[ SYLVIA41/2005

Kdo urcuje délku hnizdni péce u otevrené
hnizdicich pévcu: rodice nebo potomci?
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Doba hnizdni péce (délka pobytu mladat na hnizd¢€) je jednim z dllezitych parametri roz-
mnozovani ptaka. Mechanismus ukonceni hnizdni péce se snazi vysvétlit nékolik hypotéz;
v podstaté je lze rozdélit na ty, které predpokladaji, Ze o opusténi hnizda rozhoduji mladata,
a ty, které predikuji rozhodujici dlohu rodici. Dosud se vSechny takovéto studie u pévcua za-
méfovaly pouze na ukonceni hnizdni péce u dutinovych hnizdicu. Proto jsme sledovali prabéh
ukonc¢eni hnizdni péce u rikosnika obecného (Acrocephalus scirpaceus), ktery si stavi otevie-
nd hnizda. Srovnani kontrolnich a experimentdlnich hnizd, kde byla vyménéna starsi a mladsi
mlddata, ukazalo, Ze rodic¢e nemanipuluji mladata k opusténi hnizda ani v jedné ze sledova-
nych skupin. Hnizdo jako prvni vzdy opoustéla morfologicky nejvyspélejsi mladata. Nase vy-
sledky tedy ukazuji, ze proces opousténi hnizda u oteviené hnizdicich pévct muze byt zalo-
Zen na podobném mechanismu jako u pévca dutinovych, kde o ukonceni pobytu na hnizdé
rozhoduji mladata, kterd opoustéji hnizdo po dosazeni urcité prahové velikosti.

The length of the nestling period is one of important life-history traits in birds. Several hypo-
theses have been proposed to explain the mechanism of fledging. These hypotheses predict that
the fledging process is either under the control of nestlings or is manipulated by parents. All
studies performed so far on passerines have concentrated on hole-nesters. Therefore we studied
the process of fledging in an open-nesting passerine, the Reed Warbler (Acrocephalus
scirpaceus). Comparison of unmanipulated control and experimental broods (where young
and old broods were cross-fostered) showed that parents do not force nestlings to fledge in any
of the studied brood categories. However, fledging process was started by the most developed
chick. Our results indicate that fledging process in open-nesting passerines may be based on
mechanisms similar to hole-nesting passerines where the end of nestling period results from
nestlings’ decision after a certain threshold body size has been achieved.
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UVOD dépodobnost pfeziti nebo kvalitu mla-

dat (Clutton-Brock 1991). V uzsim slova
Rodicovska péce u ptiakt a viech dalsich ~ smyslu zahrnuje u ptaka péci o vejce
Zivoc¢ichti obecné je chdpdna jako jaké-  a mlddata (Clutton-Brock 1991). Ptdci
koli chovani, kterym rodice zvySuji prav-  vykazuji Siroké spektrum mechanismu
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rodicovské péce, od hnizdniho parazi-
tismu (Rothstein & Robinson 1998, Da-
vies 2000), v rdamci kterého se nevysky-
tuje zadné rodicovské chovani, az po
dlouhodobou péci jednoho nebo obou
rodicli o vejce a mladata. Alespon néja-
ka forma rodicovské péce se vyskytuje
u vice nez 99 % ptacich druhti (Buntin
1996). Podle teorie Zivotnich stylt (Jife-
history theory) pro vSechny druhy obec-
né plati, Ze zvysujici se rodicovskd péce
zvySuje nadéji mladat na preziti a roz-
mnozeni, avsak snizuje pravdépodob-
nost preziti a rozmnozeni rodi¢u v dal-
sich rozmnozovacich pokusech (tzv.
kompromis mezi soucasnou a budouci
reprodukci; Nur 1984, Linden & Moller
1989, Clark & Ydenberg 1990, Roff 1992,
Jacobsen et al. 1995).

Optimdlni délka rodicovské péce je
pro rodice takovi, kterd maximalizuje je-
jich reproduk¢ni uspésnost. Optimalni
délka této periody z hlediska mlddat je
vsak ta, kterd maximalizuje jejich prav-
dépodobnost preziti do reprodukéniho
véku. Zijmy rodict a potomktt mohou
tudiz v tomto ohledu vstupovat do kon-
fliktu ohledné¢ intenzity a délky rodicov-
ské péce (Trivers 1974). Tento typ kon-
fliktu je napt. u savcli znam jako konflikt
béhem odstaveni (weaning conflict;
Mock & Forbes 1992).

U ptaka takovyto konflikt mize na-
stat az po vylihnuti mladat, tedy v obdo-
bi, kdy potomci mohou zacit ovliviiovat
chovani rodict zadonénim o potravu
(Wright & Leonard 2002). Doba hnizdni
péce (tj. doba od vylihnuti po vylétnuti
mladat; nestling period) pak muze byt
ukoncena iniciativou rodi¢a nebo mla-
dat samotnych. Jelikoz pro ,vylétnuti
existuje nékolik raznych vyznamu
(napft. Burger 1980, Middleton 2001), po-
vazujeme v této praci za vylétnuti trvalé
opusténi hnizda mladaty (viz napft. Gill
1994, Koford et al. 1994).

Pric¢iny ukonceni rodicovské péce na
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hnizdé a vylétnuti mladat se snazi vy-
svétlit nékolik hypotéz (Johnson 2004):

(1) Hypotéza rodi¢ovské manipu-
lace (Parental manipulation hypo-
thesis) navrhuje, ze rodice stimuluji mla-
data k vylétavani zménami v chovani.
Rodi¢e mohou donutit mldadata opustit
hnizdo napftiklad sniZenim intenzity kr-
meni (sykora horska Parus gambeli,
Grundel 1987; lundk hnédy Milvus mi-
grans, Bustamante & Hiraldo 1990; ra-
cek stiibtity Larus argentatus, Graves et
al. 1991; alkoun holubi Cepphus colum-
ba, Emms & Verbeek 1993; motdk luzni
Circus pygargus, Arroyo et al. 2002; datel
zlaty Colaptes auratus, Wiebe & Elchuk
2003), lakanim mladat z hnizda pomoci
potravy ¢i vokalizaci (sykora modiinka
Parus caeruleus, Arnold & Arnold 1952;
sykora konadra Parus major, Walker
1972; orlovec fic¢ni Pandion haliaetus,
Green 1976; sokol stéhovavy Falco pe-
regrinus, Ratcliffe 1980; lundk hnédy;,
Bustamante & Hiraldo 1990) pfipadné
i zvysenou agresi vuci mladatim (kolib-
fik Clémenciin Lampornis clemenciae,
Ficken 2002).

