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ABSTRAKT

Predmétem této bakai&ké prace je konspecificky hnizdni parazitismugakp alternativni
rozmnozovaci taktika, kdy samice klade vejce dadmijiné samice stejného druhu, ktera
mlad’ata vychovava. Paraziticka samice se tak vyhneevggknarokm na rodtovskou péi,
véetns inkubace a krmeni. Bylo vyslovenekolik hypotéz vys¥tlujicich adaptivni vyznam a
evoluci hnizdniho parazitismu. K obj&sin tohoto vztahu byla navrzena i mozZnost
piibuznosti mezi hostitelem a parazitem. Cilem pjacghrnout dosavadni poznatky o tomto
zpasobu rozmnozovani a poskytnout ucelebghbed nazar, pra: se rgkteré samice chovaji
paraziticky, jaké jim to finasi vyhody a jak jso u stanovena pravidla tétmysiné hry mezi
parazitem a hostitelem. Prace¢jeréna do ti kapitol. Prvni kapitola seénuje hnizdnimu
parazitismu obecfy vyhodam a nevyhodam pardizit hostitefi. Druha kapitola se zabyva
evoluci konspecifického hnizdniho parazitismu wkpta jeho adaptivnim vyznamemieri
kapitolu jsem zahrnula do prace z osobniho zajmyedna se v ni o konspecificky

parazitismus mezi vrubozobymi.

ABSTRACT

Object of this bachelor work is the conspecificditgarasitism (CBP) in birds, an alternative
breeding tactic, when a female purposely lays eggbe nest of other female of the same
species that raises the offspring to independeAcearasitic female avoids all costs of
parental care, including incubation and feedingue®s hypotheses have been suggested to
explain an adaptive significance and evolution BPCincluding the host-parasite relatedness
that has been suggested to promote the evolutidmsofactic. In this work | provide a review
of information about this way of reproduction angive a coherent view of assessments, why
some females behave parasitically, how profitabls iand how the rules of this play are
determined. This work consists of three chapteng first one deals with brood parasitism in
general terms amd benefits and costs both to pesaasnd to hosts. The second one explains
the evolution of brood parasitism in birds, its iilge significance and provides an overview
of hypotheses suggested to explain CBP in birdse.last chapter is about brood parasitism in
waterfowl, a model group for studies of CBP in bird



1. UVOD

Hnizdni parazitismus je alternativni igob reprodukce roz&ny u mnoha skupin ptak
(Davies, 2000), ale je dokumentovany i u jinychoignych taxof zahrnujicich ryby (Sato,
1986 Wisenden, 1999), obojzivelniky (Summers & Amos97Pa hmyz (Loeb, 2003
Tallamy, 2005). Sptiva v kladeni vajec parazitické samice do cizitmstitelského, hnizda,
piicemz mivodni samice se dale nepodili na inkubaci ani datitovské péi.

RozliSujeme 2 druhy parazitismu: (1) interspecifick heterospecificky (interspecific
brood parasitism, IBP), kdy samice jednoho druhuziza jako hostitele pro sva nilata
samici druhu jiného a (2) intraspecificky = konsfieky (conspecific brood parasitism,
CBP), gi kterém dochazi k parazitaci v ramci jednoho drubale je mozné parazitismus
delit na obligatni a fakultativni. O obligatnich paitech hovéime, pokud je to pro dany druh
jediny zpisob rozmnoZzovani a jedinec si neni schopen zakgstni hnizdo, o které by se
dale staral. Typickymifkladem je kuka&ka obecnaQuculus canorus). Naopak fakultativni
parazité vyuzivaji parazitismus jettilpzitostrg, ¢asto i za sotasného vilastniho hnigal
(Cichon, 1996 Yom-Tov & Geffen, 2006). Mezi takové druhy HatétSina kachen (Sayler,
1992).

Asi 1% pta&ich druli se rozmnoZuje oblig&tninterspecifickym parazitismem (Payne,
1977). Obligatni parazité naprosto ztratili schagingtavby hnizda a inkubace vajec, a jsou
tim padem zcela odkazani na hostitele. Mezi takdrudy pati nagiklad ameriti vihovci
rodu Molothrus, kukatka obecna Quculus canorus) nebo kachnic€ernohlava leteronetta
atricapilla). U dalSich vice nez 185 druhdochazi k otasné reprodukci za vyuziti
konspecifického parazitismu (Eadet al., 1998). Podle s@asnych souhiin se mluvi
dokonce o 236 druzich, coteplstavuje 2,4% vSech driulyom-Tov, 2001). U ptak je tedy
vnitrodruhovy hnizdni parazitismyasgjSi nez parazitismus mezidruhovy (Yom-Tov, 2001).
Je to jednodusSSi krok v evoluci, protoZze vramaln@ho druhu nevznikaji tak silné
antiparazitické strategie jako u mezidruhového ziismu, ale na druhou stranu je CBP

Paraziticka hnizda se tra&dé identifikuji ttema metodami: (1) v hnizde nakladeno vice
nez jedno vejce v fib¢hu 24 hodin (Eadie 198MacWhirter, 1989), (2) v ramci 88ky se
vyskytuji vyrazné odliSnosti — v batvvelikosti, délce, $ce a vaze (vejce musfgkratovat
pramérnou hodnotu daného znaku jakychkoliv 2 vajec viiSea), a nebo (3) ve &ce je
abnormalni p&et vajec. V soéasnosti se k deni vejce od jiné samice vipact CBP ovSem

pouziva metoda proteinového fingerprintingu (Anders& Ahlund, 2001)i analyza DNA



mlad’at a rodta. Vyhodou molekularnich metod je moZznostami identity parazita, coz dale
umoziuje napiklad identifikaci prostorové Skaly, na niZz k patazi dochazi, stanoveni
celkového reprodutniho Usgchu parazita (Ahlund & Andersson, 200di) uréeni miry

piibuznosti parazita a hostitele (Andersson & Ahlua@D1).

1.1 Vyhody pro parazita, nevyhody pro hostitele?

Jedinci, kté vyvedou vice fezivajicich ml&at, maji z hlediska evoluce vyhodu v podob
vySSi fitness. Ta se da definovat jako schopnabhge edat své geny do dalSich generaci,
tzn. dozit se reproddkiho wku a vyprodukovat co nejvice potofkkteri budou schopni se
dale rozmnoZzovat (Hamilton, 1964).

Obecny pedpoklad je, Ze parazit ze svého chovani ziskarte wyhody (fithess benefits),
zatimco hostitel timto chovanim trpi (m& nevyhofitness costs). Nevyhoda hostitele,
spojovana se zvySenymi naklady tykajicich s&io pé&tu potomk v hnizd, se na druhé
straré jevi jako vyhoda pro parazita, ktery sento ukolim naopak svym chovanim vyhne.
VétSina ptak stavi hnizdo, do kterého klade vejce, inkubuja jgara se o mid@ata, dokud
nejsou schopna vzletnosti (Nielsetral., 2006). To vSe zahrnuj&ina rodéovska pée, ktera
je energeticky tasow narana (Clutton Brock, 1991). Hnizdni parazitismus &&inou dje
na urovni kladeni vajec, ostatni starost je poneghidostitelskym rodiim, ktei, pokud
nejsou parazitovani ffpuznymi jedinci, plati naklady za éo biologicky nepibuzné
potomstvo. K pochopeni oviiwvani hostitelské fitness parazitismem jsdle#ité informace
o tom, jak parazitismusigobi na ny§sSi a budouci reprodukci hostitele, n@fvani mld’at
i samotnych hostitél(Nielsenet al., 2006).

Existuje jista mezidruhova variabilita v ndkladech pé&i o potomstvo, a tim padem
v nevyhodnosti parazitismu pro hostitele. Nejpg#injsou tyto rozdily mezi altricialnimi a
prekocialnimi druhy. Altricialnim ptakn se rodi nesamostatna, slepa daléd bez
prachového p& ktera nejsou schopna samostatného pohybu, @ékatar potravy ani
termoregulace a rotk se o # staraji dlouhou dobu po vylihnuti. Na druhé sirstoji trend
prekociality, u ptak pavodniho stavu (Starck & Ricklefs, 1998), ktery zraré mensi naroky
na pé€i o mlalata. Ty se rodi ofena, s vyvinutou smyslovou soustavou, jsou schopna
pohybu i samostatného krmeni (Starck & Ricklef98)9 Rodéovska pée je tudiz mnohdy
zUzena jen na inkubacifipadré na vodni mlaat (Sorenson, 1997). Ztoho vyplyva, ze
parazitismus je zvl&Stnevyhodny pro altricialni hostitele, Kiesi tim zvySuji reprodudni
naklady spojené se zvySenou mortalitou diafd Vysledkem toho ué&hkterych altricialnich



ptaki, kteri vyuzivaji mezidruhovy hnizdni parazitismus, dagh& propracovanému
koevolwnimu zapasu ve zbrojeni mezi parazity a hostitplbdolg antiparazitickych strategii
a naopak taktik, jak tyto strategi¢eponat (Lack, 1968Payne, 197;7Davies & Brooke,
1988). Parazitismus je proto obé&ctastjSi u prekocialnich druh (Rohwer & Freeman,
1989 Lyon & Eadie, 1991Dugger & Blums, 200G1Pdysa, 2004).

