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Pěvci hnízdící v dutinách jsou tradičně pokládáni za učebnicový příklad nevhodných hostitelů 
kukačky obecné (Cuculus canorus). Nedávné studie na sýkoře koňadře (Parus major) však 
tento tradiční pohled zpochybňují. Proto jsem testoval reakce dvou dalších dutinových hnízdi-
čů (sýkora modřinka, Cyanistes caeruleus, lejsek bělokrký, Ficedula albicollis) na simulovaný 
hnízdní parazitismus. Oba potenciální hostitelé neodmítali žádný z několika typů cizích vajec 
a  jejich reakce na vycpaninu kukačky u hnízda byly velmi slabé. Nezjistil jsem žádný případ 
vnitrodruhového či mezidruhového hnízdního parazitismu ani u sýkor, ani u lejsků. Vyřešení 
otázky, proč někteří dutinoví hnízdiči zjevně prošli koevolucí s  kukačkou (sýkora koňadra), 
zatímco jiní nejspíše ne (sýkora modřinka, lejsek bělokrký), bude vyžadovat další studie jak 
vnitrodruhové (různé populace téhož druhu), tak mezidruhové (další dosud netestované 
druhy sýkor a  lejsků). Dobrým kandidátem na vysvětlení této proměnlivosti je architektura 
hnízda, zejména velikost vletového otvoru a vlastní dutiny. Tyto vlivy zatím nebyly testovány ani 
v umělých budkách a můžou se projevit především v přirozených dutinách, které však zatím 
z hlediska koevoluce hnízdní parazit–hostitel nebyly zkoumány vůbec.

Cavity nesting passerines have been traditionally considered the text-book examples of 
unsuitable Cuckoo (Cuculus canorus) hosts. Recent studies of the Great Tit (Parus major) casted 
doubts on this point of view. Therefore, I tested responses of two additional cavity nesters (the 
Blue Tit, Cyanistes caeruleus, and Collared Flycatcher, Ficedula albicollis) to simulated brood 
parasitism. Neither of the two potential host species rejected any of several experimental egg 
types and their responses to Cuckoo dummies were very weak. I did not detect any case of 
conspecific or interspecific brood parasitism either in Tits or Flycatchers. Answering the question 
of why some cavity nesters apparently did coevolve with Cuckoos (Great Tits) but others most 
likely did not (Blue Tits, Collared Flycatchers) will require additional studies, both intraspecific 
(different populations of the same species) and interspecific (so far untested species of tits and 
flycatchers). A good candidate trait to explain this variation is nest architecture, namely nest 
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entrance size and the size of the cavity itself. Such effects have not been tested so far even in 
artificial nest boxes and could manifest especially in natural cavities which, however, have not 
yet been studied in the context of brood parasite–host coevolution at all.

Keywords: brood parasitism, cavity nesting, egg discrimination, metareplication, nest defence

ÚVOD

Kukačka obecná (Cuculus canorus) je 
hnízdním parazitem desítek druhů pěv-
ců, kteří si staví otevřená hnízda a krmí 
mláďata drobným hmyzem a  jinými 
bezobratlými (Davies 2000). Nicméně 
některé druhy se těmto obecným cha-
rakteristikám typického kukaččího hos-
titele vymykají. Například drozdi zpěv-
ní (Turdus philomelos) krmí kukačku 
převážně žížalami a  měkkýši a  kukaččí 
mládě na této neobvyklé potravě nejen 
přežije, ale dokonce prospívá lépe než 
na hmyzí potravě u  běžných hostitelů 
(Grim 2006a). Naopak lejsek bleděmod-
rý (Eumyias thalassinus) v  Číně krmí 
kukačku hmyzem, ale parazitické mládě 
stejně nepřežije, pravděpodobně v  dů-
sledku nestravitelnosti silně sklerotizova-
né hmyzí kořisti (Yang et al. 2013). Rehek 
zahradní (Phoenicurus phoenicurus) je 
sice dutinovým hnízdičem, ale přesto 
dnes patří mezi nejběžnější hostitele 
kukačky v  severní Evropě (Thomson et 
al. 2016) a přinejmenším v minulosti i ve 
střední Evropě (Čapek 1896). Najdeme 
tedy hostitele, kteří výše uvedené cha-
rakteristiky typického kukaččího hosti-
tele nesplňují, a přesto jsou parazitováni, 
a stejně tak i druhy, kteří tyto předpokla-
dy splňují, ale parazitováni nejsou. Zdá 
se tedy, že kritéria vhodnosti hostitele 
nelze jednoduše zobecňovat. Takovýto 
pohled pak znamená, že pro pochopení 
výběru hostitele kukačkou je třeba testo-
vat nejen „modelové druhy“, ale všech-
ny dostupné potenciální ptačí hostitele 
(tj. metareplikace: Johnson 2002).

