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Pévci hnizdici v dutindch jsou tradi¢né pokladani za ucebnicovy pfiklad nevhodnych hostitelt
kukacky obecné (Cuculus canorus). Nedavné studie na sykoife konadfe (Parus major) vsak
tento tradi¢ni pohled zpochybnuji. Proto jsem testoval reakce dvou dalsich dutinovych hnizdi-
¢l (sykora modfinka, Cyanistes caeruleus, lejsek bélokrky, Ficedula albicollis) na simulovany
hnizdni parazitismus. Oba potencidlni hostitelé neodmitali zidny z nékolika typu cizich vajec
a jejich reakce na vycpaninu kukacky u hnizda byly velmi slabé. Nezjistil jsem zadny piipad
vnitrodruhového ¢i mezidruhového hnizdniho parazitismu ani u sykor, ani u lejski. Vyfeseni
otazky, pro¢ nekteii dutinovi hnizdici zjevné prosli koevoluci s kukackou (sykora konadra),
zatimco jini nejspiSe ne (sykora modfinka, lejsek bélokrky), bude vyzadovat dalsi studie jak
vnitrodruhové (rizné populace téhoz druhu), tak mezidruhové (dalsi dosud netestované
druhy sykor a lejsk(). Dobrym kandidatem na vysvétleni této proménlivosti je architektura
hnizda, zejména velikost vletového otvoru a vlastni dutiny. Tyto vlivy zatim nebyly testoviny ani
v umélych budkach a mazou se projevit predevsim v pfirozenych dutindch, které vsak zatim
z hlediska koevoluce hnizdni parazit-hostitel nebyly zkoumany viibec.

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
Slycatchers). 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

UvVOD
Kukacka obecnd (Cuculus canorus) je
hnizdnim parazitem desitek druht pév-
cu, ktefi si stavi oteviena hnizda a krmi
mlddata drobnym hmyzem a jinymi
bezobratlymi (Davies 2000). Nicméné
nékteré druhy se témto obecnym cha-
rakteristikdim typického kukac¢c¢iho hos-
titele vymykaji. Naptiklad drozdi zpév-
ni (Turdus philomelos) krmi kukacku
prevazné zizalami a mékkysi a kukacci
mlddé na této neobvyklé potravé nejen
prezije, ale dokonce prospivd 1épe nez
na hmyzi potravé u béznych hostiteli
(Grim 2006a). Naopak lejsek bledémod-
ry (Eumyias thalassinus) v Ciné krmi
kukacku hmyzem, ale parazitické mladé
stejné neprezije, pravdépodobné v di-
sledku nestravitelnosti silné sklerotizova-
né hmyzi kofisti (Yang et al. 2013). Rehek
zahradni (Phoenicurus phoenicurus) je
sice dutinovym hnizdi¢em, ale pfesto
dnes patfi mezi nejbéznéjsi hostitele
kukacky v severni Evropé (Thomson et
al. 2016) a pfinejmensim v minulosti i ve
sttedni Evropé (Capek 1896). Najdeme
tedy hostitele, ktefi vyse uvedené cha-
rakteristiky typického kukacc¢iho hosti-
tele nespliiuji, a piesto jsou parazitovdni,
a stejn¢ tak i druhy, ktefi tyto predpokla-
dy spliiuji, ale parazitovani nejsou. Zdd
se tedy, ze kritéria vhodnosti hostitele
nelze jednoduse zobecnovat. Takovyto
pohled pak znamend, Ze pro pochopeni
vybéru hostitele kukackou je tieba testo-
vat nejen ,modelové druhy*, ale vSech-
ny dostupné potencidlni ptaci hostitele
(tj. metareplikace: Johnson 2002).
Ucebnicovym pfiikladem nevhod-
nych hostitell jsou dutinovi hnizdi-
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¢i, predevsim sykory (Paridae) a lejs-
ci (Muscicapidae). Pfedpoklada se, zZe
velikost vletového otvoru (a pfipadné
i omezend velikost vnitiniho prostoru
dutiny) brani samici kukacky v kladeni
a znemoznuje mladéti kukacky ve vylét-
nuti (Davies 2000). Architektura hnizda
by tedy meéla znemoznit dlouhodobé
koevolu¢ni interakce mezi hnizdnim pa-
razitem a hostitelem. Absence piirodni-
ho vybéru, ktery by zvyhodnil evoluci
odmitani cizich vajec, coz je nejcastéjsi
obrana hostitelt proti kukacce, by tedy
méla zplisobit, ze dutinovi pévci budou
pfijimat vSechna cizi vejce. Starsi experi-
mentdlni data skute¢né tuto domnénku
potvrdila - dutinovi hnizdici, konkrétné
nékteré sykory a lejsci, cizi vejce neod-
mitali (Davies & Brooke 1989, Moksnes
et al. 1991). Tento zaver vsak nepodpofi-
la recentni studie 12 eurasijskych popu-
laci sykory konadry (Parus major), ktera
odhalila, Ze nékteré populace odmitaly
az 100 % cizich vajec (Liang et al. 2016).
Ackoli cizi vejce odmitaly predevsim asij-
ské populace, i sykory z jedné z evrop-
skych populaci odmitaly cizi vejce velice
Casto (35 %; Norsko). Pritom odmitani
simulovaného kukac¢c¢iho parazitismu
nebylo mozné vysvétlit jako vedlejsi pro-
dukt selekce ze strany konspecifického
parazitismu, tedy situace, kdy se navza-
jem parazituji ptislusnici stejného druhu
(Samas et al. 2014). Obrovskd proménli-
vost v reakcich riznych populaci sykory
konadry na cizi vejce (frekvence odmi-
tani od 0 do 100 %) tedy znamend, Ze
podobneé jako u mezidruhového vybéru
hostitele kukackou (viz vyse) nelze jed-
noduse zobecnovat ani vnitrodruhové,



