondlné vhodné, které jsou vSak v soucasnosti vzdcnymi hostitely. Zahrnuji sem také
kosa a drozda. Tyto druhy hnizdi v otevienych hnizdech, dostupnych pro parazitaci kukackou
a krmi sva mlad’ata potravou sloZenou pievazné z bezobratlych ZivoCichii. Zbyvajici druhy,
které krmi svd mldd’ata potravou nestravitelnou pro kukac¢i mlad’ata nebo hnizdi v mistech
nepfistupnych pro kukacku (napf. dutinovi hnizdici), jsou oznaceni jako nevhodni hostitelé
(napt. sykora konadra Parus major, sykora modiinka Parus caeruleus, Spacek obecny Sturnus
vulgaris, lejsek ¢ernohlavy Ficedula hypoleuca, brhlik lesni Sitta europaea, zvonek zeleny
Carduelis chloris, dlask tlustozoby Coccothraustes coccothraustes, stehlik obecny Carduelis
carduelis, zvonohlik zahradni Serinus serinus).

Rgskaft et al. (2002b) uvadi jiné rozdéleni druhti podle jejich vhodnosti pro parazitaci
kukackou. Uvadi pét kategorif :

1) Vzdy vhodni hostitelé (tzv. always suitable hosts) stavi hnizda pfistupnd pro
kukacku, krmi mldd’ata potravou dobie stravitelnou (tj. hmyz) i pro mladé kukacky a jejich
vejce i mlad’ata dokdze mladeé kukacky vyhodit z hnizda (Davies & Brooke 1989a, 1989b;
Moksnes et al. 1990).

2) Céste¢nd dutinovi hnizdi&i (tzv. partially hole nesters) zahrnuji druhy, které v
urcitych oblastech hnizdi v dutindch a naopak jinde mohou hnizdit v otevienych hnizdech
pristupnych pro kukacku. Do této kategorie patii naptiklad rehek zahradni (Phoenicurus
phoenicurus), rehek domdaci (Phoenicurus ochruros), stiizlik obecny (Troglodytes
troglodytes), Cervenka obecna (Erithacus rubecula), konipas bily (Motacilla alba), konipas
horsky (Motacilla cinerea).

3) Druhy s velkymi hnizdy a vejci (tzv. large nest and eggs) zahrnuji druhy, kde
kukacc¢i mladé neni schopno (nebo jen s velkymi obtiZzemi a malym tspéchem) vyhodit vejce
nebo mlid’ata. Radi sem kosa &erného, drozda zpévného, drozda cvréalu (Turdus iliacus) a
drozda kvicalu (Turdus pilaris) (Moksnes et al. 1990).

4) Dutinovi hnizdi¢i (tzv. hole nesters) jsou druhy hnizdici v dutinich nebo hnizdnich
budkéch (Snow & Perrins 1998) a jsou nepiistupné pro kukacku.

5) SemenoZravi ptaci (tzv. seed eaters) zahrnuji druhy, které krmi svd mlad’ata
rostlinnou potravou, tedy nestravitelnou pro kukac¢i mladé (Snow & Perrins 1998; viz ale

Martin-Galvez et al. 2005).
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V soucasnosti jsou kos i drozd parazitovani kukackou velmi zfidka. Oba figuruji na
43. resp. 49. misté v Zebficku hostiteltl parazitovanych kukackou (Moksnes & Rgskaft 1995).
Pro tuto skute¢nost svéd¢i fakta, Ze napf. v Madarsku z 694 kukaccich vajec nalezenych v
hnizdech 15 druhti v horské oblasti, kde jsou kosi velmi béZni, bylo nalezeno pouze jedno v
kosim hnizd¢ (Varga 1994). Lack (1963) nasel pouze tfi parazitovand hnizda z 22,656 kosich
hnizd v Anglii. Moksnes a Rgskaft (1995) nalezli pouze 11 kukac¢ich vajec v hnizdech kosa a
21 u drozda z 11,870 snusSek evropskych pévcli v muzejni sbirce. Navic se zZadné z téchto
vajec nepodobalo vejcim hostiteld.

Bylo navrZeno n&kolik vysvétleni, pro¢ né&které vhodné druhy pro parazitaci ve
skute¢nosti parazitoviny nejsou nebo jen velmi ziidka. Mezi n¢ patii napfiklad také rod
Turdus. Ortega (1998) navrhl 12 pficin k vysvétleni absence parazitismu u nékterych pévci.
Naptiklad hnizdni dspésnost, ptijeti/odmitnuti vajec, intenzita obrany hnizda, péce o mlad’ata
a strava, typ hnizda a habitat. Nékteré z nich vSak pravdépodobné nevysvétluji absenci
parazitismu u kosa a drozda (napft. kratkd inkubace, nedostate¢né¢ intenzivni rodi€ovska péce,
dobfe ukryté hnizdo). Také Moksnes & Rgskaft (1988) uvazuji ne¢které ditvody, jeZ by mohly
byt zodpovédné za nizkou parazitaci rodu Turdus. Naptiklad hnizda jsou pfili§ hluboké, aby
mladé kukacky bylo schopno vyhodit hostitelova vejce ¢i mladata. Navic mlddata rodu
Turdus rostou velmi rychle (Cramp 1988), coz by mohl byt pro mladé€ kukacky velky problém
muze byt pro mladé kukacky hife stravitelné, nebot’ ta potfebuje byt krmena hmyzem. V
experimentech, ve kterych bylo mladé kukacky preneseno do kosich hnizd, mldd’ata neptezila.
Kupodivu naopak v hnizdech drozda naopak prospivalo velmi dobie (Grim 2006). Zde se

pokusim uvést devet faktort, které mohou hrat dileZitou roli pfi vybéru hostiteli parazitickou

kukackou, a které jsou také testovatelné u kosa a drozda.

Faktory ovliviiujici vybér hostitele kukackou obecnou

1. Synchronizace hnizdéni (tzv. breeding synchrony) — zdkladnim ptedpokladem pro
uskute¢néni parazitace je shodné nebo CasteCné se prekryvajici obdobi hnizdéni.
Pokud se tato obdobi neptekryvaji, nemiiZe k parazitaci dojit. Kosi a drozdi zacinaji
hnizdit n¢kolik tydni pfed ndvratem kukacky ze zimovisté. Nicmén€ oba hnizdi i v
pribéhu pozdniho kvétna, v Cervnu a zacitkem Cervence, coZ jsou obdobi hlavn{

hnizdni aktivity kukacky (Hudec 1983).
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Hnizdni hustota (tzv. breeding density) — diileZité pro kukacku je také hnizdni hustota
pro nalezeni dostate¢ného poctu hnizd k parazitaci. Hnizdni hustoty jsou u drozda a
kosa podobné jako u béznych hostitelti kukacky (Havlin 1963; Pikula 1969; Hudec
1983).

Obrana hnizda (tzv. nest defence) — intenzivni obrana hnizda mtize byt jednou z pficin,
pro¢ se kukacky vyhnou potencidlnim hostitelim. Jestli byli drozdi a kosi diive
parazitovani, je u nich predpokldddna vys§i agresivita proti kukacce. Pokud
parazitovani nebyli, nem¢la by atrapa kukacky pfedstavovat hrozbu a reakce na ni
nebudou vyrazné, zatimco proti kontrolni atrapé predatora by mély byt intenzivngjsi.
Pozornost k vlastnimu hnizdu (tzv. nest attentiveness) — vysokd pozornost rodicii a
neustaly ptrehled o hnizdé miZe snizit riziko parazitace (Mgller 1987). BéZné reakce
proti parazitaci, jako jsou zastavéni hnizda, vyhozeni vejce nebo opusténi sndsky jsou
reakce proti jiz uskuteCnéné parazitaci (tzv. post-event reactions). Predejit parazitaci je
vSak mozné praveé diky vysoké agresivité proti parazitu a prehledu rodict o hnizdé
(tzv. pre-event behavioural types to avoid parasitism). Tato schopnost se da piiblizné
ur¢it podle doby zpoZzdéni, se kterou se rodi¢ objevi, jestlize je u jeho hnizda
vystavena atrapa ptika.

Odmitnuti vajec (tzv. egg rejection) — experimentdlni studie s umé&lymi modely
kukac¢ich vajec (termin 'model' je ddle v textu pouZivdn vyhradné pro umélé modely
vajec) a konspecifickymi vejci jsou uZzitecné pro odhaleni diskriminac¢nich schopnosti.
Ne&ktefi potencidlni hostitelé vykazuji vysokou frekvenci odmitdni vajec. Takovym
druhiim se kukacka obvykle vyhyba.

Doba inkubace (tzv. incubation period) — kratS$i inkubacni doba kukacky, neZ je
inkuba¢ni doba u hostitele, je dalsi podminkou pro uspésné vychovani kukacciho
mladéte. Protoze se mlad’ata drozda a kosa vyviji velmi rychle, je pro kukac¢¢i mladé
rozhodujici, aby se vyklubalo dfive neZ mlad’ata hostitelii (Cramp 1988). ProtoZe se
kukac¢i mlade lihne za 11 dni ( drozdi a kosi mladata se vyviji 12—-13 dni, ale v
extrémnich piipadech i 9-10 dni, Cramp 1988) spliiuje parazit toto kritérium. ProtoZze
je obecné inkubacni doba u parazitli extrémné kratkd, nehraje pravdépodobné tento
faktor pti vybéru hostti dilezitou roli (Davies 2000).

Velikost a tvar hnizda (tzv. nest size and shape) — velikost, tvar, hloubka a dals{
vlastnosti hnizda jsou velmi dalezitym faktorem, ktery urCuje uspéSnost parazitace.
Napiiklad vejce hostitele neni kukac¢i mlddé schopno vyhodit z hnizd dutinovych

druht (Rutila et al. 2002). Také z otevienych hnizd, které jsou pfili§ velké a hluboké,
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dokaze kukacci mladeé vyhodit hostitelova vejce jen s velmi vysokym usilim a navic
Casto neuspéSné (Nakamura 1990). Grim (nepubl.) zjistil, Ze jednodenni mladé
kukacky neni schopno vyhodit hostitelova vejce z kostho hnizda, zatimco starsi jsou
jiz Gspésni. Z drozdich hnizd nebylo mladé schopno vyhodit vejce téméf viibec (pouze
nckterd vejce z jednoho hnizda, testovano bylo 10 hnizd). Zda se, Ze hlavni pfi€inou
jsou hladké stény, po nichz mlade¢ sklouzava dold. Kukacci mladata jsou tedy schopny
vyhodit vejce spiSe velmi ziidka. To také dokumentuji nalezy parazitovanych hnizd,
ve kterych kukac¢i mlade vyristalo spolecné s hostitelovymi mlad’aty, protoZe nebylo
schopno vyhodit hostitelova vejce (Grim & Prochédzka in prep.).

