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Abstrakt:

Rodi¢ovska péce ma zasadni vliv jak na individualni uspéch mladat, tak na celkovou aktualni
i budouci zdatnost jejich rodica. Vétsina praci studujicich naklady vs benefity spojené

s rodiCovskou péci u ptakl se zamérfuje na obdobi inkubace a popfipadé naslednou péci na
hnizdé. AvSak z hlediska samotného prezivani mladat, ale i dalSi zvySeni ,ceny” rodiCovské
péce predstavuije kriticky bod obdobi, kdy mladata opoustéji hnizdo a nabyvaiji
samostatnosti. Usp&ch v tomto obdobi je spojovan se zvy$enou pravdépodobnosti doZiti se
nasledujiciho roku. V této praci se zaméfim na vliv rodi¢ovské péce u ptakl v obdobi po
vylétnuti z hnizda a na konkrétni parametry ilustrujici zmény fitness rodi€¢l a mladat. U
jednotlivych druhl budu vysledky interpetovat s pfihlédnutim k rdznym ekologickym faktordm
(altricialni vs prekocialni ptaci, kratkovékost vs dlouhovékost, typ pfijimané potravy)
ovliviujicim délku rodiCovské péce a jeji podobu (krmeni, ochrana pfed predatory, socialni

podpora apod).

Kli€ova slova: pé€e po opusténi hnizda, konflikt mezi rodi¢i a potomky, pfezivani mladat,

rodiGovska investice, fithess

Abstract:

Parental care has plays a crucial role in both the individual success of the chicks and the
overall current and future fitness of their parents. Most studies examining the costs versus
benefits of parental care in birds focus on the incubation period and the subsequent care at
the nest. However, in terms of chick survival and further increasing the "cost" of parental
care, the critical period comes when chicks leave the nest and become independent (the
post-fledging period). Success during this time is associated with an increased likelihood of
surviving to the following year. In this paper, | will focus on the impact of parental care on
birds during the post-fledging period and the specific parameters illustrating changes in the
fitness of parents and their offspring. For each species, | will interpret the results considering
various ecological factors (altricial vs. precocial birds, short-lived vs. long-lived species,
feeding stratégy etc.) that influence the duration and form of parental care (feeding,

protection from predators, social support, etc.).

Keywords: post-fledging, parent-offspring conflict, offspring survival, parental investment,

fitness
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Uvod

Zkoumanim rodic¢ovské péce se zabivaji generace védcl. NejstarSi prameny sahaji do
starovékého Recka. Uz Aristoteles se ve svém dile Historia Animalium snazil zdokumentovat
slozité aspekty rodiCovské péce, od stavéni hnizda po starostlivost o ptacata (Aristoteles,
preklad D. M. Balme 2002). Témto jevim pfikladal velky vyznam a svymi pozorovanimi polozil

zaklady ornitologie.

Oblast rodiCovské péce se dotyka nékolika Siroce studovanych témat v oblasti
behavioralni ekologie, napf. ,pfenosovy efekt‘ rodicovské péce u migrujicich ptakd (Jones
2022), vliv pohlavi rodi¢e na intenzitu poskytované péce (Draganoiu et al. 2005, Wheelwright
et al. 2003, Eldegard a Sonnerud 2011), vztah mezi velikosti sntsky a pfezivanim rodi€u a
potomku (Dijkstra et al. 1990) nebo péce u druhl s dvéma snuskami (Griebler a Naef-Daenzer
2008, Parejo a Danchin 2006). Rodic¢ovskeé investici béhem inkubace a béhem péce o mladata
v hnizdé byla vénovana velika pozornost a pojednava o nich nékolik shrnujicich review a knih
(Mock 2022, Cockburn 2006, Clutton-Brock 1991). OvSem obdobi po vyletu hnizda, které je
zlomovym bodem v Zivoté ptaka, neni vénovana takova pozornost. Toto téma neni piné
prostudovano a ztstava mnoho nezodpovézenych otazek (Rozhoduji o odletu z hnizda rodice
nebo mladata? Jaky vliv ma péce v obdobi po vylétnuti z hnizda na fitness u migrujicich
druht? Jak potravni ekologie ovliviuje péce v obdobi po vylétnuti z hnizda, jaké jsou rozdily

v délce péce o mladata druhl s podobnou ekologickou nikou v tropech a mimo né?).

V soucasné dobé toto téma opét nabira na atraktivité, coz Ize dolozit mnozZstvim novych
studii zabyvajicimi se touto problematikou (Pigniczki 2022, Eliliott 2021, Jones a Ward 2020,
Sunde a Naundrup 2016). V této praci se zaméfim na optimalizaci investic rodic¢li obdobi po
vylétnuti z hnizda, jejich vliv na vlastni fithess a fitness mladat a na druhou stranu na
optimalizaci mezi kratkodobou a dlouhodobou investici do potomstva z pohledu rodi¢u. Na
zavér se budu vénovat zjisténym life-history parametrim i vnéjSim faktorim prostredi, ktéré

vyznamné ovliviiuji trvani pé€e a pfezivani mladat u studovanych druht ptaku

Obecnym cilem této prace je shrnout studie sledujici obdobi, kdy mladata opousti hnizdo
a rodiCovskou péci v tomto obdobi a v obdobi nasledujicim (po vylétnuti z hnizda). Jednim
z dil€ich cilh této prace je na zakladé relevantni literatury prozkoumat kompromisy mezi
kratkodobymi a dlouhodobymi investicemi do potomstva a jejich dopady na fitness rodici a

prezivani mladat. DalSim dil¢im cilem je identifikovat kliCové faktory ovliviujici prezivani



mladat. Tretim diléim cilem je porovnat rozdily v Zivotnich strategiich mezi druhy se zkracenou

a prodlouZenou péc¢i po vyletu z hnizda.

Evoluce parentalni péée u ptakui a pribuznych skupin

Jennions 2008). V soucasné dobé se stale vedou diskuze ohledné evoluéniho plvodu tohoto
jevu. Posledni paleobiologické vyzkumy naznacuji, ze péCe o potomstvo jakozto evoluéni
strategie vznikla jesté pred nastupem ptakl v ramci skupiny Diapsida (Carpenter 1999, Horner
2000). Existence alespon néjaké formy rodicovské péce bychom potom mohli povazovat za
sdileny ancestralni znak (Varricchio et al. 2008), zalezi ovSem na tom, jaké skupiny jsou do
analyzy ancestralniho stavu znakd zahrnuty (Moore a Varricchio 2016, obr. 1). Starani se o
potomstvo je fenomén tykajici se témér vSech recentnich linii Archosaurll (Archosauria je
monofyleticka skupina do které fadime ptaky (Aves), krokodyli (Crocodylia), dinosaury
(Dinosauria) a pterosaury (Pterosauria) (Janke a Arnason 1997)). Pouze ptakim a
krokodylovitym se podafilo pfezit vymirani na pfelomu Terciéru a tudiz o nich mame jako u
extantnich skupin nejlepsi evidenci o stavu rodi€ovské pécée. U obou skupin byla opakované
pozorovana péce o potomstvo (Grigg a Kirshner 2015, Trutnau a Sommerlad 2006), nicméné
u krokodyll se vyskytuje Castéji maternalni péce a ta se zfejmé vyvinula nezavisle znovu
(Moore a Varricchio 2016). U recentnich ptaku je biparentalni pé€e o potomstvo pfevladajicim
jevem, nalezneme ji u 75% dosud znamych druhd (Cockburn 2006). Podrobna metananalyza
pak hovofi o 81 % druha ptaka zijicich v socialni monogamii s béznou biparentalni péci,
zatimco uniparentalni péCe ze strany samice je pomérné vzacna (8-9%) (Cockburn 2006).
Pokud ov8em do fylogenetické analyzy ohledné evoluce parentalni péfe zahrneme i vymfelé
linie ze skupiny Diapsida, jevi se jako ancestralni stav rodiCovské péce forma samci
uniparentalni péce, dnes existujici hlavné u taxonu Paleognathe (bé&zci, tinamy). Biparentalni
péCe se pak vyvinula az u taxonu Neognathae (nadfad zahrnujici vétSinu Ffada ptaka
s modernim typem patra), ackoliv je tento stav dnes nejbézné&jSim typem rodicovské péce u
vétSiny druhd ptakd, viz nize (rekonstrukce ancestralniho stavu rodi¢ovské péce u ptaku, viz

obr 1., podle Moore a Varriccio 2016).



Lepidosauria

Lepidosauria Chelonia

Chelonia Crocodilia

Crocodilia Pterosauria

Struthio camelus Sauropodomorpha

Other paleognathae Non-Avian Theropods

Neognathae Paleognathae
Neognathae

Obr. 1 Prehled rekonstrukce ancestralniho stavu modu rodi¢ovské péce u vybranych linii
taxonu Diapsida se zahrnutim pouze recentnich taxonu (A) i vymielych skupin (B).

A = Extantni taxony, B = Extinktni a extantni taxony.

modra = zadna péce, Cervena = maternalni péce, oranzova = biparentalni péce, zluta = parentalni péce, bez

barvy = nejasné/neurcité.

Diky rdznym evoluénim tlakiim se napfi¢ druhy vyvinuly rizné strategie rodiCovské
péce, prizplsobené specifickym ekologickym podminkam, zivotnimu cyklu a potfebam
potomstva. Mimo pfimou investici samice do velikosti vajec i snliSky patfi mezi nejcastéjsi
zpusoby poskytované rodiCovské péce v uzkém slova smyslu nej¢astéji hlidani snasky,
inkubovani vajec, krmeni a ochrana pfed predaci (Cockburn 2006). Podrobnéjsi analyzu
benefitd, které v riznych fazich Zivota pfinasi mladatim rodiCovska péce rozebira prace Klug
a Bonsall. Dulezité je zejména rozlisit v kterych zasadnich ontogenetickych ¢i Zivotnich
stadiich rodi¢e do svych potomku investuji. Rodi¢e mohou zvysit preziti potomku: (1) ve fazi,
kdy rodi¢e a potomci Ziji spoleCné a mladata jsou na nich do znaéné miry zavisla; rodice
mohou (2) zlepSit kvalitu potomku zptsobem, ktery povede ke zvySeni preziti potomkl a/nebo
reprodukce v budoucnu (dal$i investice do rustu a kondice mladat v pohnizdnim obdobi), a
mohou tak tedy €init i v dobé&, kdy rodice jiz nejsou s potomky na hnizd&, a/nebo mohou rodi¢e
(3) pfimo zvysSit reprodukéni uspésSnost potomkd tim, Ze rodi¢e a mladata zlstanou spolu az
do dospélosti (tolerance mladat v teritoriu, doprovod pfi migraci, podpora v ramci socialni
hierarchie). Dale v této praci autofi zdarazriuji, Ze rodi¢e mohou vyznamné manipulovat s
rychlosti vyvoje potomkl, coZz muze predstavovat podstatny, avS8ak nedocenény aspekt

rodiCovské péce (Klug a Bonsall 2014).

Vyjimku z nejcastéjSiho typu biparentalni péce tvofi druhy s kooperativhim hnizdénim
(viz Cockburn 2006b), a dale pak obligatni hnizdni parazité, jako jsou napfiklad zastupci rodu
kukacek (Cuculus) nebo &eledi vihovcu (Icteridae), ktefi sva vejce kladou do peclivé vybranych

hnizd jinych druht a nakladnou péci tak pfesunou na svého hostitele (Davies 2000). Dalsi




vyznamnou odchylku tvofi Celed tabonovitych (Megapodiidae), ti si vyvinuli unikatni strategii —
sva vejce kladou do hromady tlejiciho rostlinného materialu (pfipadné jiného exotermniho
materialu), jehoz teplo za né inkubuje vejce. Jejich mladata oznaCujeme jako superkocialni -

ihned po vylihnuti jsou plné nezavisla na svych rodicich.

Ontogeneze mlad'at a razné formy rodicovské péce

Rozdéleni mlad’at z hlediska ontogeneze

Konkrétni podoba pécCe se odviji od toho, zda jsou mladata spiSe prekocialni nebo
altricialni (Gill 2007), s tim, ze mezi témito formami existuji dalsi prfechody (viz Moore a
Varriccio 2016). Ptac¢i mladata se podle ontogenetického stupné dosazeného pfi vyklubani
daji rozdélit na dvé hlavni skupiny — prekocialni a altricialni. Studium z pohledu rodi€ovskych
investic se zpravidla zabyva altricialnimi ptaky. Investice do mladat se ale vyskytuje i u druh(
s prekocialnimi mladaty. Tyto vyvojové mody se li§i ve vicero aspektech, zde vSak budou

nejvice popsany rozdily ve formé poskytované péce (Boos et al. 2007).

Prekocialni mladata jsou po vyklubani pomérné vyvinuta. Pfichazi na svét opefena s
otevifenyma ocima. Brzy po opusténi skofapky jsou schopna samostatného pohybu. Rodice je
zahtivaji, ochranuji pfed predatory a vodi k potravé, nakrmit se ale zvladaji sama (Dreitz 2009).
U druhu s prekocialnimi mladaty je ¢astéjsi uniparentalni péce (Starck a Ricklefs 1998). Jako
pfiklad Ize uvést mladata kasuarovitych (Casuariidae) (Winkler 2020). Také u celé Ffady
vrubozobych se projevuje vyznam biparentalni péce jako je hlidani mladat pfed nebezpecim
(zvySena bdélost) (Williams et al. 1994), socialni zazemi, které nedovoluje vyhnat ,rodinu
z pastvy“ a podpora samce, ktera zvysi preziti samice a tim i celé skupiny (Schneider a
Lamprecht 1990), ¢&i socialni podpora mladat pfi pfipadnych konfliktech s jinymi ¢leny skupiny
béhem zimniho obdobi (Scheiber et al. 2005).

Ve srovnani s mladaty prekocialnich ptaku jsou altricialni ptacata po vyklubani zpravidla
slepa, hola a naprosto bezbranna. Kvuli absenci izolujiciho opefeni nejsou schopna regulovat
svou télesnou teplotu a vyzaduji neustalé zahfivani. Na své rodiCe jsou na zaCatku svého
Altricialni mladata najdeme napfiklad v fadu pévcl (Passeriformes), ale i mimo u fady
nepévcich skupin jako jsou mékkozobi (Columbiformes), kukaCky (Cuculiformes) a fada

skupin vodnich ptaku (distribuce altricialniho typu vyvoje u ptakd shrnuto v Chen et al. 2019).



U druht pecujicich o altricialni mladata, je ¢asta biparentalni péce ve formé krmeni, zahfivani
i obrany hnizda (Starck a Ricklefs 1998).