tedy mezi raznymi populacemi stejného
hostitele (viz také Moller & Soler 2012).

Nejen u sykory kofiadry, ale i u dal-
sich dutinovych druhti (napf. lejsek Cer-
nohlavy, Ficedula hypoleuca, Soupalek
dlouhoprsty, Certhia familiaris), jsou do-
lozeny pfipady kukacc¢iho parazitismu
(Moksnes & Roskaft 1995), véetné Gspes-
ného vyvedeni kukac¢¢ich mladat (Grim
et al. 2014b). Navic mlddata kukacky vy-
chovana koniadrou dosahuji vyssi hmot-
nosti pred vylétnutim nez u jakéhokoli
bézného hostitele kukacky (Grim 200064,
Grim et al. 2014b). Proto je dulezité tes-
tovat reakce dalsich dutinovych pévcua
na simulovany parazitismus - o reakcich
dutinovych hnizdi¢u prakticky nic nevi-
me (Davies & Brooke 1989, Moksnes et
al. 1991) a bez zakladnich experimental-
nich dat napfti¢ druhy a populacemi ani
nelze testovat pripadné fylogenetické
koreldty a pfi¢iny mezi- a vnitrodruhové
promeénlivosti jejich reakci.

V této studii jsem proto testoval re-
akce dvou dutinovych hnizdict, sykory
modfinky (Cyanistes caeruleus) a lejska
bélokrkého (Ficedula albicollis), na pa-
razitismus simulovany jak ve stadiu vajec
(vlozeni ciziho vejce do hnizda hostite-
le), tak i pfitomnosti dospélého parazita
(prezentace vycpaniny kukacky u hniz-
da hostitele). Studovat reakce potencidl-
nich hostiteld na rdzna ontogenetickd
stddia parazita je dulezité (Grim et al
2011), protoze absenci parazitismu lze
vysvétlit obranou hostitele ve kterémkoli
vyvojovém stadiu, at uz vajec (Prochdzka
& Honza 2003), mladat (Grim 20006b)
nebo dospélct (Lovaszi & Moskat 2004 ).
Dutinové hnizdicim druhtim byla za-
tim v souvislosti s parazitismem kukac-
kou obecnou vénovdna velmi omeze-
nd pozornost (Davies & Brooke 1989,
Moksnes et al. 1991). Pokud byly sykory
modfiinky a lejsci bélokrci ve stiedni
Evropé alespon v minulosti v interakci
s kukackou obecnou, predikoval jsem,
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7e budou v Ceské republice schopni od-
mitnout alesponi ¢dst cizich vajec, budou
agresivni vaci atrapé dospélé kukacky
a dokdzi ji rozpoznat od jiného druhu
vetielce u hnizda. Dale jsem testoval,
jestli dokdzi oba druhy rozpoznat cizi
konspecificka vejce, protoze hnizdni pa-
razitismus piislusniky stejného druhu
je alternativni evoluéni tlak, ktery muze
také vést k evoluci schopnosti odmit-
nout cizi vejce (napf. Samas et al. 2014).

MATERIAL A METODIKA

Pokusy s vejci

Vétsinu dat z celkového vzorku pro sy-
koru modfinku (n = 102 hnizd) i lej-
ska bélokrkého (n = 40 hnizd) jsem
ziskal s pomoci spolupracovniku (viz
Podékovani) v letech 2009 a 2010 na
lokalité Velky Kosit (cca 15 km zdpadné
od Olomouce: 49°32¢ N, 17°04°E; viz Krist
2009). Cast dat ziskali spolupracovnici
na lokalitich pobliz Grygova (cca 8 km
jizné od Olomouce: 49°31°N, 17°19°E; J.
Matrkova, n = 14; viz Matrkova & Remes$
2012), Sumperka (cca 50 km severné od
Olomouce: 50°00N, 16°59°E; P. Kovafik,
n = 2; viz Liang et al. 2016) a Hynkova (cca
10 km severné od Olomouce: 49°40°N,
17°10°E; S. Bures, n = 1; Bure$ & Weidinger
2003). Vylouceni téchto dat ziskanych na
jinych lokalitich by nemélo zadny vliv na
vysledky této studie (cca 90 % dat pocha-
zi z Velkého Kosife). Hnizdni budky meély
pramér vletového otvoru 32 mm a vnitfni
rozméry 11 cm (Sitka) x 12 em (hloubka)
x 24 cm (vyska).