Učebnicovým příkladem nevhod-
ných hostitelů jsou dutinoví hnízdi-

či, především sýkory (Paridae) a  lejs-
ci (Muscicapidae). Předpokládá se, že 
velikost vletového otvoru (a  případně 
i  omezená velikost vnitřního prostoru 
dutiny) brání samici kukačky v  kladení 
a znemožňuje mláděti kukačky ve vylét-
nutí (Davies 2000). Architektura hnízda 
by tedy měla znemožnit dlouhodobé 
koevoluční interakce mezi hnízdním pa-
razitem a  hostitelem. Absence přírodní-
ho výběru, který by zvýhodnil evoluci 
odmítání cizích vajec, což je nejčastější 
obrana hostitelů proti kukačce, by tedy 
měla způsobit, že dutinoví pěvci budou 
přijímat všechna cizí vejce. Starší experi-
mentální data skutečně tuto domněnku 
potvrdila – dutinoví hnízdiči, konkrétně 
některé sýkory a  lejsci, cizí vejce neod-
mítali (Davies & Brooke 1989, Moksnes 
et al. 1991). Tento závěr však nepodpoři-
la recentní studie 12 eurasijských popu-
lací sýkory koňadry (Parus major), která 
odhalila, že některé populace odmítaly 
až 100 % cizích vajec (Liang et al. 2016). 
Ačkoli cizí vejce odmítaly především asij-
ské populace, i  sýkory z  jedné z  evrop-
ských populací odmítaly cizí vejce velice 
často (35 %; Norsko). Přitom odmítání 
simulovaného kukaččího parazitismu 
nebylo možné vysvětlit jako vedlejší pro-
dukt selekce ze strany konspecifického 
parazitismu, tedy situace, kdy se navzá-
jem parazitují příslušníci stejného druhu 
(Samas et al. 2014). Obrovská proměnli-
vost v reakcích různých populací sýkory 
koňadry na cizí vejce (frekvence odmí-
tání od 0 do 100 %) tedy znamená, že 
podobně jako u mezidruhového výběru 
hostitele kukačkou (viz výše) nelze jed-
noduše zobecňovat ani vnitrodruhově, 
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tedy mezi různými populacemi stejného 
hostitele (viz také Møller & Soler 2012).

Nejen u  sýkory koňadry, ale i  u  dal-
ších dutinových druhů (např. lejsek čer-
nohlavý, Ficedula hypoleuca, šoupálek 
dlouhoprstý, Certhia familiaris), jsou do-
loženy případy kukaččího parazitismu 
(Moksnes & Røskaft 1995), včetně úspěš-
ného vyvedení kukaččích mláďat (Grim 
et al. 2014b). Navíc mláďata kukačky vy-
chovaná koňadrou dosahují vyšší hmot-
nosti před vylétnutím než u  jakéhokoli 
běžného hostitele kukačky (Grim 2006a, 
Grim et al. 2014b). Proto je důležité tes-
tovat reakce dalších dutinových pěvců 
na simulovaný parazitismus – o reakcích 
dutinových hnízdičů prakticky nic neví-
me (Davies & Brooke 1989, Moksnes et 
al. 1991) a bez základních experimentál-
ních dat napříč druhy a populacemi ani 
nelze testovat případné fylogenetické 
koreláty a příčiny mezi- a vnitrodruhové 
proměnlivosti jejich reakcí. 

V  této studii jsem proto testoval re-
akce dvou dutinových hnízdičů, sýkory 
modřinky (Cyanistes caeruleus) a lejska 
bělokrkého (Ficedula albicollis), na pa-
razitismus simulovaný jak ve stadiu vajec 
(vložení cizího vejce do hnízda hostite-
le), tak i přítomností dospělého parazita 
(prezentace vycpaniny kukačky u  hníz-
da hostitele). Studovat reakce potenciál
ních hostitelů na různá ontogenetická 
stádia parazita je důležité (Grim et al. 
2011), protože absenci parazitismu lze 
vysvětlit obranou hostitele ve kterémkoli 
vývojovém stádiu, ať už vajec (Procházka 
& Honza 2003), mláďat (Grim 2006b) 
nebo dospělců (Lovászi & Moskát 2004). 
Dutinově hnízdícím druhům byla za-
tím v  souvislosti s  parazitismem kukač-
kou obecnou věnována velmi omeze-
ná pozornost (Davies & Brooke 1989, 
Moksnes et al. 1991). Pokud byly sýkory 
modřinky a  lejsci bělokrcí ve střední 
Evropě alespoň v  minulosti v  interakci 
s  kukačkou obecnou, predikoval jsem, 

že budou v České republice schopni od-
mítnout alespoň část cizích vajec, budou 
agresivní vůči atrapě dospělé kukačky 
a  dokáží jí rozpoznat od jiného druhu 
vetřelce u  hnízda. Dále jsem testoval, 
jestli dokáží oba druhy rozpoznat cizí 
konspecifická vejce, protože hnízdní pa-
razitismus příslušníky stejného druhu 
je alternativní evoluční tlak, který může 
také vést k  evoluci schopnosti odmít-
nout cizí vejce (např. Samas et al. 2014).

MATERIÁL A METODIKA

Pokusy s vejci

Většinu dat z  celkového vzorku pro sý-
koru modřinku (n = 102 hnízd) i  lej-
ska bělokrkého (n = 40 hnízd) jsem 
získal s  pomocí spolupracovníků (viz 
Poděkování) v  letech 2009 a  2010 na 
lokalitě Velký Kosíř (cca 15 km západně 
od Olomouce: 49°32‘ N, 17°04‘E; viz Krist 
2009). Část dat získali spolupracovníci 
na lokalitách poblíž Grygova (cca 8 km 
jižně od Olomouce: 49°31‘N, 17°19‘E; J. 
Matrková, n = 14; viz Matrková & Remeš 
2012), Šumperka (cca  50 km severně od 
Olomouce: 50°00‘N, 16°59‘E; P.  Kovařík, 
n = 2; viz Liang et al. 2016) a Hynkova (cca 
10 km severně od Olomouce: 49°40‘N, 
17°10‘E; S. Bureš, n = 1; Bureš & Weidinger 
2003). Vyloučení těchto dat získaných na 
jiných lokalitách by nemělo žádný vliv na 
výsledky této studie (cca 90 % dat pochá-
zí z Velkého Kosíře). Hnízdní budky měly 
průměr vletového otvoru 32 mm a vnitřní 
rozměry 11 cm (šířka) × 12 cm (hloubka) 
× 24 cm (výška).