(2) Hypotéza prahové velikosti
mladéte (Threshold size hypothesis)
predpoklddd, ze mladata vylétnou po
dosazeni urcitého stupné vyvoje, ktery
je kriticky pro jejich dalsi pieziti mimo
hnizdo (buinak Audubonuv Puffinus
lherminieri, Harris 1969; papuchalk se-
verni Fratercula arctica, Harris 1983; sy-
kora babka Parus palustris, Nilsson
1990; Nilsson & Svensson 1993; lejsek
¢ernohlavy Ficedula hypoleuca, Nilsson
& Svensson 1993; rorys obecny Apus
apus, Martins 1997; vlastovka stromova
Tachycineta bicolor, Michaud & Leonard
2000; papuchalk razkaty Cerorhinca
monocerata, Deguchi et al. 2004; stiizlik
domaci Troglodytes aedon, Johnson
2004). Po dosazeni této prahové velikos-
ti pfevysi zisky z opusténi hnizda zisky
ze setrvani na hnizdé. Mlddata mohou



mit naptiklad uzitek z opusténi hnizda,
kdyz je riziko predace na hnizdé veétsi
nez mimo né (Schaefer et al. 2004).
Opusténi hnizda mtze mladéti také
usnadnit ziskdavani potravy snadnéjsim
kontaktem s rodici diky zvysené mobili-
té¢ mladéte a pfechodem na samostatné
krmeni.

(3) Hypotéza kompetice mezi mla-
daty (Nestling competition hypothesis)
je zalozena na predpokladu, Ze vylétava-
ni zahajuje mladé¢, které neni schopno
konkurovat svym sourozencu v kompe-
tici o potravu (napf. je v nejhorsi kondi-
ci, nebo je nejmensi). Mimo hnizdo se
muiZe pokusit opatfit si potravu samo
(rorys obecny, Martins 1997), nebo zis-
kat vice potravy od rodicu, ktefi upfed-
nostnuji krmeni jiz vylétnutych mladat
(sykora konadra, Lemel 1989).

(4) Hypotéza pribuzenské selekce
(Kin selection hypothesis) je zalozena na
predstaveé, ze v nékterych situacich
muiZe nejstarsi a nejlépe vyvinuté mladé
zpomalit zacdtek vylétavani, aby zvysilo
svoji inkluzivni fitness. Toto zpozdéni by
jeho pozdéji vylihnutym sourozenctim
poskytlo navic ¢as dospét a vyrust, ¢imz
by vzrostla jejich sance na preziti (stfiz-
lik domaci, Freed 1988).

Ve své prdci jsme se zaméfili na fakto-
ry urcujici vylétnuti mladat z hnizda u ra-
kosnika obecného (Acrocephalus scir-
paceus), pévce, ktery si stavi oteviend
hnizda. Tento druh jsme zvolili proto, ze
vSechny prdce, které se dosud zabyvaly
podobnym tématem u pévcell, se zameii-
ly vyhradné na hnizdi¢e dutinové (viz
vyse). Mezi obémi skupinami jsou vsak
zasadni rozdily ve zpusobu zivota.
Nedutinovi hnizdi¢i jsou vice zatizeni
predaci nez dutinovi, maji niz$i hnizdni
uspésnost a kratsi dobu hnizdni péce
(Martin & Li 1992, Martin 1995).

U rdakosnika obecného je mozné tes-
tovat prvni tii uvedené hypotézy (viz
vyse), nikoli vsak hypotézu piibuzenské
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selekce, protoze rakosnici obecni se lih-
nou pomérné synchronné a hierarchie
mezi mlddaty byva vétsinou pfili§ mala
(vlastni nepublikovana data), aby se fak-
tor piibuzenské selekce mohl uplat-
novat.

Na zaklade vyse uvedenych hypotéz
jsme tedy testovali ndsledujici predikce
(¢islovani odpovida vyse uvedenym hy-
potézam):

(1) Ukonceni hnizdni péce urcuji ro-
dice tim, ze snizuji frekvenci krmeni
mldadat v hnizdé; to se muze projevit sni-
zovanim hmotnosti mlddat pred vylét-
nutim.

(2) Ukonceni hnizdni péce urcuji
mlddata tim, Ze sama opusti hnizdo po
dosazeni urcité prahové velikosti. Nej-
prve tedy opousti hnizdo mladé, které
dosdhlo nejdile ve vyvoji oproti svym
sourozencum co do hmotnosti ¢i koster-
niho rustu.

(3) Ukonceni hnizdni péce zahajuje
mladé, které je nejmensi nebo v nejhor-
1 kondici.

METODIKA

Terénni prdace probihaly na rybnic¢ni
soustaveé u obce Luzice (okres Hodonin;
48°51 N 17°04’ E) v letech 2002-2004,
vzdy od zacatku ¢ervna do poloviny cer-
vence. Celd soustava zahrnuje sedm ryb-
nikl (Bojanovicky, Komadrovsky, Nad
sddkami, Vytopa, Novodvorsky, Dvor-
sky, Pisecensky a Luzicky), z vEétsi ¢dsti
vyuzivanych ke kapro-kachnimu chovu.
Rdkosnik obecny zde hnizdi pievizné
v rakosu obecném (Phragmites austra-
lis), tvoficim nejveétsi ¢dst litordlniho po-
rostu, vzacnéji pak i v orobinci uzko-
listem (7ypha angustifolia).