8. Typ a mnozstvi potravy (tzv. food type and amount) — je znamo, Ze mlad’ata kukacek
pottebuji byt krmeni potravou bohatou predevsim na hmyz (Glue & Morgan 1972;
Davies & Brooke 1989a; Alvarez 1994b). Proto neni schopno piezit u druhti, které
krmi mldd’ata semeny nebo ovocem. Drozdi krmi svd mlad’ata potravou obsahujic{
vysoké procento mékkyst, kosi predevsim cervi a zizalami (Simms 1978; Norman
1994). Nicméné experimenty ukazuji, Ze kukac¢¢i mlade je schopno dobie prospivati s
potravou ziskdvanou v hnizd¢ drozda (Grim 2006). Martin-Galvez et al. (2005) zjistili,
Ze mladé kukacky je schopno dokonce stravit i ¢ast rostlinné potravy. SloZeni stravy,
kterou poskytuji drozd a kos tak pravdépodobné hraji spiSe mensi roli pfi vybéru
hostitele kukackou (Soler et al. 1999a).

9. Soupeteni kukac¢ciho mladéte s mlad’aty hostitele a vyhozeni mlad’at hostiteld (tzv.
competition with host chicks and chick rejection) — mlad’ata kost a drozdl rostou
velmi rychle (Liibcke & Furrer 1985; Cramp 1988), coZz znacné sniZuje
pravdépodobnost preziti parazitického mladéte, které s nimi vyrlstd. V experimentech
u blizce ptibuznych drozdd kvical bylo zjisténo, Ze mlad’ata maji navic hned po
vylihnuti vyhodu ve vys§i hmotnosti (mladé drozda kvicali vazi po vylihnuti 10 g,
Norman 1994, zatimco mladé kukacky 2.5-3.0 g, Kleven et al. 1999, Honza et al.
2001). Rychly vyvoj a naskok v hmotnosti tedy maji znacny vliv na hor$i prospivani

kukacc¢iho mladéte.

V této praci jsem se zaméfil na testovani bodi tfi, Ctyfi a pét, tedy na obranu hnizda,
pozornost k vlastnimu hnizdu a odmitdni vajec. Zkoumané lokality byly rozdéleny podle
vyskytu kukacky, a to na zaklad¢ vlastniho pozorovani.

A) Oblast alopatrickd, ve které se kukacka nevyskytuje a tudiz s ni zkoumané

populace kost a drozdii nepfichdzeji do kontaktu. Zahrnuje Olomouc, jeji sidlisté a méstské
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parky o rozloze vice nez 47 hektart. Kukacka se méstim zdmérné vyhybd, navic je u kost
prokdzdna velmi vysokd filopatrie (Havlin 1963; Lack 1966). Je tudiZz vysokd
pravdépodobnost, Ze po n¢kolik generaci nepfisli s kukackou do kontaktu.

B) Oblast sympatrickd, kde se kukacka bézné vyskytuje. Patii sem lokality kolem

Olomouce (blizs{ popis v metodach).

Pokud byly zkoumané druhy v minulosti parazitovany kukackou, mély by se u nich zachovat

nékteré protiparazitické strategie :

Predikce vyplyvajici z hypotézy mezidruhového parazitismu
1) Kosi a drozdi nejsou schopni rozliSovat a vyhazovat konspecificka vejce.

Vv s

2) Kosi a drozdi rozliSuji a vyhazuji méné¢ podobnd nemimetickd i podobnéj$i mimeticka

e

vejce. Mén¢ podobna vejce vyhazuji s vyssi frekvenci nez vejce podobné&jsi.

3) Sympatricka populace vyhazuje modely vajec s vys$$i frekvenci neZ populace alopatricka.
4) Chovaji se agresivné k atrap€ kukacky.

5) Chovaji se agresivné k atrap€ vrany.

6) Kosi a drozdi reaguji na atrapu kukacky agresivngji nebo s podobnou intenzitou jako na
atrapu vrany.

7) Sympatricka i alopatrickd populace se chovaji k atrapé vrany agresivneé.

8) Sympatricka populace se chova k atrapé kukacky agresivnéji nez populace alopatricka.

Dalsi predikce vyplyvajici z hypotézy mezidruhového parazitismu

9) Agresivita proti atrapé kukacky je vyS$i v obdobi kladeni neZ v obdobi inkubace a po
vylihnuti mladat.

10) Rodice reaguji pfi prezentaci atrapy kukacky u hnizda v€asnym nédvratem a reakci na
atrapu.

11) Nevyskytuji se u nich (popf. jen velmi ziidka) rozpoznavaci chyby (opusténi sntisky nebo
vyhozeni vlastntho vejce po experimentu s atrapou), vyhozeni vlastniho vejce spolu s
parazitickym (v textu dale jako tzv. rejection cost) a vyhozeni vlastniho vejce, zatimco
parazitické vejce zlstane v hnizd€ (v textu déle jako tzv. rejection error).

12) Frekvence odmitdni vajec pozitivné koreluje s intenzitou agresivity proti atrapé.
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1.3.2. Hypotéza vnitrodruhového parazitismu (dale HVP)

Vnitrodruhovy parazitismus se u obou druhti podle soucasnych poznatk vyskytuje
také ziidka. Moskat et al. (2003) uvadéji dv€ pozorovani piirozeného vnitrodruhového
parazitismu u kosa, v méstském parku v Budapesti. Je pravdépodobné, Ze vyS$$i hnizdni
hustota ve mést¢ (Pikula 1969; Hudec 1983) souCasné¢ zvySuje pravdépodobnost
vnitrodruhového parazitismu (Mgller 1987). Nejmén¢ jeden dalsi ptipad byl také zaznamenan
v Ceské republice (Grim & Honza nepubl. data). Prvni a dosud asi jediny zdokumentovany
piipad vnitrodruhového hnizdniho parazitismu u drozda popsali Grim & Honza (2001). Ti
uvadéji, Ze vnitrodruhovy parazitismus nejspiSe hraje zdsadni roli ve vyvoji obranného
chovani téchto dvou druhti, napt. odmitani vajec. U blizce piibuzného druhu drozda cvrcaly
byla prokdzana pomérné vysoka (11.5%) frekvence vnitrodruhového parazitismu (Ringsby et
al. 2003) a zaroven schopnost rozliSovat vejce stejného druhu (dile v textu oznaCovana jako
konspecificka vejce, coZ je odvozeno z angl. slova 'conspecific' a volné se preklada 'stejného
druhu'). Schopnost rozliSovat paraziticka konspecifickd vejce vSak nemusi nutn¢ dokazovat
pravé existujici pifitomnost vnitrodruhového parazitismu. Napiiklad vlhovec velkoocasy
(Quiscalus mexicanus) vyhazoval 8% konspecifickych vajec, i kdyZ nebyl u 797 hnizd
zaznamenan Zadny pifipad vnitrodruhového parazitismu (Peer & Sealy 2000). K lepSimu
pochopeni této problematiky by bylo vhodné vyuzit identifikace vajec pomoci molekularnich
technik (Anderson & Ahlund 2000, Grgnstgl et al. 2006).

Pokud vnitrodruhovy parazitismus ovliviiuje rozpoznavani a vyhazovéani vajec, méli bychom

u kost a drozdli pozorovat odpovidajici protiparazitické strategie:

Predikce vyplyvajici z hypotézy vnitrodruhového parazitismu

1) Kosi a drozdi rozliSuji a vyhazuji konspecifickd vejce.

2) Kosi a drozdi rozliSuji a vyhazuji méné¢ podobnd nemimetickd i podobnéj$i mimeticka
vejce. Mén¢ podobna vejce vyhazuji s vyssi frekvenci nez vejce podobné&;si.

3) Alopatrickd populace vyhazuje modely vajec s vys$§i nebo podobnou frekvenci jako
populace sympatricka.

4) Chovaji se neagresivné k atrapé kukacky.

5) Chovaji se agresivné k atrap€ vrany.

6) Kosi a drozdi reaguji na atrapu vrany agresivnéji nez na atrapu kukacky.

7) Sympatrické i alopatrické populace se chovaji k atrapé vrany agresivneé.

8) Agresivita k atrapé kukacky je podobnd u sympatrické i alopatrické populace.
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Dalsi predikce vyplyvajici z hypotézy vnitrodruhového parazitismu
9) Pti prezentaci atrapy kukacky se k vlastnimu hnizdu rodice vraceji s v&tSim zpozdénim nez
pii prezentaci atrapy vrény.

10) Zaznamendm pozorovéni pfirozené vnitrodruhové parazitace.

Predikce Vnitrodruhovy parazitismus Mezidruhovy parazitismus

Odmitani vajec

Odmitaji konspecificka vejce + —
Odmitaji modely vajec + +
Frekvence odmitani u populace ve AzS A<S

mésté (A) a mimo mésto (S)

Obrana hnizda

Jsou agresivni k atrapé kukacky — +
Jsou agresivni k atrapé vrany + +
Agresivita k atrapé kukacky (K) vs. vrany K<V KzV
V)

Agresivita k atrapé vrany u sympatrické S~A S~A

(S) a alopatrické populace (A)

Agresivita k atrapé kukacky u S~A S>A
sympatrické a alopatrické populace

Tab. 1. Prehled predikci vyplyvajicich z hypotéz vnitrodruhového a mezidruhového parazitismu. Znaménkem '+' je
znacena kladna odpovéd na predikci, znaménkem '—' je znaena odpovéd zaporna.

1.5. Cil vyzkumu

Cilem mého vyzkumu je podrobnéji prozkoumat vybrané adaptacni mechanismy proti
parazitismu u kosa a drozda. Patii sem kognitivni a behaviordlni schopnosti. Mezi kognitivni
patii diskriminacni schopnosti (tj. rozliSit cizi vejce v hnizd€). Mezi behaviordlni patii
schopnosti vyhodit cizi vejce a obrana hnizda. Cilem je také objasnit, kterd z hypotéz
(hypotéza mezidruhového parazitismu nebo hypotéza vnitrodruhového parazitismu) na

zdakladé mych vysledki 1épe vysvétluje existenci téchto adaptaci.
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2. METODIKA

2.1. Charakteristika lokalit

Data byla sbirana v Ceské republice v Olomouci a jeho okoli (49°45° N a 17°15” E,
219 m n.m.) ve Stfedni Moravé. Byly studovany dva bézné druhy pévcii, kos ¢erny a drozd
zpévny. Lokality byly rozdé€leny podle vyskytu kukacky na oblast alopatrickou a
sympatrickou (viz vySe). Do sympatrické oblasti patii lokalita Bystticka, kterd lezi 2-3 km od
Olomouce a tdhne se kolem ficky zvané Bystfi¢ka. Déle sem patii lokalita Grygov (49° 31’ N
a 17° 18’ E), lezici 7 km od Olomouce, jeZ je soucasti pfirodni rezervace Kralovstvi. Je
tvofena luznim lesem o rozloze 296.96 hektari s vyvinutym podrostem, zastoupenym

predev§im stfemchou obecnou (Padus avium). V sympatrickém aredlu se mi nepodafilo

zdokumentovat Zadny ptipad ptirozené parazitace kukackou.