Reakce hostitelů často závisejí na 
zbarvení vejce (např. Davies & Brooke 
1989, Fig. 2 ve studii Hauber et al. 2015). 
Proto přijetí určitého typu vejce nut-
ně neznamená, že hostitel si nevytvořil 
schopnost odmítat cizí vejce; absence 
odmítání jednoho typu vejce tedy není 
důkazem absence koevolučních inter-
akcí mezi hostitelem a parazitem (Grim 
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2005a,b). Abych zvýšil šanci detekovat 
existující schopnost odmítání cizích va-
jec, použil jsem několik různě zbarve-
ných typů vajec v  rámci proměnlivosti 
ptačích vajec na barevné škále od mod-
ré po hnědou (Hanley et al. 2015a). 
Tato experimentální vejce byla různou 
měrou podobná vejcím hostitelů (vejce 
sýkory modřinky jsou skrvnitá na svět-
lém podkladě, vejce lejska černohlavé-
ho jsou bledě modrá a  bez skvrnění). 
Použil jsem stejné modely vajec, jaké 
použili Liang et al. (2016) u  sýkory ko-
ňadry. Všechny modely vyrobila stejná 
osoba (A. Antonov), proto jsou výsledky 
z  této studie přímo kvantitativně srov-
natelné s  výsledky studie Lianga et al. 
(2016). Velikost těchto modelů (17,0 × 
12,0 mm; pozn.: velikost modelů je ve 
studii Liang et al. 2016 uvedena chybně 
– namísto skutečné velikosti modelů je 
omylem uvedena velikost vajec kukačky 
obecné) byla podobná průměrné veli-
kosti vajec hostitelů ve studijní populaci 

na Velkém Kosíři (vlastní nepublikovaná 
data, vždy jedno náhodně vybrané vejce 
na snůšku, tj. bez pseudoreplikace sensu 
Hurlbert 1984; sýkora modřinka: 15,5 × 
12,0 mm, n = 69; lejsek bělokrký: 17,8 × 
13,3 mm, n = 38). Do hnízd sýkory mod-
řinky jsem vkládal modely zbarvené čis-
tě bíle nebo světle modře (viz Fig. 2 ve 
studii Liang et al. 2016). Do hnízd lejska 
bělokrkého jsem vkládal vejce zbarvené 
čistě bíle nebo hnědě. Dále jsem použil 
konspecifická vejce (pro oba druhy hos-
titelů), která jsem získal z  jiných stejně 
starých aktivních snůšek na stejné loka-
litě. Nakonec jsem v některých snůškách 
jedno z vlastních vajec sýkory modřinky 
přemaloval tmavě modrým netoxickým 
fixem (obr. 1; viz také Hauber et al. 2014, 
2015). Ačkoli se z hlediska lidského zra-
ku některé uvedené barvy podobají vej-
cím hostitele a  jiné se výrazně odlišují, 
záměrně se vyhýbám používání termínů 
„mimetický“, „nemimetický“ či „mimik-
ry“ (viz diskuzi v práci Grim 2005b). 

Obr. 1. Experimentální vejce v hnízdě sýkory koňadry (Parus major; stejným způsobem byla 
přemalována vejce sýkory modřinky, Cyanistes caeruleus) – jedno z vajec původně naklade-
ných hostitelem je přemalováno tmavě modře netoxickým fixem. Foto T. Grim.
Fig. 1. An experimental egg in a nest of the Great Tit (Parus major; experimental eggs in nests 
of the Blue Tit, Cyanistes caeruleus, were painted identically) – one of the eggs originally laid 
by the host has been painted dark blue with a non-toxic marker. Photo by T. Grim. 
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Hnízda jsem experimentálně manipu-
loval během kladení, nebo v časné inku-
baci, protože většina hostitelů hnízdních 
parazitů reaguje na cizí vejce stejným 
způsobem, ať už se cizí vejce objeví 
v  hnízdě během kladení hostitele, nebo 
až v  době inkubace (Grim et al. 2014a). 
Hnízda jsem pak kontroloval po dobu 
následujících šesti dnů (standardní perio-
da pro sledování reakcí hostitelů kukačky 
na cizí vejce; Moksnes et al. 1991), zpravi-
dla každý druhý den. Řada modelů nebo 
přemalovaných vajec zůstala v  hnízdě 
i  po skončení šestidenního období, ale 
ani poté nedošlo k  vyhození žádného 
z  nich (prodloužení expoziční periody 
by tedy nemělo vliv na výsledky této stu-
die). Během kontrol jsem spočítal vejce 
a nově nakladená vejce jsem pomocí ten-
kého netoxického lihového fixu označil 
drobným číslem na tupém pólu (obr. 1). 
Každé hnízdo jsem použil pouze jednou 
a  pouze pro jeden typ experimentální-
ho zásahu; typ experimentálního zásahu 
(včetně kontrolních hnízd; viz níže) pro 
dané hnízdo jsem zvolil náhodně (ho-
dem mincí), abych zajistil, že případné 
rozdíly v  reakcích na různé typy zásahů 
nebudou vedlejším důsledkem jakýchko-
li nekontrolovatelných vnitro-sezónních 
změn (interspersion; Hurlbert 1984). 

