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ABSTRAKT

Bfezinova, B. Bc.: Evoluce rodi¢ovského chovani samct béhem inkubace u pévci

(Passeriformes)

Pévci se mnozi vicekrat za svilj zivot a jejich mldd’ata vyzaduji po vylihnuti intenzivni péci
poskytovanou ve vétsiné pripadi obéma rodi¢i. B€hem celého hnizdniho obdobi plisobi na
partnery konflikt pohlavi, zptisobeny spole¢nymi zajmy, jejichz naklady vSak nesou oba
partnefi samostatné, a tyto naklady se tak mohou lisit. U pévci plati, Ze mezi partnery je samci
pohlavi to, které si ve vétSin€ piipadii nemuiize byt jisto svym otcovstvim. Pfesto se samci pévcl
podili na péci o potomky béhem vSech fazi hnizdéni. V této diplomové praci 1) identifikuji typy
rodiCovské péce u samcti pévci béhem inkubace jako tzv. inkubacni strategie (Zadna péce,
inkubac¢ni krmeni, sam¢i inkubace), 2) snazim se identifikovat faktory, které urcuji typ péce
samcem b&hem inkubace vajec, 3) odhaduji, s jakou pravdépodobnosti dochazelo béhem
evoluce pévct k prechodim mezi jednotlivymi typy samci rodiCovské péce béhem inkubace
a 4) rekonstruuji typ sam¢irodi¢ovské péce béhem inkubace u piedki dnesnich pévei. Podatilo
se mi nalézt dostatek informaci k ur€eni inkubacnich strategii u 2269 (37 %) druhii pévct.
Znaky zivotnich historii a sila pohlavniho vybéru piisobici na samce urcuji typ samc¢i péce
béhem inkubace. Oteviené hnizdo a rostouci velikost snliSky a délka inkubacni periody zvysuji
pravdépodobnost pfitomnosti inkubacniho krmeni. Naopak polygynni parovaci systém a
rostouci mira vdhového dimorfismu pohlavi vyznamné snizuji pravdépodobnost piitomnosti
jakékoliv sam¢i rodi¢ovské péce béhem inkubace. Z pohledu piechodovych pravdépodobnosti
je nejstalejsi strategii inkubace obéma rodici a tou nejméné stalou je inkubace samici, ktera je
krmena samcem. Ancestralni rekonstrukce odhalila, Zze u spolecného piedka vSech pévcu
nejpravdépodobnéji inkubovala samice, kterou béhem inkubace krmil samec. I ptesto, Ze mij
datovy soubor je velmi rozsahly, obsahuje nendhodny vzorek druht; vysledky analyz,
ptechodovych pravdépodobnosti i rekonstrukce jsou tedy platné pro mtij datovy soubor a nelze

je zobecnit pro vSechny pévce.

Klic¢ova slova: pévci, hnizdéni, inkubace, evoluce, ancestralni rekonstrukce



ABSTRACT
Bfezinova, B. Bc.: Evolution of male parental behaviour during incubation in passerines

Songbirds breed multiple times in their lives, and their chicks require intensive care after
hatching, which is usually provided by both parents. Throughout the breeding season, partners
are under the influence of sexual conflict caused by common interests, while the costs are borne
separately by both partners, and these costs may vary between sexes. In songbirds, males are
the sex which in most cases cannot be sure of the paternity. Yet male songbirds are involved in
the care of the offspring during all stages of the nesting. In this thesis 1) I identify types of
parental care in male songbirds during incubation as so-called incubation strategies (no male
care, incubation feeding, and male incubation), 2) I try to identify factors that predict the type
of male care during egg incubation, 3) | estimate the probability of transitions between different
male incubation strategies, and 4) | reconstruct the type of male parental strategy during
incubation of the ancestors of today’s songbirds. I managed to find enough information to
identify incubation strategies in 2269 (37%) songbird species. Life history traits and the strength
of sexual selection acting on males determine the male incubation strategy. Open nest and
increasing clutch size and the length of the incubation period increase the likelihood of the
presence of incubation feeding. Conversely, polygynous pairing system and increasing sexual
dimorphism in body mass significantly reduce the likelihood of the presence of any male
parental care during incubation. In terms of the transition probabilities, the most stable strategy
is incubation by both parents, while incubation by the female with incubation feeding by the
male is the least stable strategy. Ancestral reconstruction revealed that in the common ancestor
of all songbirds most likely the female incubated and she was fed by the male during incubation.
Even though my data set is very large, it contains a non-random sample of species; the results
of analyses, transition probabilities and ancestral state reconstruction are therefore valid for my

data set and cannot be easily generalized for all songbirds.