2.2. Sbér dat

Data byla sbirdna od zacatku dubna do konce ¢ervna v letech 2003-2006. Pro pokusy
jsem pouzil hnizda umisténd v primérné vysce 1.85 m#0.7 m, rozsah: 0.5 — 4.5 m (n=224).
Hnizda byla nachdzena systematickym prohleddvanim vhodnych porostti a jinych objekti k
hnizdéni (staveni, sloupy, zdi atd.). Nalezené hnizdo bylo zaznamenino a lokalizovdno do
mapky. Pro systematickou a podrobnou evidenci byl vypracovdn protokol, do né&jZ byla
uvadéna vySka hnizda, rozméry vajec a hnizda, datum pocatku kladeni, datum zahdjeni
pokusu, zapisy kontrol hnizda, zdznam o pokusu s atrapou a nckteré dalsi udaje. Vejce
nékterych sntsek byla také vyfotografovana piistrojem Olympus Camedia C—4000 Zoom.
Délka a sitka vajec byla méfena pomoci 0. 1lmm digitdlni Suplery, objem vejce (egg volume) v
mm byl vypoé&itan dle rovnice 0.51*délka*3iika* (Hoyt 1979). U hnizda byly m&feny vnitini a

vngjsi primér, hloubka, vnéjsi vySka hnizda s presnosti na 0.5 cm a vyska nad zemi v cm.

2.2.1. Experimenty s vejci

Pfi experimentu s vejci byla hnizda kosa a drozda uméle parazitovdna ptiddnim
modelu kukacciho vejce. VloZeni bylo provedeno v riznych fazich hnizdéni, tj. v pritbéhu
kladeni nebo inkubace a v ndhodnou denni dobu mezi 7.00-20.30. Délka inkubace byla

ur¢ena pomoci 'vodniho testu' (Michelson et al. 1963). Podle tohoto testu jsem rozlisil tfi faze
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inkubace, 1-3 dny, 4-9 dni a 10 dni aZ po lihnuti. Jednd se o jednoduchy terénni test,
nevyzadujici zvlaStni vybaveni ani dal§i pocitini. Zacitek kladeni byl vypocitin podle
dvandctidenni inkubaéni periody, kterou jsem urcil podle sledovani kontrolnich hnizd (n>100)
(srovnej Hudec 1983). Grim et al. (nepubl.) zjistili, Ze obdobi faze kladeni nebo inkubace u
kosa a drozda nemd vliv na frekvenci odmitini. Je zndmo, ze kukacka pii kladeni zaroven
odstrani z hnizda hostitele jedno nebo dvé vejce (Chance 1922; Wyllie 1981; Brooker et al.
1990; Davies & Brooke 1998). AvSak pro sniZeni ruSeni hostitele jsem u nich neodstrafioval
vejce, jak to bézné provadi kukacka. Experimentalni pokusy totiz ukdzaly, Ze odstranéni
jednoho vejce hostitele nemd vliv na odmitnuti modelu parazitického vejce a stejné tak
pokusy provadéné v riznych fazich hnizdéni také nemaji vliv na frekvenci odmitani (Davies
& Brooke 1989; Moksnes et al. 1993; Soler et al. nepubl. data).

Byly pouZity dva typy modelii kukaccich vajec, které byly vyrobeny ze syntetické
hmoty a namaloviany akrylovymi barvami. Velikost, hmotnost a tvar byly podobné

%

skutecnému kukac¢cimu vejci. Vyska pouZzitych modeld vajec €ini 23.7+0.3 mm a Siika
18.6£0.3 mm. Witherby et al. (1943) uvadi primérné miry sta kukaccich vajec 23.05 x 17.10
mm. Hudec (1983) u 92 vajec zjistil primérné rozméry 22.23 x 16.69 mm. Hmotnost se
pohybuje v rozmezi 2.9 — 3.8 g (Wyllie 1981). Nebylo mozZné provést experimenty se

v

skute€nymi kukaccimi vejci, tudiZ nebylo moZzné zjistit, zda se reakce proti modelu vejce
resp. pravému kukaccimu vejci 1isi. AvSak predeslé studie ukazuji, Ze reakce na opravdova
vejce a modely kukacc¢ich vajec jsou velmi podobné (Rothstein 1975b; Davies & Brooke
1989a, b). Prvni typ byl namalovdn podle vzoru vajec, kterymi kukacka parazituje rehka
zahradniho (Phoenicurus phoenicurus). Jejich barva byla bez vzort, bledé modra (Moksnes &
Rgskaft 1995). Tento typ vajec je relativné podobnéjsi vejcim drozda, proto jsou nékdy pro
tento druh oznacena jako 'mimetickd’, zatimco se barevné vyrazné lisi od vajec kost, pro n¢
byla oznaCena jako 'memimetickd. Pojmy mimeticky a nemimeticky jsou vSak pouze
orientacni, ve skute¢nosti se nejednd o skutecnou mimeti¢nost, jeZ by vznikla koevoluci mezi
druhy rodu Turdus a kukackou (Grim 2005b). Proto jsou dédle v textu uzivany radéji terminy
modry a kropenaty typ vajec. Druhy typ byl vytvofen podle vzoru vajec linduSky lucni
(Anthus pratensis)— Sedohnédé barvy, tmavohnéd¢ kropenaté (Moksnes et al. 1990).
Experimentaln¢ jsem parazitoval 140 kosich hnizd a 82 hnizd drozda. Vejce bylo
povazované za prijaté, jestlize se v hnizdé nachdzelo i Sesty den od vlozeni. Sestidenni
sledovaci obdobi je povazovano za dostatecné k rozpoznani, zda hostitel odmitnul nebo piijal
parazitické vejce (Davies & Brooke 1989; Moksnes et al. 1990). Nejvice odmitnuti se totiZ

uskute¢nuje do tif dnii od parazitace (Moksnes 1990; Davies & Brooke 1989). Protoze vSak
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hnizdni sezéna trva piiblizné ctyfi mésice, byla zde moZznd v nékolika mélo ptipadech
pseudoreplikace u opétovné hnizdicich jedinci.

Vnitrodruhovy hnizdni parazitismus byl testovdn pomoci konspecifickych vajec,
kterymi byla vejce sesbirand z opusténych sntisek. Vejce byla v dobrém stavu, ne star$i nez
dva tydny od opusténi. Pro rozliSeni vlozeného konspecifického vejce od ostatnich, byl na
jejim tupém polu vyznacen symbol pismene 'c', pomoci nesmazatelného ¢erného fixu.

Hnizda byla kontrolovana denné po dobu Sesti dni od zacatku pokusu. Jestlize bylo
vejce odmitnuto dfive, nebylo jiz pak hnizdo pravidelné kontrolovano. Pokud bylo hnizdo
predovdno v prabéhu Sestidenniho sledovaciho obdobi, bylo ze statistik vylouceno.
Experimentdlné vloZené vejce byla povazovano za vyhozené pokud chybélo v hnizde,
zatimco hnizdo bylo stdle neopusSténé a aktivni. Kazdé hnizdo bylo experimentilné
parazitovano pouze jedenkrit, jednim typem vejce.

Obecné jsou rozliSovany u drozdovitych tii typy reakci k parazitickému vejci : pfijeti,
vyhozeni a opus$téni (napf. Grim & Honza 2001; Davies & Brooke 1989a; Moskdt et al.
2003). V moji praci vSak rozliSuji pouze dva druhy odpovédi: pfijeti a vyhozeni. Jak je
ukdzdno ve vysledcich, mira opousténi se neliSila mezi kontrolni a experimentdlni skupinou
(viz také Prochazka & Honza 2004). Opusténi vlastni snisky tedy neni u kosa ani drozda

reakci na parazitaci.

2.2.2. Experimenty s vycpanymi atrapami

Obrana hnizda byla testovdna pomoci atrap kukacky obecné a vrany Sedé (Corvus
cornix). Design pokusu byl vykondn podle standardniho postupu navrZzeném Sealym et al.
(1998). Nejdiive byla atrapa pripevnéna v ptirozené pozici na vétev, ptiblizné 0.5 m od stiedu
hnizda. Hlava atrapy byla nasmérovana k hnizdu. Poté, co se objevil prvni rodi¢ pobliZ hnizda
a spatfil atrapu, zacalo probihat 15 minut pozorovani hostitelova chovani z krytého mista
vzdaleného vice jak 20 m od hnizda. VétSina pokust byla provedena na hnizdech v obdobi
reakcich na atrapy v zdvislosti na fazi hnizdéni (Grim & Honza 2001). JestliZze se Zadny rodi¢
neobjevil do tficeti minut, byl pokus ukoncen a reakce evidovana jako Zadna reakce (tzv. no
reaction). Bylo provedeno celkem 48 pokusii u kosa a 38 u drozda. Reakce proti atrapdm byla
zaznamenand na Skdle od 1 do 4. Kéd 1 je oznacen jako 'No reaction' (Zadna reakce) —
hostitel byl pozorovdn pobliZ hnizda, ale nevykazoval Zadnou reakci k atrapé. Nckolikrat

dokonce samice pfiletéla na hnizdo a i pfes pfitomnost atrapy si sedla opét na vejce bez
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znamek strachu. Kédem 2 je oznacen 'Distress calling' (izkostné volani) — kdy hostitel
vydava roz€ilené a vystrazné zvuky ocividné namifené proti atrapé. Kéd 3 je oznacen jako
'Mobbing' (ndlety) — hostitel reaguje na atrapu létdnim okolo a nalétdvanim na atrapu, pfi¢emz
se ji ale nedotkne. Posledni je 4 'Artacking’ (fyzicky ttok) — kdy hostitel energicky zattoc¢i na
atrapu a dotkne se ji (Moksnes et al. 1990). Jakmile rodi¢ fyzicky zautoc€il na atrapu, byl
pokus ihned ukoncen a atrapa odebrdna, aby nedo$lo k jejimu poSkozeni. Pro nékteré
statistické vypocCty byly 'no reaction' a 'distress calling’ sdruzeny pod ndzvem 'no aggression’
(neagresivni chovani). 'Mobbing' a 'attacking' byly sdruzeny a oznaceny jako ‘aggression’
(agresivni chovéni). Kazdé hnizdo bylo testovdno pouze jedenkrit a jednim typem atrapy
kukacky nebo vrany. U né€kterych hnizd byl proveden pokus jak s vejcem, tak i atrapou. V
takovych piipadech byl pokus s atrapou proveden aZ po ukonceni pokusu s vejcem.

Vsechna data méla normalni rozloZeni. U ANOVA testl byl proveden jest¢ dodatecné

neparametricky Kruskal-Wallistiv test. Testy byly oboustranné. VSechny statistické vypocty

byly provedeny v programu JMP verze 3.2.
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3. VYSLEDKY

3.1. Vysledky pokusi s vejci
Kos

Opusténi snisky

Celkem bylo na kosich hnizdech provedeno 140 experimenti s vejci a pozorovano 85
kontrolnich hnizd, jez nebyly predovany béhem sledovaciho obdobi. Hnizd s experimentem
bylo opusténo 15 ze 140 hnizd (10.7%) a u kontrolnich bylo opusténo 9 z 85 hnizd (10.6%)
(x2:0.001, d.f.=1, p=0.98) (tab. 2). Frekvence opousténi se neliSila ani mezi hnizdy s
jednotlivymi vloZzenymi typy vajec (x’=1.70, d.f.=2, p=0.43), proto mohla byt tato hnizda

sloucena pro vypocet celkové frekvence opousténi u hnizd s experimentem.