Hostitelé hnízdních parazitů na cizí 
vejce reagují buď jejich vyhozením 
z hnízda (ejection), nebo opuštěním ce-
lého hnízda (Davies & Brooke 1989, 
Moksnes et al. 1991, Grim et al. 2011). 
Opuštění parazitovaného hnízda však 
nemusí být specifická reakce proti pa-
razitismu, ale reakce na jiné faktory (po-
časí, vyrušení, vyčerpání, ztráta partnera 
apod.; Samas et al. 2014). Proto jsem 
náhodně vybranou část hnízd (tab. 1) 
kontroloval podobným způsobem a po-
dobně často jako experimentální hnízda, 
ale nevkládal jsem do nich cizí vejce ani 
nepřemalovával vlastní vejce hostitele. 
Hnízdo jsem pokládal za opuštěné, po-
kud byla vejce studená a  nezjistil jsem 
přítomnost rodičů v  okolí hnízda při 
několika kontrolách po sobě v  období 
alespoň jednoho týdne od poslední kon-
troly, kdy bylo hnízdo aktivní. 

Během kontrol jsem také hodnotil, 
zda nedošlo k vnitrodruhovému parazi-
tismu. Kritériem bylo nakladení dvou va-
jec do stejného hnízda během jednoho 
dne (Yom-Tov 1980).

Pokusy s vycpaninami

Všechna data z  pokusů s  vycpanina-
mi pocházejí z  hnízdní sezóny 2010 
z  Velkého Kosíře (viz výše). Všechny 

Tab. 1. Reakce (% opuštěných hnízd) sýkory modřinky a  lejska bělokrkého (Ficedula albi-
collis) na cizí vejce (simulovaný hnízdní parazitismus). * Zahrnuje jediný zjištěný případ selek-
tivního vyhození cizího vejce (tj. bez opuštění hnízda).
Table 1. Responses (% of deserted nests) of Blue Tits and Collared Flycatchers (Ficedula albicol-
lis) to foreign eggs (simulated brood parasitism). * Includes a single case of selective ejection of 
the foreign egg (i.e., without nest desertion).

pokusná skupina / treatment
sýkora modřinka /  

Blue Tit
lejsek bělokrký /  

Collared Flycatcher

kontrola / control   8,7 (n = 46) 7,7 (n = 13)
konspecifické vejce / conspecific egg   0,0 (n = 23) 0,0 (n = 8)
modrý model / blue model   5,9 (n = 17) –
modré konspecifické vejce / blue conspecific egg  11,1 (n = 9)* –
bílý model / white model   0,0 (n = 7) 0,0 (n = 9)
hnědý model / brown model – 0,0 (n = 10)
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pokusy provedl konzistentně S. Skořepa 
podle instrukcí autora tak, aby byly vý-
sledky metodologicky srovnatelné s pře-
dešlými studiemi (např. Grim et al. 2011). 
Pokud na daném hnízdě také probíhal 
pokus s vejcem, byl pokus s vycpaninou 
proveden až po jeho skončení, protože 
prezentace dospělce kukačky u  hnízda 
může u některých hostitelů zvýšit jejich 
schopnost poznat a odmítnout cizí vejce 
(Davies & Brooke 1989, Moksnes et al. 
1991).

Pokus byl proveden párově, tj. na kaž
dém testovaném hnízdě byla vystavena 
vycpanina hnízdního parazita a kontrol-
ního druhu. Pořadí bylo znáhodněno 
(určeno hodem mincí) a  druhá vycpa-
nina byla prezentována v odstupu dvou 
hodin, aby nedošlo k habituaci nebo na-
opak sensitizaci (Grim 2005a). Hostitelé 
měli možnost reagovat na vycpaninu 
kukačky a sojky obecné (Garrulus glan-
darius). Sojka sloužila jako kontrola, 
tedy pro zjištění, zda případná absence 
agresivity vůči kukačce je důsledkem 
specifického rozpoznání kukačky, nebo 
důsledkem celkově nízké reaktivity tes-
tovaných ptáků vůči jakýmkoli vetřelcům 
u hnízda (viz také Grim et al. 2011). 

Vycpanina byla umístěna na tyč tak, 
aby byla v  rovině s  vletovým otvorem, 
přibližně 0,5 m od něj a  zobákem smě-
řovala ke vchodu do budky. Po návratu 
alespoň jednoho z majitelů hnízda byly 
reakce sledovány po dobu 5 minut, při-
čemž pozorovatel byl ukryt cca 20 m 
daleko v  maskovacím krytu, který byl 
postaven těsně před pokusem (Krist & 
Grim 2007). Reakce byly hodnoceny na 
ordinální škále podle předešlých studií 
(Moksnes et al. 1991, Grim et al. 2011): 
1 = bez agrese (tj. hostitelé vycpaninu 
ignorovali), 2 = varovné volání (tj. hosti-
telé varovně volali směrem k vycpanině), 
3 = mobbing (tj. hostitelé nalétávali na 
vycpaninu, ale bez fyzického kontaktu), 
4 = útok (tj. hostitelé vycpaninu přímo 

fyzicky kontaktovali). Pro analýzu byla 
použita nejvyšší dosažená kategorie in-
tenzity reakce. 