Keywords: songbirds, nesting, incubation, evolution, ancestral state reconstruction



Pouzité zkratky:

IK — inkuba¢ni krmeni

IP — inkuba¢ni perioda

IS — inkubaéni strategie:
B — inkubace obéma rodici
F — sami¢i inkubace bez IK
IF — sami¢i inkubace s IK

S| — sam¢i inkubace
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1 Uvod

Ptaci jsou iteroparni zZivocichové (tedy s opakovanou reprodukci) a pro pévce plati, Ze jejich
mlad’ata jsou altricialni (krmiva). Vyvoj takovych mlad’at vyzaduje vice rodi¢ovské péce oproti
mlad’atim prekocidlnim (nekrmivym). Uspé$na produkce mlad’at je pro ptaky aZ na nékolik
vyjimek podminéna pé¢i (v dobé po nakladeni vajec) alespon jednoho rodic¢e (Cockburn 2006).
Produkce mlad’at je spole¢nym zajmem rodicli, ale zarovenn se oba snazi prezit do dalsiho

reprodukéniho pokusu; vznika rozpor, ktery se nazyva konflikt pohlavi nad rodiCovskou péc¢i.

1.1 Konflikt pohlavi nad rodicovskou péci

Konflikt pohlavi vznikd tam, kde zisky (benefits) jsou spole¢né (piedani geni do dalsi
generace), ale ndklady (Costs) se miiZzou mezi partnery liSit, a navic je musi kazdy rodi¢ nést
sam. Konflikt pohlavi se projevuje béhem vsech fazi rozmnozovani (Parker 2006). Spole¢nym
z4djmem obou rodicu je vyvést potomstvo; nicméné oba by se méli snazit vkladat do jednoho
hnizdniho pokusu jen tolik vlastnich zdrojt, aby si ptili§ nesnizili nad€ji na budouci hnizdéni.
Tento pfistup teoreticky vede k tomu, Ze se oba rodi¢e snazi nechat co nejvic péce na tom
druhém. Velmi silny konflikt mize vést k opusténi sniisky obéma rodi¢i (Pogany et al. 2012).
Existuje nekolik hypotéz a teoretickych modeld, které se snazi objasnit, pro¢ tento konflikt

nevede kK vymizeni biparentalni péce (tj. pé¢e obéma rodici).

Teoretickymi modely objastiujicimi intenzitu rodiCovské péce jsou sealed-bid (fixni
dohoda), negotiation (vyjednavani) a matching (srovnani). Model fixni dohody popisuje
situaci, kdy je intenzita rodicovské péce fixovana evoluéné, jedinci neméni usili podle aktualni
situace, ale zména se déje na evoluéni skale zménou selekéniho tlaku (Houston & Davies 1985).
Pokud je intenzita péCe dana vyjednavanim, pak pokles ¢i naopak narist usili jednoho rodice
je nasledovan opa¢nou reakci rodi¢e druhého; kompenzace miZe a nemusi byt Uplna
(McNamara et al. 1999). Pfi srovnani uzpisobi rodi¢ intenzitu péce podle toho druhého; ¢ili
pokles je ndsledovan poklesem a naopak. Model vychazi z ptedpokladu, Ze pokud je jeden
Z partnerti 1épe informovan o potfebach mlad’at, jako prvni zméni intenzitu péce a ten druhy
Vv reakci na jeho chovani také zméni tUsili (Johnstone & Hinde 2006, Harrison et al. 2009).
Zatimco u fixni dohody je chovani partnerti nezavislé, u vyjednavani a srovnani se zmény

V péci mezi partnery odehravaji béhem hnizdéni a jsou na sob€ zavislé.