Typ hnizda Typ vejce n Opusténd hnizda %
Experimentalni Modra 50 8.0

Kropenata 62 14.5

Konspecificka 28 7.1
Kontrolni 85 10.6

Tab. 2. Pfehled opusténych snG8ek u kosa. U hnizd s experimentem jsou uvedeny frekvence opousténi pro
jednotlivé typy vajec.

Z toho vyplyva, Ze pravdépodobnost opusténi sntisky neni ovlivnéna tim, zda je do
hnizda vloZeno vejce ¢i nikoliv a miZe tedy nastat se stejnou pravdépodobnosti u hnizd s
experimentem jako u hnizd bez experimentu. Proto jsem pro dal$i analyzy s experimenty s
vejci vyloucil opusténi jako reakci k modelu vejce. Jedinym zptisobem odmitnuti vejce u kosa

je tedy vyhozeni.

Sympatrie vs. alopatrie

Odmitani vSech tii typl vajec se mezi sympatrickou a alopatrickou populaci nelisilo.

Modrych vajec bylo odmitnuto o trochu vice u alopatrické populace, vysledky se vSak
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signifikantn¢ neliSily. Kropenatych vajec bylo také odmitnuto o trochu vice u alopatrické
populace, 1 v tomto piipadé se vysledky vyznamné nelisily. Odmitani konspecifickych vajec

se také nelisilo (tab. 3).

Typ vejce frekvence odmitani % (n)
Alopatricka Sympatricka 2
populace populace X P Celkem
Modry model 58.1 (31) 53.3 (15) 0.09 0.76 56.5 (46)
Kropenaty model 50.0 (38) 33.3 (15) 1.20 0.27 45.3 (53)
Konspecificky typ 20.0 (20) 16.7 (6) 0.03 0.86 19.2 (26)

Tab. 3. Pfehled vyhozenych experimentalné vloZzenych vajec u kosa.

Na zakladé téchto vysledkd jsem pro dalsi vypocty sloucil data z alopatrické i sympatrické

populaci pro kazdy typ vejce dohromady.

Odmitani vajec

Nejcastéji byla podle ofekdvdni odmitina modrd vejce, kterd jsou vejcim kosa
relativné nejméné podobnd, 56.5% bylo odmitnuto (n=46). Kropenata vejce, kterd jsou tém
kosim relativné podobnéjsi, byla odmitdna méné, 45.3% bylo odmitnuto (n=53). Nejvice
pfijimédna byla konspecifickd vejce, kterd jsou velmi podobnd vlastnim vejcim kosa, 19.2%
bylo odmitnuto (n=26) (tab. 2).

Ve frekvenci odmitani modrych a kropenatych vajec nebyl vyznamny rozdil (x’=1.24, d.f.=1,
p=0.26). Modr4 vsak byla vyhazovana rychleji nez kropenata (ANOVA, F; 47=9.40, p=0.004).
Konspecifickd vejce byla pfijimana vyrazn€ vice neZ modra vejce (X2:9.42, d.f.=1, p=0.002)
a vice nez kropenatd vejce (x*=5.1, p=0.02). Modra vejce byla rozpoznina a vyhozena
rychleji, tj. za mensi pocet dni neZ konspecifickd, rozdil vSak nebyl vyznamny (ANOVA,
Fi 30=3, p=0.096). Pozoroval jsem piipad, kdy samice po piiletu k hnizdu béhem péti sekund
rozpoznala a odnesla v zobdku pravé vloZené modré vejce. Kropenatd vejce byla vyhazovana

s podobnym zpoZdénim jako konspecifickd (ANOVA, F, »;=0.24, p=0.60) (obr. 3, 4).
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Obr. 3. Histogram zobrazujici pfijata vejce v Sestidennim testovacim obdobi u kosa.

Ani u jednoho druhu rychlost reakce na vejce neovliviiovala doba, kdy byl pokus proviadén
(ANOVA, p>0.1 ve vSech ptipadech). Oba druhy tedy vyhazovaly modely vajec za podobny
pocet dni, at’ uz bylo vejce vlozeno ve fazi kladeni nebo inkubace (viz také Davies & Brooke
1989a).

Vyhozeni experimentdlné vloZeného vejce spolu s vlastnim (‘rejection cost’) bylo
pozorovano v péti ptipadech (n=140), tj. 3.6%, u vSech tii typt vajec. V jednom piipad¢ doslo

k vyhozeni vlastniho vejce, zatimco konspecifické vejce v hnizdé zistalo ('rejection error’).
Drozd
Opusténi snisky

Na hnizdech drozda zpévného bylo provedeno celkem 82 pokust s vejci a pozorovano
32 kontrolnich hnizd, které nebyly predovany v pribéhu sledovaciho obdobi. U hnizd s
experimentem bylo opusténo 6 hnizd z 82, tj. 7.3% a u kontrolnich byla opusténa 2 hnizda z
32, tj. 6.3% (%*=0.04, d.f.=1, p=0.85) (tab. 4). Hnizda s experimentem s riznymi typy vajec
byla slouCena, protoZe frekvence opousténi se neliSila ani mezi hnizdy s jednotlivymi

vloZenymi typy vajec (x*=0.30, d.f.=2, p=0.86).
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Typ hnizda Typ vejce n Opusténd hnizda %

Experimentalni Modra 34 8.8
Kropenata 36 5.6
Konspecificka 12 8.3
Kontrolni 32 6.3

Tab. 4. Pfehled opusténych sndsek u drozda

Z toho vyplyvé, ze pravdépodobnost opusSténi neni ovlivnéno tim, zda je do hnizda
vloZeno vejce ¢i nikoliv. Proto jsem pro dal$i statistické vypoCty s experimenty s vejci
vyloucil opusténi jako reakci k modelu vejce. Jedinym zplisobem odmitnuti vejce u drozda je

tedy stejné jako u kosa vyhozeni.

Sympatrie vs. alopatrie

Modra vejce byla odmitana stejnou frekvenci v alopatrické i sympatrické populaci.

Kropenatych vajec bylo odmitano o trochu vice u alopatrické populace. Konspecificka vejce

byla odmitdna podobné& u alopatrické i sympatrické populace (tab. 5).

Typ vejce frekvence odmitani % (n)
st £ > o
Modry model 35.7 (14) 35.3 (17) 0.001 0.98 35.5 (31)
Kropenaty model 83.3 (12) 63.6 (22) 1.45 0.23 70.6 (34)
Konspecificky typ 40.0 (5) 33.3 (6) 0.05 0.82 36.4 (11)

Tab. 5. Pfehled vyhozenych experimentalné vioZzenych vajec u drozda

Stejné jako u kost jsem sloucil data alopatrické a sympatrické populace pro dalsi vypocty.

Odmitani vajec

Modrych vajec, kterd jsou podobnd drozdim vejcim, bylo odmitnuto 35.5% (n=31).

Vice bylo odmitnuto kropenatych vajec, 70.6% (n=34). Konspecifickych vajec bylo
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odmitnuto 36.4% (n=11), tedy podobn¢ jako modrych. Kropenatych vajec bylo odmitino
vyrazné vice neZ modrych (x2:8, d.f.=1, p=0.004). Modra vejce byla odmitdna tém¢f stejné
jako vejce konspecifickd (x*=0.003, d.f.=1, p=0.96), zatimco kropenatd byla odmitina Gast&ji
(x*=4.14, d.f.=1, p=0.04). Nebyly pozoroviny zadné ptipady 'rejection costs' nebo 'rejection
errors'. Nebyly zjiStény statisticky vyznamné rozdily v poctech dni, za které doSlo k vyhozen{
jednotlivych typt vajec (ANOVA, p>0.4 ve vSech piipadech). S nejmensim zpozdénim byla
odmitidny podle ofekdvani nejméné podobnd kropenatd vejce. S nejvétSim zpozdénim byla

vyhazovéna konspecificka vejce (obr. 4, 5).
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Obr. 4. Primérna doba (+S.D.) odmitnuti vioZzenych vajec u kosa a drozda ve dnech (Cisla nad sloupci udavaji
velikost vzorku).
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Obr. 5. Histogram zobrazujici pfijata vejce v Sestidennim testovacim obdobi u drozda.
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Kos vs. drozd

Oba druhy se mezi sebou neliSily ve frekvenci odmitdni konspecifickych vajec (x2
=1.23, d.f.=1, p=0.27). Nelisili se ani v po¢tu dni, za které tato vejce odmitli (Kruskal-
Wallisova ANOVA, x2:0.11, d.f.=1, p=0.7). Kosi podle o¢ekdvani vice odmitali modra vejce
(x2:3.28, d.f.=1, p=0.07). Drozdi v porovnini s kosi vyrazn¢ vice odmitali kropenatd vejce

(x*=5.36, d.f.=1, p=0.02).

3.2. Vysledky pokusii s vycpanymi atrapami

Kos

Celkem bylo provedeno 30 pokust s atrapou kukacky a 19 pokust s atrapou vrany.
Celkova intenzita agrese kosa proti atrapé kukacky i vrdny mezi alopatrickymi a
sympatrickymi populacemi byla podobna, (x2:0.16, d.f.=1, p=0.70) resp. (x2:0.006, d.f.=1,
p=0.94). Proto jsem pro dal$i vypocty sloucil obé populace dohromady.

Stejné tak jsem nezaznamenal rozdil v intenzité agresivity proti kukacce a vrané (x2:0.03,
d.f.=1, p=0.86). Na atrapu kukacky zautocilo 42.3 % kostl a proti atrapé¢ vrany 41.7 % (obr.
7). Ve frekvenci ttokd na jednotlivé atrapy nebyl téméf rozdil (x*=0.001, d.f.=1, p=0.98).
Také doba, kdy se pfi pokusu s atrapou objevil prvni rodi¢, byla podobnd (ANOVA,
F1.41=0.03, p=0.85). Primérnd doba ndvratu k atrapé kukacky byla 3.76+6.08 a k atrapé vrany
3.44+4.64 (obr.10). Stejn¢ tak dobu ndvratu neovliviiovalo obdobi hnizdéni, ve kterém byl
pokus proveden (ANOVA, F44,=0.72, p=0.58). Intenzita agrese proti kukacce ve fazi kladeni
byla stejnd jako ve fazi inkubace. Celkova obrana hnizda (odvozené ze Ctyfbodové stupnice
pro agresivitu proti atrapam uvedené v metodich) byla v praméru 2.53+1.36 proti atrap¢
kukacky a 2.53+1.12 proti atrapé vrany (obr.9). Frekvence reakci proti obéma atrapdm se
mezi sebou liSily. Proti kukacce se vyskytovaly zejména dva krajni typy reakci, zatimco proti

vrané byly reakce rozloZeny rovnomérnéji (obr. 6).
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Obr. 6. Frekvence reakci kosa proti atrapam kukacky a vrany.