Reakce hostitell ¢asto zdviseji na
zbarveni vejce (napf. Davies & Brooke
1989, Fig. 2 ve studii Hauber et al. 2015).
Proto pfijeti urcitého typu vejce nut-
né neznamend, Ze hostitel si nevytvofil
schopnost odmitat cizi vejce; absence
odmitani jednoho typu vejce tedy neni
dukazem absence koevolu¢nich inter-
akei mezi hostitelem a parazitem (Grim
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2005a,b). Abych zvysil sanci detekovat
existujici schopnost odmitani cizich va-
jec, pouzil jsem nékolik razné zbarve-
nych typu vajec v ramci proménlivosti
ptacich vajec na barevné skale od mod-
ré po hnédou (Hanley et al. 2015a).
Tato experimentdlni vejce byla riznou
mérou podobnd vejcim hostitela (vejce
sykory modfinky jsou skrvnitd na svét-
lém podkladé, vejce lejska ¢ernohlavé-
ho jsou bledé¢ modrd a bez skvrnéni).
Pouzil jsem stejné modely vajec, jaké
pouzili Liang et al. (2016) u sykory ko-
fladry. Vsechny modely vyrobila stejnd
osoba (A. Antonov), proto jsou vysledky
z této studie pfimo kvantitativné srov-
natelné s vysledky studie Lianga et al.
(2016). Velikost téchto modeli (17,0 x
12,0 mm; pozn.: velikost modelu je ve
studii Liang et al. 2016 uvedena chybné
- namisto skute¢né velikosti modelu je
omylem uvedena velikost vajec kukacky
obecné) byla podobna primérné veli-
kosti vajec hostiteli ve studijni populaci

na Velkém Kosifi (vlastni nepublikovana
data, vzdy jedno nahodné vybrané vejce
na sntsku, tj. bez pseudoreplikace sensu
Hurlbert 1984; sykora modfinka: 15,5 x
12,0 mm, n = 69; lejsek bélokrky: 17,8 x
13,3 mm, n = 38). Do hnizd sykory mod-
finky jsem vkladal modely zbarvené ¢is-
té bile nebo svétle modfe (viz Fig. 2 ve
studii Liang et al. 2016). Do hnizd lejska
bélokrkého jsem vklddal vejce zbarvené
¢isté bile nebo hnédé. Dile jsem pouzil
konspecifickd vejce (pro oba druhy hos-
titel®t), kterd jsem ziskal z jinych stejné
starych aktivnich sntisek na stejné loka-
lité. Nakonec jsem v nékterych snuskach
jedno z vlastnich vajec sykory modfinky
pfemaloval tmavé modrym netoxickym
fixem (obr. 1; viz také Hauber et al. 2014,
2015). Ackoli se z hlediska lidského zra-
ku nékteré uvedené barvy podobaji vej-
cim hostitele a jiné se vyrazné odlisuji,
zamérné se vyhybam pouzivani terminu
,mimeticky“, jnemimeticky“ ¢i ,mimik-
ry“ (viz diskuzi v praci Grim 2005b).