Jinym feSenim konfliktu je manipulace samce samici. Tento pfistup fika, ze Groven
otcovské péce mohou samice ovlivnit ptes fenotyp vajec a mlad’at. Napt. za predpokladu, ze
vyssi hladina androgenti a karotenoidtl ve zloutku zptsobi, ze mlad’ata vice Zadoni o potravu, a
také za toho pfedpokladu, ze samci reaguji siln€ji na toto zadonéni, miize samice umistit do
vejce pii jeho tvorbé vyssi mnozstvi téchto latek, a tak mohou byt samci touto manipulaci
ovlivnéni a siln¢ zadonici mlad’ata krmit intenzivnéji (Moreno-Rueda 2007, Paquet & Smiseth
2016). Dalsim znakem, ktery mlze samice védomé ovlivnit, je zbarveni vejce. Hypotéza
vydirani (blackmail hyp., Hanley et al. 2010, Hanley 2013) tika, Ze samice manipuluji samce
k zasednuti na vejce tim, Ze produkuji vyrazné barevna vejce. Napadna vejce mohou prozradit

hnizdo predatorim orientujicim se zrakem nebo hnizdnim parazitim, a samec tak je nucen

sniZzovat riziko rozpoznani hnizda ,,zakrytim* vajec, ¢imz je manipulovan k jejich zahtivani.

1.2 Inkubace u pévcu

Inkubace, nebo-li zahtivani vajec, je chovani, které vede k udrzovani teploty embrya uvnitt
vejce v takovém rozmezi, ve kterém se embryo uspésné vyviji. U pévcu je nejbéznéjsi samici a
biparentalni inkubace, u men$iny druhi se setkdvame s hnizdnim parazitismem nebo
skupinovou inkubaci (Cockburn 2006). Bez zahiivani embryo neni schopné se vyvijet (Webb
1987). Jako prostfedek pienosu tepla z rodice na vejce slouzi hnizdni naZina. Nazina je doCasné
vypelichané pefi na bfiSni oblasti ptadka (Deeming 2002). Transfer tepla ale zdaleka neni
dokonaly; teplota vejce se nedokaze priblizit teploté téla ptaka v oblasti naziny (Deeming
2008). Zajimavé je, Ze samci mnoha biparentdIn¢ inkubujicich druhii hnizdni nazinu nevytvari,
ale 1 tak mize byt ,,jejich* inkubace stejn¢ ucinna, ¢i ucinnéjsi nez jejich partnerky (Ball 1983,
Auer et al. 2007). Dtive byla inkubace povazovana za méné energeticky narocnou nez tieba
faze krmeni mlad’at, avSak laboratornimi 1 terénnimi méfenimi bylo dokazéano, ze inkubujici
ptaci musi zvySovat metabolismus vyrazné nad tGroven bazalniho metabolismu, coz s sebou

nese zvysené naroky na energeticky pfijem (Thomson et al. 1998).

Inkubac¢ni perioda (IP) je doba, po kterou se vyviji embryo. Experimenty s vyménou
vajec mezi hnizdy ukazaly, Ze délka IP je z velké ¢asti dana prostfedim, nejen geneticky (Martin
et al. 2007, Husby et al. 2012), a rodice tak miiZou svym inkuba¢nim chovanim Gc¢eln€ ovlivnit
rychlost vyvoje embrya. Aktivné rodice ovlivni trvani IP naptiklad délkou inkuba¢nich smén a
mezismén (Conway & Martin 2000). Vné&jsi faktory, které ovliviiuji délku IP, jsou naptiklad
teplota okoli a riziko predace; pii vyssi okolni teploté jsou sniZzeny energetické vydaje,
inkubujici jedinec proto mize mit del§i inkubacni smény, ale zaroven i mezismény, jelikoz

nehrozi, ze sntiska bude rychle podchlazena vlivem nepiiznivych podminek (Conway & Martin



2000). Vysoké riziko predace snlisky podminiuje dlouhé smény i mezismény, vysvétlovano je
to tim, Zze tento inkuba¢ni rytmus minimalizuje pohyb u hnizda a riziko prozrazeni hnizda

(Conway & Martin 2000, Matysiokova & Remes 2018).