Velikost snusek a znaceni mladat

Do pokust jsme zahrnuli pouze hnizda,
kterd obsahovala ¢tyfi mladata, aby-
chom odfiltrovali pfipadny vliv poctu
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mlddat na intenzitu rodicovské péce.
Pokud to situace umoziiovala, upravo-
vali jsme na pozadovanou velikost
i hnizda s vice ¢i méné mladaty. Tyto
Upravy jsme provadéli premisténim jed-
noho mladéte do jiného hnizda se stej-
né starymi mlddaty v piipadé, Ze hniz-
do obsahovalo pltvodné pét mladat,
nebo pfidinim mlddéte nebo mlddat
stejného véku z jiného hnizda, pokud
hnizdo obsahovalo méné nez ¢tyfi mla-
data. Mladata v kazdém hnizdé, které
bylo dile vyuzivino k pozorovanim
a pokusum, byla znacena ihned po vy-
lihnuti ¢ernym lihovym fixem na prsty
nohou tak, aby bylo mozno jedince bez-
pecné individudlné rozeznat. Protoze se
znaceni vlivem otéru postupné ztrace-
lo, bylo nutno ho pfi kazdé manipulaci
s ptaky obnovovat. V roce 2004 byla na-
vic mladata 8. nebo 9. den po vylihnuti
individudlné znacena netoxickymi bar-
vami na temeno hlavy, aby byla usnad-
néna identifikace pfi vylétavani.
Experimentalni skupiny

Doba hnizdni péce je u rdkosnika obec-
ného nejcastéji 10-11 dni (Hudec 1983,
Cramp 1992). Jako den 0 jsme urcili den,
kdy se vylihlo posledni (¢tvrté) mlade.

Abychom otestovali hypotézu rodi-
¢ovské manipulace, konfrontovali jsme
rodi¢e s mladaty o 3-6 dnU star$imi re-
spektive mladsimi, nez tomu bylo za pu-
vodni pfirozené situace. Toho jsme do-
sdhli vzajemnou vymeénou (cross-foste-
ring) mladsich (1-4 dny) a starsich
(5-7 dni) mladat (naprosta vétsina vy-
mén byla provedena pro mlddata ve
véku 2 respektive 6-7 dnu). Sledovali
jsme rozdily v rodicovské péci a rusto-
vych parametrech mezi ndsledujicimi
skupinami:

Mladsi, kde byla ptivodni mladata vy-
ménéna za mladsi. Nahradni rodice tak
byli konfrontovani s mladaty, kterd po-
ttebovala k dokonceni svého vyvoje na
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hnizdé o 3-6 dnu vice nez jejich vlastni
mlddata, a byli proto ,nuceni“ starat se
o né déle nez za prirozenych okolnosti.

Starsi, kde byla pivodni mlddata vy-
ménéna za starsi. Nahradni rodice tak
obdrzeli mladata, kterd potiebovala
k dokonc¢eni svého vyvoje na hnizdé
0 3-6 dnli méné nez jejich vlastni mla-
data, a byla proto schopna vylétnout dii-
ve nez za ptirozenych okolnosti.

Kontrolni manipulovana, kde
byla puvodni mlddata ve dni 2 vymén¢-
na za mlddata stejného véku, abychom
otestovali pfipadny vliv samotné mani-
pulace s mladaty na rodi¢ovské chovani.

Kontrolni nemanipulovana, kterd
zustala bez jakéhokoli experimentdlni-
ho zdsahu, byla méfena a filmovana stej-
né jako ostatni hnizda.

Vyména mladat byla vzdy naplanova-
na tak, aby prob¢hla co nejrychleji (1.
nejdéle do 30 min). VSechna mlddata
z jednoho hnizda byla pienesena do
hnizda, které bylo vybrano na zdkladé
vySe uvedenych kritérii. Zde byla vyme-
néna za puvodni mlddata a ta byla nao-
pak pfesunuta do hnizda prvniho.
Manipulace neméla zddny zjistitelny ne-
gativni vliv na prezivani mladat a zddna
z pfemisténych mladat nebyla opusténa.

Sledovani rodicovské péce

Ve dnech 0, 2, 3, 7 a 8 staii mladat bylo
kazdé hnizdo kazdé kategorie po dobu
90 min nati¢eno na videokameru
(systém Hi8). Na jednotlivych hnizdech
bylo natac¢eni provadéno pokud mozno
ve stejnou denni dobu, aby se elimino-
val mozny vliv ménici se intenzity krme-
ni béhem dne (napf. Cox 1960, Knapton
1984). Videozaznam nebyl pofizovin za
deste, velmi silného vétru, u hnizd, je-
jichz umisténi neumoznovalo instalaci
kamery (napf. hnizda daleko od pevné-
ho biehu v hlubsi vodé) a u hnizd, kde
rodic¢e odmitali po prvni instalaci kame-
ry krmit.



Ze zdznamu bylo analyzoviano prv-
nich 60 min od okamziku, kdy jeden
z rodi¢u zacal krmit mladata. Zazna-
mendvali jsme pocet pfiletd rodict na
hnizdo, pfi nichz byla mlddata krmena
(navstévy bez krmeni nebyly pocitany).

Hnizda jsme kontrolovali prubézné
tiikrat denné ode dne 9 az po vylétnuti
véech mlddat. Zaznamendvali jsme pofta-
di, v jakém mldadata vSech Ctyi pokus-
nych kategorii opoustéla hnizdo. Ne ve
vSech piipadech se podarilo potradi
opousténi zaznamenat. Hnizda, kde
véechna mladata vylétla mezi dvéma po
sobé jdoucimi kontrolami, jsme z analy-
zy vylétavani vyloucili. Pokud mezi dvé-
ma kontrolami vylétla dvé nebo tfi mla-
data, byla kazdému z téchto mladat pii-
fazena priumérnd hodnota z poradi
vylétavani (napf. vylétla-li zaroveil mla-
data ¢ 2 a 3, dostala obé potadi 2,5).
Takovyto pfistup je konzervativni a sni-
zuje pravdépodobnost chyby prvniho
druhu.

Sbér biometrickych dat

Ve dnech 0, 2, 3, 7 a 8 véku mlddat jsme
mladatim ve vsech ¢tyfech kategoriich
hnizd méfili digitalnim posuvnym meé-
fidlem délku béhdku (tarsometatarsus)
s pfesnosti na 0,1 mm. Ve stejné dny
jsme mlddata také vazili na digitdlni vaze
s presnosti na 0,01 g. Mladata jsme mé&fi-
li a vazili vzdy az po ukonceni filmovani.
Sbér biometrickych dat byl provddén
standardnimi metodami (Hromadko
1998).

Kondice byla spocitina podle vzorce
(Lemel 1989):

3/m/d
kde m je hmotnost mladéte ve dni 8 a d
je délka behdku ve dni 8.