1.1.1 Nevyhody tyjkajici se hostitele

Parasitismus ii¥ze zmisobovat hostiteli Skody ve smyslu zvySenych naro& péi v dobks
inkubace i po vylihnuti miat. Nevyhody parazitismui@d vyvedenim midat zahrnuji
sniZzenou Us§Enost vysezeni vajec v parazitovanych hnizdech g#as Wright, 1969
Clawsonet al., 1979 Semelet al., 1988), delSi dobu inkubace (Heppal., 1990) a vysSi
miru opu&tni hnizda (Jones & Leopold, 1963emel & Sherman, 1986). Op&sit hnizda se
nedtje vzdy, hostitelské samici se nevyplati opsuBnizdo, pokud uz do dosavadniiSky
investovala fili§ energie. To je ovlivéno velikosti sisky a jeji nasezelosiiim wétsi paset
vajec ma aim vice jsou nainkubovana, tim spiSe bude samidenfak setrvavat (Trivers,
1972, Ackerman & Eadie, 2003)kaliv bylo parazitovano jinou samici.

DelSi doba inkubace, spojena &S/im objemem sigky, znamena zvySené energetické
naroky pro hostitele (Kilpi & Lindstréom, 199'Hansseret al., 2003). Naklady na inkubaci
¢ini hodnotu bazalniho metabolismu (basal metabddite, BMR) vynasobenou 2,62x
(Thomsonet al., 1998) a tato hodnota seéuje s tim, jak roste velikost igky vlivem
parazitce. ProdlouZzena doba inkubacézentéz snizovat rezidualni Zloutkové zasoby u
vylihlych mlafat, coz ma za nasledek nizstepivani potomstvgHepp et al., 1990).
K potvrzeni této domimky je vSak zatim nedostatek studii, které by dd&waly korelaci
mezi gezivanim ml&at a parazitismem.

U kachntek karolinskych nebyloipzivani hostitele v dalSim hnizdnim obdobi owivm
velikosti sniSky a parazitované samice neodkladaly herize nasledujicich letech (Rohwer
& Heusmann, 1991). Co se ¢ty pezivani mldat prekocialniho druhu a budouciho
reprodukniho Usgchu hostitele, zdaji se byt efekty parazitismu geezeni vajec celkem
zanedbatelné.

DalSim negativim efektem parazitismu jEemig’ovani nebo odsti@vani hostitelskych
vajec (Sorenson, 1997). Odstéan hostitelskych vajec se zda byt nejjednodusésap pro
parazita, jak snizit kompetici ndat v hnizéd. Takové chovani bylo pozorovano u &

obecnéhé Rurnus wvulgaris) (Lombardo et al., 1989), u ketréhe CBP zny a studia



ukazuji, Ze okolo 5-46% hnizd byva parazitovanay&le jednim cizim vejcem, ale ojedie
az pti vejci (Evans, 1988 Pinxten et al.,, 1991Romagnano et al., 1990). U polaka
dlouhozobého Aythya valisineria) dochazi kastému pemig’ovani hostitelskych vajec do

vody bthem parazitické nawdty (Sorenson, 1997).

1.1.2 Vyjhody tykajici se hostitele
Za rekterych okolnosti mize hostitel z parazitace svého hnizdaitt MoZznou vyhodou
parazitismu pro hostitele se zda byt inkluzivni tadat, pokud jsou parazit a hostitel
v piibuzenském vztahu (Andersson, 1984jedpoklad vySSiho stupnptibuznosti mezi
samicemi hostitelskymi a parazitickymi potvrzujngécka data ¢kterych studii (Andersson,
2001, Roy Nielsenet al., 2006 Andersson & Waldeck, 2007). Hostitel tedy nevychay
uplr¢ cizi potomstvo, ale potomstvo, které nesatyipodil jeho vlastnich geén

RozlozZeni predaiho rizika ntize byt dalsim kladem pro hostitele (Eadieal., 1988).
Tim, Zze se samici v hnizdbjevi rékolik cizich vajec, se snizuje praymbdobnost vyéru
zrovna jejich vlastnich vajec ze strany predatdrdzp. casténé predaci (Ackermane al.,
1977). Zatimco predator lovi jedno z @i, ostatni maji moznost Uniku. Takové vyhody

mohou vynahradit ndklady spojené s parazitismertitbb$ parazitovi.

1.1.3 Vyjhody tykajici se parazita

Vyhody parazita spojené se snizenymi naklady jsetelné a jasné. dktefi jedinci inkubuji
vlastni hnizdo, a zarougarazituji hnizdo jiné. Chovaji se tak jako hestitparazit v jednom
roce (Semel & Sherman, 2001). Tyto samice, tzv.zdini parazité, mohou takovym
chovanim az zdvojnéasobit &vreprodukni vykon (Anderrson & Ahlund, 2001). Vysledky
studie na hoholovi severniBycephla clangula) ukazuji, Ze hnizdici parazité snesli 1,5x vice
vajec nez samice neparazitickeé, a dokonce 2x véZesamice vyuzivajici jen parazitismus.
Jinymi slovy, samice, které se chovaly jako paraztrové si zaloZily vlastni hnizdo, &y
vySSi reprodudni vykon. Co se e paitu vyvedenych midiat, byly vysledky podobné. | zde
meli hnizdici parazité vyhodu v pod®bvétSiho pdétu vyprodukovanych mtat, a to

v poneru 3:1 v porovnani s neparazitickymi jedinci a wgou 6:1 ve srovnani s pravymi
parazity (Anderrson & Ahlund, 2001). KdyZ se takasd@mice uchyli k parazitismu, ihe
snést vice vajec, nez je schopna sama wyserhledem k omezené inkubrd kapaci

(Anderrson & Ahlund, 2001). Naklach na inkubaci se samice, uzivajiciéobtrategie



souwasre, nevyhnou, ale velikost 88ky ve vlastnim inkubovaném hnépgt minimalizovana
parazitickym kladenim dgkterych vajec do jiného hnizda. VWipac, kdy samice zaklada
hnizdo a jen &ktera vejce snese paraziticky, se sniZzuje potamick@mpetice midat v jejim

vlastnim hnizd (Ruxton & Broom, 2002). Navic se rozloZi rizikoedace, a tim zvysi

pravdEpodobnost, Ze alespaektery z potomk se dozije reprodukiho wku.

1.1.4 Nevyhody tykajici se parazita

Ackoliv parazité &Zi z vyhod spojenych se ztratou néakiath hnizdo, vejce a pogdi
mladata, nevyhnou se svym chovanim jistym nimik DelSi doba sezeni na hnizd
piedstavuje prodlouZzenou expozici hnizda predatora tim snizenéipzivani jak vajec
hostitelskych, tak parazitickych. Prédariziko mize také narstat tim, jak parazit zvySuje
svou navaivou aktivitu na hnizél(Roy Nielseret al., 2006). Navic seéasto setkavame s nizsi
uspsnosti vysezeni vajectipparazitaci. Tento fakt fize vyplyvat z opozthé inkubace
parazitickych vajec, ktera poskytuje nedostagjecas pro vyvoj embrya (Morse & Wright,
1969). To je dlezity faktor zejména u druhse synchronnim lihnutim, kdy se vSechna
mlad’ata lihnou térr najednou. Alternativhby mohla byt snizena schopnost vydedkjce
zpasobena nekompletnim zZ&anim celé sisky, ¢cimz je ovlivréna i lihnivost hostitelskych
mlad’at (Morse & Wright, 1969, Webb, 1987).



2. EVOLUCE KONSPECIFICKEHO HNiZDNIHO
PARAZITISMU (CBP)

Zda se, Ze existuji dwvzakladni situace v evoluci konspecifického hnibdrparazitismu: (1)
hypotéza alternativni reprodirid strategie a (2) hypotéza zachranné, podnérstrategie
(Eadieet al., 1988). Neexistuje Zzadny dobrywvbd se domnivat, Ze by &laktiky nemohly
probihat sotasre (Sayler, 1992).

Davies (2000) popsatitruizné druhy vnitrodruhového parazitismu: (1) Prvid pahrnuje
jedince, kt& se pokusili hnizdit norméan ale jejich hnizdo bylo z&é&éno, nap. predatorem.
Jestlize takova samice uZcata snaSet vejce, nemusi mit dostataku k pesta¥éni nebo
zaloZzeni nového hnizda, a uchyli se proto k pac&gmu kladeni zbylych vajec jako
k nejlepsi volk v dané situaci. (2) V druhéntipact se rekteti jedinci vibec nepokouseji o
vlastni hnizéni, a namisto toho zvoli obligatni parazitismus. P®sledni typ hnizdniho
parazitismu nastava, kdyz samice stavi vlastnidmido kterého klade sva vejce, ale kéom
toho klade tktera vejce do hnizda ciziho, paraziticky, anidjiyviastni hnizdo bylo zteno
(Sorenson, 19971.yon, 1998).