Vyvoj v hnizdé a v pohnizdnim obdobi

Pro porozuméni vyvoji ptaku je tfeba seznamit se s nékterymi bézné pouzivanymi
pojmy, které nemaji Ceské ekvivalenty. Vyvoj mladat zacina po sneseni snusky, v momenté,
kdy rodice zacnou vaji¢ka zahfivat. Zahfivani je nutné po celou dobu inkubace a nékdy se na
ném podili jen jeden z rodicu, jindy se stfidaji oba. Po ur€ité inkubacni dobé se vylihnou
ptaCata, ktera jsou bezprostfedné po vyklubani potfebuji od rodi€t zahfivani a ochranu, u
mladat s altricialnim modem vyvoje pak i potravu po celou dobu, kdy zUstavaji v hnizdé rodicu
a dale se vyvijeji. Zde ma role rodi€l nejvétsi vyznam, nebot Casto jde o nejdelSi etapu
v ontogenetickém vyvoji ptacete s velice rychlym rlistem. Jakékoli zanedbani v této fazi vyvoje
se projevi snizenou kondici mladéte, v krajnich pfipadech mlze zpUsobit zakrnéni rlstu nebo
dokonce uhyn jedince (Cockburn a Green 2001). V této fazi vyvoje se mladata ve spole¢né
snusce déli o rodiCovskou péc&i a mohou mezi sebou do urcité miry kompetovat o pozornost
rodicl (zebrani, angl. ,begging®) a néktera mladata jsou pak v ramci jedné snisky silnéjSi a
v lepSi kondici nez jina. Ale i zebrani jako forma kompetice o rodiCovskou péci byva
energeticky naro¢na a muze zde dochazet k pozitivni zpétné vazbé (Neuenschwander et al.
2003). Nicméné existuji studie, které tvrdi opak. McCartyho vyzkum naznacuje, ze Zebrani
neni pro ptacata energeticky naro€na aktivita. Pfi srovnani metabolismu pfi aktivité (angl.
»active metabolic rate“) a odpoc€inku (angl. ,resting metabolic rate®) je Zadonéni o potravu svou
namahavosti srovnatelné napf. s energii kterou vyda dospélec na péci o pefi (McCarty 1996).
Potvrzeni tohoto pfedpokladu by pfineslo znaéné zmény v porozuméni dynamiénosti

kompetice o zdroje mezi rodi€i a potomky ¢i mezi potomky samotnymi.

Kompetice mezi mladaty a kompenzaéni role rodiCovské péce byla podrobné
studovana studovana napf. u amerického pévce (Passeriformes, Turdus migratorius), kde se
prokazalo, ze rodiCe jednoho pohlavi (samice) mohou tento negativni efekt kompetice mezi
mladaty kompenzovat. Samice se selektivné snazi krmit vzdy nejslabsi z mladat a pokud je
jeji podil na rodiCovské pécli vétsi nez u samce je schopna nerovnost mezi mladaty
kompenzovat. Naopak samci tohoto druhu upiednostiiovali spise vétsi a silnéjSi mladata.
Pokud byla v ramci paru role parentalni rodiCovské péce vyssi, byla vysSi i nerovnost mezi
mladaty co se tyCe kondice (Slagvord 1997). U sykor konader (Passeriformes, Parus major)
byla zase prokazana vyssi kompetitivni schopnost mladat sam¢iho pohlavi o miru rodi¢ovské
péce, ale pouze v raném obdobi vyvoje, pozdéji byla tato nerovnost mezi obéma pohlavimi
mladat kompenzovana (Oddie 2000). Pohlavi mladéte a jeho reprodukéni vyhledy do

budoucna mohou byt tedy dalSim faktorem ovliviujicim distribuci rodiCovské péce v tomto

5



obdobi (Hasselquist a Kempenaers 2002). Vidime tedy, Ze v této fazi vyvoje je parentalni
investice ovlivnéna jak celkovou velikosti snisky, tak i rozdilnymi zajmy obou pohlavi a to i

v ramci jediného druhu.

Kompetice mezi mladaty mohou vyustit az v zabiti jednoho ze sourozenct (siblicidé),
coz je z evolu€niho hlediska vysvétlovano jako vyhodné pro zbyvajici mladata, ktera tim zvysi
svou Sanci na preziti v budoucnu. Toto chovani bylo studovano u nékterych druhd vodnich
ptakd a dravcu (shrnuto v Mock 1987, Morandini a Ferrer 2015, Allen et al. 2020 ).

Dalsi dilezité stadium z pohledu rodiCovské investice je obdobi, kdy mladata opoustéji
hnizdo, pfipadné se jinak osamostatfiuji. Mira poskytované rodiCovské péce v tomto
poslednim vyvojovém a nasledné prfezivani mladat, ktera jiz vylétla z hnizda, se v posledni
dobé z evolu¢niho (vétsi vyznam pro fitness u tropickych ptaka ve srovnani s temperatnimi,
Tarwater a Brawn, 2010, kritické obdobi pro obdobi po opusténi hnizda vzhledem k modu
vyvoje i faktorim prostfedi shrnuje ve srovnvaci studii napf. Naef-Daenzer a Griebler, 2016)
i proximatniho pohledu (Boos et al. 2007) daného jevu publikovalo nékolik komplexnich studii.
Pravé poznatky studii zabyvajicich se rodiCovskou péci v tomto obdobi budou podrobné

rozebrany v dalSich kapitolach této prace.

Nékolikrat jsme jiz zminili, ze rodiCovska péce v obdobi po opusténi hnizda zvysSuje jak
kondici, tak budouci fitness mladat. Srovnavaci studie (Naef-Daenzer a Grlebler 2016)
ukazala, ze pro druhy hnizdici nad zemi je prvni tyden po opusténi nejkritictéjSi (efekt hrdla
lahve) z hlediska pFezivani a to zejména diky riziku predace. Riziko mortality pak ve &tvrtém
tydnu po opusténi hnizda vyznamné klesa. Pravé kondice mladat v dobé opusténi hnizda a
kratce po ném (hmotnost, délka kfidla) jsou dllezité ,proxy“ parametry ukazujici na individualni
variabilitu v schopnosti mladat uniknout predaci a pfezit. Tim je vtomto kritickém obdobi
zajisténa budouci zdatnost nebo-li fithess uspé&snych jedincu. Rodice jsou ovSem touto
prodlouzenou a energeticky narocnou investici do jiz vylétlych mladat omezovani, redukuji si
tak moznost budoucich investic do daldiho hnizdéni, i si pfimo snizuji vlastni kondici a

moznosti preZiti (jak bude rozebrano v nasledujici kapitole).

V pfedchozim i nasledujicim textu pojednavam o vlivu parentélni péce na fitness
mladat i rodi¢t. Samotny pojem fitness ovSem vyzaduje urcité vysvétleni vzhledem k tomu, ze
se ve veétSiné studii nestuduje pfimo. Pojmem fitness (mladat ale i rodi¢l) tedy obecné
oznacujeme celkovou kondici jedince, jeho schopnost pfezivat a pfedavat geny do dalSi
generace (Trivers 1974). Jelikoz je vSak fitness sama o sobé& komplexnim a do jisté miry
abstraktnim pojmem, pouzivaji se pfi zhodnocovani fithess tzv. proxy data — méfitelné

hodnoty, které ukazuji na kondici jedince (at uz mladéte nebo dospélého jedince). NejCastgji



vyuzivanymi korelaty jsou napfiklad vyvoj pefi (rychlost rastu nebo kvalita opefeni) (Davies
1976) nebo télesna vaha a velikost kfidla ¢i béhaku (Green 2001), mnozstvi vajec ve snusce
(Gow 2014) nebo hmotnost vajec (Fayet 2016). Tyto parametry fitness dulezité pro stanoveni

nakladl a benefitl parentalni péce budou pouzivany dale v nasledujicich kapitolach.

Spor o délku trvani péce — dlouhodobé investice

Soucasna a budouci investice a jeji vliv na prezivani rodict

Z hlediska optimalizaci mezi zvySenim investic do rodiCovské péce v jedné sezoné
(¢imz je mySlena i pfipadna péce navic v obdobi pfi a po vylétnuti z hnizda) a budouci fitness
rodiCl je zasadni predevSim vliv na prezivani samotnych rodi¢u. Vlivu na pfezivani rodica
samcl a samic se vénovala metaanalyza (Santos a Nakagawa 2012) zahrnujici 19 druhU
ptaki ze 13 Cceledi (fady Anseriformes, Charadriiformes, Falconiformes, Piciformes,
Passeriformes) se 125 reportovanymi velikostmi efektu (zvySeni i snizeni rodi€ovske investice
v dané sezoné s nasledky na prezivani do sezony dal$i). Ukazalo se, Ze pouze u samcu ma
zvysena rodiCovska investice vliv na jejich mortalitu, u samic nebyl tento efekt prokazan U
samic byl pfi snizené sou€asné investici pozorovan trend ve zvySeni pfezivani v nasledujicim
roce, ale tento jiz nebyl statisticky prikazny (Santos a Nakagawa 2012). Cela situace muze
byt tedy slozit&jsi a role prodrazujici se rodi€ovské péce v obdobi pfi a po vylétnuti z hnizda

nebyla dosud ve srovnavacich studiich u ptakd specialné testovana.
Prenosovy efekt u rodict — vliv péc€e na fitness

PFi intenzivni péci o potomstvo se mlize u rodi€l vyskytnout ,pfenosovy efekt (angl.
,carry-over effect’) kdy rozhodnuti v jedné sezéné ovlivni pribéh sezény dalsi (Catry et al
.2013). Nejvice studii zkoumajici pfenosovy efekt se v sou€asnosti zabyva migrujicimi druhy,
nebot je diky naroénym presuniim na dlouhé vzdalenosti (asto nasledujici po prepereni, které
je téz vysoce energeticky narocné) u stéhovavych ptakua tento jev vyraznéjsi a jednodussi na
pozorovani. DelSi pé€e o potomstvo muze znamenat pozdéjSi odlet na zimovisté (Gatt et al.
2020) a spustit domino efekt, kdy dojde k opozdéni dalSich navazujicich udalosti, jakymi jsou
navrat na hnizdisté, zacatek hnizdéni apod. (Saino et al. 2017). Pokud se rodi¢ péci pfilis
vyCerpal, odléta na zimovisté v horSi kondici, coz mlze ovlivnit sntsku (jeji naasovani,

pocetnost, vaha vejce atd.) a uspé&3Snost odchovu v roce nasledujicim. Muze se stat, Ze kvuli



neshody ohledné konkrétniho projevu pfenosového efektu na uspé&snost rozmnozovani nebo

chovani spojené s migraci a zimovanim a to zejména u dlouhovékych druha.

U samcl buinaka atlantského (Procellariiformes, Calonectris borealis) se intenzivni
reprodukéni Usili v ramci jednoho hnizdéni muze projevit opozdénym pfiletem na zimovisté a
posléze navrat na hnizdisté v nasledujicim roce, aniz by se nasledky promitly do jejich fyzické
kondice (Gatt et al. 2020). Nicméné pozdni navrat do hnizdni kolonie mize mit za nasledek
mensi Sanci na opétovné zahnizdéni (zejména pro druhy vykazujici teritorialitu v dobé
hnizdéni (Catry et al. 2013 podle Kokko 1999)) v krajnim pfipadé muze zpusobit Uplné
vynechani pokusu o zahnizdéni (Carty et al. 2013). Neuspésné hnizdéni muze uspisit pribéh
roku. Jedinci, ktefi nevyvedli mladé se prepefili dfive nez uspésni rodiCe, dfive odlétli na
zimovisté a nasledné se dfive dostavili na hnizdidté. V dalSi hnizdni sezoné tak méli lepsi
vyhlidky na zahnizdéni a uspé&3nou reprodukci (Catry et al 2013). AvSak pfi dalSim pozorovani
téhoz druhu za pouziti obdobné metodiky nebyl pozorovan signifikantni vliv reprodukéniho usili
na Casovani nasledujiciho hnizdéni. V obou pokusech bylo vybranym parim ukonceno
hnizdéni v pribehu sezeni na vejci (navozeni neuspésné inkubace). Mezi UspéSnymi a
neuspésnymi rodi¢i v nasledujici sezéné nebyl v tomto pozorovani patrny vyrazny rozdil.
Autofi studie navrhuiji, ze dopady Usili vynaloZzeného hnizdéni se u dlouhovékych druht mohou
vyrovnavat b&hem nehnizdniho obdobi a dopady na budouci reprodukci mohou byt mirng;si,
nez se dosud oCekavalo (Ramos et al. 2018).

Vjiném experimentu (Fayet et al. 2016) s buffaky severnimi (Procellariiformes,
Puffinus puffinus), dlouhovékymi moiskymi kolonialné Zijicimi st€hovavymi ptaky (Lee et al
.2023) doSlo k manipulaci délky rodiCovské péce poté, co byla metodou tzv. kfizového
odchovu®. Ctyficeti dvéma hnizdicim pariim byla zaménéna jejich vlastni ptacata za ptacata
jiného stafi. Jedna skupina tak obdrzela mladé vyrazné starsi, druha vyrazné mladsi. Tim se
prvni skupiné rodi€u doba rodiCovské péce zkratila zhruba o 25%, druhé skupiné s mladSimi
mladaty se naopak o 25% prodlouzila. Do pokusu byla pro srovnani zahrnuta i kontrolni
skupina rodic¢d s netknutymi mladaty.

V této studii se vSichni rodiCe starali o sva mladata az do opusténi hnizda a zadny
z rodi€u nedezertoval (dezerce jednoho nebo obou rodi€l je Casta reakce na neumérné
vysokou vyzadovanou rodiCovskou investici). Pary s uméle prodlouzenou péci byly tedy
nuceny odlozit odlet na zimovisté, kde v porovnani s nasledujicimi lety stravily méné Casu
odpocinkem a vice €asu vénovali shanéni potravy (Fayet et al. 2016). V nasledujici hnizdni
sezdné pary s uméle prodlouzenym obdobim rodi¢ovské péce také zahnizdily pozdéji a jejich
vejce byla leh¢i. Oba tyto parametry ukazuji na snizenou kondici rodic¢e (Green 2001) v tomto
nasledujicim hnizdnim obdobi. Zaroven byl jejich reprodukéni uspéch v tomto nasledujicim

obdobi mensi nez v kontrolni skupiné a mnoho parli nedokazalo UspésSné odchovat mlade (viz
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obr. 2). Pary kterym byla doba péce zkracena neodlétly dfive, ale na zimovisti vénovali vice
¢asu odpocinku. Na¢asovani odlett a snusek bylo velmi podobné kontrolni skupiné Fayet et
al. 2016).

VétSina studii zabyvajici se dlouhodobymi dopady péce se zabyva pouze inkubaci nebo
celkovou délkou péce, konkrétni vliv péCe v obdobi po vylétnuti z hnizda obdobi je

v soucasnosti stale jeSté nedostatecné probadanym sektorem.
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Obr. 2 Grafy k experimentu s kifizovym odchovem u buinakt severnich (Puffinus puffinus)

a) Znazornéni migracnich tras (jarni a podzimni) a zimovisté kontrolni a pokusné skupiny béhem
nehnizdniho obdobi, navazujici na obdobi ve kterém byl proveden kfizovy odchov. Svétle Seda
zobrazuje kontrolni skupinu, tmavé Seda skupinu s prodlouzenou péci, Eernobilym Srafovanim je
vyznacena skupina se zkracenou péci. Vertikalni znadi zacatek podzimni migrace, ¢erny

kosoctverec oznac€uje hnizdni kolonii.

b) Primérna denni doba stravena létanim po zaméné mladat vyznacena zvlast pro kazdou
skupinu. Sipky vyznaduji zagatek podzimni migrace.