Testovani hypotézy 1:
rodicovska manipulace

Kdyby rodice kontrolovali dobu hnizdni
péce, mohli by se fidit napf. pravidlem:
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,Krm po dobu 10 dni a poté sniz nebo
preru$ krmeni“. Tato hypotéza by byla
podpofiena, pokud by ve dnech 7a 8
byla frekvence krmeni na hnizdech ka-
tegorie ,mladsi“ vyznamné nizs$i oproti
frekvenci krmeni u hnizd  kontrolnich®
a ,starsich®. Pokud ale neni doba hnizd-
ni péce pod kontrolou rodic¢u, méla by
byt mladata z hnizd kategorie ,mladsi*
krmena po celou dobu svého pobytu na
hnizdé stejné jako u ,kontrolnich“ hnizd
a vylétnout ve stejném véku jako za pii-
rozenych okolnosti (. 10-11 dni). Ddle
by mladata v kategorii ,star$i“ méla vy-
létnout bud ve stejném nebo vyssim
véku, nez je pro rdkosnika obecného
bézné. Mladata ze snUSek kategorie
Lkontrolni manipulovand“ by meéla vy-
létnout ve stejném véku jako mladata
kategorie ,kontrolni nemanipulovand,
pokud manipulace neméla na rodicov-
ské chovani zadny vliv. Stejné predikce
plati i pro délku behdku, hmotnost
a kondici.

Testovani hypotézy 2:
prahova velikost mladéte

K otestovani hypotézy, ze mladata opou-
$t€ji hnizdo poté, co dosihnou urcité
kritické velikosti, jsme testovali vliv dél-
ky béhdku a hmotnosti méfené v den 8
na pofadi vylétnuti mladéte z hnizda.
Ma-li tato hypotéza platnost, pak miize-
me ocekavat, Ze velikost minimalné jed-
né z téchto proménnych bude negativ-
né korelovdana s pofadim vylétavani.

Testovani hypotézy 3:
kompetice mezi mladaty

Podle této hypotézy by hnizdo meéla
jako prvni opoustét mladata, kterd jsou
mensi a/nebo v horsi kondici nez jejich
sourozenci. Plati-li tato hypotéza, méli
bychom najit pozitivni korelaci mezi
pofadim vylétavani z hnizda a hmotnos-
ti, délkou béhaku nebo kondici mla-
déte.
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Analyza dat

Vzhledem k relativné malym velikostem
vzorkll jsme statisticky analyzovali jen
data naméfend ve dni 8, v grafech jsou
vsak z ilustrativnich davodt zahrnuta
data ze vsech sledovanych dnut.

Pro testovani vztahu rustovych pro-
ménnych a poradi vylétavani z hnizda
jsme pouzili obecné linedrni smisené
modely pfedpoklddajici normalni rozlo-
zeni chyby a odhadujici parametry me-
todou REML. Jako test vyznamnosti pro
fixni efekty byl pouzit F-test pocitajici
stupné volnosti pro jmenovatele meto-
dou Kenwarda a Rogera. Nihodnymi
efekty byl rok a identita sntsky (uhniz-
déna v roce).

Abychom odfiltrovali vliv variability
mezi hnizdy, kterd by mohla smazat cel-
kovy efekt sledovanych proménnych na
vylétavani, vycentrovali jsme hodnoty
nezavislych proménnych proti jejich
prumérum v rdmci jednotlivych snusek.
V separdtnich analyzich jsme pak zpra-
covali centrovand i necentrovand data.
Vsechny vypocty byly provedeny v pro-
gramech SAS a JMP. Vysledné hodnoty
jsou uvedeny jako primér + SD.

VYSLEDKY

Délka pobytu mlddat v hnizdné se neli-
sila mezi dvéma kontrolnimi skupinami
Jkontrolni nemanipulovana“ (10,26
+0,49 dne) a ,kontrolni manipulovana“
(10,21 £ 0,44 dne) (Mann-Whitney test:
Uy, = 0,00; p = 1). Stejné tak jsme nezjis-
tili zadné rozdily v délce béhaku, hmot-
nosti, kondici a frekvenci krmeni ve
véku 8 dni mezi témito dvéma kontrola-
mi (Mann-Whitney testy, vSe n.s.). Proto
jsme vysledky z téchto dvou skupin slou-
¢ili a ddle je pouzili jako ,kontrolni“ pro
srovndni s experimentdlnimi hnizdy.
Nezjistili jsme zadny pokles frekven-
ce krmeni mladat rodi¢i mezi dnem 7
(24,50 £ 1,60) a 8 (23,65 + 1,58) pied vy-
létnutim po slouceni vSech dat (Mann-
Whitney test: Uy, 5 =013 p = 0,90).
Rodice vsak mohli - pokud by platila hy-
potéza rodicovské manipulace - zacit
snizovat frekvenci krmeni pozdéji. Tak
tomu vsak nebylo, protoze frekvence kr-
menive dni 8 se nijak nelisila mezi mlad-
$imi, starsimi a kontrolnimi hnizdy, stej-
né tak jako jsme nenasli zddny rozdil
v délce béhdku, hmotnosti a kondici
mezi skupinami ve stejném véku
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Obr. 1. Srovnini délky béhdku (praméry + SD) mezi experimentdlnimi kategoriemi v prabeé-
hu doby rodicovské péce na hnizdé. Den 0 = den vylihnuti posledniho mladéte.

Fig. 1. Comparison of tarsus length (mean + SD) among experimental groups throughout the
nestling period. Day O = day when the last chick hatched. ,Kontrolni“ = Control group, ,Mladsi“
= Young group, ,Starsi“ = Old group (for explanations see Summary).
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Obr. 2. Srovnani hmotnosti (priméry + SD) mezi experimentdlnimi kategoriemi v prabehu
doby rodicovské péce na hnizdé. Den 0 = den vylihnuti posledniho mlddéte.

Fig. 2. Comparison of nestling weights (mean + SD) among experimental groups throughout
the nestling period. Day O = day when the last chick hatched. ,Kontrolni“ = Control group,

v i

SMladsi“ = Young group, ,Starsi“ = Old group (for explanations see Summary).
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Obr. 3. Srovnani frekvence krmeni (= pocet krmeni za 1 hodinu; priiméry + SD) mezi experi-
mentdlnimi kategoriemi v pribéhu doby rodicovskeé péce na hnizdé. Den 0 = den vylihnuti po-
sledniho mladéte.