Déle inkubovana vejce jsou déle pod rizikem predace (Martin & Schwabl 2008), neni
to vSak jediny faktor urCujici délku IP, proto vysoké riziko predace snisky automaticky
neznamend, ze druh ma kratkou IP a naopak (Martin & Schwabl 2008). Byla podpofena
hypotéza o vyznamném vlivu mortality dospélcti (Martin & Schwabl 2008, Martin et al. 2015).
Pfi nizké mortalit¢ dospé€lcti nemusi rodice investovat tolik ¢asu do souc¢asného hnizdéni (maji
Sance na dal$i hnizdéni), coZ se projevi kratSimi sménami a del§imi mezisménami na hnizdg,
a to ma za nasledek delsi vyvoj embrya a delsi IP (Martin 2002). Podle jin¢ hypotézy vysoka
mortalita mlad’at snizuje Sance na vyvedeni snliSky, rodi¢e pak radé€ji investuji do udrzby
vlastniho téla ¢imz zvysi pravdépodobnost preziti do dalSiho hnizdniho pokusu (Martin et al.
2015). Jina prace vSak ukazuje, Ze vysoka mladéci mortalita selektuje rychlejsi vyvoj mladat,

kratsi IP tak najdeme u druhd s vysokou mladéci mortalitou (Remes 2007).

1.3 Role samce behem hnizdéni u pévcu

Samci peévcil vétSinou pecuji o potomky s mensim Usilim nez samice; na rozdil od samic nemaji
jistotu toho, ze pecuji o mlad’ata, ktera maji jejich geny (Queller 1997). Tuto mySlenku
podpofilo vyznamné zjisténi, Ze bezvyhradnou genetickou monogamii nenajdeme u vétSiny
ptacich druht (Griffith et al. 2002). Samci Celi konfliktu mezi alokaci Casu a energie do
rodiCovské péce, hledani mimoparovych kopulaci a péce o sebe samého (udrzba téla); pomér
mezi témito faktory je dan evolu¢né (nepodléhd zméndm pii ménicich se podminkdch béhem
jednoho hnizdéni), nebo se miize ménit podle aktudlnich podminek (napt. dostupnost fertilnich
samic nebo predacni tlak, Magrath & Komdeur 2003). Avsak kvalitni samci mohou poskytovat
stalé mnozstvi rodiCovské péce (napf. krmeni mladat), i kdyz daji vice energie do ziskavani
mimoparovych kopulaci (Magrath & Komdeur 2003). I pfesto se samci podili na péci o mladé
béhem vSech fazi hnizdéni: od stavby hnizda aZ po krmeni, provazeni a obranu mlad’at, ktera
Jiz vyletéla z hnizda. Pé¢i samce mliZeme rozd¢lit na ptimou a neptimou nebo také podle faze
hnizdéni. Pfima péce zahrnuje inkubaci vajec, zahtivani mladat, jejich krmeni a doprovazeni.
Nepiima péce zahrnuje pomoc samici a konstrukci hnizda; ptehled vSech typl otcovské péce

ukazuje Tabulka ¢. 1.



Tabulka €. 1: Pfehled typt chovani, kterym samci pomahaji samicim pfi hnizdéni a kterym se

podili pti pé¢i o mlad’ata.

Faze Pomoc samici Pée o mlad’ata
Pred inkubaci
Zasnubni krmeni Stavba hnizda
Doprovazeni Chranéni hnizda
Béhem inkubace
Inkubaé¢ni krmeni Inkubace vajec
Doprovazeni Chranéni hnizda

Po inkubaci

- Krmeni mlad’at
Zahtivani mlad’at
Doprovazeni

1.3.1 Inkubaéni krmeni

Matysiokova (2010) uvadi, ze inkubacni krmeni (IK) je chovani, kdy samec krmi samici béhem
inkubace. Nutri¢ni hypotéza nebo také hyp. samiCi vyzivy zdiraziiuje energetické naroky
inkubace a povazuje IK za dileZity zdroj energetickych ziska pro samici (Royama 1966). 1K
piedstavuje uvolnéni pro samici béhem naro¢né faze inkubace a je také prostiedkem ke zvySeni

hnizdniho uspéchu (Galvan & Sanz 2011, Matysiokova & Remes 2014).