2.1 Adaptivni vyznam CBP

Mnoho faktofi muze ovliviovat evoluci hnizdniho parazitismu. Jestlize nenadso

k dosazeni vhodny hostitel, naklady na nalezeghpnhostitele se nemusi vyplatit. Proto se
muze u rekterych druli ¢i jedinai ocekavat, Ze budou primafrvyuzivat parazitismus jen
jako podmignou strategii (Sayler, 1992).

Eadie a Fryxell (1992) zkoumali podminky, za jakyghkonspecificky parazitismus mohl
byt evolwné stabilni strategii (evolutionarily stable strate@@SS). Za ESS Ize povazovat
takovou strategii, ktera jakmile v populadiepladne, bude za kazdé situace&8s§jSi nez
mensinové strategie jiné (Maynard Smith & Price/3)9V pripact ESS by nil byt Usgch
parasita a hostitele frekvéme zavisly. NejlepSiho hostitelegrstavuji jedinci stejného druhu,
protoZze maji stejné naroky na slozeni potravy,keelea habitat a chovani, jako parazitujici
rodi¢e. Strategie konspecifického parazitismtzen dolie fungovat, pokud ji vyuziva pouze
mensi podil jedint v populaci. PFedpoklada se, Ze pokud je parazitické chovani gdayet
determinované a sklon k parazitismu s&id bude se frekvence parazitickych jedinc

v populaci zvySovat a parazitismus jako reprashikaktika z&ne ztracet na vyhodnosti v

9



siln¢jSim antiparazitickym strategiim. Kazda samicéete téch parazitickych, totiz bude
riskovat to, Ze se sama stane hostitelem prodaté jinych samic. Parazitismus jako
alternativni reproduini strategie by proto &h byt spjat s frekvetné zavislou selekci
ovliviujici jak vyhody plynouci z parazitické strategigak vyhody plynouci z
antiparazitického chovani hostitele. Vyhody pareké strategie se rapidrsniZuji s tim jak
se tato strategie i$i v populaci, neb® se zarovié sniZzuje mnoZzstvi potencialnich
neparaziticky hnizdicich rotli pro mlarata parazit. Parazitismus na jinych druzich (IBP)
nebo fakultativni parazitismus (jak IBP tak CBP) tgntl vyvijet takovy tlak na evoluci
parazitismu, protoZze dostupnost hostitge v €chto gFipadech wtSi. Druhy, které se
specializuji komplet& na parazitovani jinych jedifica vibec nevychovavaji sva mfata,
jsou obligatni hnizdni parazité a jsou vzacni (L4868, Yom-Tov & Geffen, 2006).

Byly navrzenyctyti proximatni vys¥étleni k podpéeni vzniku hnizdniho parazitismu jako
podminkové strategie (Eadeeal., 1988): ztrata hnizda, dostupnost hnizdniho mésti&ova
kondice samice agk samice, paob jeji zkuSenosti. Na zakladoho vzniklo kkolik hypotéz,

zabyvajici se otazkou vzniku parazitismu.

Souhrn hlavnich hypotéz zabyvajicich se vznikenzdwiho parazitismu u pték(Sayler,
1992)
(1) Neadaptivni vysstleni:
Reprodukni chyba
Nahodné kladeni dvou a vice samic do jednoho knizd
(2) Zachrana reproddkiho usgchu:
Spatnadlesna kondice
Ztrata hnizda
Kompetice o hnizdni prostor
Veék a zkusenost
(3) Jiné podminkové hypotézy
Dobré tlesna kondice
(4) Alternativni reprodugni strategie
Rozlozeni rizika
Zvyseni fekundity
ZvySeni dlouhotkosti a gezivani

10



2.1.1 Hypotéza reprodukcni chyby

Nekteré z divejSich vyswtleni CBP u ptak zdiraziuji nag. selhani hnizdnich instinkt
abnormalni fyziologii, endokrinni nerovnovahu nebkelhani parovaciho systému (Sayler,
1992). Vysoka frekvence vyskytu parazitismu dkterych druli a zjevné Gelné chovani
jedinal argumentuji proti tomuto vystleni (Hamilton & Orians, 1965),ckoliv v nékterych
piipadech #ejm¢ skute&né dochézi k parazitovani omylem (Krakauer & Kimb&D09).

Nejedna se tedy o hlavninebd existence parazitismu.

2.1.2 Hypotéza nahodného parazitismu
Tato hypotéza Uzce souvisi iefdchozi. K parazitismu iie dochazet nahodnkdyz si
samice vybere stejné misto jako samice jina, oBgvidezi druhy hnizdicimi v dutinach
(Yom-Tov, 1980). Podle této hypotézy mohou damice z&t klast do jednoho hnizda, aniz
by o solk navzajem tusily. Jedna z nich dokbrkladeni shisky dive, z&ne s inkubaci a
nasledg donuti druhou samici, aby hnizdo opustila (Sayi682). V takovém ifjpact miaze
byt hnizdni parazitismusidledkem kompetice o hnizdni prostor. Je otazkduejanozné, ze
si samice, ktera klade do hnizda jako druha, newvsijid gitomnych vajec prvni samice.
Pozorovani zngenych kachriiek karolinskych Aix sponsa) ukazuji, Ze parazitické samice
se nesnazi & inkubovat sdsku v hnizd, do kterého kladly vejce (Clawsah al., 1979).
Podobr samice hohola severnihoBucephala clangula) neinkubuje hnizdo, které
parazitovala, i kdyZz k tomu &a piilezitost (Eadie, 1989). Empiricka data naang Ze
newdoma kompetice o hnizdo se sice u dutinbrizdicich druth mize @ihodit, ale neni to

primérni vys¥tleni hnizdniho parazitismu, alespo vrubozobych.

2.1.3 Hypotéza Spatné télesné kondice

Vrubozobi BZne¢ vyuZivaji cast endogennich zasob k vyiteni sriSky a zbytky pouzivaji
béhem relativi dlouhého obdobi inkubace (Ankey & Maclnnes, 1978})o zasoby se lisi
mezi druhy. Endogenni rezervy u polaka choatigla(Aythya fuligula) poskytuji veSkeré
lipidy a kolem poloviny vapniku ptebného na produkci vajec (Laughlin, 1975). Podobné
mnoZstvi lipidovych zasob bylo ponechano na dobkubace. BRedpoklada se, Ze
chocholgky by mohly klast paraziticky v momentkdy maji nedostatek endogennich rezerv,
¢imz by se vyhnuly nakldan na inkubaci a BZeni hnizda, coz e byt dilezity faktor

k redukci hnizdni predace. Obedae tedyiici, Ze pokud je samice ve Spatné kondici, bude
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spiSe inklinovat k tomu klast paraziticky. U polakaholky @ythya marila) bylo naopak
dokazano, Ze endogenni rezervy mingrdipida a proteiri se nesniZzovaly dhem doby
kladeni vajec (Gormaet al., 2008). Druhy o mensélesné hmotnosti se museji intenzijrin
krmit a spoléhat na zdroje potravy v okoli hniz&geré jim poskytuji zn&nou ¢ast jejich
energie vyZzadovanowbhem inkubace (Sayler, 1992). Ve studii na polasielkych Aythya
ferina) a chocholékach @ythya fuligula) vSak nevysSla zadna korelace megiesnou
hmotnosti samice a jejichrgzivani (Blumst al., 1997). Tato hypotéza nevydlje béZnou
situaci, kdy samice klade parazitick§kiera vejce a zarovieinkubuje vlastni hnizdo (Weller,
1959).

2.1.4 Hypotéza dobré télesné kondice

Samice v dobrém zdravotnim stavuégesné kondici si mohou dovolit klast paraziticky a
k tomu se starat o vlastnitgku z divodu zvysSeni fekundity (Sayler, 1992rnold et al.,
1995). Samice si mohou dovolit produkovatktera vejce paraziticky, aniz by ohrozily
souwasny pokus o vlastni hniga behem jedné sezony, ve které maji vybornou formu a

dostatek endogennich zasob.