¢) Rozdil v kladeni vajec v ramci stejného paru mezi YO (rok provedeni zamény) a Y+1 (rok
nasleduijici).

d) Rozdil v mohutnosti vejce v ramci stejného paru mezi YO a Y+1

e) Uspésnost odchovu v nasledujicim roce (vyjma jedinctl které se nepodafilo znovu odchytit).
»SKip“ oznacuje skupinu ptaku ktefi byli pfitomni v kolonii, ale dany rok se nemnozili; ,Fail®
oznacuje skupinu které se nepodafilo vysedét vejce nebo neodchovali mladé do vyletu z hnizda;

,Chick® oznaduje skupinu které se podafilo uspé&sné odchovat ptace do vyletu z hnizda.

Hvézdi¢ky oznacuiji signifikantni rozdily (P < 0-05)

Pfrevzato z prace Fayet et al. (2016).
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Spor o délku trvani péce — kratkodobé investice

Daldim konfliktem spojenym s rodiCovskou péci je konflikt o mife poskytovanych
investic popsany R. Triversem v roce 1974. Podle této teorie existuje stfet zajmu mezi rodi¢em
a potomky ohledné miry rodi¢ovské investice. Pro mladé je vyhodnéjsi, kdyz do néj rodi¢
investuje co nejvice muze a tak Cerpat péci co nejdéle — kvuli maximalizaci vlastni fitness.
Mladé je se svymi sourozenci geneticky pfibuzné jen napul, zatimco se sebou je pfibuzné ze
100%, a prioritizuje svoji fitness na ukor rodi¢l i sourozenct (Trivers 1974). Naproti tomu rodici
se vyplati poskytovat pouze takovou miru péce, ktera je nutna pro jejich preziti, zaroven je
samotné nevycCerpa natolik, aby ohrozili svou budouci reprodukéni schopnosti. Rodi€ se podle
této teorie snazi investovat rovhomérné do vSech svych mladat, protoze s kazdym z nich je
pfibuzny stejnou mérou. Nerovhomérna investice by mohla snizit pocet prezivsich potomku,
¢imz by se snizila jeho vlastni fithess (Trivers 1974). Toto je pGvodni a zakladni teorie, od
které byly v prabéhu Casu zjisténé mirné odchylky, jako je napfiklad vySe popsana rozdilna
strategie samcl a samic do silngjSich a slabSich mladat v obdobi krmeni na hnizdé u drozda
stéhovavého (Passeriformes, T. migratorius) (Slagsvold 1997).Zarovefi je pro rodiCe
vyhodnéjsi, kdyZz se mladé co nejdfive osamostatni, coZ jim umoznuje dalsi reprodukci a Setfi
jejich zdroje, které mohou investovat do dalSich potomku (Trivers, 1974).Tento konflikt je
obzvlasté patrny u druh(G hnizdicich nékolikrat do roka, jelikoz delSi péfe o potomstvo
negativné koreluje s moznost dal$i snusky, kdy s pribéhem hnizdniho obdobi nabyva na
intenzité (Verhulst a Hut 1996).

Kratkodobymi investicemi myslime investice v ramci jednoho hnizdniho obdobi,
pfipadné investice do jedné snlsky. V ramci kratkodobych investic probiha kompromis mezi
vlastni kondici rodiCe a fitness mladat. Nej¢astéji jde o rozhodovani ohledné intenzity krmeni,
délky poskytované péCe a momentalni vyhodnosti soucasné investice pro rodie. RodiCe
pouzivaji rizné strategie k minimalizaci ztrat, napfiklad pfizpusobovani krmeni za vyuziti
odhadnuti kondice ptacete (Fayet 2016), urychleni vylétnuti pta€at z hnizda (Davies 1976)
nebo naopak prodlouzeni pé€e v navaznosti na potieby mladéte (Feare 1975).

DelSi pobyt v hnizdé byva spojen s vySSim rizikem predace, starSi mladata intenzivnéji
Zadoni o potravu a vyzaduji CastéjSi krmeni rodiCi — obé aktivity pfivadi pozornost k hnizdu a
zvysuji riziko odhaleni, s vétSim poctem mladat v hnizdé riziko opét stoupa. Tato situace muze
rodiCe vést ke snaham o urychleni vyletu mladat (viz obr 3.). Predace v hnizdé znamena ztratu
celé snusky, predace mimo néj ztratu jednoho jedince.

Vliv predace bude podrobné&ji rozebran v dalSich kapitolach.
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Obr.3 Vztah mezi vyhodnosti brzkého vylétnuti mladat z hnizda pro budouci fitness rodi¢u
(osa Y) a rizikem hnizdni mortality (osa X). Vysledky byly vypoc€itany z dat 18 druht pévcu.
Tento vztah je vSak samoziejmé ovlivnén velikosti snisky. PferuSované ¢ary znaci pocet

jedincu ve snusce (2-5).

Pfrevzato z prace Jones et al. (2020).

Hypotéza rodi¢ovské manipulace

Jak bylo ukazano, prodlouzena péce o potomstvo v prvnim obdobi po vylétnuti z hnizda
je pro mladata mnoha druht rozhodujici z hlediska prezivani (Remes$ a Martin 2002) a tim i
mozné pozdéjsi fitness (Sunde 2008, Gruebler a Naed-Daenzer 2008). Naopak rodice
zvysenou investici do sou¢asného hnizdéni redukuji svou investici budouci a nékdy i vlastni
prezivani. Obecné s rostoucim vékem ptacete klesa intenzita rodiCovské péce, coz se
nejCastéji projevuje snizovanim frekvence krmeni (Corell et al. 2023). Mnohé vyzkumy
naznacuji, Zze mladata Casto vylétaji dfive, nez je jejich morfologické optimum — jejich kFidla
jsou mnohdy nedovyvinuta, coz omezuje jejich schopnost letu a vystavuje jednotlivce riziku

predace (Jones a Ward 2020). Vznika tedy otazka: Proc¢ vylétaji tak brzy?

Jako jednu z moZnych odpovédi se nabizi hypotéza rodi€ovské manipulace. Ta se
zaklada na predpokladu, ze o délce trvani péCe rozhoduji rodi€e tim, ze manipuluji své
potomky k pfed€asnému opusténi hnizda. Jako podklady k této varianté se nabizi pozorovani

manipulativniho chovani dospélych jedincl, napfiklad pokusy o vylakani potomka z hnizda
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pouzitim potravy nebo naopak sniZzovani mnozstvi dovezeného krmeni €i jeho Uplné zastaveni
(Bustamante a Hiraldo 1990). Nékteré studie toto vysvétleni odmitaji a oznacuji tato
pozorovani za Spatnou a nepfesnou interpretaci projevu dospélych jedinct (Ribic et al. 2019).
Dosud neni doposud jasné jak konkrétné rodi€e manipuluji své potomky nicméné prokazana
existence efektu hrdla lahve v obdobi po vylétnuti z hnizda je velmi dobrym podkladem pro

existenci tohoto jevu (Jones et al. 2020).

Nékdy mlze byt vyhodna i synchronizace vylétnuti vSech mladat ve stejném obdobi,
jak bylo napfiklad pozorovano ve Svédsku u mladat bélofita $edého (Passeriformes, Oenanthe
oenanthe). Mladata ze vSech sedmi sledovanych snuSek opustila hnizdo 15 den a rodi¢e o né
pecovali nasledujicich 14 dni. Po tuto dobu se mladata z jedné rodiny vzdy drZela pospolu,
dale od mladat z jinych rodin a usnadriovala tak rodi€dm krmeni (Moreno 1984). Takova mira
synchronizace v ramci ,rodiny”“ maze byt vyznamna jak pro rodice, kterym usnadriuje péci, tak

i pro preziti samotnych mladat. Mechanismus tohoto chovani vSak v praci nebyl studovan.

Jelikoz je pro rizné druhy péce o mladata rizné naro¢na a &eli riznému riziku predace
je realné predpokladat, ze druhy ptakd pro néz je prodlouzeni péce riskantnéjSi budou
manipulovat tak, aby zkratili dobu péce na hnizdé. Pokud by rodi¢e neovliviiovali délku pobytu
v hnizdé, byl by primérny den odletu stejny nezavisle na druhu. Nicméné vysledky ukazuiji, ze
vék vyletu se vyrazné liSi v zavislosti na zkoumaném druhu a mirné se liSi i obdobi tésné po
vylétnuti z hnizda, kdy je zvySena mortalita mladat (Jones et al. 2020). Vysoka umrtnost ptacat
tésné po vyletu z hnizda je velmi Casty jev pozorovany napfi¢ mnoha druhy (viz obr.4) a jeden
z duvodu pro€ se uvazuje o existenci rodicovské manipulace a snaze o uspiSeni vyletu
z hnizda a zkraceni celkové péce o potomstvo (Jones et al. 2020). Ve srovnavaci studii
sledujici 18 druht pévcu (Jones et al. 2020) byl podle ofekavani nalezen silny efekt hrdla
lahve hned po vyletu. Mezi sledovanymi druhy byl i vihovec hnédohlavy — hnizdni parazit s vice
nez 200 znamych hostitelskych druhl (Peer et al. 2017). Jeho ptacata vylétala v rizném véku
a stadiu vyvoje, doba opusténi hnizda se pravdépodobné odviji od hostitelského druhu. Tato

variabilita napfi¢ hostitelskymi druhy podporuje existenci rodi€ovské manipulace.
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Obr. 4 Mira prezivani za den na potomka (daily survival rate per-offspring)

Na ose X je vyznacen interval od inkubace do vylétnuti z hnizda. Hatch znaci den vyklubani,
Fled (zkracené ,fledging®“) den vyletu z hnizda. Grafy ukazuiji jasny efekt hrdla lahve (pokles
pfezivani >5%) kratce po opusténi hnizda. Konfidenéni hladina je stanovena na 95%

(pferusovana cara).

Pfevzato z prace (Jones et al. 2020).
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Hypotéza kompetice mezi mlad'aty

| kdyz je pro mladata celkové vyhodné co nejvice protahnout dobu po kterou o né rodice
pecuji, v nékterych pfipadech se jim zfejmé vyplati opustit hnizdo dfive (riziko predace hnizda
nebo pfi vysoké kompetici mezi sourozenci). Pravé nevyhody plynouci z vysoké kompetice
mezi sourozenci vysvétluje hypotéza zaloZzena na pfedstavé, Ze vylétnuti z hnizda (angl.
Jledging®) zahaji nejméné zdatné mladé, které ke konci obdobi na hnizdé jiz nedokaze
konkurovat svym sourozenctim. Tato hypotéza by mohla fungovat za situace, kdy rodice
pfednostné krmi jiz vylétnutda mladata, napfiklad u sykory konadry (Passeriformes, Parus
major) (Lemel 1989). Neduzivé ptace by si tim mohlo kompenzovat svij existencni deficit a
zvednout si Sanci na preziti. Ale i v pfipadé, kdy rodiCe neupfednostriuji mladata jiz vylétla
z hnizda se mohou slab$i mladata pokusit ziskat potravu sama mimo hnizdo, jak to funguje
napfiklad u roryse obecného (Apodiformes, Apus apus) (Martins 1997). Tato strategie je velmi
rizikova, ale ¢asto byva jedinou nadéji na zlep$eni situace méné zdatného jedince (Litovich a
Power 1992).

Hypotéza pribuzenské selekce

Tato hypotéza tvrdi, Ze nejvice vyvinuté mladé oddali za¢atek odletu z hnizda a poskytne
tak sourozencim vice €asu na rust, ¢imz zaroven zvySi svoji inkluzivni fitness. Na druhou
stranu doba ztravena na hnizdé muze v nékterych pfipadech znamenat zvySené riziko
predace Ci parazitismu a jeji protazeni muze byt nékdy i rizikové (Martin 1995, Remes 2006).
Tento predpoklad by mohl fungovat pokud jsou mladata pinymi sourozenci a u malo
promiskuitnich druh. Experimentalné byl tento predpoklad testovan u stfizlika
zahradniho (Passeriformes, Troglodytes aedon). Tam kde byl vétSi vékovy (vyvojovy) rozdil
mezi mladaty starSi mladé prodlouzilo pobyt na hnizdé a iniciovalo pozdéji vylétnuti vSech
mladat z hnizda. Byl proveden i manipulativni experiment, kdy bylo k mladSim mladatim
pfidano mladé starSi a vysledek byl obdobny — doba pobytu vSech mladat na hnizdé se
prodlouZila a posunula se doba vylétnuti z hnizda (Bowers et al. 2013). Star$i mladé ovSem
podstupuje vétsi riziko predace na hnizdé (Jones a Ward 2020) navic riskuje snizeni své
inkluzivni fithess — oddalenim vyletu snizuje Sanci rodi€u na dalSi zahnizdéni a tim mozné

snizeni poctu budoucich sourozencu (Bowers et al. 2013).

Pro tuto hypotézu neni tolik podkladu jako pro ostatni zminéné hypotézy.
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Hypotéza volby ptacete

Hypotéza volby ptacete pfipadné ,hypotéza prahové velikosti“— ktera naopak tvrdi, Ze
mladata vylétnou po dosazeni urcitého bodu v jejich vyvoji, ktery umozriuje jejich pfeziti mimo
hnizdo. Zpravidla se jedna o dosazeni ur€ité nejCastéji velikosti kfidel nebo konkrétni
hmotnosti, mize vSak jit i o osvojeni potfebné dovednosti. Tato hypotéza predpoklada, ze zde
hraji roli primarné jiné faktory nez je konflikt mezi optimalni rodi€ovskou investici a poZadavky
mladat (shrnuto v Jones et al. 2020). Tedy po dosaZeni kritického stadia vyvoje mladé opousti
hnizdo, protoze Zadonéni o potravu je energeticky naro¢né a s Casem se i vyznamné zvySuje
riziko predace (McCarty 1996). Tato hypotéza se €asto zminuje u druhu, u kterych rodice nosi
potravu pravidelné po vylétnuti a sami nesnizuji frekvenci pfinosu potravy, napfiklad u orlovce
ficniho (Accipitriformes, Pandion haliaetus). Pfi tomto pozorovani samice dezertovala po
vyletu mladat, jejich otec se staral o krmeni. Pfinaseni potravy omezoval pouze kvuli snizené
poptavce ze strany mladat (Bustamante 1995). Mladi orlovci travi v obdobi po vyletu spoustu
¢asu hranim s riznymi pfedméty a pokusy o chytani ryb. Lze pfedpokladat, ze otce opustili
poté, co se byli schopni samostatného obstaravani potravy (Bustamante 1995). Vyzkumy
naznaduji, ze mlze jit o Castou strategii zejména mezi dravci, at jiz z dlvodu jednodussiho

obstaravani potravy po osvojeni loveckych dovednosti.