Statistické zhodnocení dat

Reakce sýkor a  lejsků v  experimentech 
s  vejci byly velice slabé – pouze jediné 
vejce bylo selektivně vyhozeno (sýkorou 
modřinkou) a  také k  opouštění hnízd 
došlo jen velmi vzácně (u obou druhů). 
Vzhledem k této omezenosti až absenci 
proměnlivosti v  datech nemělo smysl 
data analyzovat statisticky. 

Naopak reakce na vycpaniny byly do-
statečně proměnlivé, aby je bylo možno 
statisticky analyzovat. Vzhledem k rozlo-
žení odpovědi (y = reakce na ordinální 
škále) a  párovému uspořádání pokusu 
(vycpanina parazita i kontrolního druhu 
byla prezentována na stejném hnízdě) 
jsem použil zobecněné lineární smíše-
né modely (funkce clmm, balíček ordi-
nal ve statistickém software R 3.3.1; R 
Development Core Team 2016). Identitu 
hnízda jsem zahrnul jako náhodný ka-
tegorický efekt. Celkový (výchozí) mo-
del zahrnoval prediktory „vycpanina“ 
(kategorický: kukačka vs. sojka), „po-
řadí“ (pořadí prezentace dané atrapy, 
ordinální: 1. vs. 2.), „datum“ (v  sezóně, 
kontinuální) a  „stáří hnízda“ (ve dnech 
od snesení prvního vejce, kontinuální). 
Celkový model jsem zjednodušil pomocí 
zpětné eliminace nevýznamných členů 
(Grafen & Hails 2002). Ponechání ostat-
ních prediktorů v  modelu (Forstmeier 
& Schielzeth 2011) by nemělo žádný vliv 
na závěry této studie. Hlavní zájmový 
prediktor („vycpanina“) zůstal v modelu 
až do posledního kroku (viz Grim et al. 
2011). 

VÝSLEDKY

Na simulovaný hnízdní parazitismus sý-
kory modřinky ani lejsci bělokrcí téměř 
nereagovali; pouze jediné vejce bylo se-
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Tab. 2. Výsledky zobecněného lineárního smíšeného modelu vysvětlujícího proměnlivost 
v reakcích hostitelů na vycpaninu kukačky obecné u hnízda. Odhady parametrů a statistické 
výsledky pro každý prediktor jsou uvedeny na základě zpětné eliminace nevýznamných členů. 
Hlavní zájmový prediktor („vycpanina“) zůstal v modelu až do posledního kroku. Referenční 
hladina pro prediktor „vycpanina“ je „sojka“.
Table 2. Results of the generalized linear mixed model explaining variation in host responses to 
dummy Cuckoos nearby the host nest. Parameter estimates and statistics for each predictor are 
from the backward elimination procedure. The main predictor of interest (“dummy”) was kept 
in the model until the last step. Reference level for the “dummy” predictor is “Jay”. 

prediktor / 
predictor

sýkora modřinka / Blue Tit lejsek bělokrký / Collared Flycatcher

odhad /  
estimate ± SE

z p
odhad / 

estimate ± SE
z p

vycpanina 
/ dummy

−16,8 ± 11,3 −1,49 0,14   0,0 ± 1,1   0,02 0,98

pořadí 
/ order

  1,5 ± 4,4   0,33 0,74   0,8 ± 0,9   0,96 0,34

datum 
/ date

−1,0 ± 1,0 −1,0 0,30 −0,5 ± 0,8 −0,68 0,49

stáří hnízda 
/ nest age

  0,1 ± 0,9   0,1 0,92   0,1 ± 0,3   0,33 0,74

Obr. 2. Reakce potenciálních dutinových hostitelů na vycpaniny kukačky obecné (Cuculus 
canorus; hnízdní parazit) a sojky obecné (Garrulus glandarius; kontrola) u hnízd sýkory 
modřinky (n = 14) a lejska bělokrkého (n = 10). Reakce hodnoceny na ordinální škále: 1 = 
bez agrese, 2 = varovné volání, 3 = mobbing.
Fig. 2. Responses of potential cavity nesting hosts towards dummies of the Common Cuckoo 
(Cuculus canorus; brood parasite) and Eurasian Jay (Garrulus glandarius; control) at the 
nests of the Blue Tit (n = 14) and Collared Flycatcher (n = 10). Responses were measured at 
ordinal scale: 1 = no aggression, 2 = alarm calls, 3 = mobbing.
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lektivně odstraněno sýkorou modřin-
kou. Sýkory modřinky jen vzácně opus-
tily některá hnízda a frekvence odmítání 
byly prakticky stejné v experimentálních 
skupinách jako v  kontrolní skupině 
(~0– 10 % napříč pokusnými skupinami; 
tab. 1). Z  toho plyne, že opuštění ně-
kterých hnízd s  experimentálními vejci 
nebylo výsledkem selektivního odmít-
nutí cizího vejce, ale jiných příčin. Lejsci 
bělokrcí neopustili žádná experimentál-
ní hnízda; jediné opuštěné hnízdo bylo 
kontrolní (tab. 1). Ani u jednoho z hosti-
telů jsem nezjistil chyby při rozpoznává-
ní (recognition errors), tj. chybné vyho-
zení vlastního vejce a přijetí cizího vejce. 
Stejně tak jsem ani u sýkory ani u lejska 
nezaznamenal žádný případ, který by 
bylo možné interpretovat jako vnitrodru-
hový či mezidruhový parazitismus.