Obr. 1. Experimentdlni vejce v hnizdé sykory konadry (Parus major; stejnym zptsobem byla
premalovina vejce sykory modrtinky, Cyanistes caeruleus) - jedno z vajec pivodné naklade-
nych hostitelem je pfemalovdno tmavé modie netoxickym 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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Hnizda jsem experimentdlné manipu-
loval béhem kladeni, nebo v ¢asné inku-
baci, protoZe vétsina hostitelt hnizdnich
parazitd reaguje na cizi vejce stejnym
zpusobem, at uz se cizi vejce objevi
v hnizdé béhem kladeni hostitele, nebo
az v dobé inkubace (Grim et al. 2014a).
Hnizda jsem pak kontroloval po dobu
nasledujicich Sesti dnti (standardni perio-
da pro sledovani reakci hostitelt kukacky
na cizi vejce; Moksnes et al. 1991), zpravi-
dla kazdy druhy den. Rada modelt nebo
pfemalovanych vajec zustala v hnizdé
i po skonceni Sestidenniho obdobi, ale
ani poté nedoslo k vyhozeni zidného
z nich (prodlouzeni expozi¢ni periody
by tedy nemélo vliv na vysledky této stu-
die). Béhem kontrol jsem spocital vejce
a nové nakladend vejce jsem pomoci ten-
kého netoxického lihového fixu oznacil
drobnym ¢islem na tupém polu (obr. 1).
Kazdé hnizdo jsem pouzil pouze jednou
a pouze pro jeden typ experimentdlni-
ho zasahu; typ experimentalniho zasahu
(vCetné kontrolnich hnizd; viz nize) pro
dané hnizdo jsem zvolil ndhodné (ho-
dem minci), abych zajistil, Ze pfipadné
rozdily v reakcich na razné typy zasahu
nebudou vedlejsim dusledkem jakychko-
li nekontrolovatelnych vnitro-sezonnich
zmén (interspersion; Hurlbert 1984).
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Hostitelé hnizdnich paraziti na cizi
vejce reaguji bud jejich vyhozenim
z hnizda (ejection), nebo opusténim ce-
lIého hnizda (Davies & Brooke 1989,
Moksnes et al. 1991, Grim et al. 2011).
Opusténi parazitovaného hnizda vsak
nemusi byt specifickd reakce proti pa-
razitismu, ale reakce na jiné faktory (po-
Casi, vyruSeni, vyCerpani, ztrata partnera
apod.; Samas et al. 2014). Proto jsem
nihodné vybranou ¢&dst hnizd (tab. 1)
kontroloval podobnym zptisobem a po-
dobné casto jako experimentdlni hnizda,
ale nevklddal jsem do nich cizi vejce ani
nepfemalovaval vlastni vejce hostitele.
Hnizdo jsem poklddal za opusténé, po-
kud byla vejce studena a nezjistil jsem
pfitomnost rodic¢tt v okoli hnizda pfi
néekolika kontrolach po sobé v obdobi
alespon jednoho tydne od posledni kon-
troly, kdy bylo hnizdo aktivni.

Béhem kontrol jsem také hodnotil,
zda nedoslo k vnitrodruhovému parazi-
tismu. Kritériem bylo nakladeni dvou va-
jec do stejného hnizda béhem jednoho
dne (Yom-Tov 1980).

Pokusy s vycpaninami

Vsechna data z pokusli s vycpanina-
mi pochdzeji z hnizdni sezény 2010
z Velkého Kosife (viz vySe). Vsechny

Tab. 1. Reakce (% opusténych hnizd) sykory modiinky a lejska bélokrkého (Ficedula albi-
collis) na cizi vejce (simulovany hnizdni parazitismus). * Zahrnuje jediny zjistény piipad selek-
tivniho vyhozeni ciziho vejce (tj. bez opusténi hnizda).

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).

pokusna skupina / treatment 5ykor}131r;1 ;)(;;;nkd/ Cloel]l;efiall)%;l;l;}"h/e ,
kontrola / control 8,7 (n = 46) 7,7 (n=13)
konspecifické vejce / conspecific egg 0,0 (n=23) 0,0 (n=28)
modry model / blue model 59(n=17) -

modré konspecifické vejce / blue conspecific egg 11,1 (n = 9)* -

bily model / white model 0,0(n=7) 0,0(n=9)
hnédy model / brown model - 0,0 (n =10)
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pokusy provedl konzistentné S. Skofepa
podle instrukci autora tak, aby byly vy-
sledky metodologicky srovnatelné s pie-
deslymi studiemi (napf. Grim et al. 2011).
Pokud na daném hnizdé také probihal
pokus s vejcem, byl pokus s vycpaninou
proveden az po jeho skonceni, protoze
prezentace dospélce kukacky u hnizda
muze u nekterych hostitell zvysit jejich
schopnost poznat a odmitnout cizi vejce
(Davies & Brooke 1989, Moksnes et al.
1991).

Pokus byl proveden parové, tj. na kaz-
dém testovaném hnizdé byla vystavena
vycpanina hnizdniho parazita a kontrol-
niho druhu. Pofadi bylo zndhodnéno
(ur¢eno hodem minci) a druha vycpa-
nina byla prezentovdna v odstupu dvou
hodin, aby nedoslo k habituaci nebo na-
opak sensitizaci (Grim 2005a). Hostitelé
meéli moznost reagovat na vycpaninu
kukacky a sojky obecné (Garrulus glan-
darius). Sojka slouzila jako kontrola,
tedy pro zjisténi, zda pfipadnd absence
agresivity vaci kukacce je dusledkem
specifického rozpoznani kukacky, nebo
disledkem celkové nizké reaktivity tes-
tovanych ptaka vici jakymkoli vetfelcam
u hnizda (viz také Grim et al. 2011).