Ze soucasnych dat vyplyva, ze vSechny strategie jsou mozné. Jejich uplatnéni zavisi na druhu,

zivotni historii a na riznych ekologickych faktorech.
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Klicové life-history parametry ovliviujici prezivani mlad’at

Télesna hmotnost a délka kridel

DelSi pobyt na hnizdé je spojen s vySSi hmotnosti (Hudson 1979). Pfedpoklada se, ze
ptaceti vétSi vaha pomuze lépe prekonat obdobi tésné po vylétnuti z hnizda, kdy se mladé
musi samo uzivit, ale teprve si osvojuje efektivni techniku shanéni potravy (Hudson 1979,
Corbel et al. 2009). Ptacata ktera vylétnou s vy$Si hmotnosti mivaji vétsi Sanci na preziti mimo
hnizdo (Boos et al. 2007, Green a Cockburn 2001) a doziti do reprodukéniho véku (Covas et
al. 2002). Télesna velikost muze ovliviiovat délku pé€e po opusténi hnizda nezavisle na
potravé, napfiklad u postolek (Falconiformes, Falco tinnunculus) byla hlavnim uréovatelem

délky péce po vylétnuti z hnizda poskytovanou rodici (Boileau a Bretagnolle 2014)

S rostoucim rozpétim kridel se jednotlivym ptacatim zvysuje Sance na preziti (Green
and Cockburn 2001, Jones a Ward 2020). Tento efekt byl v rizné mife zaznamenan u rliznych
druht (Thavarajan a Fenkes 2022, Jones a Ward 2022). Pfi pfedCasném opusténi hnizda ma
ptac¢e nedovyvinuta kfidla, coZz znaéné ovliviiuje schopnost letu a tim vyznamné ztéZuje
shanéni potravy a schopnost utéku pfed predatory (Jones a Ward 2020). Souvisejicim
faktorem je celkova zatéz kfidla (pomér vahy ku délce kridla). Nizsi zatéz kridla byva spojen s
lepSim prezivanim (Harris 1978). Obecné plati Ze ¢im vétsi je zatéz kfidla, tim naro¢néjsi (jak
energeticky tak i fyzicky, diky odlidné aerodynamice) je let pro daného jedince (Thavarajak a
Fenkes 2022). Ptaci vylétajici s vy$Si hmotnosti mohou Celit zvySenému riziku predace, kvdli
horSi pohyblivosti a zhorSené schopnosti manévrovat pfi létani (Lind et al. 2010). Mezi
nejcastéjsi priinu smrti vylétnutych ptaka je predace (Naed-Daenzer a Griebler 2016,
Sullivan 1989).

Tropicti ptaci se s timto problémem vyporadali zmenSenim snlasky a zvySenim intenzity
vylétnuti z hnizda. U pévcl (Passeriformes) mirného pasu je mortalita mladat a juvenilt vyssi,
c0Z je mozna jednim z davodu, pro¢ do nich rodi€e investuji méné prostiedku (Martin 2015)
Ptacata druhd Zijicich v tropech rostou stejnou umérnosti jako temperatni, ale jejich kfidla
rostou disproporéné rychleji. Tato intenzivni péce je pravdépodobné divodem, pro¢ maiji

tropicti pévci obecné malé snusky (Martin 2015).

17



Dostupnost potravy a potravni ekologie druhu

Mnozstvi dostupné potravy naroénost jejiho ziskani patfi mezi zasadni proménné urcujici
délku péce v obdobi po vylétnuti z hnizda a pfezivani mladat po opusténi hnizda (Todd et al.
2003). Nedostupnost potravy mlze vest ke zpomaleni vyvoje mladat a nutnosti prodlouzeni
péce o né jak v hnizdé, tak mimo néj. To se mlize odrazit na budouci kondici (Kitaysky 1999,
Covas et al. 2002) a rychlosti nastupu rerodukéni aktivity mladat (Ridley a Raihani 2007). Pfi
pozorovani postolek (Falconiformes, Falco tinnunculus) vySlo najevo, Ze v letech s nizkou
dostupnosti potravy rodi€e dokrmuiji vylétla mladata déle. Divodem mUize byt snaha mladat
kompenzovat potravni deficit delSi zavislosti na rodi€ich (Arroyo et al. 2002). U jiného druhu
postolky (Falconiformes, Falco sparverius) bylo naopak pozorovano snizeni frekvence krmeni
(Corell et al. 2023). V nepfiznivych podminkach se rodi¢e €asto nefidi potfebami mladat
(signalizované intenzitou zebrani), ale orientuji se podle celkového fyzického stavu potomka,
al. 2016). (Pignicczki 2022, Donaghey a Donaghey 2017). V krajnich pfipadech muze

nedostatek potravy vést k urychleni disperze mladat (Kenward et al. 1993).
Lokalita a typ hnizda

Hustota zalesnéni arealu, typ hnizda nebo jeho poloha muzou signifikantné ovlivnit rist a
prezivani mladat (O’Connor 1977), zaroven jsou jednim z ur€ujicich faktord pro rozhodovani
délky péce (Remes a Martin 2002). Davodem je riziko predace, ktera je nejCastéjsi pricinou
smrti vylétlych ptak (Naef-Daenzer a Griiebler 2016, Sullivan 1989). Cim skryt&j$i a méné
dostupné hnizdo, tim déle mohou mladata setrvat v hnizdé (Remes a Martin 2002). Pokud
dojde k predaci v dobé&, kdy jsou ptacata v hnizdé, pfijdou rodi¢e o celou snusku (predatofi
Casto zkonzumuiji cely obsah hnizda), po vylétnuti pouze o konkrétniho jedince (Sunde 2008).
V rizikovéjSich podminkach se tak muze vyplatit uspisit opusténi hnizda co nejdfive i za cenu
velké mortality mladat. V méné bezpeénych podminkach ptacata vylétaji vyrazné dfive, nez
by pro né bylo optimalni — ¢asto s nedovyvinutymi kfidly a omezenou schopnosti letu — to
vyrazné limituje jejich Sanci na pFeziti (Sullivan 1989), nicméné data naznacuji Ze rostou
poctem dni stravenych v hnizdé narlstd i riziko jeho odhaleni predatorem (Reme$ a
Matysiokova 2016). Riziko predace se odviji od polohy a typu hnizda (Haskell 1994), coz
naznaCuje ze den vyletu je pfizplsoben riziku predace (Naef-Daenzer a Gruebler 2016).
Nejvice ohrozena jsou hnizda na otevienych, malo zalesnénych lokalitach. Typové nejméné

bezpecéna jsou hnizda pozemni (mladata vylétaji s -60% hmotnosti dospélce), naopak hnizda

18



dovolit stravit vice €asu v hnizdé a opustit ho Iépe vyvinuta (74% a 93% hmotnosti dospélce),

s vétSi Sanci na preziti (Martin 1995, Remes a Martin 2002, Naef-Daenzer a Griebler 2016).
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Obr. 5: Vztah typu hnizda vuci relativni hmotnosti v dobé vylétnuti
(A) relativni hmotnost vylétnutych mladat, (B) procento ztracenych hnizd (predace mladat

pred vylétnutim z hnizda)

Na ose X zleva typ hnizda: pozemni, oteviené odhalené, oteviené kryté a dutinové

Pfevzato z prace Naef-Daenzer a Gruebler (2016).
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Rodicovska péce v obdobi po opusténi hnizda

Druhy s dlouhou pé¢€i v obdobi po opusténi z hnizda

Prodlouzena péce v obdobi po vylétnuti z hnizda se vyskytuje napfi¢ ekologickymi nikami.
Je mozné, ze se vyvinula jako kompenzacéni strategie pro v prostfedi, které vyzaduje vysokou
dovednost a flexibilitu pfi obstaravani potravy (Shaefer et al. 2004). Napfiklad pta¢ata aktivnich
dravcl (Accipitriformes, Falconiformes) si pfed osamostatnénim musi osvojit techniku lovu.
Vylétnuta mladata vénuji spoustu ¢asu hram, které pravdépodobné slouzi k rozvoji letového a
uchopového svalstva nebo nacviku manipulace s kofisti, jejich rodi¢e je v tomto obdobi stale

zasobuiji potravou (viz. Tabulka 1).

Nacvik lovu formou hry byl zpozorovany u rybaka cCernohibetého (Charadriiformes,
Onychoprion fuscatus) a faetont ¢ervenoocasych (Phaethontiformes, Phaethon rubricauda)
(Feare 1975). Pro oba tyto druhy je typicka mala snG$ka, naro¢né obstaravani potravy a dlouha
pred i po hnizdni péce (Ainley et al. 1986). Prodlouzena péce je CastéjSi u morskych ptaku

mensi mnozstvi ryb nez ve studenych vodach (Ainley et al. 1986).

Rodi¢e motaka luzniho (Accipitridae, Circus pygargus) se mnohdy aktivné ucastni vycviku
svych potomku, se kterymi nacviCuji chytani bezobratlych (Kitowski 2004). kdy rodi¢ pfi
tréninku poustél svému potomkovi sarance, ktery se jej snazil chytit. Pokud mladé své sarance
ztratilo na zemi, rodi€ ho zvedl a opakoval pfedani ve vzduchu. Nabizeni zivé kofisti bylo
pozorovano i napfiklad u ostfizi novozélandskych (Falconiformes, Falco novaeseelandiae)
(Lawrence and Gay 1991) postolek skvrnitych (Falconiformes, Falco punctatus), lunaku
australskych (Accipitriformes, Lophoictinia isura), sokolcl volavych (Falconiformes,
Herpetotheres cachinnans) a mnoha dalSich dravych ptaka (Spofford a Adamon 1993).
Predpoklada se, ze vypusténi zivé poranéné kofisti pfed svymi potomky ma za cil povzbudit

mladata k loveckych dovednosti (Lawrence and Gay 1991, Kitowski 2004).

Pfi vypousténi uméle odchovanych postolek vysSlo najevo, Zze se osamostatni podle
podobného vzorce, jako poStolky odchované pfirozené. | pfes v podstaté neomezenou
dostupnost potravy vylétly z hnizda a nakonec se osamostatnily. Mladé posStolky
pravdépodobné maji jakési vlastni ,ontogenetické hodiny“ podle kterych se Fidi a délka péce

po vylétnuti z hnizda neni kontrolovana pouze rodi¢em (Thavarajah a Fenkes 2020).

U supa mrchozravého (Accipitriformes, Neophron percnopterus) byla také pozorovana delSi

péce v obdobi po vylétnuti z hnizda, coz mlze souviset s faktem, Ze pro mrchozrouty neni
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obstaravani potravy tolik naro¢né, na rozdil od aktivnich lovci (Ellis et al. 1993). Nicméné se
Ize setkat s odliSnym nazorem, ktery tvrdi, ze v prostfedi kde je potrava nepredvidatelnym
zdrojem a je vyhodna delSi rodiCovska péce (Schaefer et al. 2004, Arroyo et al. 2002). Je
nutné zminit, Ze v tomto obdobi nejsou potomci aktivné krmeni. Rodi¢e odrostlym potomkim
dovoluji setrvat v jejich blizkosti a sledovat je pfi provadéni béznych &innosti které mladé
posléze napodobuje. Hlavni teorii spojené s timto jevem je nacvik socialnich dovednosti
(Ceballos a Donazar 1990).

Pomérné dlouha péce po vylétnuti z hnizda byla pozorovana i u africkych pévcl — pénice
pestré (Passeriformes, Sylvia boehmi) a pénice hnédé (Passeriformes, Sylvia lugens).
Mladata byla konzistentné krmena primérné 30 dni po vyletu z hnizda. Primérna doba
osamostatnéni (kdy mladé nebylo krmeno) byla 37 dni pro S. lugens, pro S.boehmi 58 dni.
Nejdéle krmené mladé se osamostatnilo az po 90 dnech po opusténi hnizda. Pro tyto druhy je
charakteristicka mala sniska, dlouha péce pred i po vylétnuti a také Casté setrvavani mladat
s rodi¢i néjakou dobu po osamostatnéni (Schaefer et al. 2004). Toto chovani zatim zUstava

neobjasnéno, nejspiSe vSak souvisi s naro¢nosti ziskavani potravy
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Pévci

Passeriformes

rehek doméci

Phoenicurus ochruros

rozdéleni snlisky, rozdily v pohlavi rodi¢ll a intenzité péce

vlhovec hnédohlavy 2

Molothrus ater

mortalita o vyletu, rodi¢ovska manipulace

3afranka velka

Sicalis flaveola

intenzita rodicovska investice, reprodukéni tspéch, velikost sntisky

lejsek sedy *

Muscicapa striada

délka péce po vyletu, konflikt o ukon¢eni péce

sykora koradra >©

Parus major

konflikt o ukonéeni péce

sykora modfinka ’

Cyanistes caeruleus

intenzita rodiCovské péce, délka péce, druha snliska

lejscik fieni &

Monachella muelleriana

péce po vyletu z hnizda, skupinovd péce o mladata

lejs¢ik sedohnédy

Microeca fascinans

redukce sndisky, srovnani s temperatnimi a tropickymi pévci

stizlikovec rudooky °

Acanthiza pusilla

péce po vyletu z hnizda

lesfiacek zlatokfidly 1°

Vermivora chrysoptera

rozdéleni snisky, intenzita rodi¢ovské investice

kanar divoky 1!

Serinus canaria

rozdily v pohlavi rodi¢( a krmeni mladat v hnizdé

medosavka hvizdava 12

Notiomystis cincta

mortalita v rliznych etapach Zivota

bélofit sedy 2

Oenanthe oenanthe

péce po vyletu z hnizda

strnadec zlutooky 4

Junco phaenotus

mortalita pfed a po vyletu z hnizda

strnadec luéni 1

Passerculus sandwichensis

péce po vyletu z hnizda, dvé snlisky, fitness rodicl

kruhoocko
australopacifické

Zosterops lateralis chlorocephalus

rodi¢ovska investice po vyletu z hnizda

Dravci

Accipitriformes

orel kralovsky ¥’

Aquila heliaca

délka a ukonceni péce

luhak hnédy 18 19 Milvus migrans délka a ukonceni péCe, migrace, rodicovska investice
sup mrchozravy 2° Neophron percnopterus délka a ukonCeni péce, prodlouZeni péce, setrvani s rodiCi do migrace
orlovec fi¢ni 2t Pandion haliaetus délka a ukonceni péce, uCeni mladat, hrani s pfedméty

jestab lesni 2

Accipiter gentilis

délka a ukonceni péce, enviromentalni faktory

motak luzni 23

Circus pygargus

prodlouzend péce po vyletu, u¢eni mladat, hry

Sokoli

Falconiformes

postolka obecna 2+ 2

Falco tinnunculus

prodlouzena péce po vyletu, u¢eni mladat, umélé odchovy

délka péce po vyletu, preZivani mladat po vyletu

postolka pestrd 28 Falco sparverius
Sovy Strigiformes
syc rousny 2728 Aegolius funereus pohlavi rodi¢l a intenzita péce po vylétnuti, prezivani mladat po vylétnuti

pustik obecny 230

Strix aluco

spor o ukonceni péce, vliv potravy na prezivani

sycek kraligi 3

Athene cunicularia

preZivani mladat po vyletu, vliv dostupnosti potravy

Dlouhokidli Charadriiformes

Rybak ernohibety 3233 Onychoprion fuscatus prodlouZena péce po vyletu, uCeni mladat

rybak rajsky ** Sterna dougallii pohlavi rodi¢ a intenzita péce pied a po vylétnuti

Rybak chocholaty33 Thalasseus bergii prodlouzend péce po vyletu, hry, u¢eni mladat

Rybak obecny *® Sterna hirundo prezivani mladat po vyletu

racek zapadni 36,37 Larus occidentalis péce po vylétnuti, naro¢nost potravy a délka péce po vyletu
papuchalk severni 3% 4% | Fratercula arctica kratkodobé a dlouhodobé investice rodicl, nasledky pro rodice a potomky
alkoun severni 4 Uria aalge preZivani mladat po vyletu, faktory ovliviiujici riist a pfeZivani
Faetoni Phaethontiformes