2.1.5 Hypotéza dostupnosti hnizdniho prostoru

Samice se mohou uchylit k parazitismu, pokud jsadstank hnizdni limitovana nebo pokud
nastava kompetice o preferovana mista (Weller, 1938wsonet al., 1979 Andersson &
Eriksson, 1982). Samice jsou potom nuceny Klastazitieky, aby zachranily sy
reprodukni pokus. Tato hypotéza uvazuje o parazitismu jakaachranné taktice (Eadee
al., 1988). Parazitismus se pak vyskytuje pouze taim, jsou vhodna mista pro hnénd
limitovanym zdrojem. Typickym ifpkladem jsou druhy hnizdici v dutinAch nebo druhy
s vysokou popukai hustotou v daném roce. To byiidad i u populace sykorek miidek
(Cyanistes caeruleus), druhu, ktery neniiiiiS znamy konspecifickym parazitismenieBto se
v roce, kdy byla poputami hustota extréminvysoka, tato strategie u mimek vyskytovala
(Vedderet al., 2007). Podobnbyl CBP pozorovan u datla zlatéhGo{aptes auratus), ktery
si silne kompetuje o hnizdni dutiny se §gam obecnym%urnus vulgaris) (Bower & Ingold,
2004). A steji tomu bylo i u kachrgiek karolinskychAix sponsa) (Semel & Sherman, 2001),
kde se patréitaké jednalo hlawho obtiZznou nalezitelnost hnizdniho prostoru (ditin

2.1.6 Hypotéza véku a zkusenosti
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Reprodukni vykon samic hnizdicich poprvégdasto nizSi nez u samic starSich a zkgiSéch
(Finney & Cooke, 1978). Proto byvéasto ¥k a zkuSenosti spojovany s vyskytem
parazitismu (Yom-Tov, 1980). Eadie (1989) zjistik ¢astji parazituji mladé samice hohola
severniho Bucephala clangula). Presto parazitismus u ptéknegedstavuje reproduki
strategii strikt@ zaloZzenou na &ku (Sayler, 1992)V populaci kachriky karolinské Aix
sponsa) byly mezi parazitickymi samicemi zastoupeny jakngce mladé, tak samice deéip
ve Wku 8 a vice let (Heusmarat al., 1980). K podobnym vysledkn dosgl Eadie (1989),
ktery provadl pozorovani populace polaka americkéhgtilya americana) béhem rékolika
let v iiznych girodnich podminkach a zjistil, Ze za n&gi podil parazitickeho kladeni byli
zodpowdni dosgli jedinci v suchém obdobi. Za Spatnych podminekntadi jedinci vibec
nepokousSeli o hnizdni pokus, zatimco ddspse chovali paraziticky. To bylo potvrzeno i
pozckji (Sorenson, 1991).

2.1.7 Hypotéza rozloZeni rizika
Predace hnizd je jednou z hypotéz navrZzenych kétgsi adaptivniho vyznamu a evoluce
konspecifického hnizdniho parazitismu. Tato hypstgz znama jako hypotéza rozlozeni
rizika (risk spreading hypothesis) @edpoklada, Ze kladenim vajec do vice neZ jednoho
hnizda zvySuje parazit praygbdobnost, Ze alespakteri jeho potomci peziji (Rubenstein,
1982 Petrie & Mgller, 1991). Zakladem jequpoklad nahodné predace hnizd a ndhodného
vybéru hostitelskych hnizd ze strany parazit

Nové poznatky ze zkoumani hohola severniBacgphala clangula), kachny hnizdici
v dutirg, ovSem ukazuji, Ze hnizda nejsou predovana n&hadrarazité preferuji bezréa
hnizda pro kladeni svych vajec (Pdysa & Pesonefiy)20Samice parazitujergdnosts
hnizda s nizkym predaim rizikem, pravépodobré s vyuzitim pedchozich zkuSenosti
s predaci daného hnizdniho mista. Tato hypoté@ealppklada, Ze parazit je schopny
rozpoznat bez@@é misto k hniz&hi a podle toho klast sva vejce (Poysa, 1999b)hayttak
najevo, Ze selektivni vyhoda parazitického klademitahujiciho se k hnizdni predaci, je
mnohem vysSi, nez séyodné myslelo. Vyuziti odhadu predaiho rizika v hnizd hostitele,
namisto ndhodného rozloZzeni neb&zpeni z parazitismu evolini vyhodu.

Parazité detekuji rozdily v prettam riziku a preferuji kladeni do hnizd s nizsi
praveEpodobnosti predace (Ruxton, 1999). U parazitickytdstovek pestrych Hirundo
pyrrhonota), u kterych se vyskytuje CBP v podopremig’ovani vajec v zobaku do hnizda

sousedniho, hostitelského (Jackson, 1993), bystta, Ze samice jsou schopné najit hnizda,
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ktera jsou usgsna ve vyvedeni mééat (Brown & Brown, 1991). V této studii byl za hfziho
Cinitele vykéru hnizd povaZzovan ektoparazitismus, spiSe nekoriziredace. Vyzkumy
ukazuji, Ze hnizdni parazitismus¢gstjSi na mistech, které nebyly predovanyredcrhozich
letech, nez v hnizdech predovanych nebo kontrolrdehkterymi nerly samice zkuSenosti
(Poysa, 1999b). To ¢ppredpoklada, Ze parazité vyuzivaji individuélni zsélpifedchozich
reproduknich dsgchi na danych hnizdech, a Ze jsou schopni predikazior predace.
Predace hnizd se tak stavélakitym ekologickym faktorem vystujici konspecificky
hnizdni parazitismus, obzvl&Su dlouho Zijicich druln u kterych dochazi k viceletym
zkuSenostem s prettdam rizikem (Poysa, 1999hb).

U kajky maské Somateria mollisssima), druhu hnizdiciho na zemi, byly také nalezeny
rozdily mezi hnizdy - co se &g zranitelnosti ze strany predace (Robertson, 199@&nice
patrajici po mistk hnizéni mohou preferovat mista, kde uz sg@ke vejce nachazi, protoze
to indikuje ochranu mista proti predator (Robertson, 1998). V pokusu se experimegtaln
simulovala predace &itého p@tu hnizd, zatimco u zbytku hnizd se predace neeskild.
Nasledujici rok sefidala nova hnizda a sledovalo se, jak si budouamybirat misto pro
hnizcéni. Na vylgr mély hnizda, o kterycha&dély, Ze byli v minulé sezGnpredovana, hnizda,
ktera predovana nebyla a hnizda, se kterymighematim zkuSenost. Vysledky ukazaly, Ze
paraziticky snasejici samice r&aji rozdily mezi predovanymi a jéShepouzitymi hnizdy.
Na druhé stranbyla Zejma vyrazna preference nepredovanych hnizd (RsdogrL998).

Eadie (1989) se domniva, Ze parazitismus je nexadixou strategii u hohola severniho
(Bucephala clangula) a tvrdi, Ze samice i$tlaji taktiky @Ehem jednotlivych let (jeden rok
snasSi samice vejce do svého vlastniho hnizda, chggle rok se chova paraziticky).
Predpoklada se, Zze ne@§pé samice parazitujigrdesla usgEna hnizdni mista. Samice, které
selhaly v hnizéni (ztrata hnizda nebo jeho opirs) obvykle Zstavaji na dané lokalitpo
dobu rekolika tydnmi (Poysé, 1999b) achem této doby mohou ziskat informace o vysledku
hnizdnich pokusostatnich samic, coZz mohou pouzitiippaw na dalSi hnizdni sezénu.
rizika nez hnizdici samice (Pbdyséd & Pesonen, 200yjwtleni tohoto jevu se nachazi
pravdépodobré ve skuténosti, Ze nejhodnoysi informace o usgEnosti uéitych hnizdnich
mist ziskava samice v dbkdy mla’ata opou&ii hnizdo (P6ysa, 1999b). To je moment,
kdy je uspgsSre hnizdici samic&aso¢ vytizena p& o mlalata (Milonoff et al., 2004),
zatimco parazitm, ktagi nemaji vlastni hnizdo, tyto povinnosti odpadajimahou tak
investovat vic&asu do monitorovani a zkoumani hnizdnich lokalit psti hnizdni sezénu
(Poysa, 2006P0oysa & Pesonen, 2007).
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2.1.8 Hypotéza ztraty hnizda

Hypotéza ztraty hnizda vy&lwje parazitismus jako optimélni strategii pro $@en které
ztrati své hnizdo ied dokokenim kompletni sisky a zbyvajici vejce kladou proto
paraziticky, do hostitelskych hnizd. Hnizddize byt zpredovano nebotre dojit k girodni
destrukci (McRae, 1997). Roli zde tudiz hraje odeznaSejicich samic na danou situaci
béhem jedné sezonyHamilton & Orians, 1965Yom-Tov, 1980).

Nedavné manipulativni studie, které simulovaly expentalr® hnizdni predaci (hnizdni
destrukci), potvrdily nasledovné parazitické klaidgsmmic u gkolika druha (Emlen & Wrege,
1986 McRae, 1998 Stouffer & Power, 1991),c¢koliv ne ve vSech ifjpadech (Rothstein,
1993).

Na druhou stranu fakt, Ze ke kladeridiny parazitickych vajec dochazasto ged tim,
nez dojde k predaci hnizd, naZope, Ze ztrata hnizd neni univerzalnim faktorem pro

vyswétleni hnizdniho parazitismu (Poysa, 1999b).