50 - 26 17

40 4

30 A

20 1

10 -

proporce utocicich rodict %

kukacka wana

typ atrapy

Obr. 7. Frekvence Utokd kosu proti atrapam (&isla nad sloupci udavaji velikost vzorku).
Vysledky také naznacuji, Ze vysSi agresivita u kosa nezvySuje pravdépodobnost
odmitnuti vloZeného vejce (x’=3.30, d.f.=3, p=0.35). Stejné tak vy33i agresivita kosa

nezvysuje pravdépodobnost vyhozeni modrého vejce (X2:0.70, d.f.=1, p=0.40).

Drozd

Celkem bylo provedeno 22 experimentu s atrapou kukacky a 17 experimentt s atrapou

vrany. Celkovd intenzita agrese drozda proti atrapé kukacky i vrany se mezi alopatrickymi a
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sympatrickymi populacemi neliSila (Fisher's Exact Test, d.f.=1, p=0.34). Proto jsem pro dals{
vypocty sloucil obé populace dohromady.

Drozdi reagovali proti vrané vyrazné agresivnéji nez proti kukacce (x2:9.29, d.f.=1, p=0.002).
Oproti kostim jsem vSak nezaznamenal zadny piipad piimého ttoku proti atrapdm. Primérna
doba ndvratu rodice k atrapé kukacky byla 7.60+£7.32 a k atrapé vrany 3.21£2.75 (obr.10).
Tento rozdil je statisticky vyznamny (ANOVA, F;,7=4.40, p=0.04). Celkova obrana hnizda
(odvozené ze Ctytbodové stupnice pro agresivitu proti atrapdm uvedené v metodich) byla
proti atrapé v pruméru 1.41+0.59 a proti atrapé vrany 2.12+0.86 (obr.9). Intenzity reakci proti
atrap€ kukacky a vrany se liSily (X2:8.60, d.f.=2, p=0.01). Podobné i rozloZeni frekvenci

jednotlivych typt reakci bylo jiné ke kukacce nez k vran¢ (obr. 8).
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Obr. 8. Frekvence reakci drozda proti atrapam kukacky a vrany.

Kos vs. drozd

Kosi byli proti atrapé kukacky agresivnéj$i neZz drozdi (x2:3.70, d.f.=1, p=0.05),
zatimco proti vran€ nebyl v intenzit¢ agresivity vyznamny rozdil (x*=0.30, d.f.=1, p=0.56)
(obr. 9).
Doba navratu rodice pii pokusu s atrapou kukacky byla u kosa kratsi (ANOVA, F; 35=3.20,
p=0.08), zatimco u pokusu s atrapou vrany se u obou druhli téméf neliSila (ANOVA,

F,30=0.03, p=0.87) (obr. 10).
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Obr. 9. Celkova intenzita obrany hnizda proti atrapam (prdméry+S.D.; ¢isla nad sloupci udavaji velikost vzorku).
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Obr. 10. Doba za kterou se rodi¢ objevil pfi pokusu s atrapou (priiméry+S.D.; ¢isla nad sloupci udavaji velikost

vzorku).
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4. DISKUSE

Oba druhy se mezi sebou liSily v celkové strategii svého chovani. Rodi¢e kosa se
chovaji agresivné proti atrapdm vystavenym u jejich hnizda. Velmi dobfe rozliSuji modra
vejce. O néco hufe pak rozliSuji kropenatd a konspecifickd vejce. Agresivita rodi¢t drozda
proti atrapdm byla pomérné nizkd, zejména proti atrap¢ kukacky. Naopak dobte rozliSovali a

vyhazovali modely vajec a také konspecificka vejce.

4.1. Opousténi hnizd

Prace zabyvajici se vyhazovanim vajec u drozdovitych zahrnovaly do svych statistik
opousténi hnizd jako reakci na parazitaci (Davies & Brooke 1989a; Grim & Honza 2001;
Moskat et al. 2003). Zjistil jsem, Ze opousténi neni reakci na parazitaci (viz také Prochdzka &
Honza 2004). Frekvence opousténi u hnizd experimentélnich a kontrolnich se téméf neliSila.
Proto je nutné opét zvazit, zda opousténi u kosa a drozda miiZze byt jednou z metod odmitnuti
ciziho vejce v hnizd¢.

Jednim z dvodu, proc¢ frekvence opousténi neni po parazitaci vys$si, mize byt velikost
zobdku a jeho uchopovaci index (tzv. grasp index = délka x §itka zobdku). Moksnes et al.
(1991) uvadi, Ze potenciondlni hostitelé, ktefi maji uchopovaci index vétsi nez 200 mm? (kos
md 411.4 mm® a drozd 321.3 mm?), patii mezi "selective ejectors", jez jsou schopni snadno
uchopit a vynést vejce z vlastniho hnizda, navic bez poskozeni ostatnich vajec v hnizdé. Vyssi
frekvence opousténi je béZn€ pozorovana u druhi, jejichZ uchopovaci index je nizsi nez 200
mm®. Pravdépodobnost opusténi zvySuje napi. moznost poskozeni ostatnich vajec pfii
vytlacovani (protoZe nejsou schopni uchopit kukacci vejce do zobaku) nebo pii pokusech o
prodéraveéni (tzv. puncture behaviour) parazitického vejce (Spaw & Rohwer 1987; Rohwer &
Spaw 1988; Rohwer et al. 1989; Martin-Vivaldi et al. 2002; Stokke et al. 2002b). Podobna
frekvence opousténi by mohla byt také zpisobena pravidelnym rusenim hnizda (napf. Young
1963), coz miize byt mimo vloZeni ciziho vejce, predace, neptiznivého pocasi ad., dalsi faktor
zpisobujici opousténi (Davies & Brooke 1989a). Avsak kontrolni hnizda byla rusena pouze
jedenkrat za tii az pét dni, zatimco experimentdlni byla ruSena kazdy den. I pfesto, Ze v
experimentdlnich hnizdech bylo cizi vejce a navic byly ruseny kazdy den, byla frekvence
opousténi podobnd jako u kontrolnich, méné¢ ruSenych hnizd. TudiZ ani frekvence ruseni

nem¢la vliv na frekvenci opousténi.
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4.2. Odmitani vajec

Oba druhy vykazovaly stfedni frekvenci odmitdni. U kosa platilo schéma klesajici
frekvence vyhazovani vajec (nemimetické modré kukac¢i vejce>mimetické kropenaté kukacci
vejce>konspecifické vejce), které byvd pfi podobnych experimentech Casto pozorovéno.
Drozdi vSak modré mimetické kukacci vejce vyhazovali navzdory ocekdviani méné Casto
(35.5%) nez vloZzené konspecifické (36.4%). Zda se tedy, Ze u drozda hraje pti rozpoznavani
parazitického vejce zdsadni roli barva, zatimco vzory a mensi velikost nejsou rozhodujici.
Naopak vétsi vejce kiepelky ¢inské (Coturnix chinensis, 33 x 23 mm oproti vejcim drozda 27
x 20 mm) nabarvend stejnou modrou barvou byla jiz odmitina vyrazné Castéji (58.3%) (Grim
& Honza 2001). Zistava tedy otdazkou, pro¢ drozd 1épe rozezndva véEtsi neZ mensi vejce.
Marchetti (2000) zjistila, Ze u budniCka stfedoasijského (Phylloscopus humei) je pravé
velikost vajec rozhodujicim faktorem pfi rozpoznavani parazitického vejce. Frekvence
vyhazovéani modrych vajec u kosa se v mych vysledcich liSila 0 5-15 % ve srovnéni s jinymi
vyzkumy (Davies & Brooke 1989a; Grim & Honza 2001; Moskat et al. 2003). Frekvence
vyhazovéni kropenatych vajec byla podobn4 (tab. 6, 7). Davies & Brooke (1989a) a Moskaét et
al. (2003) zjistili mj. vyznamny rozdil také mezi frekvenci odmitdni modrych a kropenatych
vajec, zatimco v mych vysledcich vyznamny rozdil neni. Zatimco Moskat et al. (2003)
nenalezli u kosa ani jeden piipad vyhozeni konspecifického parazitického vejce (n=17), v

mém piipad¢ Cinila frekvence odmitani 19.2% (n=26).

Typ lokality Frekvence odmitani % (n)

modry model kropenaty model konspecifické

vejce

Rizné lokality 59.1(22) - - Davies & Brooke 1989a
Les 66.7 (6) - - Grim & Honza 2001
Mésto 53.5 (43) 44.4 (36) 5.9 (17)
Les 88.5 (26) 28.6 (14) _ Moskat et al. 2003
Mésto 58.1(31) 50.0 (38) 20 (20)
Les 53.3 (15) 33.3 (15) 16.7 (6) tato studie

Tab. 6. Prehled zjisténych frekvenci odmitani u kosa ¢erného v predeslych studiich.
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Typ lokality Frekvence odmitani % (n)

modry model kropenaty model konspecifické
vejce
Razné lokality 27.3 (11) 63.2 (19) — Davies & Brooke 1989a
Les 58.3 (12) - - Grim & Honza 2001
Mésto 35.7 (14) 83.3 (12) 40.0 (5)
Les 35.3(17) 63.6 (22) 33.3 (6) tato studie

Tab. 7. Pfehled zjiSténych frekvenci odmitani u drozda zpévného v pfedeslych studiich.

Ve vSech pracich je prokdzano, Ze kosi a drozdi jsou schopni rozpoznat a vyhodit
modrd a kropenata vejce. Prestoze se moje vysledky se od ostatnich vétSinou trochu lisi,

nejsou tyto rozdily statisticky vyznamné.

4.3. Hypotéza mezidruhového parazitismu

1) Kosi a drozdi nejsou schopni rozliSovat a vyhazovat konspecificka vejce.
Oba druhy vyhazovaly konspecificka vejce. Frekvence vyhazovani byla u drozdi 36.4% a u
kost 19.2%. Je nepravdépodobné, Ze interakce s kukackou (navic jeji parazitickd vejce méla
podle muzejnich sbirek velmi Spatné mimikry) by vedla k vyvinu rozliSovacich schopnosti
dostate¢nych pro rozliSeni konspecifickych parazitickych vajec. RozliSovaci prdh by mél byt
dostate¢ny pro rozliSeni modela vajec, ale pfili§ nizky pro rozliSeni konspecifickych vajec.
Tato predikce je tudiZ zamitnuta.