Faeton &ervenoocasy > Phaethon rubricauda prodlouzena péce po vyletu, uceni mladat

Trubkonosi Procellariiformes

buiiiacek severni 42 Oceanodroma leucorhoa fitness rodice, nacasovani snlisky a pece

butiiak severni 43 44 Puffinus puffinus pfekrmovani, vliv krmeni na vyvoj mladat
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Tabulka 1: Vybrané druhy a zkoumané oblasti v ramci rodi¢ovské péce po opusténi hnizda

" Draganoiu et al. (2005)
2 Jones a Ward (2020)

8 Burnham a Cruz-Bernate (2020)

4 Davies (1976)

5 Verhulst a Hut (1996)

8 Davies (1978)

7 Parejo a Danchin (2006)
8 Donaghey (2017)

® Green a Cockburn (2001)
1% peterson et al. (2022)

" Kilner (2002)

2 Low a Pért (2009)

S Moreno (1984)

4 Sullivan (1989)

S Wheelwright et al. (2003)

'8 Wilson a Kikkawa (1988)

7 Alonso et al. (1987)

'8 Bustamante a Hiraldo (1990)
% Bustamante a Hiraldo (2008)
20 Ceballos a Donazar (1990)

21 Bustamante (1952)

22 Kenward et al. (1993)

2 Kitowski (2004)

24 Thavarajah a Fenkes (2022)
2 Boileau a Bretagnolle (2014)
% Corell et al. (2023)

27 Eldegard a Sonnerud (2011)
28 Kouba et al. (2023)

29 Sunde (2008)

%0 Sunde a Naundrup (2016)

31 Todd et al. (2003)

32 Ainley et al. (1986)

33 Feare (1975)

34 Watson et al. (2011)
35 Braasch et al. (2008)
36 Spear et al. (1986)

87 Spear a Nur (1994)
%8 Johnsen et al. (1994)
3% Hudson (1979)

4% Harris (1978)

4 Harris et al. (1992)
42 Elliot et al. (2021)

4 Hudson (1979)

4“4 leeetal. (2023)

Druhy se zkracenou péci v obdobi po opusténi z hnizda

Kratka péle po vylétnuti z hnizda je typicka zejména pro r-stratégy. Pro zvifata
vyuzivajici r-strategii je kliCova schopnost rychlé reprodukce (€asto vicero snusek za rok), maji
obvykle kratky Zivotni cyklus, menSi velikost a mala investice do potomstva. Tato strategie je
typicka pro mnoho druht pévcl (Passeriformes) napt.: sykora konadra (Parus major), rehek
domaci (Phoenicurus ochruros) atd. Zkracovani péce probiha nejcastéji kvlli riziku predace
(Remes$ a Martin 2002). PécCe po vylétnuti z hnizda v8ak mlze byt zkracena i diky migraci,
ktera efektivné zkrati i hnizdni sezénu. Pfed samotnou migraci je ¢asto nutna vymeéna pefi,

ktera je také pomérné energeticky narocna.

Ptéaci, ktefi sva mladata krmi sporadicky (pouze nékolik malo navstév za den) se vyvinula
specialni strategie. RodiCe ke konci pé€e své mladé v hnizdé prekrmi (v nékterych pfipadech
je az o0 60% tézsi nez dospélec) a pak ho opusti. Mladé nékolik dni hladovi a poté hnizdo
opusti a osamostatni se. Tato strategie se nejCastgji vyskytuje u morskych kolonialnich druht
(napf. buifiak severni Procellariiformes, Puffinus puffinus). Nejpravdépodobnéjsi vysvétlenim
pro toto chovani je tvrzeni, Ze rodi¢e ktefi krmi mladé takto zfidka (v porovnani s druhy které
tuto strategii nemaji) nedokazou spolehlivé odhadnout jeho vahu ani kondici a pfekrmeni je
adaptace na tento nedostatek (Johnsen a Erikstad 1994). Zajimavym faktem je, Ze takto
pfekrmené mladé musi nékolik dni hladovét, aby se dostalo na vahu sluitelnou s letem
(Johnsen et al. 1994, Mulard a Danchin 2008, Weimerskirch et al. 2000). Jako dikazem pro
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tuto hypotézu slouzi poznatky z pozorovani papuchalka severniho (Charadriiformes,
Fratercula arctica), kdy bylo nékolika hnizdicim parlim v ramci experimentu zaménéno mladé
za vyrazné mladsi nebo starsi. RodiCe ktefi se starali o mladsi pta¢e po uplynuti standartni
doby péce’ opustili. Na druhou stranu rodie ktefi obdrzeli mladé starsi ukondili péci dfive.
(Johnsen a Erikstad 1994)

Péce o potomstvo mlze byt zkracena kvuli drunému hnizdéni. Ptaci hnizdici dvakrat za
sezénu voli mezi vlastni fitness, fithess prvni a druhé sntsky. DelSi péCe o potomstvo také
zmen3uje okno pro uskute¢néni daldiho uspédného odchovu (Parejo and Danchin 2006),
rodiCe mohou péci po vylétnuti z hnizda pfed€asné ukon it zalozit snSku druhou (Verhulst a
Hut 1996). Cim déle se rodice vénuiji prvni snisce, tim vice musi odlozit zadatek dalsi snsky,
pfipadne podstupuji riziko, ze druhou snGsSku uz nestihnou a snizi si tak vlastni fitness.
Zalozenim nové snuSky se pro rodiCe snizi reprodukéni hodnota snusky predchazejici
(Verhulst 1995).

V souc€asné dobé se vice studii zaméfuje na tropy, vyzkumy naznacuiji, ze tropicti pévci
maji jinou strategii pfi vyvadéni dvou snusek. Napfiklad rodiée mravendika zapadniho
(Passeriformes, Thamnophilus atricula) nemaiji tendenci zkracovat péci o potomky z prvni
snlsky, ale naopak odlozi druhou snusku. Také jejich potomci prezivaji ve vyrazné vétsi mire
(az 0 75%) nez jejich temperatni protéjSky (Tarwater a Brawn 2010). Maji mensi snGsky do
kterych investuji vice zdroji. Nejnovéjsi vyzkumy naznacuji, ze by to mohla byt dominantni

strategie v této oblasti (Martin 2015, Tarwater a Brawn 2010).
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Pévci

Passeriformes

rehek doméci !

Phoenicurus ochruros

rozdéleni snlsky, rozdily v pohlavi rodi¢i a intenzité péce

vlhovec hnédohlavy 2

Molothrus ater

mortalita o vyletu, rodicovska manipulace

3afranka velka

Sicalis flaveola

intenzita rodicovska investice, reprodukéni tspéch, velikost sntisky

lejsek §ed3'/4

Muscicapa striada

délka péce po vyletu, konflikt o ukoncéeni péce

sykora koradra >©

Parus major

konflikt o ukonéeni péce

sykora modfinka ’

Cyanistes caeruleus

intenzita rodiCovské péce, délka péce, druha snliska

lejscik fieni

Monachella muelleriana

péce po vyletu z hnizda, skupinova péce o mladata

lejscik Sedohnédy

Microeca fascinans

redukce sndisky, srovnani s temperatnimi a tropickymi pévci

stfizlikovec rudooky ®

Acanthiza pusilla

péce po vyletu z hnizda

lesfiacek zlatokfidly 1°

Vermivora chrysoptera

rozdéleni snlisky, intenzita rodi¢ovské investice

kanar divoky **

Serinus canaria

rozdily v pohlavi rodi¢( a krmeni mladat v hnizdé

medosavka hvizdava 12

Notiomystis cincta

mortalita v rliznych etapach Zivota

bélofit sedy 2

Oenanthe oenanthe

péce po vyletu z hnizda

strnadec zlutooky 14

Junco phaenotus

mortalita pfed a po vyletu z hnizda

strnadec luéni 1°

Passerculus sandwichensis

péce po vyletu z hnizda, dvé snisky, fitness rodich

kruhoocko
australopacifické

Zosterops lateralis chlorocephalus

rodi¢ovska investice po vyletu z hnizda

Dravci

Accipitriformes

orel kralovsky ¥’

Aquila heliaca

délka a ukonceni péce

luhak hnédy 18 19

Milvus migrans

délka a ukonceni péce, migrace, rodi€ovska investice

sup mrchozravy 2°

Neophron percnopterus

délka a ukonceni péce, prodlouzeni péce, setrvani s rodici do migrace

orlovec fi¢ni 2

Pandion haliaetus

délka a ukonceni péce, u¢eni mladat, hrani s predméty

délka a ukonceni péce, enviromentalni faktory

jestiab lesni 22 Accipiter gentilis
motak luzni 23 Circus pygargus prodlouzena péce po vyletu, u€eni mladat, hry
Sokoli Falconiformes

postolka obecng 2+ 2°

Falco tinnunculus

prodlouZend péce po vyletu, u¢eni mladat, umélé odchovy

délka péce po vyletu, prezivani mladat po vyletu

postolka pestr 28 Falco sparverius
Sovy Strigiformes
syC rousny 27,28 Aegolius funereus pohlavi rodi¢l a intenzita péce po vylétnuti, pfeZivani mladat po vylétnuti

pustik obecny 230

Strix aluco

spor o ukonceni péce, vliv potravy na prezivani

sy&ek kraligi 3t

Athene cunicularia

preZivani mladat po vyletu, vliv dostupnosti potravy

DlouhokfFidli Charadriiformes

rybék Eernohibety 3% 33 Onychoprion fuscatus prodlouzend péce po vyletu, uceni mladat

rybak rajsky ** Sterna dougallii pohlavi rodi¢ti a intenzita péce pred a po vylétnuti
rybék chocholaty 3 Thalasseus bergii prodlouZend péce po vyletu, hry, u¢eni mladat

rybak obecny *° Sterna hirundo preZivani mladat po vyletu

racek zapadni 337 Larus occidentalis péce po vylétnuti, naro¢nost potravy a délka péce po vyletu

papuchalk severni 3% 4% | Fratercyla arctica kratkodobé a dlouhodobé investice rodicd, nésledky pro rodi¢e a potomky
alkoun severni 4 Uria aalge prezivani mladat po vyletu, faktory ovliviiujici rlist a prezivani

Faetoni Phaethontiformes

faeton Gervenoocasy %2 Phaethon rubricauda prodlouzena péce po vyletu, uceni mladat

Trubkonosi Procellariiformes

buiniatek severni 42 Oceanodroma leucorhoa fitness rodice, nacasovani snisky a péce

buffiak severni 4344 Puffinus puffinus prekrmovani, vliv krmeni na vyvoj mladat
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Tabulka 1: Vybrané druhy a zkoumané oblasti v ramci rodi¢ovské péce po opusténi hnizda

" Draganoiu et al. (2005)
2 Jones a Ward (2020)

8 Burnham a Cruz-Bernate (2020)

4 Davies (1976)

5 Verhulst a Hut (1996)

8 Davies (1978)

7 Parejo a Danchin (2006)
8 Donaghey (2017)

® Green a Cockburn (2001)
0 peterson et al. (2022)

" Kilner (2002)

21 ow a P&rt (2009)

3 Moreno (1984)

% Sullivan (1989)

s Wheelwright et al. (2003)

8 Wilson a Kikkawa (1988)

7 Alonso et al. (1987)

'8 Bustamante a Hiraldo (1990)
9 Bustamante a Hiraldo (2008)
20 Ceballos a Donazar (1990)

21 Bustamante (1952)

22 Kenward et al. (1993)

2 Kitowski (2004)

24 Thavarajah a Fenkes (2022)
% Boileau a Bretagnolle (2014)
% Corell et al. (2023)

27 Eldegard a Sonnerud (2011)
2 Kouba et al. (2023)

2% Sunde (2008)

%0 Sunde a Naundrup (2016)

31 Todd et al. (2003)

32 Ainley et al. (1986)
33 Feare (1975)

34 Watson et al. (2011)
35 Braasch et al. (2008)
36 Spear et al. (1986)

37 Spear a Nur (1994)
%8 Johnsen et al. (1994)
3% Hudson (1979)

4 Harris (1978)

" Harris et al. (1992)
42 Elliot et al. (2021)

4% Hudson (1979)

44 leeetal. (2023)
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Diskuze a zavér prace

Mezi studované skupiny z hlediska konfliktu mezi rodi¢i a potomky patfi pévci, poté
kolonalné zijici mofské druhy a dravci (viz Tabulka 1). Studie zamétujici se na dlouhodobé
dopady péce (minéno v ramci vice sezon, popfipadé celého zZivota jedince) o mladata se
prevazné vénuji dlouhovékym migrujicim druhdm. Studii o dopadech prodlouzené rodi¢ovské
péce u prekocialnich ptakul je v této oblasti minimum, i kdyz i tam prodlouzena péce pfinasi

mladatiim vyhody ve smyslu vy$Siho prezivani a nasledné socialni podpory.

| v této praci se potvrdil vSeobecné znamy fenomén, ze aktualni i budouci investice
rodic¢l do péce o potomstvo zasadné ovliviuje prezivani a fitness samotnych rodi¢l. Zejména
u migrujicich druhti maze pfili§ intenzivni péCe o potomstvo negativné ovlivnit reprodukéni
uspéch nasledujicich hnizdnich sezén | v této praci se potvrdil vS§eobecné znamy fenomén, ze
aktualni i budouci investice rodi€¢l do péce o potomstvo zasadné ovliviiuje pfezivani a fitness
samotnych rodi¢d. Zejména u migrujicich druhi muze pfili§ intenzivni péfe o potomstvo
negativné ovlivnit reprodukéni uspéch nasledujicich hnizdnich sezén, nicméné podle
nékterych zdroju jsou vSak u dlouho Zijicich stéhovavych ptakl negativni dopady intenzivni
péce na fitness rodi¢e tlumeny v nehnizdnim obdobi a do obdobi dalSich se nepfenasi (Ramos

et al. 2018). Tato oblast si jisté zaslouzi vice pozornosti pfi budoucich vyzkumech.

V ramci zkoumani délky trvani a ukonceni péce bylo vysloveno nékolik hypotéz, z nichz
nejvice dukazl podporuje hypotézu rodiCovské manipulace, nicméné se nejedna o univerzalni
strategii a muzZe se lisit vramci druhd. Cetnost podkladd pro tuto hypotézu muzZe byt
zpusobena nepomérné velkym zastoupenim pévcu (Passeriformes) (viz. Tabulka 1), u kterych
je snaha o uspiSeni opusténi hnizda €asta kvuli predaénimu tlaku (Remes a Martin 2002). U
nékterych druhd se v idealnich podminkach mladata odstavi sama. Napfiklad vyzkum
vypousténi uméle odchovanych postolek (Falciformes, Falco tinnunculus) poukazuje na
existenci jakychsi vnitfnich hodin, které ovliviuji délku nékterych etap v ptadim zivoté
(Thavarajah a Fenkes 2020). Mechanismu ovliviiujicich vyvoj mladéte k samostatnosti a délku

rodiCovské péce tak mize byt vice.