2.1.9 Hypotéza pribuzenské selekce

Konspecificky parazitismus se od heterospecifickigiov jednom vyznamném faktoru —
parazit a hostitel mohou bytipuzni. Na zaklagl Hamiltonovy teorii 0 pibuzenskké selekci
(Hamilton, 1964), mizeme pedpokladat, Ze genetickaiilpuznost by rdla redukovat
nevyhody toho byt parazitovan a vést k hostit¢lgveferenci vajec fifbuznych parazit
(Andersson & Eriksson, 1982Andersson, 1984). Jedna z hypotéz, ktera se sigasnit
CBP,tik4, Ze u dru, kde se vyskytuje vysoka filopatrie k rodnému mis¢ strany samice,
muze pFibuzenska selekce zvyhgaat evoluci hnizdniho parazitismugjp se tak kuli
zvySené inkluzivni zdatnosti (Andersson & Erikssb®82 Andersson, 1984 yon & Eadie,
200Q Andersson, 2001).rbuznost je vySSi v hnizdech, kde parazit klaglolik vajec, nez
tam, kde klade vejce pouze jedno (Anderrson & Ad|u2000). Vracejici se mladé samice
parazituji mista, kde se samy narodily,eé&8v pravépodobnosti, nez by se daléekavat
nahodr. Pibuzni dosplci jsou také pozorovani spotiastji, nez by odpovidalo nahéd po
delsi dobu, neZ ostatni jedinci (Anderrson & Ahlu@®00). To naznaije, Zze pibuzné
samice jsou schopny se vzajenozeznat.

Samice kachen maji vysokou miru naitrrath mista, kde se narodily, cozugpbuje ¥tSi
pravcEpodobnost, Ze na dané lokalibudou samice&asto blizce fibuzné, nap ve vztahu

matka-dcera nebo sestra-sestra (Andersson & Ahlaa@p). U kachen samec nasleduje
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samici na jeji hnizdigt které niize byt daleko od jeho mista narozeni, ne vSak ddtéo
samice. Populace, kde je parazitismus hojny, vyjkagsokou miru filopatrie samic (McRae
& Burke, 1996 Andersson & Ahlund, 2000). Vy3si mirailuznosti mezi midaty a
hostitelskymi rodii, byla pozorovana i u labtiterné Cygnus atratus) (Kraaijeveld, 2005).
Pokud je pibuznost mezi parazitem a hostitelem dostaiea naklady na parazitismus
relativné nizké, hostitelé by sty cizi vejce akceptovat. Pokudipuzni hostitele fjmou
parazitickd vejce a néjpuzni je odmitnou, je pro parazita vyhodné vybsatpibuzné
hostitele pro sva miata. V takovém fipack, pribuznost podporuje hnizdni parazitismus
(Andersson, 2001).

Hypotéza kin selekce byla ovSem kritizovana, mepokud ma parazitismus negativni
dusledek na hostitelovu fitness linby se parazité vyhybat parazitovani svydibpznych
(Zink, 200Q Emlen & Wrege, 1986Semel & Sherman, 2001). Je vSak otadzkou, zda u

prekocialnich ptak snizuje CBP &ak vyznamg zdatnost hostitele.

Schematicky souhrn vysledlKLopéz-Sepulcre & Kokko, 2002).

Je CBP pro hostite
vyhodny?

e

NE ANO

or

Rozpoznaiji hostltelé Parazitovani pribuznych
s presnosti cizi vejce? jedinc¥ probihd.

Parazitovani pribuznych Parazitovani pribuznych
jedincuy se nedéje. jedincy je mozné.

2.2 Rozpozndvaci systém

Stuper rozpoznavani cizich vajec byhsto studovan u drihs IBP, ale jen malo praci se
zabyvalo, jak je tomu u CBP. Rozpoznavaci systémdmitani parazitickych vajec je
z konspecifickych druln dolre vyvinuto jen u lysek (Lyon, 2003, 2007), snévdJackson,
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1998) a psStras (Bertram, 1992). Ve studii na lysce americlk&il{ca americana), druhu

s vysokou mirou CBP a odmitanim hostitelskych vagecexperimentatnprohazovala vejce
mezi d¥ma hnizdy, aby se zZmila frekvence hostitelskych a parazitickych vajégon,
2007). Poté byla pouzita &\kritéria rozpoznavani: odmitnuti vajec a nenahodkabani
pozice vajec v hnizd U 66% hnizd se dokazal skég rozpoznavaci systém cizich vajec,
bez ohledu na frekvenci hostitelskych a parazititkyajec, ktera byla v pokusu stejna.
Nenahodna inkuliai pozice znamena, Ze samice cizi vejiiemp neodmitne, ale zobakem je
piremisti na okraj gi$ky, kde je mensSi inkubai teplota, a tudiz sniZzena Sance na vylihnuti
mlad’at. Vejce umisina na periferii siSky maji pomalejSi vyvoj nez vejce véestu, kladena
ve stejny¢as (Lyon, 2003). Tato strategie se jevi jako &nextrémni obrana proti parazitismu
nez odmitnuti vajec, protoZe cizi vejce maji s&dnci na peziti. Nicmér to sniZzuje dopad
parazitickych vajec na hostitelovu fithess (Lyo002). Redpoklada se dokonce, Ze samice
lysek jsou schopny vejce §itat za vyuZziti vizualnich schopnosti (Lyon, 200@gzi faktory,
které rozhoduji o tom, zda samice cizi vejce odenitebo je nech& ve svém hriizaa okraji,
pati vék samice, stupe odliSnosti mezi hostitelskymi a parazitickymi viepedouci ke
spolehlivému rozpoznani cizich vajec a dale to, glgarazitickd samiceftigtizena i
kladeni svych vajec do hostitelského hnizda (Ly20Q7). Tento posledni faktoribe také
vyswtlovat, pr@ byla @i umélém gridavani vajec mira jejich odmitnuti nizSi nézpealném
parazitovani (Lyon, 2007). Rozpoznavaci systémyvSak casto zdaji byt nedokonalé
(Agrawal, 2001), zvlastkdyz hostitel neniiftomen na hniztlv doke parazitického kladeni.
Vysledky studii (Lopez-Sepulcre & Kokko, 2002) naani, Ze existence psného
rozpoznavaciho systému je zasadni v kném vysledku otazky evoluce CBP.

U samice hohola severnihBucephala clangula) bylo pozorovano, Ze kladotasto sva
vejce do hnizd aphjiného druhu nebo dokonce do hnizd opogth a nejsou schopny
rozpoznat, zda je hnizdo aktivéiine (Poysa, 1999a). V experimentu, kdy se samicklan
rozhodnout, zda bude klast vejce do aktivnhich hmetho do hnizd pokusnych, dgim
piipravenych, a tudiz bez hostitele, nevySly Zadnétissicky signifikantni rozdily
v preferencich ani jednoho z typu hnizd (Pdysa,3aDONicmég u hohola severniho i u
jingch druhi kachen byla prokazana parazitcéibpznymi jedinci, coZz nazdaje, Ze
minimalré u vrubozobych rfize gibuzensky vybr hrat roli @i evoluci CBP (Andersson and
Ahlund, 2000).

2.3 Parazitismus versus kooperace
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CBP nuze byt povazovan za mozny mezikrok v evoluci koapeniho hnizdni
(Vehrencamp & Quinn, 2004). Samice mi&kalik moznosti volby: (1) klast vejce do ciziho
hnizda a opustit ho = parazitismus, (2) snést vegeciziho hnizda austat na 8am =
kooperace, (3) snést vejce do ciziho hnizda ahoirdo si pivlastnit a (4) zalozit si vlastni
hnizdo = samostatné hnéd (Zink, 2000).

V kontrastu s parazitickym kladenim, existuje kaage ze strany sekundarnich samic
(samic, které kladou vejce do jiného hnizda) seic@mi primarnimi (samicemi, kterym
hnizdo pat). Kooperace spidva ve sdileni rodovské pée a neopushi hnizda. Asi u 3%
ptacich druhi je predpokladano kooperativni hnigd, ¢asto s uwfitym stuprém reprodukni
asymetrie mezi samicemi (Vehrencamp, 1988Rae, 1996Arnold & Owens, 1998).

Jaké jsou faktory pro rozhodnuti, zda se chovaaziteky nebo kooperativnpo té, co
sekundarni samice snese vejce do jiného hnizdata Jaesl studii (Emlen & Wrege, 1986)
dokazuje, Zze samice vihylocelé Merops bullockouides) opous¢ji hnizdo po té, co ho
parazitovaly, v fipadt, Ze nejsou fibuzné s hostitelskou samici, a naopadistavaji za
piedpokladu fibuzenského vztahu. Jini atitee domnivaji, Ze ifbuznost nize usnadnit
evoluci CBP (Andersson & Eriksson, 198&ndersson, 1984McRae & Burke, 1996) (viz
vyse).

Ukazuje se, Ze parazit@sto kladou celkayvétsi paet vajec nez neparazitické samice,
protoze mohou vedle viastniho hndmélklast jeSt navic vejce do jinych hnizd (Lyon, 1993a).
Pro tyto samice obvykle plati, Ze vlastni hgidd praktikuji az poté, co se chovaly
paraziticky. Napiklad, u lysky americkéHulica americana) bylo 84% parazitickych vajec
kladeno ped tim, nez si parazit &al zakladat vlastni hnizdo (Lyon, 1993b).