Reakce sýkor modřinek na kukačku 
byla slabá, polovina testovaných párů 
vycpaninu úplně ignorovala, druhá po-
lovina pouze vydávala varovná volání 
(obr. 2). Modřinky na kukačku reagovaly 
podobně slabě jako na kontrolní vycpa-
ninu sojky (tab. 2). Reakce lejsků bělo-
krkých byly také slabé (tj. bez přímého 
fyzického kontaktu), ale o  něco silnější 
než u  modřinek: alespoň část lejsků na 
kukačku nalétávala a  většina vydávala 
varovná volání (obr. 2). Reakce lejsků se 
co do intenzity průměrně nelišily mezi 
kukačkou a sojkou (tab. 2).

DISKUSE

Sýkory modřinky i lejsci bělokrcí reago-
vali na simulovaný parazitismus velmi 
slabě. Cizí vejce téměř bez výjimky při-
jali a  na vycpaninu dospělého parazita 
reagovali mírně, bez přímého kontaktu. 
U  sýkory modřinky jsem nezjistil žád-
ný případ vnitrodruhového parazitismu, 
což potvrzuje předešlá zjištění, že pa-
razitismus v  rámci druhu je u  sýkory 
modřinky velmi vzácný (Vedder et al. 

2007, Griffith et al. 2009). Podobně jako 
v předešlých studiích (Kempenaers et al. 
1995) nebyla absence vnitrodruhového 
parazitismu důsledkem odmítání kon-
specifických vajec. U  lejska bělokrkého 
jsem také nezaznamenal žádný případ 
konspecifického parazitismu a ke stejné-
mu závěru vedla i analýza molekulárních 
dat ze stejné populace (Krist et al. 2005). 
Nezjistil jsem také žádný případ, kte-
rý by šlo interpretovat jako mezidruho-
vý parazitismus či uzurpaci hnízda (viz 
Paclík 1998, Grim et al. 2014b).

Závěry této studie lze pokládat za 
přinejmenším stejně hodnověrné jako 
u předešlých prací, neboť velikosti vzor-
ků jsou vyšší v této než předešlých studi-
ích. Ve Velké Británii (Davies & Brooke 
1989) sýkory modřinky vždy přijaly čtyři 
různé typy experimentálních vajec (n = 3 
pro každý typ, tj. celkové n = 12 hnízd), 
které byly neskvrnité (s  čistě modrým 
podkladem), nebo skvrnité (s  podkla-
dem šedobílým, hnědošedým, nebo 
zelenavým). V  Norsku (Moksnes et al. 
1991) sýkory modřinky přijaly všechna 
(n = 12) vejce, která byla skvrnitá s šedo-
hnědým podkladem. Sýkory modřinky 
v Norsku (Moksnes et al. 1991) také ne-
vykazovaly žádnou agresivitu vůči vy-
cpanině kukačky u  hnízda, ale velikost 
vzorku byla omezená (n = 4).

U lejska bělokrkého nebyla před pro-
vedením této studie testována reakce ani 
na cizí vejce, ani na vycpaninu kukačky. 
Jeho blízký příbuzný, lejsek černohla-
vý, neodmítl v  Norsku žádná cizí vejce 
(n  =  13, skvrnitá s  šedohnědým pod-
kladem; Moksnes et al. 1991). Ve Velké 
Británii (Davies & Brooke 1989) tento 
druh odmítl pouze jediné vejce ze tří 
různých typů cizích vajec (n = 5 pro ka-
ždý typ, tj. celkové n = 15). Lejsci černo-
hlaví v Norsku (Moksnes et al. 1991) také 
neprojevovali žádnou agresivitu vůči vy-
cpanině kukačky u  hnízda, ale velikost 
vzorku byla malá (n = 3).
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Přijímání cizích vajec sýkorami mod-
řinkami a jejich nízká agresivita vůči ku-
kačce v České republice tedy podporuje 
dřívější závěry z  Velké Británie (Davies 
& Brooke 1989) a  Norska (Moksnes et 
al. 1991) a  zároveň rozšiřuje obecnost 
závěrů těchto předešlých studií (viz po-
užití jiných typů barev cizích vajec v této 
studii). Zjištění ohledně odmítání cizích 
vajec lejskem bělokrkým a  jeho obraně 
hnízda proti kukačce nelze přímo vnitro-
druhově srovnat, protože žádné předešlé 
studie na tomto druhu nebyly publiková-
ny. Nicméně blízce příbuzný lejsek čer-
nohlavý se chová podobně, přinejmen-
ším v  západní (Davies & Brooke 1989) 
a severní Evropě (Moksnes et al. 1991).

Reakce vůči vejcím i  dospělému pa-
razitovi nebyly ani u  sýkor ani u  lejsků 
ovlivněny žádnými ze zahrnutých ma-
toucích proměnných (datum v  sezóně, 
stáří hnízda apod.). Nedávná studie 
(Hanley et al. 2015b) však zjistila, že 
některé druhy hostitelů mohou odmítat 
cizí vejce častěji, pokud samice zahlédne 
experimentátora u  hnízda. Toto zjištění 
bylo publikováno až několik let poté, co 
jsem s  pomocí spolupracovníků sbíral 
data pro tuto studii (2009–2010), proto 
jsem daný faktor (přítomnost/nepřítom-
nost hostitele během založení experi-
mentu) nezohlednil. Nicméně jak sýkory 
modřinky, tak lejsci bělokrcí prakticky 
neodmítali žádná cizí vejce, což vylučuje 
potenciální matoucí vliv přítomnosti/
nepřítomnosti hostitele při započetí po-
kusu s vejcem. 