Dostupnost potravy a naro¢nost jejiho obstaranni jsou dalsi faktory vyrazné ovliviujici
trvani péce tésné pred a po vylétnuti u hnizda. Stoupajici naro¢nost nalezeni ¢i uloveni potravy
pozitivné koreluje s rostouci délkou péCe po vyletu z hnizda. Mladata aktivné lovicich dravych
ptaku jako je napfiklad lufidk hnédy (Accipitreiformes, Milvus migrans) nebo postolka obecna
(Falconiformes, Falco tinnunculus) se pred osamostatnénim musi naucit techniky lovu a
manipulace s kofisti. Aktivnim podilenim se na rozvijeni loveckych schopnosti svych potomki

rodiCe zvySuji Sanci na preziti, i tak je mortalita dravci b&éhem prvnich nékolika let vysoka. V
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této oblasti chybi studie porovnavajici prezivani a uspésnost pfirozené odchovanych mladat,

ktera byla u¢ena rodici, a mladat uméle odchovanych a navracenych do pfirody.

Prezivani mladat se odviji od mnoha faktort. Zejména u altricialnich druh( se intenzita
rodiCovské péce a kvalita potravy odrazi na kondici mladat, nebot jsou svou existenci na rodice
plné odkazana. Faktory jako hmotnost, délka kridel, délka béhakl nebo kvalita opefeni pfi
opousténi hnizda jsou dobrymi indikatory momentalni fitness jedince, zaroven jsou dobrym

prediktorem pravdépodobnosti pfeziti daného potomka.

Kratka péce po vylétnuti z hnizda je typicka pro druhy, které kladou dliraz na rychlou
reprodukci, maji kratky zivotni cyklus a méné investuji do potomstva. Tato strategie je bézna
typicka pro pévce mirného pasu. PéCe o potomstvo pfed a po vyletu z hnizda se ¢asto zkracuje
kvuli riziku predace. Muze v§ak byt zkracena i migraci, kdy rodi¢e zejména na konci hnizdniho
obdobi musi volit mezi investici do potomstva a zachovanim vlastni fyzické kondice. Odlet na
zimovisté je energeticky narocny process, kterému obvykle pfedchazi obdobné narocna
vymeéna pefi a pokud rodie investuji tuto energii dfive, pfi pfepefovani a migraci jim tyto

energetické rezervy chybi.

Nékteré druhy kolonialné hnizdicich ptakd vazanych na mofe krmi sva mladata v
dlouhych intervalech, o sva mladata se staraji pomérné fixni dobu, po které ho ponechaji
svému osudu (Corbel et al. 2009). Vykrmené mladé ma v dobé svého osifeni vy8si vahu nez
dospélec, po nékolikadenni hladovce zhubne a je schopné letu, naez téz opusti hnizdo.
NejpravdépodobnéjSim vysvétlenim této strategie je tvrzeni, Ze dospélci navstévujici svého
potomka zfidka nedokazou odhadnout jeho kondici a tak nedokazi nalezité pfizplsobit své
investice. Vysledky pokusu se zaménou ptacat téchto druhl poukazuji na existence jakéhosi
“investi¢niho stropu”, neboli maximalni investice kterou jsou rodi¢e ochotnit svym potomkim
poskytnout . Rodice pecujici o vyrazné mladsi mladé ho €asto dezertuji. Pokud ne, Cini tak na
ukor vlastni kondice. Nicméné rodice pecujici o starSi mladata ukoncCili svou péci dfive, coz by

mohlo naznacovat urcitou flexibilitu v pfizplisobovani se potfebé mladat.

Péce o potomstvo mlize byt zkracena kvuli druhému hnizdéni, coz znamena, Ze rodice
voli mezi fithess prvni a druhé snisky. DelSi péCe o prvni snisku zkracuje okno pro dalsi
uspésné odchovy. Rodi¢e mohou péci po vylétnuti z hnizda pfed€asné ukoncit a zalozit druhou
snlsku.V tropickych oblastech maji pévci odliSné strategie pfi vyvadéni dvou snlsSek.
Napfiklad mravencici zapadni (Passeriformes, Thamnophilus atrinucha) nezanedbavaiji péci o
prvni snusku, ale naopak odlozi druhou. Tropicti pévci maji mensi snusky, do kterych investuji
vice zdroju. V soucasné dobé se vyzkum rodi€ovské péce rozsifuje na tropickou oblast. Tropy
se jevi jako velmi zajimava oblast, bohata na rizné rodi¢ovské strategie. Tropy jsou obecné

co se tyCe rodi¢ovské péce neprobadanou oblasti, nabizi se tak spoustu moznosti pro vyzkum.
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Celkové prfezivani po opusténi hnizda se Spatné sleduje. Monitorovani komplikuji
migracéni tahy a disperze vylétnuvSich jedincl Sirokého okoli, coz ma za nasledek castou
nemoznost opakovaného odchytu . Samotna nutnost zvife oznadit pfedstavuje dalSi prekazku.
Pro uspésné okrouzkovani mladat je potfeba dostat se k hnizdu, které byva na Spatné
pfistupnych mistech, a u mnoha druht je to omezeno ¢asovym oknem. Pokud se sleduje vice

hnizd na vétSim prostoru, je to dalSi komplikace, ktera limituje mnozstvi moznych pozorovani.

Nicméné k ziskani kvalitnich a relevantnich dat o pohnizdni rodi¢ovské péci je nutné
umét od sebe rozlidit sledované jedince, v idealnim pfipadé tak, aby je mohli poznat i dalsi
pozorovatelé a mohli na vyzkum navazat. Prosté rozeznani okem, aé mozné v pfipadé vyrazné
odliSnych morfologickych znak jedinci neni vhodné pro pozorovani po delSi obdobi, zejména
pokud se jedna o druhy primarné Zijici v hejnech. V sou€asné dobé je nejspolehlivéjsi a
nejrozsifenéjSi metodou znaceni jedinct stale jeSté krouzkovani. Znaceni krouzkem je
koncipovano tak, aby vydrzelo po cely zZivot jedince, coz je pro Ucely etologickych vyzkumi
idealni. Mezi pfednosti této metody patfi nizka cena a minimalni zasah do welfare oznaceného
zivoCicha. Nevyhodou je nutnost odchytu, ktery ptaky do znacné miry stresuje. Hlavnim
limitem je viditelnost — jedince nelze rozpoznat v koruné stromu nebo hustsi vegetaci. U ptaku
travicich vétSinu dne ve vodé komplikuje pozorovani skute¢nost, Ze maji pfo plavani nohy pod
hladinou a krouzek nejde vidét. Podobny problém je i u ptakd aktivnich v noci (napfiklad sovy

Strigiformes).

Jako mozné feSeni se nabizi vyuZiti elektronickych vysilacich zafizeni, které umozniuji
sledovani jedince i na dlouhé vzdalenosti. Donedavna byla velikost a vaha téchto zafizeni
hlavnim limitujicim faktorem této metody, kvili Eemuz byla aplikovatelna jen na velka zvifata.
Nicméné diky technologickému pokroku je mozné vyrabét vysilacky s niz&i hmotnosti a
mensimi rozméry, ¢imz se oteviraji pfilezitosti k sledovani menSich druh( ptakda. Drobné
vysilaCe uz se pouzivaji pfi monitorovani drobnych pévcu, zaporem této metody je nizka vydrz

baterie.

Dalsi neméné =zavazny problém vznika béhem samotného pozorovani. P¥Fi
vyhodnocovani chovani hrozi zkresleni hodnoceni sledovaného projevu, at uz vlivem
antropomorfizace nebo potvrzovaciho zkresleni (lidska tendence si pfednostné vSimat jevu,
které oCekavaji, ze uvidi). Vznika tak problém s interpretaci pozorovanych jevt — dva rizni lidé
mohou pod stejnym chovanim vidét néco jiného, je tedy tézké prokazat skute¢nou motivaci

jedince.

Pfitomnost a mira konfliktu mezi rodi€i a détmi zavisi na mnoha faktorech. A byl tento
jev S8iroce studovany, stale zustava fada nezodpovézenych otazek. Napfi¢ védeckou

komunitou se stale vedou spory o to, kdo je iniciatorem vyletu z hnizda i o celkovych dopadech
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tohoto konfliktu na fitness populace. Nelze opomenout znaény vliv potravni ekologie a

rozdéleni nik v ramci lokalnich populaci na obdobi po vylétnuti z hnizda.

Vzhledem k rostoucimu poc&tu ohrozenych druhl stoupa zajem o hlubSi porozuméni
ptadimu zivotu a chovani — v souvislosti s tim roste popularita témat jako je ptaci rodi€ovska
péce, Ci jeji absence. Tyto poznatky by mohly byti zvlasté cenné pfi konzervaénich snahach.
Napfiklad hlubSi vyzkum rodiCovské péle a prezivani mladat supa mrchoZravého
(Accipitriformes, Neophron percnopterus) by mohl pfinést hodnotné poznatky a pomoci
sou€asnym projektim snazicim se posilit sou€asnou populaci téchto kriticky ohrozenych supt
v Jizni Evropé vypousténim uméle odchovanych jedincd. Tento druh je znamy pouzivanim
nastroju (napfiklad rozbijeni pStrosich vajec spusténim kamene z vySky), nicméné neni

znamo, zda pouzivani nastroji ,odkoukaji‘ od rodic¢l nebo je pouzivaji sami od sebe.

| v mé praci se potvrdil plvodni pfedpoklad, ze studie zabyvajici se rodiovskou péci
se vétSinou zaméruji na jiné etapy nez na obdobi po vyletu z hnizda. NejCastéji se zaméruiji
na vyvoj mladat v hnizdé, ob&as inkubaci, jindy se soustfedi na rodi¢e a jejich fitness a obecné
strategie. Nicméné zavéry téchto studii tvofi vstupni prfedpoklad pro pochopeni divodu pro¢
nékteré druhy (skupiny s ur€itou ekologii) za ur€itych podminek svoji rodiCovskou péci
prodluzuji. Soucasny stav nadeho poznani v této véci je ale takovy, Ze pokud uz se néktera
studie zmifuje péce po vyletu z hnizda, byva jako sekundarni zamér a nefesi se to do detailu.
Studii, které toto téma feSi podrobné&ji neni mnoho a druhy, které studuji jsem shrnula v tabulce
1.

30



Seznam pouzité literatury

Ainley, D. G., Spear, L. B., & Boekelheide, R. J. (1986, February). Extended Post-Fledging
Parental Care in the Red-Tailed Tropicbird and Sooty Tern. The Condor, 88(1), 101.
https://doi.org/10.2307/1367765

Allen, M. L., Inagaki, A., & Ward, M. P. (2020). Cannibalism in raptors: a review. Journal of
Raptor Research, 54(4), 424-430.

Balme, D. M. & Gotthelf, Allan (eds.) (2002). Aristotle: 'Historia Animalium': Volume 1, Books
[-X: Text. Cambridge University Press

Boileau, N., & Bretagnolle, V. (2014, September). Post-fledging Dependence Period in the
Eurasian Kestrel (Falco tinnunculus) in Western France. Journal of Raptor Research, 48(3),
248-256. https://doi.org/10.3356/jrr-11-70.1

Boos, M., Zimmer, C., Carriere, A., Robin, J. P., & Petit, O. (2007, November). Post-hatching
parental care behaviour and hormonal status in a precocial bird. Behavioural Processes,
76(3), 206—214. https://doi.org/10.1016/j.beproc.2007.05.003

Bowers, E. K., Sakaluk, S. K., & Thompson, C. F. (2013). Sibling cooperation influences the
age of nest leaving in an altricial bird. The American Naturalist, 181(6), 775-786.

Braasch, A., Schauroth, C., & Becker, P. H. (2008, November 27). Post-fledging body mass
as a determinant of subadult survival in Common Terns Sterna hirundo. Journal of
Ornithology, 150(2), 401-407. https://doi.org/10.1007/s10336-008-0362-2

Burnham, H., & Cruz-Bernate, L. (2020, November). Parental investment does not directly
affect reproductive success in the saffron finch. Journal of Avian Biology, 51(11).
https://doi.org/10.1111/jav.02489

Bustamante, J. (1995, March). The duration of the post-fledging dependence period of
Ospreys Pandion haliaetusat Loch Garten, Scotland. Bird Study, 42(1), 31-36.
https://doi.org/10.1080/00063659509477 145

Bustamante, J., & Hiraldo, F. (1990, January). Factors influencing family rupture and parent-
offspring conflict in the Black Kite Milvus migrans. Ibis, 132(1), 58—67.
https://doi.org/10.1111/.1474-919x.1990.tb01016.x

Bustamante, J., & Hiraldo, F. (2008). Factors influencing family rupture and parent-offspring
conflict in the Black Kite Milvus migrans. Ibis, 132(1), 68-67. doi:10.1111/j.1474-
919x.1990.tb01016.x

Cam, E., Monnat, J.-Y. and Hines, J.E. (2003), Long-term fithess consequences of early
conditions in the kittiwake. Journal of Animal Ecology, 72: 411-424.
https://doi.org/10.1046/j.1365-2656.2003.00708.x"

Caro, S. M., Griffin, A. S., Hinde, C. A., & West, S. A. (2016, March 29). Unpredictable
environments lead to the evolution of parental neglect in birds. Nature Communications, 7(1).
https://doi.org/10.1038/ncomms10985

Carpenter, K. Eggs, nests and baby dinosaurs: a look at dinosaur reproduction (Indiana
University Press, 1999).

Catry, P., Dias, M. P., Phillips, R. A., & Granadeiro, J. P. (2013). Carry-over effects from
breeding modulate the annual cycle of a long-distance migrant: an experimental
demonstration. In Ecology (Vol. 94, Issue 6, pp. 1230-1235). Wiley.
https://doi.org/10.1890/12-21

31


https://doi.org/10.3356/jrr-11-70.1
https://doi.org/10.1007/s10336-008-0362-2
https://doi.org/10.1111/jav.02489
https://doi.org/10.1080/00063659509477145
https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.1990.tb01016.x
https://doi.org/10.1046/j.1365-2656.2003.00708.x¨
https://doi.org/10.1038/ncomms10985
https://doi.org/10.1890/12-21

Ceballos, O., & Donazar, J. A. (1990, January 12). Parent-offspring Conflict during the Post-
fledging Period in the Egyptian Vulture Neophron percnopterus (Aves, Accipitridae).
Ethology, 85(3), 225-235. https://doi.org/10.1111/j.1439-0310.1990.tb00402.x

Chen, C. K,, Chuang, H. F.,, Wu, S. M., & Li, W. H. (2019). Feather evolution from precocial to
altricial birds. Zoological Studies, 58.