Zink (2000) ve své praci prezentoval model CBP Zzahy na evolené stabilni strategii,
ktery predpovida, jak bude ffbuznost fsobit na evoluci CBP oproti kooperaci a
samostatnému hnizdi. Vysledkem bylo, Ze CBP je m&gasty g vySSi gibuznosti mezi
hnizdni neboc¢im vy3Si bude plodnost potencidlniho parazita. Neoél stras kooperativni
hnizcni je voleno pi vysoké mie gribuznosti.

V ptipact CBP, samice, které parazituji, bglmbyt se svymi hostiteli mé&npiibuzné, nez
nahodr vybrani jedinci, ktd hnizdi solitéra nebo kooperativh Tyto vysledky byly
nezavisle potvrzeny i v jiné studii (Emlen & Wred&86), kde hnizdni parazité byli nén
piibuzni ke svym hostitéin nez jedinci, kt# snimi kooperovali. Tento model je
v kontradikci s pedchozimi hypotézami o tom, Ze parazitické samigdob naopak vice

piibuzné svym hostitéin, nez nahodh vybrani jedinci (Andersson & Eriksson, 1982
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Andersson, 1984McRae & Burke, 1996Andersson & Waldeck, 2007). Vy&lenim mize
byt inkluzivni zdatnost sekundarni samice, kter@is@alezeni pibuzného hostitele, vyplati

spiSe kooperovat, nez se chovat zcela paraziticky.

2.4 Koevoluce parazita a hostitele

Ptati hnizdni parazitismus je modelovy systém pro stkdievolwnich interakci mezi
hostitelem a parazitem, které jséasto velmi Uzce spojené. Zatimco fitness paraziteclky
zavisi na usgchu parazitismu, fitness hostitele zavisi na je¢ibani (Rothstein, 1990).

Parazitické samice jsou, zvldsSu IBP, v neustadlém koevalnim boji se samicemi
hostitelskymi. Je to ffklad v biologii znamého trendGervené kralovny, ktery spiva
v ustavéném vylepSovani taktik obou Kia (Ridley, 1994). Vysledkem je nikdy nekdoi
Ssoutz o to, kdo v evoluci vyvine lepSi zbrarkvalitn¢jSi triky parazita na jedné straa na
strar¢ druhé ¥asné odhaleni cizich vajec a jejich odmitnuti nedmou zabragni jejich
nakladeni. Rdivé studie o CBP odhalily sofistikované taktikychiovani parazit za &elem
pielstit hostitele (Emlen & Wrege, 198Brown & Brown, 1988), a naopak taktiky hostitel
vyhnout se nevyhodam parazitismu (Lyon, 2003),¢s@gici hlavié v hlidani hnizda a
aktivniho odmitani parazitickych samic. To bylo pawano u skolika kolonialnich druh
(Brown & Brown, 1989 Emlen & Wrege, 1986Vigller, 1987).

Co se t¢e mezidruhového hnizdniho parazitismu (IBP), vyagimlél’ata parazit rizné
morfologické a behavioralni strategie k tomu, abiézila v kompetici s midaty hostitelské
samice. Takovou taktikou dwe byt nap wetSi velikost, pehnané Zadami o potravu,
Sealy, 1998). Tyto rysy se evoht zafixovaly u IBP drufh (Deaborn, 1998; Lichtenstein,
2001), neb® prirodni selekce tyto znaky zvyhtugje a preferuje. ZvySena seémivost je
vyhodnd, protoZze parazitickd nilata nejsou v Zadnéntipuzenském vztahu k hostitelskym
rodicam ani k ostatnim mtéatim v hniz&. Zndméa jsou také tznd charakteristicka
prizpusobeni, kterd vedou ke zvySeni &8psti potomstva, jako napmimikry vajec i
samotnych midiat, aby se omezila moznost jejich rozeznani a dasle odmitnuti ze strany
hostitele (Davies, 2000; Lichtenstein, 2001) nellnasskdépka odolna &i poSkozeni
(Davies, 2000; Rahigt al., 1988).

Zcela jina je situace vifpact CBP. Jestlize maji byt mlata konspecifickych parasit
vice sowtZiva a pfibojna nez potomci hostitele, potom se zvySen&gmaist nentiZze fixovat

na arovni druhu, protoZze by se konkurenceschopmoegsovala u vSech miat, Wetrg
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mlad’at hostitelskych (Pilet al., 2005). Namisto toho by selekcé€lenpreferovat zvyhodimi
jen parazitickych potomk U ml&l’at je mala prawpodobnost, Ze rozpoznajitg\cizi pivod,
zatimco samice fize ukit, zda bude klast paraziticka vejéene. Proto se samice jevi jako
mnohem pravé&podobrjsi iniciator mechanismu zvySujiciho kompetici uqgrostva (Pilzet
al., 2005). Po&vadz paraziticka samice nége @gimo interagovat se svymi ndfaty v dol
inkubace na hnizg musi tento mechanismusgedavat pes vejce (Pilzet al., 2005). Byly
piedpokladany dva mechanismy, kterymiza parazit zvySovat saifivost svych potomk
pies uloZzeni witeho materidlu do vejce. (1) kladenétSich vajec nebo vajec stgim
obsahem Zloutku. Vejce $téim obsahem Zloutku znamenaji pro niladsi piisun energie
z lipida (Carey, 1996). Midiata vysezena ztSich vajec byvaji obvykle&sSi a maji vyhodu
v piezivani a celkovémistu nad ml&aty z menSich vajec (Smith & Bruun, 1998). Velikost
vajec se vSak lisi relatignmalo mezi samicemi uétdiny pta&ich druli a anatomické nebo
fyziologické rysy samice mohouiqustavovat tdlezita omezeni (Christians, 2002). (2)
Druhym mechanismem by mohlo byt$i mnoZstvi androgénve vejci. Mezi androgenni
hormony nachazejici se v pitm Zloutku pati testosteron T, androstenedion A4 a
dihydrotestosteron. VSechny tyto hormonispivaji k fistu mladte (Eisinget al., 2001;
Schwabl, 1996). Kompeii hypotéza tykajici se rozmiai Zloutkovych androgéndo vejce
predpoklada, Zze samice odlSomig’uje tyto hormony do vajec, aby vytila asymetrii ve
schopnosti kompetice mezi ndlaty (Pilz et al., 2003). Ve studii, pracujici se $kam
obecnym @urnus wulgaris), vSak nedosSlo k signifikantnimu potvrzeni kvaljich
parazitickych vajec (Pilet al., 2005). Je mozné, zZe vyskyt andragere vaj€éném Zloutku je
nahodny vedlejSi produkt ovarialni syntézghto hormoii zavislé na fyziologii samice (Pilz
et al., 2003; Schwabl, 1993). Kladeni vajec g$pbbvava znmé mnozstvi energie a
proteinovych rezerv (Drent & Daan, 1980). Pokudujssamice fyziologicky omezené
v mnoZstvi androgen které do vejce mohou investovat, nebo ve velikesice, které jsou
schopné snést, mohou byt konspgtifiparazité neschopni odpovidat na sé&téktlak
kladenim ¥tSich vajec a vajec s vy$Sim obsahem androgenoithomi. Existuje podstatna
evidence, Ze sawii investice do velikosti vejce je nakladna (Car&996; Monaghan &
Nager, 1997). Krom toho, androgeny kolisaji v ramcit&ek a postupného kladeni vajec
v ramci jedné sisky (Gil, 2003; Pilzt al., 2003).

Selhéni v nalezeni podpory pro hypotézy tykajicickarakteristiky parazitickych vajec
muze vychazet z vysokych investic do vejce, nedostdmpeténé zavislych vyhod pro

mlad’ata nebo fyziologickych omezeni samice. MoZnévjgsitleni, Ze parazitické samice si
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nemohou dovolit nakladné zdroje padiné k produkci ,extra vejce”, nefgsou nizsi kvality

nez pamérné samice (viz vyse).

2.4 Optimdlni velikost snUsky hostitele

MnoZstvi rodéovskych investic do potomstva je rozhodujicim fag&io uujicim jak fitness
mladat, tak fitness rodii. U mnoha druth samicecasto produkuji vice potomstva, nez jsou
schopny samy vychovat (Kozlowski & Stearns, 198®ck & Forbes, 1995). To @ize byt
vyhodné, pokud jsouifrodni podminky stochastické émici se, a lokalni podminky ovhuji
pocet potomkKi, ktefi mohou byt vychovani (Forbes & Mock, 2000). Nadprkci potomstva
Ize shrnout dott hypotéz (Cunningham & Lewis, 2006): (1) zdroj@restedi mohou byt
vySSi nez obvykle a tim padem se uzivi vicedatathe Resource-Tracking Hypothesis), (2)
pii mozném umrti &kterého z ml&at ho nahradi mladjiné (the Replacement Offspring
Hypothesis), (3) &3i investice zvySuje pra¥dodobnost reprodukiho Usgchu, Sance na
pieziti jednotlivych ml&at mize byt zvySena iftomnosti dalSicitlena v hnizd (the Sib
Facilation Hypothesis).