Fig. 3. Comparison of feeding frequencies (i.e. number of feedings per brood per hour; mean
+ §D) among experimental groups throughout the nestling period. Day 0 = day when the last

chick hatched. ,Kontrolni“ = Control group, ,Mladsi“ = Young group, ,Starsi“ = Old group (for
explanations see Summary).

(Kruskal-Wallis ANOVA, v$e n.s.; obr. 1, 2,
3). Doba od vylihnuti po vylétnuti se
také nelisila mezi kontrolnimi (10,24 +
0,44 dne, n = 10), star$imi (10,52 + 0,34
dne, n = 8) a mladsimi (10,42 + 0,50 dne,
n = 6) hnizdy (Kruskal-Wallis ANOVA:
df =2,42=2]17, p = 0,34).

Potfadi vylétnuti mladéte bylo vy-
znamné negativné ovlivnéno délkou bé-
hiku ve dni 8, tj. nejdfive opoustéla hniz-
do mlddata s nejdelsim béhdkem (F, ., =
15,67; p = 0,0002; intercept: 2,50 + 0,11; t,
= 2275; p < 0,0001; smérnice: -0,48 +
0,12; t,, = -3,90; p = 0,0002). Kvalitativné
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stejny vysledek jsme ziskali i tehdy, kdyz
nebyla data pro délku béhdku centrova-
na (F ¢, = 10,28; p = 0,0021). Efekt experi-
mentdlni skupiny (kontrola, starsi, mlad-
§i), roku a hnizda nebyl vyznamny.

Vzhledem k hmotnosti ve dni 8
z hnizda jako prvni odchdzela nejtézsi
mlddata (centrovand data; F ;, = 7,19; p =
0,0093; intercept: 2,50 + 0,12; t,, = 22,67;
p < 0,0001; smérnice: -0,48 + 0,18; t,, =
-2,68; p = 0,0093). Ke kvalitativné stejné-
mu vysledku vedla i necentrovana data
(Fgq = 4,53; p = 0,0372).

Kondice mlddéte v osmém dni nao-
pak korelovala pozitivné s vylétavinim
v souboru centrovanych dat (F, ;= 4,36;
p = 0,0408), u necentrovanych dat tento
efekt nebyl vyznamny (F, g, =3,19;
p = 0,0790). Nase data tedy naznacuji
tendenci, Ze nejprve z hnizda odchazeji
mlddata v nejnizsi kondici. Tento na prv-
ni pohled paradoxni vysledek (potradi
vylétavani koreluje negativné s hmot-
nosti a délkou béhdku mladéte, ale pozi-
tivné s jeho kondici, kterd je pfimo
umérna velikosti mladéte) lze vysveétlit
tim, ze hmotnost mladéte klesa s pora-
dim vylétnuti pomaleji (smérnice:
-0,4744) nez délka béhaku (smérnice:
-0,4812) a tim padem kondice mla-
déte se zvétsujici se délkou béhdku
klesa (centrovana data: Fles = 112,58;
p <0,0001; smérnice: -0,0023 +0,0002;
ty, = —10,61; p< 0,0001). Tento vysledek
Ize interpretovat tak, ze vétsi mladata ne-
sta¢i hmotnosti kompenzovat kosterni
rust tak, aby si udrzela takovou kondici
jako mensi mlddata. Na druhé strané
muize byt tento vysledek vedlejsim pro-
duktem toho, ze snizovanim hmotnosti
se starsi mladata mohou pfipravovat na
brzky vylet z hnizda (Reme$ & Martin
2002). Testovali jsme ristové charakte-
ristiky mladat ze dne 8, coz je stdle asi
2,5 dne pfed vyletem z hnizda, takze za-
timco vétsi mladata uz se mohla pfipra-
vovat na opusténi hnizda snizovanim
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hmotnosti, mensi mladata s touto risto-
vou zménou mohla zacit az v den
9 nebo 10, coz uz jsme nemohli zazna-
menat (starsi mladata jsme se nesnazili
méfit, abychom nezptsobili pfedc¢asné
vylétnuti mladat z hnizda).

Poradi vylétnuti také pozitivné souvi-
selo s celkovou dobou pobytu mliadéte
v hnizdé¢ - mladata, kterd vylétla jako
prvni, opustila hnizdo pramérné v niz-
$im véku nez jejich mladsi sourozenci,
kteti vylétli ve vy$sim veku (F, o, = 4,94;
p = 0,0304). Poradi vylétnuti také velice
vyznamné pozitivné korelovalo s porfa-
dim vylihnuti konkrétnich mladat (F
45,09; p < 0,0001).
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DISKUSE

Sledovani rodicovské péce rdkosnika
obecného na experimentdlnich a kon-
trolnich hnizdech ukdzalo, Ze nejdiive
hnizdo opoustéji mlddata, kterd jsou
morfologicky nejvyvinutéjsi (nejveétsi
délka béhaku a hmotnost), stravila
v hnizdé relativné méné ¢asu nez jejich
sourozenci a jsou zdroven v relativné
horsi kondici nez ostatni mladata v hniz-
dé. Velmi vyznamnym faktorem ovliviu-
jicim potadi vylétavani bylo potadi vy-
lihnuti, coz naznacuje, zZe diive vylihla
mladata opoustéji hnizdo diive oproti
mladatim vylihnutym pozdéji, coz by
mohlo byt vyhodné vzhledem k nizsi
predaci na mladatech mimo hnizdo
(Roff et al. 2005; viz nize). Srovnani frek-
vence krmeni na experimentdlnich
a kontrolnich hnizdech neukdazalo zad-
né rozdily v péci o mladata. Rodice se
tedy o mladata starali podle jejich po-
tteb a ne podle dosavadni délky rodi-
covske péce (tedy predeslych investic).

Rodicovska manipulace

(predikce 1)

V nasi populaci rdkosniki obecnych
jsme nezjistili zddnou manipulaci doby



hnizdni péce ze strany rodicu. Frek-
vence krmeni ve véku mladat 7 a 8 dnt
zustala stejnd u vSech pokusnych kate-
gorii (obr. 3). Odrazem toho je i fakt, Ze
rust mladat a jejich kondice se mezi sku-
pinami nelisil (obr. 1 a 2).