Vycpanina byla umisténa na ty¢ tak,
aby byla v roviné s vletovym otvorem,
ptiblizné 0,5 m od n¢j a zobdkem smé-
fovala ke vchodu do budky. Po navratu
alesponl jednoho z majitelt hnizda byly
reakce sledovany po dobu 5 minut, pfi-
¢emz pozorovatel byl ukryt cca 20 m
daleko v maskovacim krytu, ktery byl
postaven tésné pred pokusem (Krist &
Grim 2007). Reakce byly hodnoceny na
ordindlni skdle podle pfedeslych studii
(Moksnes et al. 1991, Grim et al. 2011):
1 = bez agrese (ij. hostitelé vycpaninu
ignorovali), 2 = varovné volani (tj. hosti-
telé varovné volali smérem k vycpaning),
3 = mobbing (tj. hostitelé nalétavali na
vycpaninu, ale bez fyzického kontaktu),
4 = utok (4. hostitelé vycpaninu pfimo
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fyzicky kontaktovali). Pro analyzu byla
pouzita nejvyssi dosazena kategorie in-
tenzity reakce.

Statistické zhodnoceni dat

Reakce sykor a lejsktl v experimentech
s vejci byly velice slabé - pouze jediné
vejce bylo selektivné vyhozeno (sykorou
modfinkou) a také k opousténi hnizd
doslo jen velmi vzacné (u obou druht).
Vzhledem k této omezenosti az absenci
proménlivosti v datech nemélo smysl
data analyzovat statisticky.

Naopak reakce na vycpaniny byly do-
state¢né proménlivé, aby je bylo mozno
statisticky analyzovat. Vzhledem k rozlo-
Zeni odpovédi (y = reakce na ordinalni
skdle) a pdarovému uspofddani pokusu
(vycpanina parazita i kontrolniho druhu
byla prezentovdana na stejném hnizdé¢)
jsem pouzil zobecnéné linedrni smiSe-
né modely (funkce clmm, balicek ordi-
nal ve statistickém software R 3.3.1; R
Development Core Team 2016). Identitu
hnizda jsem zahrnul jako nahodny ka-
tegoricky efekt. Celkovy (vychozi) mo-
del zahrnoval prediktory ,vycpanina“
(kategoricky: kukacka vs. sojka), ,po-
fadi“ (pofadi prezentace dané atrapy,
ordindlni: 1. vs. 2.), ,datum® (v sezoné,
kontinualni) a ,stafi hnizda“ (ve dnech
od sneseni prvniho vejce, kontinudlni).
Celkovy model jsem zjednodusil pomoci
zpétné eliminace nevyznamnych clent
(Grafen & Hails 2002). Ponechani ostat-
nich prediktort v modelu (Forstmeier
& Schielzeth 2011) by nemélo zadny vliv
na zavéry této studie. Hlavni zdjmovy
prediktor (,vycpanina“) zustal v modelu
az do posledniho kroku (viz Grim et al.
2011).

VYSLEDKY

Na simulovany hnizdni parazitismus sy-
kory modiinky ani lejsci bélokrei téméf
nereagovali; pouze jediné vejce bylo se-
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Tab. 2. Vysledky zobecnéného linedrniho smiseného modelu vysvétlujictho proménlivost
v reakcich hostiteld na vycpaninu kukacky obecné u hnizda. Odhady parametra a statistické
vysledky pro kazdy prediktor jsou uvedeny na zdkladé zpétné eliminace nevyznamnych ¢lent.
Hlavni zdjmovy prediktor (,vycpanina“) ztstal v modelu az do posledniho kroku. Referenc¢ni

hladina pro prediktor ,vycpanina“je ,sojka‘“.

Table 2. Resulls 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
JSfrom 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’.

sykora modfiinka / Blue Tit

lejsek belokrky / Collared Flycatcher

prediktor / dhad/ dhad/
redictor odha odha
p estimate + SE “ b estimate + SE z p
VYepAnina - 406,113 -1,49 0,14 0,011 0,02 0,98
/ dummy
pofadi 1,5+ 4.4 0,33 0,74 08+09 0,96 0,34
/ order
datum “10+1,0  -10 0,30 ~05+08 ~0,68 0,49
/ date
swfi hnizda 0o g 0,1 0,92 01+03 0,33 0,74
/ nest age
100 ~ H3
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Obr. 2. Reakce potencidlnich dutinovych hostiteli na vycpaniny kukacky obecné (Cuculus
canorus; hnizdni parazit) a sojky obecné (Garrulus glandarius; kontrola) u hnizd sykory
modiinky (n = 14) a lejska bélokrkého (n = 10). Reakce hodnoceny na ordindlni skdle: 1 =