2) Kosi a drozdi rozliSuji a vyhazuji méné podobnd nemimetickd i podobné&jsi
mimeticka.
Moje vysledky souhlasi s touto predikci. U soucasnych parazitovanych hostitelti pozorujeme
obvykle stfedni frekvenci odmitdni 40-80% (Davies & Brooke 1988, 1989a; Moksnes et al.
1990, 1991). Tuto frekvenci jsem také pozoroval u drozda a kosa. Kosi rozliSovali a
vyhazovali jak modrd (nemimetickd), tak kropenatd (mimetickd) vejce. Modrych bylo
vyhazovéno vice neZz kropenatych vajec (56.5% proti 45.3% odmitnutych), kterd jsou kosim
podobn¢;jsi.
Drozdi také rozliSovali modrd (mimetickd) i kropenatd (nemimetickd) vejce, 35.5% resp.
70.6%.
Vysledky ukazuji, Ze u obou druhii je pomérné¢ dobfe vyvinutd schopnost rozliSovat

parazitickd vejce. Jednou z moZnosti vzniku a udrZeni téchto rozliSovacich schopnosti je
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davnd interakce s kukackou. Napf. Stokke et al. (2004) zjistili, Ze pénkava obecnd (Fringilla
coelebs) byla jesté pred sto lety vice ¢i méné parazitovdna kukackou a dodnes si udrzela
schopnost odmitat nemimetickd nebo mirné podobnéd vejce (51.2% nemimetickych vajec
odmitnuto), podobn¢ jako kosi a drozdi. Tato schopnost jim zistala pravdépodobné diky
nizkym ndkladim na jeji udrZeni v genotypu. Stokke et al. (2002b) totiz zjistili, Ze
'recognition errors' jsou u nich velmi vzdcné (podobné jako u kosa a pfedevs§im drozda).
Presto schopnosti rozpozndvat a vyhazovat cizi vejce mohou byt také disledkem adaptace na
vnitrodruhovy parazitismus. Pouze tyto schopnosti tudiZ nedokaZzi odpovédét na otdzku, kterd
z hypotéz 1épe vysvétluje adaptace proti parazitismu. Dobte vSak doklddaji, Ze existuje popf.
existovala selekce zplisobend parazitismem na diskriminacni schopnosti kosa a drozda.

3) Sympatrickd populace vyhazuje modely vajec s vyssi frekvenci nez populace

alopatricka.
Frekvence vyhazovani modelii vajec mezi sympatrickou a alopatrickou populaci se ani u
jednoho ze zkoumanych druhti neliSila. Predpoklddal jsem, Ze populace, jejiz aredl se
prekryva s aredlem kukacky, bude schopna 1épe rozliSovat modely vajec. Pfitomnost kukacky
totiz muze zvysit frekvenci odmitani vajec u druht, které s ni byly nebo jsou v koevolu¢nim
zavodu ve zbrojeni (Davies 2000). Tato predikce je tudiZ zamitnuta.

4) Chovaji se agresivné k atrapé kukacky.

Vysledky naznacuji, Ze kosi vnimaji atrapu kukacky podobné jako hrozbu ze strany predatora
a na oba fyzicky zattocilo okolo 40% kosu. Je vSak zajimavé, Ze velké procento kosi (36%)
na atrapu kukacky nereaguje, zatimco druhd ¢ast (40%) na ni fyzicky udto¢i. Dokonce v
n€kolika piipadech si samice klidn¢ sedla zpét do hnizda (n=2), i kdyZ pfimo u ni byla
pripevnéna atrapa kukacky. Zna¢né odlisné frekvence ve sledovanych reakcich vSak ukazuji,
7Ze cast kosti nevnima kukacku jako hrozbu.

Drozdi se chovali méné agresivné neZz kosi. Vyrazné agresivnéji se chovali k atrapé
vrany neZ ke kukacce. Navic jsem nepozoroval ani jeden piipad fyzického utoku proti Zadné
atrapé, coZ je zcela odlisné chovani nez u kosii. Vysledky tedy naznacuji, Ze drozd nevnima
kukacku jako hrozbu, témét 64% na ni viibec nereagovalo a pouze necelych 5% se pokusilo o
ndlet bez fyzického kontaktu. Reakce drozda k atrapé¢ kukacky byly mirné nebo Zadné a
mezidruhovy parazitismus u néj nejspiSe neni hybnou silou pro agresivni chovani pii obrané
hnizda. Toto zjisténi oslabuje platnost HMP u drozda.

5) Chovaji se agresivné k atrapé vrany.

Tato predikce neni zamitnuta. Kosi se k atrapé vrany chovali agresivné a 29% na atrapu

fyzicky zautoc€ilo. U drozda byla sice v pruméru obrana hnizda proti atrapé vrany podobnd
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jako u kosii, avSak drozdi na atrapu fyzicky nettocili. Proto celkova obrana hnizda u drozda
proti atrap¢ vrany byla nizsi neZ u kosd.

6) Kosi a drozdi reaguji na atrapu kukacky agresivnéji nebo s podobnou intenzitou
jako na atrapu vrany.

Reakce na atrapy kukacky a vrany se u drozdu lisily, zatimco u kost byly podobné. Drozdi se
chovali agresivnéji proti atrap¢ vrany, avSak fyzicky neutocili ani na jeden typ atrapy. Tato
predikce je tudiZ u drozda zamitnuta. Naopak agresivita proti atrapdm se u kosa neliSila.

Je zajimavé, jak se mezi sebou reakce kost a drozdi lisi. Cramp (1988) charakterizuje
oba druhy jako velmi agresivni, coZ se potvrdilo pouze u kosa. Podobny rozdil v intenzité
agrese mezi kosem a drozdem proti atrap¢ kukacky a kontrolni atrapé holuba skalniho
(Columba livia f. domestica) byl jiz zaznamenan diive (Grim & Honza 2001). Duckworth
(1991) zjistil, Ze rdakosnik obecny byl schopen rozlisit kukacku od ji podobného a bézného
predatora krahujce obecného (srovnej Honza et al. 2004a). Vysledky naznacuji, Ze kos se
chovd podobné agresivné k vrang, kukacce i holubovi. Jeho chovani pfi obrané hnizda je
pravdépodobné fizeno obecnym vzorcem a nerozliSuje specifickou hrozbu. Je tedy nemozné
rozhodnout pouze na zdklad€ tohoto vysledku, zda je pficinou selekce agresivniho chovani
predacni tlak, vnitrodruhovd konkurence a parazitismus, mezidruhovy parazitismus nebo
jejich kombinace. VSechny totiZ mohou vést k agresivnéj$i obrané hnizda. Navic reakce
drozda ke kukacce byly mirné nebo Zddné a mezidruhovy parazitismus u néj nejspise neni
hybnou silou pro agresivni chovani pfi obran¢€ hnizda.

7) Sympatricka i alopatrickd populace se chovaji k atrap¢ vrany agresivné.

Nezjistil jsem rozdily v agresivnim chovani mezi sympatrickymi a alopatrickymi populacemi
u obou druhdi. Sympatrické i alopatrické populace obou zkoumanych druhti se chovaji k
atrapé vrany agresivné. Ob¢ populace na ni také fyzicky tutoc¢i. Reakce drozdl byly také u
obou populaci podobné. Ani v jedné populaci na atrapu vrany fyzicky nezaitocili. Predikce
neni zamitnuta.

8) Sympatrickd populace se chova k atrap¢ kukacky agresivnéji nez populace
alopatricka.

Agresivita kost ani drozdd k atrapé kukaCky se mezi sympatrickymi a alopatrickymi
populacemi nelisila. To je v rozporu s vysledky, které byly zaznamendny diive (Rgskaft et al.
2002b). Mé vysledky tak naznacuji, Ze v blizké minulosti nepiisobil a ani v soucasnosti

nepusobi ze strany kukacky selek¢ni tlak na intenzivnéj$i obranu hnizda u kost ¢i drozdu.
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Dalsi predikce vyplyvajici z hypotézy mezidruhového parazitismu

9) Agresivita proti atrap¢ kukacky je vyS$si v obdobi kladeni neZ v obdobi inkubace a

po vylihnuti mlad’at.
Predikce, Ze kosi budou vice branit vlastni hnizdo v obdobi kladeni byla zamitnuta. Fize
kladeni je obdobi, kdy kukacka klade svd vejce hostiteli. Kosi rodi¢e vSak nevnimali vetsi
hrozbu ze strany kukacky ve fazi kladeni. Doba jejich ndvratu k hnizdu se neliSila mezi
fazemi kladeni a inkubace. Navic intenzita obrany hnizda byla stejnd ve fazi kladeni jako ve
fazi inkubace.

10) Rodice reaguji pii prezentaci atrapy kukacky u hnizda v€asnym nédvratem a reakci

na atrapu.
Rodice kost se pii pokusu s atrapami vraceli s podobnym zpozdénim pii prezentaci vrany
(3.4444.64 minuty) a kukacky (3.76+6.08 minut). Rodic¢e drozdi se vraceli vyrazné pozdé&ji k
hnizdu pfi prezentaci atrapy kukacky (7.60£7.32 minut), zatimco k atrap¢ vrany se vraceli s
podobnym zpoZdénim jako kosi (3.21+2.75 minuty). To ukazuje na vnimani kukacky jako
malé hrozby. Navic kukacka naklade své vejce do hostitelského hnizda primérné za 41 s
(Honza et al. 2002), coZ je dostatecné kratkd doba, aby zlstala nepovSimnuta. Kos a zejména
drozd se v priméru vraceli k hnizdu s pfili§ velkym zpozdénim nez aby byli schopni
zaregistrovat kukacku u hnizda nebo ji dokonce zabrdnili v kladeni. Tato predikce je
zamitnuta.

11) Nevyskytuji se u nich (popf. jen velmi ziidka) rozpozndvaci chyby.

V mych experimentech jsem pozoroval u kosa pouze pét piipadld, kdy doslo k vyhozeni
experimentalné vloZeného vejce spolu s vlastnim (rejection cost) a jednoho piipadu vyhozeni
vlastniho vejce (n=140), zatimco konspecifické vejce zlstalo (rejection error). Moskat et al.
(2003) nenalezl u kosa zZadny takovy pfipad. U drozda jsem také nepozoroval ani jeden takovy
ptipad. Chyby pfi rozhodovani jsou tedy pomérné vzacnou udalosti. To naznacuje, Ze udrZeni
si schopnosti rozlisit a vyhodit cizi vejce, neni nakladné pro rodice.

Proto kdybychom pfipustili, Ze kukacka kdysi parazitovala kosa a ten tento zavod ve
zbrojeni vyhrdl, nebylo by pro néj narocné resp. nikladné udrzet si schopnost rozpoznat a
vyhodit paraziticka vejce (obr.1). Nékolik vyzkumil jiz ukdzalo, Ze nizké naklady na udrzeni
schopnosti rozliSit a odmitnout parazitické vejce se mohou udrZet po dlouhou dobu i pii
absenci parazitismu a jsou tedy do jisté miry geneticky podminéné (Cruz et al. 1985; Post et
al. 1990; Bolen et al. 2000; Rothstein 2001). Tyto schopnosti maji pravdépodobné také u kosa

a drozda dostate¢né€ nizkou fenotypovou plasticitu, diky niZ jsou stilej$i a udrzi se po mnoho
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generaci (Stokke et al. 2004). Nicmén¢ se jednd pouze o predpoklad, ktery umozZiuje
zachovéni diskrimina¢nich a vyhazovacich schopnosti, kdyby byla HMP pfipusténa jako
moznost. Existenci parazitace kukackou vSak pfimo nepodporuje.
12) Frekvence odmitdni vajec pozitivné koreluje s intenzitou agresivity proti atrap¢.