Diilezitou charakteristikou prostiedi, na které IK reaguje, je teplota okoli. Pfi nizSich
teplotach prostfedi se zvysuje troven IK (Nilsson & Smith 1988, Amininasab et al. 2017).
Ptipoklesu teploty jsou zvySeny energetické vydaje samice, je tedy mozné, Ze samice
komunikuje samci své potieby a samec zvysi intenzitu IK ne v reakci na zménu podminek, ale
v reakci na chovani samice. Jiné vztahy byly nalezeny pro vlastnosti IK na jizni a severni
polokouli. Zatimco na jizni polokouli (Australie a Novy Zéland) predace hnizd korelovala
pozitivné s trovni IK, u druhii na severni polokouli (Severni Amerika) bylo IK s rostoucim
rizikem predace méné Casté (Matysiokova et al. 2011). V mezidruhovém srovnani maji druhy
s IK vétsi sntisky (Galvan & Sanz 2011), avSak inkubace a IK jsou zapocaty az po nakladeni
vajec, IK tedy nemiiZze mit vliv na velikost sniiSky béhem jednoho hnizdniho pokusu (pokud je
to prvni pokus dané¢ho péaru a samice nema zkusenost s chovanim samce béhem inkubace) a

tento vztah plati i opacné, velikost sniisky nemusi mit vliv na intenzitu IK (Amininasab et al.

2017).

Mezi vyznamné efekty IK patfi zvySeni Casu, ktery samice muze stravit na hnizdé (nest
attentiveness, Matysiokova & Remes 2014); kdyz jsou vejce zahfivana intenzivnéji, mize dojit

ke zkraceni inkubacni periody (Lifjeld & Slagsvold 1986, Nilsson & Smith 1988), a to znamena
5



snizeni rizika predace snisky. Druhy s IK maji vétsi snisky a vyssi podil vylihnutych mlad’at
(Galvan & Sanz 2011). Kratsi IP spole¢n€ s vy$§im poctem mlad’at zvySuji nadéji na vyssi

hnizdni Gspéch.

1.3.2 Samdi inkubace vajec

Stejné jako inkubacni krmeni (viz vyse) i inkubace samcem (SI) piedstavuje jak pomoc samici,
tak potencialni prostiedek zvySeni hnizdniho uspéchu. Intenzita SI se méni v zavislosti
na vlastnostech prosttedi i pfi zménach socialniho prostiedi (Kleindorfer et al. 1995, Magrath

& Elgar 1997).

Vyznamnym zptisobem souvisi SI se synchronnosti hnizdéni. Pokud je hnizdéni pard
V populaci asynchronni, samice v populaci nejsou fertilni v jeden cas, Sance nalézt fertilni
samici klesa a samci se vice vénuji inkubaci (Magrath & Elgar 1997, Morton et al. 1998).
V tomto ptipadé je mozné, ze samicim se nepodaii najit tolik mimoparovych kopulaci a samci
pak jsou genetickymi otci vétsiho poctu mlad’at ve snisce, a proto je SI intenzivngjsi. Z tohoto
uhlu pohledu se na tento vztah podivali Matysiokova a Remes (2013). Zaméfili se na otcovstvi
samct a zjistili, ze samci druhti, kde byli otci vétsiho procenta vajec ve snisce, inkubovali vice

nez partneti u druht, kde jsou samice mén¢ vérné.

Pozitivnimi efekty, které SI ma na prabéh hnizdéni, jsou snizend predace snusek
(Morton et al. 1998) a kratsi IP (Kleindorfer et al. 1995, Reid et al. 2002). Pro samici
piedstavuje SI vyznamnou pomoc, protoze ¢im del$i dobu stravi samec na vejcich, tim vice
¢asu ma samice na péci o sebe sama, kterd je velmi diilezitd béhem energeticky naro¢né
inkubace (Kleindorfer et al. 1995, Morton et al. 1998, Reid et al. 2002, Matysiokova & Remes
2014). N¢ekteii samci nejsou schopni vejce uc¢inné inkubovat a jejich inkubacni smény slouzi
jako prostiedek zpomaleni klesani teploty vajec, kdyZ je samice mimo hnizdo (Voss et al.

2008).