bez agrese, 2 = varovné voldni, 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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lektivné odstranéno sykorou modfin-
kou. Sykory modfinky jen vzacné opus-
tily nékterd hnizda a frekvence odmitani
byly prakticky stejné v experimentalnich
skupindch jako v kontrolni skupiné
(~0-10 % napfi¢ pokusnymi skupinami;
tab. 1). Z toho plyne, ze opusténi né-
kterych hnizd s experimentdlnimi vejci
nebylo vysledkem selektivniho odmit-
nuti ciziho vejce, ale jinych pficin. Lejsci
bélokrei neopustili zidnd experimental-
ni hnizda; jediné opusténé hnizdo bylo
kontrolni (tab. 1). Ani u jednoho z hosti-
telt jsem nezjistil chyby pfi rozpoznava-
ni (recognition errors), tj. chybné vyho-
zeni vlastniho vejce a pfijeti ciztho vejce.
Stejné tak jsem ani u sykory ani u lejska
nezaznamenal zadny ptipad, ktery by
bylo mozné interpretovat jako vnitrodru-
hovy ¢i mezidruhovy parazitismus.

Reakce sykor modfinek na kukacku
byla slabd, polovina testovanych paru
vycpaninu uplné ignorovala, druhd po-
lovina pouze vydavala varovna voldni
(obr. 2). Modfinky na kukacku reagovaly
podobné slabé jako na kontrolni vycpa-
ninu sojky (tab. 2). Reakce lejska bélo-
krkych byly také slabé (tj. bez pfimého
fyzického kontaktu), ale o néco silnéjsi
nez u modfinek: alespon cast lejskd na
kukacku nalétavala a vétsina vydavala
varovnd volani (obr. 2). Reakce lejskua se
co do intenzity primeérné nelisily mezi
kukackou a sojkou (tab. 2).

DISKUSE

Sykory modfinky i lejsci bélokrci reago-
vali na simulovany parazitismus velmi
slabé. Cizi vejce témeér bez vyjimky pfi-
jali a na vycpaninu dospélého parazita
reagovali mirn€, bez pfimého kontaktu.
U sykory modfinky jsem nezjistil zad-
ny pfipad vnitrodruhového parazitismu,
coz potvrzuje piedesld zjisténi, ze pa-
razitismus v ramci druhu je u sykory
modfiinky velmi vzdcny (Vedder et al
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2007, Griffith et al. 2009). Podobné¢ jako
v predeslych studiich (Kempenaers et al.
1995) nebyla absence vnitrodruhového
parazitismu dusledkem odmitini kon-
specifickych vajec. U lejska bélokrkého
jsem také nezaznamenal zddny pripad
konspecifického parazitismu a ke stejné-
mu zavéru vedla i analyza molekuldrnich
dat ze stejné populace (Krist et al. 2005).
Nezjistil jsem také zadny ptipad, kte-
ry by $lo interpretovat jako mezidruho-
vy parazitismus ¢i uzurpaci hnizda (viz
Paclik 1998, Grim et al. 2014b).

Zaveéry této studie lze pokladat za
pfinejmensim stejné hodnovérné jako
u piedeslych praci, nebot velikosti vzor-
ki jsou vyssi v této nez predeslych studi-
ich. Ve Velké Britanii (Davies & Brooke
1989) sykory modrtinky vzdy pfijaly ¢tyii
rizné typy experimentdlnich vajec (n =3
pro kazdy typ, tj. celkové n = 12 hnizd),
které byly neskvrnité (s cist¢ modrym
podkladem), nebo skvrnité (s podkla-
dem Sedobilym, hnédosedym, nebo
zelenavym). V Norsku (Moksnes et al.
1991) sykory modiinky pfijaly vSechna
(n = 12) vejce, ktera byla skvrnita s Sedo-
hnédym podkladem. Sykory modfinky
v Norsku (Moksnes et al. 1991) také ne-
vykazovaly zadnou agresivitu vaci vy-
cpaniné kukacky u hnizda, ale velikost
vzorku byla omezena (n = 4).

U lejska bélokrkého nebyla pied pro-
vedenim této studie testovina reakce ani
na cizi vejce, ani na vycpaninu kukacky.
Jeho blizky pfibuzny, lejsek c¢ernohla-
vy, neodmitl v Norsku zadna cizi vejce
(n = 13, skvrnitd s Sedohnédym pod-
kladem; Moksnes et al. 1991). Ve Velké
Britanii (Davies & Brooke 1989) tento
druh odmitl pouze jediné vejce ze tfi
ruznych typl cizich vajec (n = 5 pro ka-
zdy typ, tj. celkové n = 15). Lejsci ¢erno-
hlavi v Norsku (Moksnes et al. 1991) také
neprojevovali zadnou agresivitu vaci vy-
cpaniné kukacky u hnizda, ale velikost
vzorku byla mald (n = 3).