Tato predikce je zamitnuta. Rgskaft et al. (2002b) na zdklad¢ vysledkt uvadéji, ze
experimenty agresivniho chovdni k atrapé kukacky mohou byt provedeny jako ndhrazka
experimentll s nemimetickymi vejci. Mé vysledky vsak toto tvrzeni zamitnuly. Tuto metodu
tudiz nelze pouZit u kosa a drozda, nebot’ u téchto druhti jsem Zadny vztah neobjevil. Moksnes
et al. (1990) zjistil, Ze agresivni chovani a frekvence odmiténi spolu tzce souvisi koevolu¢ni
zavod ve zbrojeni (Davies & Brooke, 1989a) vede k jejich adaptacim na podobné udrovni.
Rgskaft et al. (2002b) navic predpokladaji, Ze v minulosti parazitované populace si zachovaji
schopnosti odmitat vejce i agresivni chovani proti kukacce po del$i dobu. Tyto dva typy
zakladnich adaptaci proti parazitismu u kosa a drozda nekorelovaly pozitivn€. Proto je mozné
pfedpoklddat, Ze v soucCasnosti nejsou selekéni tlaky ze strany mezidruhového, ale ani
vnitrodruhového parazitismu na odmitini vajec a agresivni chovani. Otdzkou vSak je, zda
dobré rozliSovaci schopnosti drozda a naopak vyS$i agresivita kosa nemohou byt jednoduse

pouze odliSné strategie, jak se proti parazitismu adaptovat.

Vétsina predikci byla zamitnuta. Je v§ak nutné podotknout, Ze t€émito experimenty byli
testovani pouze néktefi Cinitelé, ktefi vstupuji do interakce kukacCka-hostitel. Pfi téchto
experimentech se uplatiiuji zejména kognitivni schopnosti testovanych ptdkd. Na druhou
stranu se pravé pomoci takovych experimentl jiZ podafilo ukézat, Ze pénice hnédokiidla
(Sylvia communis) (Prochazka & Honza 2003), pénice Cernohlava (Honza et al. 2004b), tuhyk
obecny (Lanius collurio) (Lovaszi & Moskat 2004), pénkava obecnd (Stokke et al. 2004) a
strnad obecny (Emberiza citrinella) (Prochdzka & Honza 2004) byli v minulosti parazitovani
kukackou a tento souboj vyhrali. K lepSimu osvétleni, zda kos resp. drozd byli nékdy v
minulosti pravidelné¢ vyuZivani hostitelé kukacky, je nutné zvazit také mnozstvi dalSich
Ciniteli (napiiklad velikost a tvar hnizda, typ a mnozstvi potravy, schopnost kukacciho
mladéte soupeftit s mlad’aty hostitele).

Ke schopnostem rozliSit kukac¢i vejce miZe naptiklad prispivat také jeho zietelné
mensi velikost ve srovndni s vejci drozda a kosa (avSak u drozda tato vlastnost vejce nejspise
neni dalezita, viz vySe). Tim je pro né 1€pe rozeznatelné. Také 'CiSténi hnizda' (tzv. nest-
cleaning behaviour) mize ptispivat k lepsi schopnosti rozpoznat kukac¢i vejce (Moskét et al.

2003a, b). To diky své mensi velikosti Casto sklouzne do stfedu hnizda a muze byt pfikryto
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veétsimi vejci kosa resp. drozda. S takto umisténym vejcem je pak t€Z8i manipulace, jako napft.
bézn¢ provadéné rotace. Samicka tak muze takové parazitické vejce vnimat jako cizi objekt

ve tvaru vejce a vyhodit ho (Moskat et al. 2003a).

4.4. Hypotéza vnitrodruhového parazitismu

PrestoZe se mi nepodafilo pfimo prokédzat vnitrodruhovy parazitismus, byl jiz

zdokumentovéan jak u drozda (Grim & Honza 2001), tak u kosa (Moskat et al. 2003). Tudiz je
velmi pravdépodobné, Ze v sou€asnych populacich se tyto druhy setkdvaji s vnitrodruhovym
parazitismem Castéji nez s parazitaci kukaCkou. K odhaleni skute¢né frekvence
vnitrodruhového parazitismu bude vSak nutné pouZit molekuldrnich technik. Ptesto je moZné
predpokladat, Ze dobré rozpoznavaci schopnosti cizich konspecifickych vajec mohou byt
indikdtorem vyvinutych obrannych mechanismii spiSe proti vnitrodruhovému nez
mezidruhovému parazitismu. To bylo ukdzdno u blizce pfibuzného k mnou zkoumanym
druhiim, drozda cvrcaly (Turdus iliacus) (Grendstad et al. 1999), ale i u jinych druhd (napf.
Aviles 2004). Naproti tomu, i kdyZ u nékterych druh je zndmo, Ze u nich existuje
vnitrodruhovy parazitismus, nebyly schopny rozliSovat experimentalné vlozena konspecificka
vejce (Brown 1984; Emlen & Wrege 1986; Mgller 1987; Stouffer et al. 1987).
Provedl jsem tedy experimenty sledujici nékteré kognitivni schopnosti u kosti a drozdu ke
zjisténi, zda vnitrodruhovy parazitismus je u zminénych druhii hybnou silou pro evoluci
schopnosti rozliSovat cizi vejce ve vlastnim hnizd€. Né&které predikce jiz byly podrobnéji
probrany u diskuse k predikcim HMP.

1) Kosi a drozdi rozliSuji a vyhazuji konspecificka vejce.

Oba druhy byli schopni rozlisit a vyhodit konspecifickd vejce. Drozdi vyhodili 36.4% a kosi
19.2%. Zda se, Ze relativné vysoka frekvence odmitani konspecifickych vajec by mohla byt
adaptaci k vnitrodruhovému parazitismu. Avsak u pfedchozich vyzkum na jinych druzich, u
kterych nebyl vnitrodruhovy parazitismus prokdzan (Yom-Tov 2001), byla zjiSténa podobna
nebo i vyrazné€ vyssi frekvence odmitini konspecifickych vajec nez u kosa a drozda. Napf.
rakosnik australsky (Acrocephalus australis) (Welbergen et al. 2001), pénice Cernohlava
(Honza et al. nepubl. data), strnad obecny (Prochizka & Honza 2004), strnad rakosni
(Emberiza schoeniclus) (Moksnes & Rgskaft 1992; Moksnes et al. 1990) odmitali 32-38%
konspecifickych vajec a pénice hnédokiidla (Prochazka & Honza 2003), pénkava jikavec
(Fringilla montifringilla) (Braa et al. 1992), pénkava obecnd (Braa et al. 1992) odmitli

dokonce 52-54% konspecifickych vajec, i kdyZ u nich neni vnitrodruhovy parazitismus
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prokazan. U né€kterych z nich je navic ukazdno, Ze u nich doslo v minulosti k zdvodu ve
zbrojeni s kukackou. Presto je mozné, Ze i u téchto druhti se na rozliSovacich schopnostech se
podili vnitrodruhovy parazitismus. Jeho existenci nebo absenci miiZe osvétlit teprve vyzkum s
vyuzitim molekuldrnich metod.

Jak lze vidét, pouhd relativné dobra rozliSovaci schopnost konspecifickych vajec u
kosa a predevsim drozda neni spolehlivym dikazem, Ze se tyto schopnosti vyvinuli diky
pusobeni vnitrodruhového parazitismu. K lepSimu pochopenti, kterd z hypotéz 1épe vysvétluje
schopnost rozpoznat a vyhodit parazitické vejce nebo agresivitu pti obran¢ hnizda u drozda a
kosa, tedy musime vzit v dvahu i jiné faktory.

2) Kosi a drozdi rozliSuji a vyhazuji méné podobnd nemimetickd i podobné&jsi
mimeticka vejce.

Oba druhy rozliSovaly a vyhazovaly oba typy modell vajec. Tato predikce neni zamitnuta.
Podrobnéjsi diskuse je bodé 2 u predikci HMP.

3) Alopatrickd populace vyhazuje modely vajec s vyS$§i nebo podobnou frekvenci jako

populace sympatricka.
Frekvence vyhazovani obou typti modelti vajec byla u obou zkoumanych druhti podobna.
Predikce je zaloZena na ptedpokladu, Ze populace ve mé&sté maji vyS$i hnizdni hustoty (Pikula
1969; Hudec 1983; Mgller 1987), a tudiz je zde i vysSi pravdépodobnost vnitrodruhového
parazitismu. Popfipadé muze byt podobna ¢i stejnd, a to diky imigraci jedinct téhoz druhu do
meésta z okoli, napt. z divodu vysoké predace méstské populace (Groom 1993). Jako
méstskou populaci jsem mohl pouZit populaci alopatrickou, kterd zahrnuje méstské parky a
sidlisté. Jako mimoméstské populace jsem pouZil populace sympatrické, které jsem zkoumal
na lokalitich mimo mésto. Hust€ji hnizdici méstské populace vSak odmitaly modely vajec s
podobnou frekvenci jako populace hnizdici mimo mésto. Tato predikce je proto zamitnuta.

4) Chovaji se neagresivn¢ k atrapé kukacky.

Kosi se chovali k atrapé kukacky agresivné a fyzicky na ni zattocilo okolo 40% kosii. Znacné
odlisné frekvence ve sledovanych reakcich vsak ukazuji, Ze ¢ast kosti nevnima kukacku jako
hrozbu (viz diskuse v bodé¢ 4 u HMP). Naopak drozdi se k atrapé kukacky nechovali
agresivné a nepozoroval jsem zadny fyzicky ttok na atrapu. Tato predikce je tedy u kosa
zamitnuta.

5) Chovaji se agresivné k atrapé vrany.

Tato predikce nenf zamitnuta (viz diskuse v bod¢ 5 u HMP).

6) Kosi a drozdi reaguji na atrapu vrany agresivnéji nez na atrapu kukacky.
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Drozdi reagovali proti atrapé vrany agresivnéji nez proti atrapé¢ kukacky. Kukacka pro né
tudiz nepfedstavuje velkou hrozbu, a proto se také nechovaji agresivné. Naopak kosi se
chovali podobné agresivné proti obéma atrapdm. Jak bylo uvedeno diive, je mozné, Ze
chovani kost pfi obran¢ hnizda je fizeno obecnym vzorcem, a tudiz nerozliSuji specifickou
hrozbu. Tato predikce je opét zamitnuta pouze u kosa.

7) Sympatrické i alopatrické populace se chovaji k atrap¢ vrany agresivné.
Predikce neni zamitnuta. Sympatrické i alopatrické populace obou zkoumanych druhi se
chovaji k atrapé vrany agresivné (viz diskuse v bod¢ 7 u HMP).

8) Agresivita k atrapé¢ kukacky je podobnd u sympatrické i alopatrické populace.
Vysledky souhlasi s touto predikci. Alopatrické a sympatrické populace obou zkoumanych

druhii reagovaly k atrapé kukacky s podobnou intenzitou.