Hostitelé, kté nejsou schopni rozpoznat a odstranit parazitisijge, potom inkubuji a
vychovavaiji cizi potomstvo. Takové jednani je &&n¥dy Skodlivé pro jejich viastni mizata
a snizuje inkluzivni zdatnost hostitele. Tento falkdde k selednimu tlaku, ktery nuti
hostitelské samice, aby se vyhnuly Eapojené s parazitovanim (Brooke & Davies, 1988
Davies & Brooke, 1988Dawkins & Krebs, 1979Mason & Rothstein, 198@ayne, 1977
Rothstein, 1990).

Uvazuje se ovSem, zda by mohl byt hnizdni parazitss jednim z faktdr vedoucich
v evoluci ke z¥tSovani sfiSky (Cunningham a Lewis, 2006). Nadlyté vejce mohou
chranit hostitele f&d nepiznivymi vlivy parazitismu d¥ma zmsoby: (1) Prvni zfisob se
tykd mezidruhového parazitismu (IBP), kdyiZze gidané vejce usnadnit rozpoznéni a
nasledné odstrani parazitickych vajec sét8i presnosti. V. moment kdy se vejce parazita a
hostitele velikosta i vzhledow liSi, se vyplati natit se rozpoznavat sva vejce od cizich.
Hostitelé bd’ porovnavaji vSechna vejce v hndzd to nejzvlastjsi, nejvice se liSici,
odmitnou. Druhou moZznosti, u ptakastjsi, je nadené rozpoznéni svych vlastnich vajec a
odmitnuti vSeho, co se vyrazinisSi od templatu (Lotermet al., 1995 Marchetti, 2001
Rothstein, 1975, 1990). V obottipadech je kladeni malé i&ky pro hostitele nevyhodou —

rozhodnuti, které vejce ngpnout miZze byt neadekvatni vzhledem k nedosiatevelkému
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vzorku vajec, se kterymi se toto ,extra“ vejce por@va, a v druhémifpad mize mala
sniSka omezovat schopnost &@wspravny vzor svého vlastniho vejce. PrSinu druti je
spravné rozpoznani a odmitnuti cizich vajec hlasmanou proti parazitismu (Rothstein,
1990). Podle vysledk studie IBP na vlhovcich aztéckycRsarocolius montezuma), kteri
vykazuji vysoky vyskyt parazitce vlhovcem velkynscgphidura oryzivora), se vsak
schopnost samice rozpoznat a odmitnout cizi vejeedaa byt ovliviovana pétem
hostitelskych vajeciftomnych v hnizd, se kterymi mohla samice paraziticka vejce porovna
(Cunningham & Lewis, 2006).

(2) V druhém pipact maze byt nadbytné vejce vyhodné, pokud slouzi jako pojistna
strategie proti nafmym vlivim parazitismu. To se iwie uplatiovat i u druli
s konspecifickym hnizdnim parazitismem (CBP). Rgamsto poskodi hnizdo a odstrani
nekteré z hostitelskych vajedipsvé navatvé. Vejce kladené navic proto chrani hostitelskou
samici fed zntenim celé siBky. Hodnota produkce mléig navic, slouziciho jako pojistka
pro piipad, Ze prvni mladnegezije, je viak porrné vysoka (Cash & Evans, 1986).

Patateini prace tykajici se konspecifického parazitismBRE predpokladaly, Zze samice
mohou €zit z mensSi investice do sveé i&ky, protoze navysSeni jejich ®&ky vlivem
parazitismu pesahne limit, kdy je samice schopna zajistit dektgiotravy pro vSechna
mlad’ata v hnizg (Poweret al., 1989). MenSi siska niZze navic redukovat kompetici mezi
potomky (Lyon, 1998). Zda se proto, Ze z redukovemi§ky mohou plynout jisté vyhody a
Ze tato redukce je odpé&di na gitomnost parazitismu (Jaatinegt al, 2009). Mira
zmensovani hostitelské t&ky roste s fibuznosti hostitele a parazita (Jaatimemal., 2009).
Podobr vede parazitismus ke zmenSeni&y v gipac, kdy jedna samice klade vejce jak
do svého hnizda, tak do hnizda ciziho, v porovsérdtejnou situaci bez parazitismu (Lyon,
1998). Alternativni hypotéza (Ruxton & Broom, 20@2di, Ze tento jev nemusi nastat vzdy a
parazitismus riize naopak vést ke zvySenicho vajec hostitelskych samic. Zalezi nareni
akceptovani cizich vajec v hostitelském hgizd druhi, kde je tato mira vysoka (hostitel
vejce nerozpozna nebo je z jinéhivddu neodmitne), je parazitismus atraktivni takiiko
parazité kladou hodnvajec. Potom se hostiteli vyplati svou vlastnisku zredukovat, aby
omezil kompetici ml@at v hnizé& a naprostému Werpani z dvodu nadmirného pdétu
potomstva. Na druhé strarstoji druhy, které maji miru akceptovani cizicheeav hniza
nizkou a paraziticka vejcéasto odmitaji. V tomto ffpact klesd mira parazitismu. Aby
hostitel je&t vice posilil neatraktivnost svého hnizda pro saici, klade naopak vice vajec

nez normala.
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Na zaklad pridavaciho experimentu, neltg vysSimi naklady na vysezeni vajec ani
samice polaka velkého, ani samice poldka choc¢kglaNebyly zaznamenany Zadné rozdily
ve velikosti siiSky, Usgchu vysezeni vajec nebo hnizdniho da$w obecs (Dugger a
Blums, 2001). ProtoZze se vejce do hnizdialgvala vSechna najednou, minimalizovaly se
interakce parazita a hostitele na hejzd vzhledem k tomu nebylo mozné hodnotit tento
aspekt. Vysledkem prace byl fakt, Ze mirna Gtoparazitismu (fidavala se vejce v @gtu 3)
nema tén¥ Zadny vliv na reproduini Uusgch samic polaka velkého a polaka chocbtija
Pri pouziti wtSiho p@tu experimentald pridavanych vajec (>6) se zvysila mira opéunst

hnizd, ale jen u samice chochtl (Dugger & Blums, 2001).
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3. PREHLED HNIiZDNIHO PARAZITISMU U
VRUBOZOBYCH

Tuto kapitolu jsem do své praceradila jednak pro velkou miru vyskytu konspecifickéh
hnizdniho parazitismu u vrubozobyclngeriformes), jednak z osobniho zajmu o tuto
skupinu, se kterou bych do budoucna rada pracoval@vé diplomoveé praci.

CBP je disproporcionatnvelmi rozsteny mezi vrubozobymi ve srovnani s ostatnimi
skupinami (Eadiest al., 1998, Sorenson, 1992). Vrubozobi byli dlouhogsozani pro sij
relativie casty vyskyt konspecifického parazitismu a v menSifeminterspecifického
parazitismu (Weller, 1959Yom-Tov, 1980). Tato skupina se vyzog prekocialnimi
mladaty, ktera vyZzaduji menSi naroky na¢ip@o vysezeni nez altricialni ndata, a tim
minimalizuji nevyhody pro hostitelské r@di Tim se d& vystlit velmi casty vyskyt
konspecifickeého hnizdniho parazitismu v tétocptkupireé. Nékteri autdi dokonce navrhuji
moznost, Ze u prekocialnich ptakniZzou parazité finaSet svym hostitéim urité vyhody
(Payne, 197;7/Andersson, 1984 adieet al., 1988, viz téZ kapitola 1.1.2.).

Souhrn hypotéz vystujici vysokou frekvenci hnizdniho parazitismunulvozobych (Sayler,
1992)

(1) Dostupnost hostitele — velkéishy, jednoduché umisti hnizda a z toho plynouci snadny
piistup, nedokonala obrana hnizda

(2) Vysoka mira filopatrie — kin selekce

(3) Slaba selekce na antiparazitické strategieekqmialnich druth

(4) Omezeni v evoluci antiparazitickych mechariism

(5) Vysoké reprodutni usili

(6) Dostatek filezitosti

Parazitismus je prokazany u htedi (Dendrocygnini), hus @nserini), husic {Tadornini),

pizmovek (Cairinini), kachen Anatini), polaki (Aythyini), mokakia (Mergini) a kachnic
(Oxyurini) (Yom-Tov, 1980 Eadieet al., 1988 Eadie, 1989 Rohwer & Freeman, 1989).
Naprosta ¥tSina druli je fakultativnimi parazity, vyuZivajictasto CBP i IBP. Jedinym

druhem mezi vrubozobymi, pro ktery je typicky olligi hnizdni parazitismus je

24



jlhoamericka kachnicé&ernohlava Ideteronetta atricapilla). Jejimi typickymi hostiteli jsou
lysky, zejména lyskaervend@ela Fulica rufifrons) (Weller, 1971).