Na základě nových znalostí se tedy 
zdá, že mezi dutinovými hnízdiči bude 
existovat dříve nečekaná proměnlivost 
v  jejich reakcích na simulovaný parazi-
tismus. Zatímco sýkory koňadry mohou 
v  některých populacích silně odmítat 
vejce (Liang et al. 2016), včetně některých 
populací v  České republice (T. Grim & 
P. Samaš nepubl.), sýkory modřinky a lej-
sci bělokrcí nejeví takovouto schopnost 

v žádné ze zatím studovaných populací. 
Jaké jsou příčiny těchto rozdílů je ne-
jasné. Počet nálezů parazitismu je vyšší 
u sýkory koňadry než u sýkory modřin-
ky, a to jak ve stádiu inkubace (Moksnes 
& Røskaft 1995), tak i  mláďat (Grim et 
al. 2014b). Sýkora modřinka v  důsled-
ku mezidruhové kompetice (Dhondt & 
Adriaensen 1999) typicky obývá dutiny 
s  menším vletovým otvorem a  vnitřním 
prostorem než sýkora koňadra, ale dat 
z přirozených dutin je zatím velmi málo 
(Wesołowski 2007). 

Tvar a  velikost přirozených dutin je 
proměnlivější než u umělých hnízdních 
budek (Wesołowski 2007). Právě vyšší 
variabilita ve velikosti a  tvaru přiroze-
ných dutin by mohla umožnit přístup 
samici kukačky a vylétnutí jejího mládě-
te alespoň u  větších přirozených dutin. 
Umělé budky mají zpravidla příliš malé 
vletové otvory (32 mm v  této studii) na 
to, aby mohly kukačky do dutin klást 
a z nich vyletovat. Například Löhrl (1979) 
zjistil, že minimální průměr vletového 
otvoru, který dovolí kukaččímu mláděti 
vylétnout, je 50 mm. Pokud by samice 
kukačky nakladla do budky s malým ot-
vorem, její mládě by nemohlo vylétnout, 
k čemuž občas přirozeně dochází (např. 
Hejl-Mračovský 1979). Navíc se zdá, že 
architektura hnízda (sklon stěn hnízd-
ního důlku) a  případně jeho umístění 
uvnitř dutiny omezuje schopnost ku-
kaččího mláděte vytlačit vejce a mláďata 
hostitele (Grim et al. 2009a, 2011, 2014b), 
což vede ke společnému soužití mláďat 
kukačky a  hostitele. Sdílení rodičovské 
péče je pro parazitické mládě zpravidla 
fatální (Grim et al. 2009b, 2011). Z  toho 
plyne, že výdaje na výchovu takové-
ho kukaččího mláděte jsou minimální, 
což by dále snižovalo selekční tlak na 
evoluci hostitelské obrany proti parazi-
tovi. Potenciální koevoluce hnízdní pa-
razit–hostitel by tedy zanikla už v první 
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generaci a  tím by se vysvětlila absence 
odmítání cizích vajec. 

Malé otvory umělých budek by také 
mohly snižovat úroveň světelných pod-
mínek tak, že by omezily nebo dokon-
ce znemožnily potenciálním dutinovým 
hostitelům rozpoznat a  odmítnout cizí 
vejce (Langmore et al. 2005). Podle této 
hypotézy by konkrétní jedinec hostitele 
byl schopen poznat a odmítnout cizí vej-
ce, ale pouze za dostatečného osvětlení; 
pokud by zahnízdil v  příliš tmavé duti-
ně, nemohl by tuto schopnost realizovat 
(viz také Reynolds et al. 2009). Přijímání 
cizích vajec v  tmavých prostorách umě-
lých budek by tedy bylo výsledkem fe-
notypové plasticity a  nikoli důsledkem 
absence rozpoznávacích schopností. 
Tato hypotéza predikuje, že pouze je-
dinci hnízdící v  budkách s  dostatečně 
velkými vletovými otvory (např. 70 mm; 
Grim et al. 2014b) by byly schopní odmít-
nout cizí vejce. V budoucnu bude třeba 
provést studie, které by manipulovaly 
velikost vletového otvoru a tím i světelné 
podmínky v  hnízdní kotlince, kde do-
chází k rozpoznávání vajec. 

Dále je třeba vzít v  úvahu, že na-
prostá většina populací dutinových 
hnízdičů nehnízdí v umělých budkách, 
ale v  přirozených dutinách. Proto je 
v přirozených dutinách mnohonásobně 
větší potenciál pro interakci parazit–
hostitel. Lejsek černohlavý, který hnízdí 
ve srovnatelně velkých dutinách jako 
lejsek bělokrký (Walankiewicz 1991, 
Czeszczewik & Walankiewicz 2003), byl 
mezi dutinovými hnízdiči v  minulosti 
jedním z  nejčastěji zdokumentovaných 
hostitelů kukačky v  severní Evropě 
(Liang et al. 2016). Zda je současná 
absence odmítání cizích vajec u  obou 
druhů lejsků jen vedlejším produktem 
výzkumu omezeného na umělé duti-
ny, je nejasné. V  každém případě nám 
v  současné době stále chybí data, kte-
rá by umožnila rozhodnout, jak velký 

vliv má proměnlivá architektura přiro-
zených hnízdních dutin různých druhů 
a  populací na možnost kontaktu mezi 
kukačkou a dutinovými hnízdiči.