Dalsi predikce vyplyvajici z hypotézy vnitrodruhového parazitismu

9) Pfi prezentaci atrapy kukacky se k vlastnimu hnizdu rodice vraceji s vétSim
zpozd&nim neZ pii prezentaci atrapy vrany.
Tato predikce je zamitnuta pouze u kosa. RodiCe kost se pfi pokusu s atrapami vraceli s
podobnym zpozdénim pii prezentaci vrany (3.44+4.64) a kukacky (3.76+6.08). Rodic¢e drozda
se vraceli vyrazné pozd¢ji k hnizdu pfi prezentaci atrapy kukacky (7.60+7.32), zatimco k
atrap€ vrany se vraceli s podobnym zpoZzdénim jako kosi (3.21+2.75).

10) Zaznamendm pozorovéni pfirozené vnitrodruhové parazitace.
V mém vyzkumu jsem neprokazal ani jeden piipad vnitrodruhového parazitismu.
Presto jsem pozoroval piipady, které naznaCovaly jeho pfitomnost (napf. v jednom kosim
hnizd¢ byla sniiSka osmi vajec, zatimco bézna sntiSka je 3-5 vajec). Cramp (1988) také
zaznamenal snlsky a7 s deviti vejci, které podle vSeho nakladla vice neZ jedna samice. Tyto
nepiimé dikazy pomoci klasickych metod vSak neni mozné povazovat za spolehlivé (Adahl et

al. 2004; Grgnstgl et al. 2006).

Prehled hlavnich testovanych predikci (tab. 8) neodhaluje jednoznacné, kterd z
hypotéz 1épe objasiiuje existenci protiadaptaci k hnizdnimu parazitismu u kosa a drozda.
Predikce tykajici se odmitdni vajec se pfiklanéji k HVP pro oba studované druhy, avSak u
predikci tykajicich se obrany hnizda nejsou vysledky tak zfejmé, a to predevS§im u kosa.

Orientacni procentudlni vyjadfeni podpofenych predikci v tabulce se vSak vice pfiklani ve
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prospéch platnosti HVP, zejména u drozda. Navic uvéazime-li dopliujici predikce a dalsi

faktory, je HVP podpoftena jiZ vyrazné vice.

Predikce Vnitrodruhovy parazitismus = Mezidruhovy parazitismus
Kos ¢erny Drozd Kos ¢erny Drozd
zpévny zpévny

Odmitani vajec

Odmitaji konspecificka vejce + + — _
Odmitéji modely vajec + + + +
Frekvence odmitani sympatrické a + + — _

alopatrické populace

Obrana hnizda

Jsou agresivni k atrapé kukacky — + + _
Jsou agresivni k atrapé vrany + + + +
Agresivita k atrapé kukacky vs. — + + _
vrany

Agresivita k atrapé vrany u + + + +
sympatrické a alopatrické populace

Agresivita k atrapé kukacky u + + — _
sympatrické a alopatrické populace

Podporené predikce 75 % 100 % 63 % 38 %

Tab. 8. Prehled predikci a jejich vysledkl u kosa a drozda. Znaménko ' + ' znaéi nezamitnutou predikci, naopak

znaménko ' —" hypotézu zamitnutou.

Proti HMP totiz hovoii vice dalSich okolnosti. Kosi a drozdi maji vétsi téla a také
relativné kratsi inkubacni periodu, coZ je znacnym omezenim pfi vybirani hostitele kukackou
(Slagsvold 1998). Navic kukac¢i mlade neni schopno vyhodit vejce nebo mlad’ata z hnizda u
drozda a jen s CasteCnym uspéchem u kosa (Grim 2006). Souctem téchto faktorti by zisky z
parazitace pro kukacku byly pfilis nizké. Déle, i kdyZ byly v muzejnich sbirkdch nalezeny
vyjimecné piipady parazitovanych hnizd, zddné z kukaccich vajec se nepodobalo vejcim

hostitell (Moksnes & Rgskaft 1995). Nic tedy nenapovid4, Ze by kdy v minulosti existovaly
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kukacky specializované na parazitovani drozda resp. kosa. VSechny tyto skuteCnosti déle
oslabuji podporu pro HMP.

Nicmén¢ nelze vyloucit, Ze i obCasny netdspésny pokus kukacky parazitovat kosa nebo
drozda, mtize vyvolavat slaby selek¢ni tlak na protiparazitické chovani, jako jsou odmitan{
vajec nebo agresivnéjsi obrana hnizda. Toto chovéani se pak diky nizkym ndkladim na jeho
udrzeni miZe zachovdvat i po delsi dobu. Piesto, jak bylo vySe ukdzdno, je madlo
pravdépodobné, Ze takova koevoluce probihala, poptipadé¢ byla velice slaba.

Podle terénnich pozorovani jsou u kosa a drozda prokdzany pouze ojedinclé ptipady
vnitrodruhového parazitismu. Tyto metody vSak nejsou prukazné, molekuldrni metody by
mohly odhalit vyrazné vyssi frekvenci vnitrodruhového parazitismu.

Hypotéza vnitrodruhového parazitismu lépe vysvétluje zkoumané antiparazitické

strategie kosa a drozda, jako je vyrazné agresivni chovani kosa u vlastniho hnizda a u drozda

zase lep$i schopnosti rozliSovat a vyhazovat konspecificka vejce.
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5.ZAVER

Vnitrodruhovy i mezidruhovy parazitismus vyvoldvaji velmi podobné adaptace ze
strany hostitele, jako je odmitdni vajec, agresivni obrana hnizda proti hnizdnimu parazitu,
niz§i variabilita vajec uvniti sntisky.

Pii srovnani antiparazitického chovdni kosa a drozda zjiStujeme, Ze oba druhy
investuji do odliSnych strategii. Kos se orientuje spiSe na agresivni chovani proti vetfelctim,
zatimco drozd zase l€pe rozliSuje a vyhazuje cizi vejce. Pfi odmitani mensich kukac¢ich vajec
je nutné zvazit jesté dals$i moZnost, Ze kosi resp. drozdi maji dobrou schopnost rozeznavat cizi
objekty v hnizd¢ a tato vejce jednoduSe vnimaji jako cizi predmét. Tuto moZnost je vSak
nutné 1épe testovat (dle Moskat et al. 2003b).

Vysledky, spolu s uvazenim dalSich faktort ukazuji, Ze rozhodujici tlohu v evoluci
antiparazitického chovani hraje vnitrodruhovy parazitismus. Plasobeni mezidruhového
parazitismu sice nelze zcela vyloucit, ale je velmi nepravdépodobné, Ze sehrdvd vyznamnéjsi

roli.
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7. SOUHRN

V letech 2003-2006 jsem zkoumal adapta¢ni mechanismy proti hnizdnimu
parazitismu u kosa Cerného (Turdus merula) a drozda zpévného (Turdus philomelos).
Testoval jsem, zda vznik téchto schopnosti fidila interakce s kukackou obecnou (Cuculus
canorus) (hypotéza mezidruhového parazitismu) nebo parazitace mezi jedinci vlastniho druhu
(hypotéza vnitrodruhového parazitismu). Tyto dvé hypotézy se pokousi vysvétlit schopnosti
rozpoznat a vyhodit parazitické vejce a agresivné branit vlastni hnizdo.

Pro experimentélni napodobeni mezidruhového parazitismu jsem hnizda parazitoval
dvéma barevné odlisnymi modely vajec kukacky obecné. Prvni typ vajec byl bledé¢ modry bez
vzora podle vajec, kterymi kukacka parazituje rehka zahradniho (Phoenicurus phoenicurus).
Druhy typ byl vytvoien podle vzoru vajec lindusky lu¢ni (Anthus pratensis) — Sedohnédé
barvy, tmavohnédé kropenaté. Vnitrodruhovy parazitismus jsem experimentalné napodoboval
vloZenim skute¢ného vejce kosa resp. drozda do hnizda patficiho stejnému druhu. Agresivni
chovani jsem zkoumal pomoci atrap kukacky obecné a vrany Sedé (Corvus cornix).

Oba druhy se mezi sebou liSily v celkové strategii svého chovani. Kos erny se
orientuje spisSe na agresivni chovani proti vetfelcim, zatimco drozd zpévny zase 1épe rozlisuje
a vyhazuje cizi vejce.

Hypotéza mezidruhového parazitismu byla zamitnuta. Je velmi nepravdépodobné, Ze
oba druhy v minulosti byly nebo v soucasnosti jsou vyuZzivani kukackou. Lze tudiZ tvrdit, Ze
antiparazitické chovani kosa a drozda nevzniklo koevoluénim soubojem s kukackou.
Hypotéza vnitrodruhového parazitismu lépe vysvétluje antiparazitické chovani u obou druht.
Navic jsou i v soucasnosti zdokumentovany ojedinélé piipady vnitrodruhového parazitismu
mezi kosi i drozdy, zatimco doklady o parazitaci kukackou obecnou jsou pouze z minulosti,
navic velmi vzacné.

Vysledky naznacuji, Ze hlavni hybnou silou v evoluci odmitani parazitickych vajec a
obrany hnizda je vnitrodruhovy parazitismus. Pfesto je nutné tuto hypotézu dikladnéji
zkoumat pomoci nov¢jSich molekuldrnich metod a také peclivé zvazit roli dalSich faktort,

které mohou ovliviiovat antiparazitické chovani.
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8. SUMMARY

In years 2003 - 2006 I studied adaptation mechanisms against brood parasitism in the
blackbird (Turdus merula) and song thrush (Turdus philomelos). 1 tested whether the origin of
these abilities was result of interactions with the common cuckoo (Cuculus canorus)
(interspecific parasitism hypothesis) or parasitism between individuals of the same species
(intraspecific parasitism hypothesis). These two hypotheses try to explain abilities to
recognize, reject parasitic egg and vigorously defend own nest.

To simulate interspecific parasitism I parasitised clutches by two types of artificial
cuckoo eggs, the blue 'redstart' type and spotted 'meadow pipit' type. I imitated intraspecific
parasitism by introducing a real conspecific egg. I tested aggresive behaviour of hosts by
dummies of the common cuckoo and hooded crow (Corvus cornix).

Both species differed from each other in generalized strategies of antiparasitic
behaviour. Blackbirds aggressively defended own nests while song thrushes better
discriminated and rejected parasitic eggs.

Interspecific parasitism hypothesis was rejected. It is very unlikely that both species
were previously or are exploited by the cuckoo. Thus, it seems that antiparasite behaviour of
blackbird and song thrush did not arise by an coevolutionary arms race with the cuckoo.
Intraspecific parasitism hypothesis better explains antiparasitic behaviour in both species.
Moreover, there are presently a few documented cases of intraspecific parasitism in
blackbirds and song thrushes, while there is no evidence of current interspecific parasitism
and only very scarce evidence from the past.

My results suggest that the main force in the evolution of egg rejection and nest
defence behaviour is intraspecific parasitism. Nevertheless, it is necessary to explore this
hypothesis more in detail by molecular methods. It is also very important to carefully consider

another factors that could affect antiparasitic behaviour.
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