Clutton-Brock, T. H. (1991, May 29). The Evolution of Parental Care.
https://doi.org/10.2307/j.ctvs32ssj

Cockburn, A. (2006, February 16). Prevalence of different modes of parental care in birds.
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 273(1592), 1375-1383.
https://doi.org/10.1098/rspb.2005.3458

Corbel, H., Morlon, F., Geiger, S., & Groscolas, R. (2009, October). State-dependent
decisions during the fledging process of king penguin chicks. Animal Behaviour, 78(4), 829—
838. https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2009.06.019

Corell, A., Fowler, M. A., Zimmerman, C., Khaku, Z., & Therrien, J. F. (2023, April 18). The
Role of Food Quantity and Prey Type in Nestling Development of American Kestrels. Journal
of Raptor Research, 57(2). https://doi.org/10.3356/jrr-22-10

Cormier, D. A., & Taylor, P. D. (2019, December). Contrasting patterns of post-fledging
movements of two sympatric warbler species with different life-history strategies. Journal of
Avian Biology, 50(12). https://doi.org/10.1111/jav.02182

Covas Rita, Brown Charles R., Anderson Mark D. and Brown Mary Bomberger (2002)
Stabilizing selection on body mass in the sociable weaver (Philetairus socius) Proc. R. Soc.
Lond. B.2691905-1909 http://doi.org/10.1098/rspb.2002.2106

Cox, W. A., Thompson, F. R., Cox, A. S., & Faaborg, J. (2014, February). Post-fledging
survival in passerine birds and the value of post-fledging studies to conservation. The
Journal of Wildlife Management, 78(2), 183—193. https://doi.org/10.1002/jwmg.670

Davies, N. B. (1976). Parental Care and the Transition to Independent Feeding in the Young
Spotted Flycatcher (Muscicapa striata). Behaviour, 59(3/4), 280—-295.
http://www.jstor.org/stable/4533786

Davies, N. B. (1978, October). Parental Meanness And Offspring Independence: An
Experiment With Hand-Reared Great Tits (Parus Major). Ibis, 120(4), 509-514.
https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.1978.tb06815.x

Davies, N. B. Cuckoos, Cowbirds and other Cheats. London, UK: T. & A. D. Poyser, 2000.

Dijkstra, C., Bult, A., Bijlsma, S., Daan, S., Meijer, T., & Zijlstra, M. (1990). Brood Size
Manipulations in the Kestrel (Falco tinnunculus): Effects on Offspring and Parent Survival.
Journal of Animal Ecology, 59(1), 269—-285. https://doi.org/10.2307/5172

Donaghey, R. (2017). Observations of nesting in the Papuan Flyrobin and the Olive Flyrobin,
and post-fledging care in the Torrent Flycatcher, all endemic to New Guinea. Australian Field
Ornithology, 34, 111-115. https://doi.org/10.20938/afo34111115

Donaghey, R., & Donaghey, C. (2017). Parental care and breeding strategies of the Jacky
Winter and its life-history traits compared with other Australasian robins, and northern
temperate and tropical songbirds. Australian Field Ornithology, 34, 98—110.
https://doi.org/10.20938/afo34098110

Draganoiu, T. ., Nagle, L., Musseau, R., & Kreutzer, M. (2005). Parental care and brood
division in a songbird, the black redstart. Behaviour, 142(11-12), 1495-1514.
https://doi.org/10.1163/156853905774831828

32


https://doi.org/10.2307/j.ctvs32ssj
https://doi.org/10.1098/rspb.2005.3458
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2009.06.019
https://doi.org/10.3356/jrr-22-10
https://doi.org/10.1111/jav.02182
https://doi.org/10.1002/jwmg.670
https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.1978.tb06815.x
https://doi.org/10.20938/afo34098110

Dreitz, V. J. (2009, July). Parental behaviour of a precocial species: implications for juvenile
survival. Journal of Applied Ecology, 46(4), 870-878. https://doi.org/10.1111/j.1365-
2664.2009.01658.x

Eldegard, K., & Sonerud, G. A. (2011, September 9). Sex roles during post-fledging care in
birds: female Tengmalm’s Owils contribute little to food provisioning. Journal of Ornithology,
1563(2), 385—-398. https://doi.org/10.1007/s10336-011-0753-7

Elliott, L. H., Grady, J., Cerchiara, J., Haussmann, M. F., & Mauck, R. A. (2021). Evidence of
incubation trade-offs in Leach’s Storm-Petrel (Oceanodroma leucorhoa): ptilochronology as a
measure of reproductive investment in a long-lived seabird. /bis (163(3), 1004—-1016.
https://doi.org/10.1111/ibi. 12912

Ellis, D. H., Bednarz, J. C., Smith, D. G., & Flemming, S. P. (1993). Social Foraging Classes
in Raptorial Birds. BioScience, 43(1), 14-20. https://doi.org/10.2307/1312102

Erikstad, K.E., Sandvik, H., Fauchald, P. and Tveraa, T. (2009), Short- and long-term
consequences of reproductive decisions: an experimental study in the puffin. Ecology, 90:
3197-3208. https://doi.org/10.1890/08-1778.1

Fayet, A.L., Freeman, R., Shoji, A., Kirk, H.L., Padget, O., Perrins, C.M. and Guilford, T.
(2016), Carry-over effects on the annual cycle of a migratory seabird: an experimental study.
J Anim Ecol, 85: 1516-1527. https://doi.org/10.1111/1365-2656.12580

Feare, C. J. (1975, October). Post-Fledging Parental Care in Crested and Sooty Terns. The
Condor, 77(3), 368-370. https://doi.org/10.2307/1366255

Gatt, M. C., Versteegh, M., Bauch, C., Tieleman, B. |., Granadeiro, J. P., & Catry, P. (2020).
Costs of reproduction and migration are paid in later return to the colony, not in physical
condition, in a long-lived seabird. Oecologia, 195(2), 287-297.
https://doi.org/10.1007/s00442-020-04775-w

GILL, Frank B., Ornithology. 3rd edition New York: W. H. Freeman and Company, 2007. 758
p. ISBN 978-0-7167-4983-7

Gow, E. A., & Wiebe, K. L. (2014, February 5). Determinants of parental care and offspring
survival during the post-fledging period: males care more in a species with partially reversed
sex roles. Oecologia, 175(1), 95-104. https://doi.org/10.1007/s00442-014-2890-1

Green, A. J. (2001). MASS/LENGTH RESIDUALS: MEASURES OF BODY CONDITION OR
GENERATORS OF SPURIOUS RESULTS? In Ecology (Vol. 82, Issue 5, pp. 1473—1483).
Wiley. https://doi.org/10.1890/0012-9658(2001)082[1473:mirmob]2.0.co;2

Green, D. J., & Cockburn, A. (2001, May). Post-fledging care, philopatry and recruitment in
brown thornbills. Journal of Animal Ecology, 70(3), 505-514. https://doi.org/10.1046/].1365-
2656.2001.00503.x

Grigg, G. & Kirshner, D. Biology and Evolution of Crocodylians (Cornell University Press,
2015).

Gruebler, M. U., & Naef-Daenzer, B. (2008, October). Fitness consequences of pre- and
post-fledging timing decisions in a double-brooded passerine. Ecology, 89(10), 2736—2745.
https://doi.org/10.1890/07-0786.1

Gruebler, M. U., & Naef-Daenzer, B. (2010, February 5). Survival benefits of post-fledging
care: experimental approach to a critical part of avian reproductive strategies. Journal of
Animal Ecology, 79(2), 334-341. https://doi.org/10.1111/].1365-2656.2009.01650.x

33


https://doi.org/10.1007/s10336-011-0753-7
https://doi.org/10.1111/ibi.12912
https://doi.org/10.1890/08-1778.1
https://doi.org/10.1111/1365-2656.12580
https://doi.org/10.2307/1366255
https://doi.org/10.1007/s00442-014-2890-1
https://doi.org/10.1046/j.1365-2656.2001.00503.x
https://doi.org/10.1046/j.1365-2656.2001.00503.x
https://doi.org/10.1890/07-0786.1
https://doi.org/10.1111/j.1365-2656.2009.01650.x

Harris, M. P. (1978). Supplementary Feeding of Young Puffins, Fratercula arctica. Journal of
Animal Ecology, 47(1), 15-23. https://doi.org/10.2307/3919

Harris, M. P., Halley, D. J., & Wanless, S. (1992, October). The post-fledging survival of
young Guillemots (Uria aalge) in relation to hatching date and growth. /bis, 134(4), 335-339.
https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.1992.tb08012.x

Haskell, D. (1994). Experimental Evidence that Nestling Begging Behaviour Incurs a Cost
Due to Nest Predation. Proceedings: Biological Sciences, 257(1349), 161-164.
http://www.jstor.org/stable/50307

Hasselquist, D., & Kempenaers, B. (2002). Parental care and adaptive brood sex ratio
manipulation in birds. Philosophical transactions of the royal society of london. Series B:
Biological sciences, 357(1419), 363-372.

Horner, J. R. Dinosaur reproduction and parenting. Annu. Rev. Earth Planet. Sci. 28, 19-45
(2000). https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/1365-2656.12580

Hudson, P. J. (1979). The Parent-Chick Feeding Relationship of the Puffin, Fratercula arctica.
Journal of Animal Ecology, 48(3), 889—-898. https://doi.org/10.2307/4201

Janke, A. & Arnason, U. The complete mitochondrial genome of Alligator mississippiensis
and the separation between recent archosauria (birds and crocodiles). Mol. Biol. Evol. 14,
1266—-1272 (1997).

Johnsen, |., Erikstad, K. E., & Saether, B.-E. (1994). Regulation of Parental Investment in a
Long-Lived Seabird, the Puffin Fratercula arctica: An Experiment. Oikos, 71(2), 273-278.
https://doi.org/10.2307/3546276

Jones, T. M., & Ward, M. P. (2020, July 7). Pre- to post-fledging carryover effects and the
adaptive significance of variation in wing development for juvenile songbirds. Journal of
Animal Ecology, 89(10), 2235-2245. https://doi.org/10.1111/1365-2656.13285

Jones, T. M., & Ward, M. P. (2022, January 15). Post-fledging behavioral ecology of migratory
songbirds: how do fledgling activity rates vary across species? Behavioral Ecology, 33(2),
336-342. https://doi.org/10.1093/beheco/arab122

Jones, T. M., Brawn, J. D., Ausprey, I. J., Vitz, A. C., Rodewald, A. D., Raybuck, D. W.,
Boves, T. J., Fiss, C. J., McNeil, D. J., Stoleson, S. H., Larkin, J. L., Cox, W. A., Schwarzer,
A. C., Horsley, N. P., Trumbo, E. M., & Ward, M. P. (2020). Parental benefits and offspring
costs reflect parent—offspring conflict over the age of fledging among songbirds. In
Proceedings of the National Academy of Sciences (Vol. 117, Issue 48, pp. 30539-30546).
Proceedings of the National Academy of Sciences. https://doi.org/10.1073/pnas.2008955117

Jones, T. M., Chiavacci, S. J., Benson, T. J., & Ward, M. P. (2022, August 10). Nesting and
post-fledging predation risk influence diel patterns of songbird fledging. /bis.
https://doi.org/10.1111/ibi.13119

Kenward, R. E., Marcstrom, V., & Karlbom, M. (1993, August). Post-nestling behaviour in
goshawks, Accipiter gentilis: |. The causes of dispersal. Animal Behaviour, 46(2), 365-370.
https://doi.org/10.1006/anbe.1993.1198

Kilner, R. (2002, October 1). Sex differences in canary ( Serinus canaria ) provisioning rules.
Behavioral Ecology and Sociobiology, 52(5), 400—407. https://doi.org/10.1007/s00265-002-
0533-8

Kitaysky, A. S. (1999, July). Metabolic and Developmental Responses of Alcid Chicks to
Experimental Variation in Food Intake. Physiological and Biochemical Zoology, 72(4), 462—
473. https://doi.org/10.1086/316684

34


https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.1992.tb08012.x
https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/1365-2656.12580
https://doi.org/10.1111/1365-2656.13285
https://doi.org/10.1093/beheco/arab122
https://doi.org/10.1006/anbe.1993.1198
https://doi.org/10.1007/s00265-002-0533-8
https://doi.org/10.1007/s00265-002-0533-8
https://doi.org/10.1086/316684

Kitowski, I. (2004, June 17). Play behaviour and active training of Montagu?s harrier (Circus
pygargus) offspring in the post-fledging period. Journal of Ethology, 23(1), 3-8.
https://doi.org/10.1007/s10164-004-0120-8

Klug, H., & Bonsall, M. B. (2014). What are the benefits of parental care? The importance of
parental effects on developmental rate. Ecology and evolution, 4(12), 2330-2351.
https://doi.org/10.1002/ece3.1083

Kokko, H. (1999). Competition for early arrival in migratory birds. In Journal of Animal
Ecology (Vol. 68, Issue 5, pp. 940-950). Wiley. https://doi.org/10.1046/j.1365-265

Kokko, H., Jennions, M. D. (2008, July) Parental investment, sexual selection and sex ratios,
Journal of Evolutionary Biology, 21(4), 919-948, https://doi.org/10.1111/].1420-
9101.2008.01540.x

Kouba, M., Bartos$, L., Tulis, F., Sevéik, M., Sovadinova, S., Busina, T., Janous$, M., Kouba,
P., BartoSova, J., Hongisto, K., & Korpimaki, E. (2023, March 23). Post-fledging survival of
Tengmalm’s owl offspring in boreal forests: Interactive effects of varying dynamics of main
prey and habitat composition. Frontiers in Ecology and Evolution, 11.
https://doi.org/10.3389/fevo.2023.1151622

Lawrence, S.B. & Gay, C.G. 1991. Behaviour of fledgling New Zealand falcons (Falco

Lazarus, J., & Inglis, I. (1986, December). Shared and unshared parental investment, parent-
offspring conflict and brood size. Animal Behaviour, 34(6), 1791-1804.
https://doi.org/10.1016/s0003-3472(86)80265-2

Lee, D. S., Haney, J. C., Carboneras, C., Jutglar, F., & Kirwan, G. M. (2023). Manx
Shearwater (Puffinus puffinus). In N. D. Sly (Ed.), Birds of the World. Cornell Lab of
Ornithology. https://doi.org/10.2173/bow.manshe.01.1

Lengyel, S. (2006, July). Spatial differences in breeding success in the pied avocet
Recurvirostra avosetta: effects of habitat on hatching success and chick survival. Journal of
Avian Biology, 37(4),381-395. https://doi.org/10.1111/].0908-8857.2006.03501.x

Lessells, C. M. (2002, March 29). Parentally biased favouritism: why should parents
specialize in caring for different offspring? Philosophical Transactions of the Royal Society of
London. Series B: Biological Sciences, 357(1419), 381-403.
https://doi.org/10.1098/rstb.2001.0928

Lindstrom, J. (1999, September). Early development and fitness in birds and mammals.
Trends in Ecology & Evolution, 14(9), 343-348. https://doi.org/10.1016/s0169-
5347(99)01639-0

Litovich, E., & Power, H. W. (1992, January). Parent-Offspring Conflict and Its Resolution in
the European Starling. Ornithological Monographs, 47, 1-71.
https://doi.org/10.2307/40166796

Lépez-Ididquez, D., Vergara, P., Fargallo, J. A., & Martinez-Padilla, J. (2018, September 10).
Providing longer post-fledging periods increases offspring survival at the expense of future
fecundity. PLOS ONE, 13(9), e0203152. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203152

Low, M., & Part, T. (2009, June 4). Patterns of mortality for each life-history stage in a
population of the endangered New Zealand stitchbird. Journal of Animal Ecology, 78(4),
761-771. https://doi.org/10.1111/].1365-2656.2009.01543.x

Maness, T. J., & Anderson, D. J. (2013, October). Predictors of Juvenile Survival in Birds.
Ornithological Monographs, 78(1), 1-55. https://doi.org/10.1525/0m.2013.78.1.1

35


https://doi.org/10.1007/s10164-004-0120-8
https://doi.org/10.1002/ece3.1083
https://doi.org/10.1111/j.1420-9101.2008.01540.x
https://doi.org/10.1111/j.1420-9101.2008.01540.x
https://doi.org/10.3389/fevo.2023.1151622
https://doi.org/10.1016/s0003-3472(86)80265-2
https://doi.org/10.1111/j.0908-8857.2006.03501.x
https://doi.org/10.1098/rstb.2001.0928
https://doi.org/10.1016/s0169-5347(99)01639-0
https://doi.org/10.1016/s0169-5347(99)01639-0
https://doi.org/10.2307/40166796
https://doi.org/10.1111/j.1365-2656.2009.01543.x
https://doi.org/10.1525/om.2013.78.1.1

Martin, T. E. (1995). Avian life history evolution in relation to nest sites, nest predation, and
food. Ecological monographs, 65(1), 101-127.