Pfijimani cizich vajec sykorami mod-
finkami a jejich nizka agresivita vaci ku-
kacce v Ceské republice tedy podporuje
diivéjsi zavéry z Velké Britanie (Davies
& Brooke 1989) a Norska (Moksnes et
al. 1991) a zdrovenl rozsifuje obecnost
zavéra téchto predeslych studii (viz po-
uziti jinych typl barev cizich vajec v této
studii). Zjisténi ohledné odmitdni cizich
vajec lejskem bélokrkym a jeho obrané
hnizda proti kukacce nelze pfimo vnitro-
druhové srovnat, protoze zadné predeslé
studie na tomto druhu nebyly publikova-
ny. Nicmén¢ blizce piibuzny lejsek cer-
nohlavy se chovd podobné, piinejmen-
$im v zdpadni (Davies & Brooke 1989)
a severni Evropé (Moksnes et al. 1991).

Reakce vici vejeim i dospélému pa-
razitovi nebyly ani u sykor ani u lejskua
ovlivnény zddnymi ze zahrnutych ma-
toucich proménnych (datum v sezong,
stafi hnizda apod.). Neddavnd studie
(Hanley et al. 2015b) vsak zjistila, Ze
nékteré druhy hostitelt mohou odmitat
cizi vejce ¢astéji, pokud samice zahlédne
experimentdtora u hnizda. Toto zjisténi
bylo publikovino az nékolik let poté, co
jsem s pomoci spolupracovnik(i sbiral
data pro tuto studii (2009-2010), proto
jsem dany faktor (pfitomnost/nepftitom-
nost hostitele béhem zalozeni experi-
mentu) nezohlednil. Nicméné jak sykory
modfinky, tak lejsci bélokrci prakticky
neodmitali zadnd cizi vejce, coz vylucuje
potencidlni matouci vliv pfitomnosti/
nepfitomnosti hostitele pii zapoceti po-
kusu s vejcem.

Na zdkladé novych znalosti se tedy
zda, ze mezi dutinovymi hnizdic¢i bude
existovat dfive necekand proménlivost
v jejich reakcich na simulovany parazi-
tismus. Zatimco sykory konadry mohou
v nékterych populacich silné odmitat
vejce (Liang et al. 2016), v¢etné nékterych
populaci v Ceské republice (T. Grim &
P. Samas nepubl.), sykory modfinky a lej-
sci bélokrei nejevi takovouto schopnost
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v zadné ze zatim studovanych populaci.
Jaké jsou pficiny téchto rozdili je ne-
jasné. Pocet ndlezt parazitismu je vyssi
u sykory konadry nez u sykory modfin-
ky, a to jak ve stadiu inkubace (Moksnes
& Rgskaft 1995), tak i mladat (Grim et
al. 2014b). Sykora modfinka v dusled-
ku mezidruhové kompetice (Dhondt &
Adriaensen 1999) typicky obyva dutiny
s mensim vletovym otvorem a vnitfnim
prostorem nez sykora kofiadra, ale dat
z ptirozenych dutin je zatim velmi madlo
(Wesotowski 2007).

Tvar a velikost pfirozenych dutin je
promeénlivéjsi nez u umélych hnizdnich
budek (Wesotowski 2007). Pravé vyssi
variabilita ve velikosti a tvaru pfiroze-
nych dutin by mohla umoznit pfistup
samici kukacky a vylétnuti jejiho mladeé-
te alespon u vétsich pfirozenych dutin.
Umélé budky maji zpravidla pfilis malé
vletové otvory (32 mm v této studii) na
to, aby mohly kukacky do dutin kldst
a z nich vyletovat. Naptiklad Lohrl (1979)
zjistil, Ze minimalni pramér vletového
otvoru, ktery dovoli kukac¢imu mladeéti
vylétnout, je 50 mm. Pokud by samice
kukacky nakladla do budky s malym ot-
vorem, jeji mladé by nemohlo vylétnout,
k ¢emuz obcas pfirozené dochazi (napf.
Hejl-Mracovsky 1979). Navic se zdd, zZe
architektura hnizda (sklon stén hnizd-
niho dualku) a pfipadné jeho umisténi
uvnitf dutiny omezuje schopnost ku-
kacc¢iho mladéte vytlacit vejce a mladata
hostitele (Grim et al. 2009a, 2011, 2014b),
coz vede ke spole¢nému souziti mladat
kukacky a hostitele. Sdileni rodicovské
péce je pro parazitické mlddé zpravidla
fatalni (Grim et al. 2009b, 2011). Z toho
plyne, ze vydaje na vychovu takové-
ho kukac¢¢iho mladéte jsou minimadlni,
coz by didle snizovalo selek¢ni tlak na
evoluci hostitelské obrany proti parazi-
tovi. Potencidlni koevoluce hnizdni pa-
razit-hostitel by tedy zanikla uz v prvni
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generaci a tim by se vysvétlila absence
odmitdni cizich vajec.