Snizeni frekvence krmeni vedouci
k ukonceni pobytu mlidat na hnizdé se
zda byt bézné u dravcu (Green 1976,
Arroyo et al. 2002). U néekterych draveu
bylo navic pozorovdno noseni kofisti na
dohled mladatiim, coz bylo interpreto-
vano jako snaha rodica urychlit vylétd-
vani, aby redukovali riziko predace mla-
dat na hnizdé (Ratcliffe 1980, Busta-
mante & Hiraldo 1990). Klesajici frek-
vence krmeni s vékem mldadat byla za-
znamendna také u Splhavel (Wiebe &
Elchuk 2003) a dlouhokfidlych (Graves
et al. 1991).

Snizovani frekvence krmeni s vékem
mladat se vyskytuje také u andulek vin-
kovanych (Melopsittacus undulatus)
(Stamps et al. 1985), kde vsak tuto strate-
gil uziva pouze samice, kterd rozdéluje
potravu mladatim ve vysoce asynchron-
ni sntisce nepiimo umeérné podle jejich
velikosti. Cim jsou mlddata vétsi, tim
méné potravy od samice ziskdvaji
(Stamps et al. 1985).

U pévcu byla rodic¢ovska manipulace
pozorovdna jen vyjimecné. U dvou dru-
hu sykor byla zaznamendna snaha rodi-
¢l vylakat mladata z hnizda pomoci po-
travy. U sykory konadry (Walker 1972)
se samec takto pokousel z hnizdni duti-
ny vyldkat mladé¢, které bylo mnohem
mensi nez jeho sourozenci, ktefi uz vy-
létli. U sykory modfinky (Arnold &
Arnold 1952) to byl opét samec, kdo tim-
to zptsobem ukoncoval pobyt mladat
na hnizdé. V tomto pripadé byl také sa-
mec jedinym, kdo se o hnizdo staral,
protoze samice béhem hnizdni periody
ziejmé zahynula. Ani jedna z téchto situ-
aci v8ak neni typickd. Uvedené mladée
sykory konadry bylo vyrazné mensi nez
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jeho sourozenci a o hnizdo u sykor
modfinek se staral pouze jeden z rodi-
¢. Neni tedy jisté, jak by u téchto druhu
probihalo ukoncovani hnizdni péce za
normdlnich okolnosti.

U $packt obecnych (Litovich & Po-
wer 1992) dochdazelo ke snizovani rodi-
c¢ovskych investic pouze tehdy, kdyz
bylo mladym $packim experimentalné
zamezeno vylétnuti z hnizdni dutiny,
¢imz doslo k umélému prodlouzeni pre-
trvavani mladat na hnizdé. Proto se zda,
Ze ani u $packu obecnych neni za pfiro-
rodi¢ovskou manipulaci. Snizovani frek-
vence krmeni pred vylétnutim mladat
z hnizda bylo pozoroviano za pfiroze-
nych podminek pouze u sykory horské
(Grundel 1987) a salasnika modrého
(Sialia sialis) (Pinkowski 1978).

Zvlastnim piipadem rodicovského
chovani spojen¢ho s ukon¢enim hnizd-
ni péce je agrese vici potomkim, kterd
byla pozorovana u kolibfika Clémen-
ciina (Ficken 2002). U jinych druht ne-
byla rodicovskd agrese uplatilujici se
v takové situaci zaznamendna, ale nékdy
se objevuje pii ukoncovani pohnizdni
péce (postfledging period), jako napfi-
klad u orla iberského (Aquila adalberti)
(Alonso et al. 1987).

Jak bylo zminéno vySe, u rakosnikt
obecnych se frekvence krmeni s vékem
mlddat na hnizdé nesnizuje, a to dokon-
ce ani u snusek, které museli rodice
vychovavat déle, nez je pro tento druh
obvyklé (skupina ,mladsi). Protoze
mldadata z hnizd kategorie ,mladsi“ vylé-
tala ve stejném véku jako z hnizd skupi-
ny ,kontrolni“, lze predpokladat, Ze se
rodi¢e nepokouseji mlddata donutit
opustit hnizdo ani ldkdnim na potravu,
ani agresi. Tuto hypotézu podporuje
i fakt, ze ¢lovékem odchovand mladata
rakosnikt obecnych, ktera byla krmena
v pravidelnych intervalech, opustila
hnizdo ve stejnou dobu, jako mladata
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stejného druhu v pfirozenych podmin-
kach (Davies & Green 1976). Rodice ra-
kosnikt obecnych pravdépodobné ne-
maji pro krmeni mlddat pevny limit
a krmi nejspise podle pravidla ,Krm
mlddata na hnizdé, dokud sama nevylét-
nou“, a proto jsou ochotni pecovat
o mladata déle.

Podobné by se dal vysvétlit i kuriézni
pfipad prodlouzené rodicovské péce,
jez byl zaznamendn u vrabc domdcich
(Passer domesticus) (Summers-Smith
1963), kde rodic¢e krmili mladé zamota-
né v hnizdé do motouzt po cely podzim
a zimu. Tato péce byla pferusena az po
zdsahu pozorovatele, ktery mladé osvo-
bodil.

Prahova velikost mladéte

(predikce 2)

Nase vysledky naznacuji, ze mladata ra-
kosnikt obecnych vylétnou, jakmile do-
sahnou délky behdku (resp. hmotnosti),
kterd je odrazem urcitého stupné vyvo-
je. Toto zjisténi je ve shodé s hypotézou
prahové velikosti mlddat, podle které
jako prvni opusti hnizdo nejvyvinutéjsi
mladé a dalsi ho nasleduji.

Stejné vysledky byly ziskany i pro né-
kolik druhtt bufndkt a papuchalkua
(Harris 1969, Harris 1983, Deguchi et al.
2004). Stejné jako u rdkosnika obecného
ani zde nedochdzi k rodicovské mani-
pulaci a umélé prodlouzeni hnizdni
péce nemd vliv na chovani rodict.
Jelikoz tyto druhy maji pouze jedno mla-
dé, nevyskytuje se zde ani kompetice
mezi mladaty a mladé proto ziejmé
opousti hnizdo po dosazeni velikosti,
dulezité pro dalsi preziti mimo hnizdo.
Podobné je tomu i u roryst obecnych
(Martins 1997) v letech, kdy je dostatek
potravy. V téchto letech se mezi mlddaty
nevytvari hierarchie a jako prvni vyléta-
va nejstarsi ze sourozencu.