Martin, T. E. (2015, August 28). Age-related mortality explains life history strategies of tropical
and temperate songbirds. Science, 349(6251), 966—-970.
https://doi.org/10.1126/science.aad1173

Matysiokova B. & Grim T. 2005: Kdo uréuje délku hnizdni péce u oteviené hnizdicich
pévcu:rodi¢e nebo potomci? Sylvia 41: 35—-49

McCarty, J. P. 1996. The energetic cost of begging in nestling passerines. Auk,113, 178—188

Mock, D. W. (1987). Siblicide, parent-offspring conflict, and unequal parental investment by
egrets and herons. Behavioral Ecology and Sociobiology, 20, 247-256.

Mock, D. W. (2022). Parental care in birds. Current Biology, 32(20), R1132-R1136.

Moore, J. R., & Varricchio, D. J. (2016). The Evolution of Diapsid Reproductive Strategy with
Inferences about Extinct Taxa. In M. C. Mihlbachler (Ed.), PLOS ONE (Vol. 11, Issue 7, p.
€0158496). Public Library of Science (PLoS). https://doi.org/10.1371/journal.pone.0158496

Morandini, V., & Ferrer, M. (2015). Sibling aggression and brood reduction: a
review. Ethology Ecology & Evolution, 27(1), 2-16.

Moreno, J. (1984). Parental care of fledged young, division of labor, and the development of
foraging techniques in the Northern Wheatear (Oenanthe oenanthe L.). The Auk, 101(4),
741-752.

Mulard, H., & Danchin, T. (2008, September). The role of parent—offspring interactions during
and after fledging in the Black-legged Kittiwake. Behavioural Processes, 79(1), 1-6.
https://doi.org/10.1016/j.beproc.2008.03.005.

Naef-Daenzer, B., & Grlebler, M. U. (2016, July 2). Post-fledging survival of altricial birds:
ecological determinants and adaptation. Journal of Field Ornithology, 87(3), 227-250.
https://doi.org/10.1111/jof0.12157

Neuenschwander, S., Brinkhof, M. W., Kélliker, M., & Richner, H. (2003). Brood size, sibling
competition, and the cost of begging in great tits (Parus major). Behavioral Ecology, 14(4),
457-462.

Nicolai, C. A., & Sedinger, J. S. (2012, February 3). Are there trade-offs between pre- and
post-fledging survival in black brent geese? Journal of Animal Ecology, 81(4), 788—797.
https://doi.org/10.1111/j.1365-2656.2012.01952.x

O’Connor, R. J. (1977, April). Differential growth and body composition in altricial passerines.
Ibis, 119(2), 147-166. https://doi.org/10.1111/].1474-919x.1977.tb03533.x

Oddie, K. R. (2000). Size matters: competition between male and female great tit
offspring. Journal of Animal Ecology, 69(5), 903-912.

Parejo, D., & Danchin, E. (2006, February 7). Brood size manipulation affects frequency of
second clutches in the blue tit. Behavioral Ecology and Sociobiology, 60(2), 184—194.
https://doi.org/10.1007/s00265-005-0155-z

Peer, B. D., Rivers, J. W., Merrill, L., Robinson, S. K., & Rothstein, S. I. (2017). The Brown-
Headed Cowbird: A Model Species for Testing Novel Research Questions in Animal Ecology,
Evolution, and Behavior. In Fascinating Life Sciences (pp. 161-187). Springer International
Publishing. https://doi.org/10.1007/978-3-319-73138-4_9

36


https://doi.org/10.1126/science.aad1173
https://doi.org/10.1016/j.beproc.2008.03.005
https://doi.org/10.1111/jofo.12157
https://doi.org/10.1111/j.1365-2656.2012.01952.x
https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.1977.tb03533.x
https://doi.org/10.1007/s00265-005-0155-z

Peterson, S. M., Streby, H. M., Kramer, G. R., Feura, J. M., & Andersen, D. E. (2022, March
28). Patterns of parental care and movement in divided broods of golden-winged warblers.
Journal of Avian Biology, 2022(6). https://doi.org/10.1111/jav.02938

Pigniczki, C. (2022, June 1). Observations on parental care of the Eurasian Spoonbill
(Platalea leucorodia) during the post-fledging dispersal. Ornis Hungarica, 30(1), 146-157.
ramons

Ramos, R., Llabrés, V., Monclus, L., Lépez-Béjar, M., & Gonzalez-Solis, J. (2018). Costs of
breeding are rapidly buffered and do not affect migratory behavior in a long-lived bird
species. In Ecology (Vol. 99, Issue 9, pp. 2010-2024). Wiley.
https://doi.org/10.1002/ecy.2435 6.1999.00343.x77.1

Rehling, A., Spiller, I., Krause, E. T., Nager, R. G., Monaghan, P., & Trillmich, F. (2012).
Flexibility in the duration of parental care: zebra finch parents respond to offspring needs. In
Animal Behaviour (Vol. 83, Issue 1, pp. 35-39). Elsevier BV.
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2011.10.003

Remes V., & Matysiokova, B. (2016, April 4). Survival to independence in relation to pre-
fledging development and latitude in songbirds across the globe. Journal of Avian Biology,
47(5), 610-618. https://doi.org/10.1111/jav.0084 1

Remes, V. 2006. Growth strategies of passerine birds are related tobrood parasitism by the
brown-headed cowbird (Molothrus ater).Evolution 60:1692-170

Remes§, V., & Martin, T. E. (2002, December). Environmental influences on the evolution of
growth and developmental rates in passerines. Evolution, 56(12), 2505-2518.
https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2002.tb00175.x

Ridley, A. R., & Raihani, N. J. (2007, August 14). Variable postfledging care in a cooperative
bird: causes and consequences. Behavioral Ecology, 18(6), 994—1000.
https://doi.org/10.1093/beheco/arm074

Royle, Nick J., Per T. Smiseth, and Mathias Kolliker, The Evolution of Parental Care (Oxford,
2012; online edn, Oxford Academic, 17 Dec. 2013),
https://doi.org/10.1093/acprof:0s0/9780199692576.001.0001

Saino, N., Ambrosini, R., Caprioli, M., Romano, A., Romano, M., Rubolini, D., Scandolara, C.,
& Liechti, F. (2017). Sex-dependent carry-over effects on timing of reproduction and fecundity
of a migratory bird. In J. Dunn (Ed.), Journal of Animal Ecology (Vol. 86, Issue 2, pp. 239—
249). Wiley. https://doi.org/10.1111/1365-2656.12625

Santos, E. S. A, & Nakagawa, S. (2012). The costs of parental care: A meta-analysis of the
trade-off between parental effort and survival in birds. Journal of evolutionary biology, 25(9),
1911-1917.

Schaefer, H., Eshiamwata, G. W., Munyekenye, F. B., & Béhning-Gaese, K. (2004, March 3).
Life-history of two African Sylvia warblers: low annual fecundity and long post-fledging care.
Ibis, 146(3), 427-437. https://doi.org/10.1111/].1474-919x.2004.00276.x

Scheiber, 1.B.R., Weil3, B.M., Kingma, S.A. et al. The importance of the altricial — precocial
spectrum for social complexity in mammals and birds — a review. Front Zool 14, 3 (2017).
https://doi.org/10.1186/s12983-016-0185-6

Schneider, J., & Lamprecht, J. (1990). The importance of biparental care in a precocial,
monogamous bird, the bar-headed goose (Anser indicus). Behavioral Ecology and
Sociobiology, 27, 415-419.Sciences, 273(1592), 1375-1383.
https://doi.org/10.1098/rspb.2005.3458

37


https://doi.org/10.1111/jav.02938
https://doi.org/10.1002/ecy.2435%206.1999.00343.x77.1
https://doi.org/10.1016/j.anbehav.2011.10.003
https://doi.org/10.1111/jav.00841
https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2002.tb00175.x
https://doi.org/10.1093/beheco/arm074
https://doi.org/10.1093/acprof:oso/9780199692576.001.0001
https://doi.org/10.1111/j.1474-919x.2004.00276.x
https://doi.org/10.1186/s12983-016-0185-6
https://doi.org/10.1098/rspb.2005.3458

SLAGSVOLD, TORE. "Brood division in birds in relation to offspring size: sibling rivalry and
parental control." Animal Behaviour 54.6 (1997): 1357-1368.

Spear, L. B., Ainley, D. G., & Henderson, R. P. (1986, May). Post-Fledging Parental Care in
the Western Gull. The Condor, 88(2), 194. htips://doi.org/10.2307/1368915

Spear, L., & Nur, N. (1994, April). Brood Size, Hatching Order and Hatching Date: Effects on
Four Life-History Stages from Hatching to Recruitment in Western Gulls. The Journal of
Animal Ecology, 63(2), 283. https://doi.org/10.2307/5547

Spofford, W.R., & Amadon, D. (1993). LIVE PREY TO YOUNG RAPTORS - INCIDENTAL
OR ADAPTIVE. Journal of Raptor Research, 27, 180-184.

Starck, J. & Ricklefs, R.E.. (1998, January). Avian growth and development. Evolution in the
altricial precocial spectrum. Patterns of development: The altricial-precocial spectrum. 3-30.

Stupik, A. E., Sayers, T., Huang, M., Rittenhouse, T. A., & Rittenhouse, C. D. (2015, March).
Survival and Movements of Post-Fledging American Kestrels Hatched from Nest Boxes.
Northeastern Naturalist, 22(1), 20—31. https://doi.org/10.1656/045.022.0108

Sullivan, K. A. (1989, February). Predation and Starvation: Age-Specific Mortality in Juvenile
Juncos (Junco phaenotus). The Journal of Animal Ecology, 58(1), 275.
https://doi.org/10.2307/5000

Sunde, P. (2008, February 11). Parent-offspring conflict over duration of parental care and its
consequences in tawny owls Strix aluco. Journal of Avian Biology, 39(2), 242—-246.
https://doi.org/10.1111/j.2008.0908-8857.04194.x

Sunde, P., & Naundrup, P. J. (2016, April 11). Spatial and begging behaviours of juvenile
Tawny Owls (Strix aluco) from fledging to independence under contrasting food conditions.
Journal of Ornithology, 157(4), 961-970. https://doi.org/10.1007/s10336-016-1344-4

Tarwater, C. E., & Brawn, J. D. (2010, July). The post-fledging period in a tropical bird:
patterns of parental care and survival. Journal of Avian Biology, 41(4), 479-487.
https://doi.org/10.1111/j.1600-048x.2010.05006.x

Thavarajah, N., & Fenkes, M. (2022, October 7). Hacked kestrels (Falco tinnunculus) show
similar patterns of post-fledging food dependency as wild reared birds: implications for best
practice in release management of orphaned raptors. Wildlife Rehabilitation Bulletin, 40(1),
1-7. https://doi.org/10.53607/wrb.v40.243

Todd, L. D., Poulin, R. G., Wellicome, T. I., & Brigham, R. M. (2003, July). Post-Fledging
Survival of Burrowing Owls in Saskatchewan. The Journal of Wildlife Management, 67(3),
512.

Townsend, H., Maness, T., & Anderson, D. (2007, June). Offspring growth and parental care
in sexually dimorphic Nazca boobies (Sula granti). Canadian Journal of Zoology, 85(6), 686—
694. https://doi.org/10.1139/z07-047

Trivers, Robert. (1972). Parental Investment and Sexual Selection.
Trivers. (1974). Parent-offspring conflict: Vol. 14. 249-264. American Zoologist .

Trutnau, L. & Sommerlad, R. Crocodilians: Their Natural History & Captive Husbandry
(Chimaira, 2006).

Varricchio, D. J., Moore, J. R., Erickson, G. M., Norell, M. A., Jackson, F. D., & Borkowski, J.
J. (2008, December 19). Avian Paternal Care Had Dinosaur Origin. Science, 322(5909),
1826-1828. htips://doi.org/10.1126/science. 1163245

38


https://doi.org/10.2307/1368915
https://doi.org/10.2307/5547
https://doi.org/10.2307/5000
https://doi.org/10.1111/j.2008.0908-8857.04194.x
https://doi.org/10.1007/s10336-016-1344-4
https://doi.org/10.1111/j.1600-048x.2010.05006.x
https://doi.org/10.53607/wrb.v40.243
https://doi.org/10.1139/z07-047
https://doi.org/10.1126/science.1163245

Verhulst, S., & HUT, R. A. (1996, May). Post-fledging care, multiple breeding and the costs of
reproduction in the great tit. Animal Behaviour, 51(5), 957-966.
https://doi.org/10.1006/anbe.1996.0099

Watson, M. J., Spendelow, J. A., & Hatch, J. J. (2011, June 12). Post-fledging brood and
care division in the roseate tern (Sterna dougallii). Journal of Ethology, 30(1), 29-34.
https://doi.org/10.1007/s10164-011-0286-9

Weathers, W. W., & Sullivan, K. A. (1989, September). Juvenile Foraging Proficiency,
Parental Effort, and Avian Reproductive Success. Ecological Monographs, 59(3), 223-246.
https://doi.org/10.2307/1942600

Weimerskirch, H., Barbraud, C., & Lys, P. (2000, February). Sex differences in parental
investment and chick growth in wandering albatrosses: fithess consequences. Ecology,
81(2), 309-318. http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(2000)081[0309:sdipia]2.0.co;2

Wheelwright, N. T., Tice, K. A., & Freeman-Gallant, C. R. (2003, March). Postfledging
parental care in Savannah sparrows: sex, size and survival. Animal Behaviour, 65(3), 435—
443. https://doi.org/10.1006/anbe.2003.2086

Wilson, S. M., & Kikkawa, J. (1988, June). Post-fledging Parental Investment in the
Capricorn Silvereye. Emu - Austral Ornithology, 88(2), 81-87.
https://doi.org/10.1071/mu9880081

Winkler, D. W., S. M. Billerman, & I. J. Lovette (2020). Cassowaries and Emu (Casuariidae),
version 1.0. In Birds of the World (S. M. Billerman, B. K. Keeney, P. G. Rodewald, and T. S.
Schulenberg, Editors). Cornell Lab of Ornithology, lthaca, NY, USA.
https://doi.org/10.2173/bow.casuar1.01

39


https://doi.org/10.1006/anbe.1996.0099
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(2000)081%5b0309:sdipia%5d2.0.co;2
https://doi.org/10.1006/anbe.2003.2086
https://doi.org/10.1071/mu9880081
https://doi.org/10.2173/bow.casuar1.01