Malé otvory umélych budek by také
mohly snizovat uroven svételnych pod-
minek tak, ze by omezily nebo dokon-
ce znemoznily potencidlnim dutinovym
hostiteliim rozpoznat a odmitnout cizi
vejce (Langmore et al. 2005). Podle této
hypotézy by konkrétni jedinec hostitele
byl schopen poznat a odmitnout cizi vej-
ce, ale pouze za dostate¢ného osvétlent,
pokud by zahnizdil v pfili§ tmavé duti-
né&, nemohl by tuto schopnost realizovat
(viz také Reynolds et al. 2009). Prijimdni
cizich vajec v tmavych prostorach umeé-
lych budek by tedy bylo vysledkem fe-
notypové plasticity a nikoli dusledkem
absence rozpozndvacich schopnosti.
Tato hypotéza predikuje, ze pouze je-
dinci hnizdici v budkidch s dostate¢né
velkymi vletovymi otvory (napf. 70 mmy;
Grim et al. 2014b) by byly schopni odmit-
nout cizi vejce. V budoucnu bude tfeba
provést studie, které by manipulovaly
velikost vletového otvoru a tim i svételné
podminky v hnizdni kotlince, kde do-
chazi k rozpoznavani vajec.

Dile je tfeba vzit v uvahu, Ze na-
prostd vétSina populaci dutinovych
hnizdi¢t nehnizdi v umélych budkich,
ale v pfirozenych dutindch. Proto je
v pfirozenych dutindich mnohondsobné
veétsi potencidl pro interakci parazit-
hostitel. Lejsek ¢ernohlavy, ktery hnizdi
ve srovnatelné velkych dutinach jako
lejsek bélokrky (Walankiewicz 1991,
Czeszczewik & Walankiewicz 2003), byl
mezi dutinovymi hnizdi¢i v minulosti
jednim z nejcastéji zdokumentovanych
hostitelt kukacky v severni Evropé
(Liang et al. 2016). Zda je soucasnd
absence odmitdni cizich vajec u obou
druhu lejskt jen vedlejsim produktem
vyzkumu omezeného na umélé duti-
ny, je nejasné. V kazdém piipadé nam
v soucasné dob¢ stile chybi data, kte-
rd by umoznila rozhodnout, jak velky

62

vliv ma proménliva architektura pfiro-
zenych hnizdnich dutin riznych druhu
a populaci na moznost kontaktu mezi
kukackou a dutinovymi hnizdiéi.

Vliv by mohl mit i prabéh hnizdéni,
kdy podstatna c¢ast prvnich hnizdéni
sykor je nacasovdana pfilis brzy na to,
aby je migrujici kukacky stacily parazi-
tovat. Nicméné druhd a ndhradni hniz-
déni jsou alespon v nékterych oblastech
dostatec¢né castd i v dob¢, kdy kukacky
stdle kladou (P. Samas, T. Grim, nepubli-
kovana data z Finska a Ceské republiky).
Kromé¢ toho ma4 slabsi piekryv nacaso-
vani reprodukce parazita a hostitele pfre-
kvapivé maly vliv na koevolu¢ni inter-
akce v jinych hostitelsko-parazitickych
systémech (Gill 1998).

Na zdkladé soucasnych - a zatim vel-
mi omezenych - znalosti je tedy pfedcas-
né se pousteét do spekulativnich vysvét-
leni zjisténych mezidruhovych rozdilu.
Piinosnéjsi budou studie, které se poku-
si metareplikovat (Johnson 2002) expe-
rimenty s vejci a vycpaninami na dalsich
druzich eurasijskych sykor a lejsk a také
v dalsich populacich uz testovanych dru-
hti. Zasadni bude také zjistit, zda jsou
sykory a lejsci schopni dobfe vykrmit
mlddé kukacky do jeho samostatnosti:
pokud napf. lejsek bélokrky nedoka-
Ze dostate¢né zasobovat potravou obfi
kukac¢¢i mladé, nemize za prirozenych
podminek probihat koevoluce kukac-
ka-lejsek ani v populacich, kde by byly
dutiny pro kukacku pfistupné, napf. tak
jako jsou pro kukacky parazitujici rehky
zahradni v soucasnosti (Thomson et al.
2016) a jako byly pro kukacky snaseji-
ci k lejskiim ¢ernohlavym v minulosti
(Liang et al. 2016). VSechna publikovana
data zatim pochdzeji z umeélych bud-
kovych populaci a ztstava tedy otevie-
nou otazkou, zda se podafi mezidruhové
a mezipopulacéni rozdily v reakcich na
simulovany parazitismus vysvétlit archi-
tekturou ptirozenych hnizd.
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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 lypes (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 (lable 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 mnest
usurpation (take-over) in either Tils or
Flycatchers.

Findings from Blue Tils oblained in
this study are similar to those from Blue
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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 mnesters 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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