Parazitismus tedy nachazime jak u skupin, kteedgiavuji primitivni znaky vrubozobych,
jako jsou husiky, tak u skupin odvozenych, jako jsou kachnicea &d, Ze neexistuji Zzadna

zietelna omezeni, ktera by limitovala objevovani seizdniho parazitismu mezi

vrubozobymi.

Prehled parazitismu u vrubozobych (Sayler, 1992)

% zastoupeni
parazitismu/
Paraziticky druh Hostitel Typ hnizdéni Pocet studovanych
hnizd
Dendrocygno konspecifcky dutina 21% 78
autumnalis
Dendrocygno konspecificky dutina 74% 778
viduata
Der;%sg;/gno konspecificky dutina 920% 20
Anser anser konspecificky Na zemi 4% [
Anser anser konspecificky Na ostrové 3% [
Anser caerulescens Kospecificky Kolonie na zemi 6% 2
Anser caerulescens konspecificky Kolonie na zemi 80% e
Anser caerulescens konspecificky Kolonie na zemi 31% 13148
Anser canagicus konspecificky Na zemi 5% 341
Branta canadensis konspecificky Na zemi 1% 2
Tadorna tadorna konspecificky dutina 27% 130
Tadorna tadorna konspecificky dutina 50% 2
Aix sponsa konspecificky dutina 32% 63
Aix sponsa konspecificky dutina 57% 274
Aix sponsa konspecificky dutina 53% 86
Aix sponsa konspecificky dutina 59% 202
Aix sponsa konspecificky dutina 65% 168
Aix sponsa konspecificky dutina 50% 1058
Aix sponsa konspecificky dutina 32% 31
Aix sponsa konspecificky dutina 43% 66
Aix sponsa konspecificky dutina 95% 21
Aix sponsa konspecificky dutina 50% 245
Anas penelope konspecificky Na ostrove 1% 1012
Anas penelope RUzné druhy Na ostrové 11% 2
Anas strepera konspecificky Na ostrové 4% 140
Anas strepera konspecificky Na ostrovée 2% 272
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Anas strepera konspecificky Na ostrove 9% 161
Anas strepera konspecificky Na ostrové 9% 355
Anas strepera Anas Na ostrovée 4% 281
platyrhynchos
Anas strepera ROzné druhy Na ostrové 13% 2
Anas carolinensis RUzné druhy Na ostrové 1% 2
Anas castanea konspecificky Dutina 45% 55
Anas platyrhynchos konspecificky Na ostrove 10% 67
Anas platyrhynchos konspecificky Na ostrove 1% 301
e Na zemi + v
Anas platyrhynchos konspecificky budkach 21% 267
Anas platyrhynchos konspecificky Na ostrove 1% 280
Anas platyrhynchos | Anas strepera Na ostrovée 8% 161
Anas platyrhynchos RUzné druhy Na ostrové 6% 2
Netta rufina konspecificky Nahodna 48% [
vegetace
Netta rufina konspecificky Nahodna 17% [
vegetace
Netta rufina Aythya ferina Nahodna 33% 199
vegetace
Aythya valisineria Ayfhya Nahodna 1% 77
americana vegetace
Aythya americana konspecificky Nahodna 36% 59
vegetace
. e Nd&hodnd
Aythya americana konspecificky vegetace 29% 38
Aythya americana konspecificky Nahodna 20% 180
vegetace
. e N&hodnd
Aythya americana konspecificky vegetace 17% 51
Aythya americana Anas Nahodna 53% e
cyanoptera vegetace
Aythya americana Anas Nahodna 48% 474
cyanoptera vegetace
Aythya americana Anas Nahodna 79% e
cyanoptera vegetace
Aythya americana Anas Nahodna 25% [
cyanoptera vegetace
Aythya americana Anas acuta Nahodna 44% 48
vegetace
. Anas Nd&hodnd
Aythya americana platyrhynchos vegetace 70% 5,5
Aythya americana Anas Nahodna 68% 4
platyrhynchos vegetace
. Anas N&hodnd
Aythya americana platyrhynchos vegetace 31% 29
Aythya americana RUzné druhy Nahodna 30% >5000
vegetace
Aythya americana ROzné druhy Nahodna 69% [
vegetace
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Ndhodnd

Aythya americana ROzné druhy 37% 716
vegetace
Aythya americana ROzné druhy Nahodna 6% 5000
vegetace
Aythya americana RUzné druhy Nahodna 39% 33
vegetace
Aythya americana ROzné druhy Nahodna 7% 596
vegetace
Aythya americana ROzné druhy Na ostrové 19% 685
Aythya americana RUzné druhy Na ostrove 1% 663
Aythya americana Ameq Nahodna 38% 58
valisineria vegetace
Aythya americana Ameq Nahodna 98% 48
valisineria vegetace
Aythya americana AY#WQ Nahodna 72% 384
valisineria vegetace
Aythya americana AYUWQ Nahodna 68% 537
valisineria vegetace
Aythya americana Aythyq Nahodna 57% 2120
valisineria vegetace
Aythya americana AYWVQ Nahodna 60% [
valisineria vegetace
Aythya americana AY#WQ Nahodna 45% 143
valisineria vegetace
Aythya americana AYUWQ Nahodna 64% 200
valisineria vegetace
Aythya americana Ameq Nahodna 80% 74
valisineria vegetace
Aythya americana AYUWQ Nahodna 65% 129
valisineria vegetace
Aythya americana . OXW”O. Nahodna 15% 71
jamaicensis vegetace
Aythya americana . OXW”G. Nahodna 4% 158
jamaicensis vegetace
Aythya fuligula Konspecificky Na ostrové 10% 2
Aythya fuligula Konspecificky Na ostrové 20% [
Aythya fuligula konspecificky Na ostrove 1% 2
Aythya fuligula konspecificky Na ostrove 10% 215
Aythya fuligula RUzné druhy Na ostrové 14% 2
Aythya marila konspecificky Na ostrové 8% [
Aythya marila konspecificky Na ostrove 8% e
Aythya marila konspecificky Na ostrove 1% e
Aythya marila RUzné druhy Na ostrové 9% 2
Aythya affinis konspecificky Na ostrové 8% [
Aythya affinis Konspecificky Na ostrove 12% e
Aythya affinis Anas strepera Na ostrove 8% 355
Clangula hamalis konspecificky Na ostrové 3% 2
Clangula hamalis konspecificky Na ostrové 1% [
Clangula hyemalis RUzné druhy Na ostrové 10% 2
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Melanitta nigra konspecificky Na ostrove 1% e
Melanitta nigra ROzné druhy Na ostroveé 3% 2
Bucephala albeola konspecificky dutina 8% [
Bucephala albeola konspecificky dutina 5% [
Bucephala islandica | konspecificky dutina 13% [
Bucephala islandica RUzné druhy dutina 8% 2
Bucephala clangula | konspecificky dutina 34% [
Bucephala clangula | konspecificky dutina 39% e
Mergus cucullatus konspecificky dutina 35% 17
Mergus cucullatus konspecificky dutina 21% 2
Mergus serrator konspecificky dutina 5% [
Mergus merganser konspecificky Na ostrovée 64% 125
Mergus merganser RUzné druhy - 19% 2
Hefgrongﬁo Fulica rufifrons Nahodna 55% 133
atricapilla vegetace
Hefgrongﬁcr Fulica armilata Nahodna 16% 51
atricapilla vegetace
Hefgrongﬁo Plegodls Nahodna <% 2071
atricapilla falcinellus vegetace
Heteronetta Netta N&hodnd
i i 83% 6
atricapilla peposaca vegetace
Oxyura dominica konspecificky Nahodna 38% e
vegetace
. . . e N&hodnd
Oxyura jamaicensis konspecificky vegetace 8% 60
Oxyura jamaicensis RUzné druhy Nahodna 8% 809
vegetace
Oxyura jamaicensis Ayfhya Nahodna 11% 93
americana vegetace
Oxyura jamaicensis A}/T'hyq Nahodna <1% [
valisineria vegetace
Oxyura jamaicensis Ayfhyq Nahodna 5% 42
valisineria vegetace
Oxyura maccoda konspecificky Nahodna 14% 2
vegetace
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Ve sveé praci jsem se zabyvala konspecifickym hrifadparazitismem u ptak zejména u
vrubozobych, kde je tato reproduk taktika nejvice zkoumana a diskutovana. Cilero by
shrnout jednotlivé nazory a hypotézy, v§twjici vznik CBP v ptai tiSi, jeho evoldni
zafixovani a vyhody i nevyhody zjnplynouci. Téma konspecifického parazitismu jdesta
aktualni a neustaly rozvoj molekularnich metod, Zdeanych k pesnému ufeni
piibuzenskych vztahmezi hostitelem a parazitem a mezi jejich did#y, nabizi odpasdi na
zatim nezodpaszené otazky.
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