Vliv by mohl mít i  průběh hnízdění, 
kdy podstatná část prvních hnízdění 
sýkor je načasována příliš brzy na to, 
aby je migrující kukačky stačily parazi-
tovat. Nicméně druhá a  náhradní hníz-
dění jsou alespoň v některých oblastech 
dostatečně častá i  v  době, kdy kukačky 
stále kladou (P. Samaš, T. Grim, nepubli-
kovaná data z Finska a České republiky). 
Kromě toho má slabší překryv načaso-
vání reprodukce parazita a hostitele pře-
kvapivě malý vliv na koevoluční inter-
akce v  jiných hostitelsko-parazitických 
systémech (Gill 1998).

Na základě současných – a zatím vel-
mi omezených – znalostí je tedy předčas-
né se pouštět do spekulativních vysvět-
lení zjištěných mezidruhových rozdílů. 
Přínosnější budou studie, které se poku-
sí metareplikovat (Johnson 2002) expe-
rimenty s vejci a vycpaninami na dalších 
druzích eurasijských sýkor a lejsků a také 
v dalších populacích už testovaných dru-
hů. Zásadní bude také zjistit, zda jsou 
sýkory a  lejsci schopni dobře vykrmit 
mládě kukačky do jeho samostatnosti: 
pokud např. lejsek bělokrký nedoká-
že dostatečně zásobovat potravou obří 
kukaččí mládě, nemůže za přirozených 
podmínek probíhat koevoluce kukač-
ka–lejsek ani v populacích, kde by byly 
dutiny pro kukačku přístupné, např. tak 
jako jsou pro kukačky parazitující rehky 
zahradní v  současnosti (Thomson et al. 
2016) a  jako byly pro kukačky snášejí-
cí k  lejskům černohlavým v  minulosti 
(Liang et al. 2016). Všechna publikovaná 
data zatím pocházejí z  umělých bud-
kových populací a  zůstává tedy otevře-
nou otázkou, zda se podaří mezidruhové 
a  mezipopulační rozdíly v  reakcích na 
simulovaný parazitismus vysvětlit archi-
tekturou přirozených hnízd.
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Za pomoc v  terénu si zaslouží podě-
kování S. Bureš, P.  Kovařík, M. Krist, J. 
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rénní práce můj výzkum podpořil 
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liky (P506/12/2404) a  Human Frontier 
Science Program (RGY83/2012). Za kon-
struktivní připomínky k rukopisu děkuji 
anonymnímu recenzentovi, neanonym-
nímu recenzentovi P. Adamíkovi a šéfre-
daktorovi M. Paclíkovi.

SUMMARY

Two species of cavity nesters (Blue Tit, 
Cyanistes caeruleus, Collared Flycatcher, 
Ficedula albicollis) responded weakly 
to simulated brood parasitism by the 
Common Cuckoo (Cuculus canorus). 
Specifically, both potential host species 
accepted any of several experimental 
egg types (differing in colour but not 
spotting; Fig. 1.), even those highly 
dissimilar from the host’s own eggs (as 
perceived by human eyes). Desertion 
rates (0–10%) were similar between 
control (non-manipulated) nests and 
nests parasitized experimentally (Table 
1). Also the responses of the two species 
to Cuckoo dummies presented nearby 
active nests were very weak, with no 
individuals physically attacking the 
dummy (Table 2, Fig. 2). I  did not find 
any case of conspecific brood parasitism 
in any of the two host species, using 
the criterion of two eggs laid per single 
day. I  also did not detect any case of 
interspecific brood parasitism or nest 
usurpation (take-over) in either Tits or 
Flycatchers.

Findings from Blue Tits obtained in 
this study are similar to those from Blue 

Tit populations in Western and Northern 
Europe. I  did not find any comparable 
results from Collared Flycatchers which 
have never been tested before as for their 
responses to experimental egg parasit-
ism or Cuckoo dummies. Closely related 
Pied Flycatchers (Ficedula hypoleuca) 
were previously shown to accept foreign 
eggs and responded weakly to Cuckoo 
dummies. These findings contrast with 
those from a recent study which detected 
surprisingly high foreign egg rejection 
rates in another typical cavity nester, the 
Great Tit (Parus major). 

Why were some cavity nesters ap-
parently involved in coevolution with 
Common Cuckoos (Great Tits) but other 
cavity nesters apparently were not (Blue 
Tits, Collared Flycatchers)? The size of 
nest entrance was hypothesized to pre-
vent Cuckoo vs. cavity nesting passerines 
coevolution but this hypothesis is not 
in line with findings from recent stud-
ies of Great Tits. The main gap in our 
understanding is the lack of data from 
natural cavities (as opposed to artificial 
nest boxes) – natural cavities have often 
much larger entrances that may allow 
Cuckoo females to lay and their nestlings 
to fledge. Such larger entrances also 
increase visibility inside the cavity and 
thus also a  potential for hosts to recog-
nize and reject foreign eggs. Clearly, solv-
ing the question which species of cavity 
nesters are suitable Cuckoo hosts and 
which are not calls for additional studies, 
both within species (different conspecific 
populations) and between species (spe-
cies of tits and flycatchers that have not 
been tested so far) and, most crucially, in 
natural cavities.
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