U pévct tato hypotéza ziskavad nejveét-
§i podporu. Vylétavani mladat po dosa-
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zeni prahové velikosti bylo pozorovano
kupfikladu u sykory babky (Nilsson
1990, Nilsson & Svensson 1993), lejska
¢ernohlavého (Nilsson & Svensson 1993),
vlastovky stromové (Michaud & Leonard
2000) ¢i stiizlika domdciho (Johnson et
al. 2004). U lejska ¢ernohlavého a sykory
babky nemélo umeélé prodlouzeni
hnizdni péce vliv na chovani rodi¢t a ro-
dice byli ochotni se o mladata starat po
deldi dobu, nez je obvyklé (Nilsson &
Svensson 1993), podobné jako u rakos-
nika obecného (tato studie).

Kompetice mezi mladaty

(predikce 3)

Hypotéza kompetice mezi mladaty byla
u rdkosnikt obecnych nasimi daty pod-
pofena. Tato hypotéza predpovidd, ze
hnizdo jako prvni opousti mladeé, které
je v horsi kondici nez jeho sourozenci.
Piestoze u rdkosniki obecnych jako prv-
ni opoustéla hnizdo nejvyvinutéjsi mla-
data (s nejdelsim béhdkem a nejvétsi
hmotnosti) byla tato mlddata zaroven
v relativné horsi kondici nez jejich sou-
rozenci. Tento na prvni pohled kontra-
intuitivni vysledek je v souladu se zjisté-
nim, Ze s rustem mlddéte roste jeho
hmotnost pomaleji nez délka béhdku
(smérnice regrese hmotnosti na béhak:
0,41; viz také Vysledky). Toto zjisténi
ukazuje, ze hypotéza prahové velikosti
a hypotéza kompetice mezi mladaty ne-
jsou alternativami, ale mohou platit za-
roven. Je ovSem také dulezité zduraznit,
ze vliv délky beéhdku a hmotnosti byl
mnohem vyznamnéjsi (obé p < 0,0001)
nez vliv kondice, ktery byl vyznamny
pouze margindlné (viz Vysledky). To
sice svédci vice pro hypotézu prahové
velikosti, ale nic neméni na zavéru, Ze
opousténi hnizda mlddaty mtze byt za-
roven ovlivnéno jejich velikosti i kondi-
ci. Podle jiné varianty hypotézy kompe-
tice mezi mladaty md jako prvni odcha-
zet z hnizda posledné vylihlé mlade



nebo nejmensi mladé - tato varianta je
nasimi daty u rakosnika obecného vy-
vracena. Kazdopddneé je tfeba tyto zdve-
ry ovéfit v dalsim vyzkumu.

Opousténi hnizda mladaty, kterd jsou
v horsi kondici z davodu kompetice
mezi sourozenci, pozoroval Martins
(1997) u rorysu obecnych, ale pouze
v roce, kdy byl nedostatek potravy
a mezi mlddaty v hnizd¢ byla proto usta-
vena vyrazna velikostni hierarchie. Jako
prvni vylétalo nejmladsi mlade ze sns-
ky. Ackoli vylétnuti neni u rorysu obec-
nych spojeno se ziskanim lepsiho pfi-
stupu k rodi¢im poskytujicim potravu
(mladi rorysi se ihned po opusténi hniz-
da zacinaji zivit sami), mize méné kom-
petitivni mladée ziskat mimo hnizdo vice
potravy, nez kdyby zustalo v hnizdé
a muselo odoldvat kompetici ze strany
starSich sourozencti. Podobnou situaci
zaznamenal Lemel (1989) u sykory ko-
fadry. Zde hnizdo jako prvni opoustélo
mlddeé v nejhorsi kondici, coz ale nebylo
nutné nejmensi mladé (podobné jako
v nasi studii). Jakmile vylétlo, ziskalo
nad sourozenci vyhodu, protoze u sykor
konader rodic¢e preferenc¢né krmi mla-
data mimo hnizdo. Preference krmeni
vylétlych mlddat je u ptak bézna (napf.
sykora konadra, Lemel 1989; sykora bab-
ka, Nilsson 1990), avsak neni bezpodmi-
nec¢nd. V nékterych piipadech mohou
rodic¢e zvyhodnovat mladata na hnizde,
jak je tomu kupfikladu u tyrana kralov-
ského (Tyrannus tyrannus) (Morehou-
se & Brewer 1968).

V souvislosti s méfenim kondice mla-
dat je vsak tieba upozornit, Ze mladata
altricidlnich ptaku ¢asto snizuji pred vy-
letem z hnizda hmotnost (Remes$ &
Martin 2002), coz ale nesouvisi s nizsi
frekvenci krmeni rodici, ale se zménami
ve slozeni téla (snizovani zdsob tuku,
zrani tkdni a snizovani obsahu vody atd.;
Starck & Ricklefs 1998). Kondice je mé-
fena jako pomér hmotnosti k délce bé-
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hiku (Lemel 1989). Maji-li tedy souro-
zenci stejnou délku béhdku, muze se
zdat, ze prvni vyletuje mladé v nejhorsi
Lkondici“, coz zdanlivé podporuje hypo-
tézu kompetice mezi mladaty. Ve skutec-
nosti vsak muze jit o pfirozeny proces
nesouvisejici s konkurenci mezi mliada-
ty, ale ontogenetickymi procesy nezavis-
lymi na rodicovské péci (Remes & Mar-
tin 2002). Jinymi slovy, pokud mladata
vyletuji postupné a pred vyletem snizuji
hmotnost, tak automaticky dojdeme
k zavéru, Ze prvni vyletuje mladé v nej-
horsi kondici. Proto se domnivame, ze
lepsim méfitkem miry kompetice mezi
mlddaty je jejich velikost, kterd je hlav-
nim faktorem urcujicim rozdélovani po-
travy mezi mladata (Wright & Leonard
2002).

Vliv migrace a predace
na opousténi hnizda mladaty
Pro¢ mladata vyse uvedenych druht ne-
zneuzivaji rodicovské ochoty pro ziska-
ni vétsiho mnozstvi rodicovské péce
a nezustavaji na hnizdé déle? Kromé sy-
kory babky patfi vsechny vyse jmenova-
né druhy pévcta mezi pravidelné nebo
Castec¢né (sykora konadra) migranty.
Jednim z moznych vysvétleni je proto
potieba mladat co nejdfive se osamo-
statnit a pfipravit na nadchazejici migra-
ci. Sykora babka sice nemigruje, ale je
zde intenzivni selekce pro co nejcasnéj-
§i disperzi jedincu. Ta mladata, kterd se
osamostatni ¢asné v sezong, maji mno-
hem vétsi pravdépodobnost zapojeni se
do socialni struktury populace a preziti
do nasledujici hnizdni sezény nez mla-
data, kterd se osamostatni pozdéji
(Nilsson & Smith in Nilsson 1990).
I v tomto pfipadé tedy mohou mit mla-
data zdjem zkratit obdobi zavislosti na
rodi¢ich na co nejkratsi moznou miru.
Podobnd situace miiZe nastavat i u ra-
kosnikt obecnych patficich mezi dalko-
vé migranty (Hudec 1983, Cramp 1992).
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Mladata opoustéji hnizdo s nedorostly-
mi letkami a rydovacimi pery, kterd jsou
jeste skryta v toulcich a mladatim doru-
staji az po opusténi hnizda. Nejsou
schopna delsiho letu a samostatného kr-
meni (Davies & Green 1976). Snaha
opustit hnizdo ihned po dosazeni mini-
malni velikosti stacici pro pfeziti mimo
hnizdo potom muze byt zptsobena nut-
nosti zdokonalit se ve schopnostech
nutnych pro zahdjeni a uspésny priubéh
migrace (let, vytvofeni energetickych re-
zerv, pelichani).

U rdkosnikt obecnych, ktefi hnizdi na
otevienych hnizdech, se vyskytuje jesté
jeden faktor, ktery mtize uspisit vylétava-
ni, a tim je predace. Ptici, vyuZzivajici
otevienad hnizda jsou vice zatizeni preda-
ci nez dutinovi hnizdi¢i (Martin 1995;
Martin & Li 1992). Obecné plati, ze u pév-
cu s vysokou predaci hnizd mladata ros-
tou rychleji, opousteji hnizdo diive a s re-
lativné mensi hmotnosti (Remes &
Martin 2002). Napt. u sykor konader, za-
stupct dutinovych hnizdict, je riziko
predace na hnizdé velmi nizké v porov-
nani s vysokym rizikem predace mimo
hnizdo (Lemel 1989). Opa¢né vysledky
byly zjistény pro dva druhy pénic, hniz-
dicich v otevienych hnizdech, kdy mla-
data mimo hnizdo piezivala lépe nez na
hnizdé (Schaefer et al. 2004), coZ je obec-
ny trend u oteviené hnizdicich pévcut
(Roff et al. 2005). Podobnou situaci lze
oc¢ekavat i u rdkosnikt obecnych, kde je
predace hlavni pfi¢inou ztrat na mlada-
tech (Cramp 1992; vlastni nepublikovana
data). Zda se tedy, ze pro mladé rakosni-
ky obecné je proto zivotné dulezité
opustit nebezpecné hnizdo ihned po do-
sazeni prahové velikosti, kterd umoziuje
pohyb mladéte mimo hnizdo (viz také
Remes & Martin 2002, Roff et al. 2005).

Jestli ma vliv na dobu vylétavani u ra-
kosnikt obecnych migrace, vysokd pre-
dace nebo zda se uplatnuji oba tyto fak-
tory, neni zatim jasné. Je proto potieba
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dalsich studii, které by se zabyvaly stej-
nou problematikou u nemigrujicich
pével, ktefi si stavi oteviena hnizda.
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SUMMARY

The lifetime reproductive success in
birds is strongly influenced by fledging
weight. Thus, length of the nestling pe-
riod and fledging process are important
aspects of bird behaviour. Several hypo-
theses have been suggested to explain
mechanisms of fledging.

The parental manipulation hypothe-
sis suggests that parents themselves in-
duce fledging, e.g., by decreasing feed-
ing rates at the nest after a period after
hatching has passed. The threshold size
hypothesis predicts that fledging process
starts after chick development (e.g.,
mass, skeletal growth) has reached a cer-
tain level. Therefore under the threshold
size hypothesis the first chick to leave the
nest should be the most developed one.
In contrast, the nestling competition hy-
pothesis suggests that the first chick that
leaves the nest is the one which has the
lowest competitive ability (e.g., due to its
smaller size or lower body condition)
and struggles to escape sibling competi-
tion at the nest. The kin selection hypo-
thesis expects that the oldest chick post-
pones fledging in order to increase its
inclusive fitness by letting its younger sib-
lings to attain more mass before fledging.



To sum up, these hypotheses predict
that fledging process is either under the
control of nestlings (threshold size, nest-
ling competition, kin selection hypothe-
ses) or is manipulated by parents
(parental manipulation hypothesis). We
tested the first three hypotheses (hatch-
ing asynchrony was too low in our
model species to be tested).

Previous studies of fledging have con-
centrated on birds breeding in cauvities.
Therefore we decided to study an open-
nesting passerine, the Reed Warbler
(Acrocephalus scirpaceus).

We established four comparative
groups of nests (all broods contained
Jfour chicks): “control” nests where we
cross-fostered broods of the same age
(data from these broods were pooled
with data from non-manipulated
broods as there were no significant
differences between them), “young”
nests where we exchanged the original
brood for other brood which was 3-6
days younger, “old” nests where we
cross-fostered the original brood for
other brood which was 3-6 days older.

Comparison of control and experi-
mental nests showed that parents did not
Jorce nestlings to fledge in any of the stud-
ied categories. Our data supported the th-
reshold size hypothesis indicating that
Sfledging is under control of chicks and is
initiated by the most developed chick.

These preliminary results suggest that
Sfledging process in open-nesting passer-
ines is probably not based on different
mechanisms than in hole-nesting passer-
ines. In both hole and open nesters the
end of the nestling period most likely
results from nestling’s decision after
some threshold body size is achieved,
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