SI odpovida na zmény prostiedi, nizké okolni teploty podminuji vyssi intenzitu SI a rychle;jsi
vymény partnert na hnizd¢ (Kleindorfer et al. 1995, Kleindorfer & Hoi 1997). Podle hypotézy
vydirani (blackmail hyp.) je samec manipulovan samici k inkubaci, na coz ukazuje zjisténi,
ze zbarveni vajec v Celedi drozdcoviti (Mimidae) pozitivné koreluje s mirou sam¢i inkubace
(Hanley et al. 2010, Hanley 2013). Podle této teorie samice produkuje vyraznd vejce,
aby donutila samce k zasednuti na vejce béhem inkubace, a on tak zabranil vizualni detekci

vajec predatory ¢i hnizdnimi parazity.



1.4 Evoluce rodicovského chovani u ptakii

Stale nevyresenou otazkou tykajici se pivodu rodicovské péce u ptaki je, zda ptivodni péce
byla biparentalni, nebo uniparentalni (Varricchio & Smith 2016). RozieSeni této otazky je
ztizeno faktem, Ze o inkubacnim chovani ptadich predkti nemame zadny konkrétni dikaz

(Deeming 2002).

Pokud chceme zjistit, jakou rodi¢ovskou péci (a zda vibec) vykazovali predci ptak,
mizeme se podivat na znamé fylogenetické rekonstrukce, ze kterych spole¢né se znamou péci
zijicich taxomi mizeme usoudit na pravdépodobnou péci jejich predkt. Fylogeneticka analyza
plazi, ptaka a savet (Tullberg et al. 2002) neodhalila jednozna¢né piivodni rodi¢ovskou péci
pro piedka ptaki, nicméné spolecny predek ptakt a krokodyli vykazoval nejspise pouze samici
péci. Pokud chceme zjistit, pro¢ maji riizné druhy rozdilnou rodi¢ovskou péci, mizeme
porovnat napiiklad vlastnosti prostiedi, ve kterém ziji, vlastnosti socidlniho prostiedi a vliv
pohlavniho vybéru. Analyza vlivu téchto faktorti na komponenty rodi€ovské péce mezi ptacimi
druhy raznych celedi odhalila, Ze pouze socialni prostfedi a pohlavni vybér ovliviiuji stupen

kooperace pohlavi béhem rodi¢ovské péce (Remes et al. 2015).

Vznik urcitého typu rodiCovské péce a jeji prechody mezi uniparentilni samci,
uniparentdlni samic¢i a biparentalni péci na evolu¢ni Skale mohou byt zptsobeny rozdilnymi
faktory zivotnich historii pro obé pohlavi, pfedevs§im rozdilnou mortalitou dospélct (Klug et al.
2013a,b). Predace a okolni teplota jsou faktory, které ovliviiuji rodiCovskou péci nejen
okamzité, ale téZ na evoluc¢ni Skale; tyto faktory usmérnily evoluci inkuba¢niho chovani pévci,
a to tak, ze delsi inkubacni smény a zaroven mezismény najdeme u druhti, které maji béhem
inkubace vys$i okolni teploty a vyssi riziko predace sntisky (Conway & Martin 2000,
Matysiokova & Remes 2018).

1.5 Ukoly a hypotézy

Ve své praci se snazim detekovat faktory, které smérovaly evoluci otcovské péce a utvotily
dnes$ni podobu inkubaénich strategii pévcii. Dale se pokusim o rekonstrukci typu otcovské péce
u piedka vSech pévci. K tomu pouziji rozsdhly datovy soubor obsahujici vSechny pévce (5965
druhti, podle seznamu BLI verze 8, Birdlife International 2015) a volné¢ dostupnou

fylogenetickou hypotézu piibuznosti pévca (http:/birdtree.org, Jetz et al. 2012). Soucasti mé

prace je také odhad ptechodovych pravdépodobnosti mezi nejcastéjsimi typy rodiCovské péce

pevctl.


http://birdtree.org/

Konkrétné testuji tyto hypotézy:

— Rostlinnd strava je chuda na vyzivné latky. Predpoklddam, Ze samci herbivornich druht
Castéji krmi své partnerky béhem inkubace nebo pomahaji s inkubaci, aby ji poskytli pfimo

energii nebo ¢as k dopInéni energie bez ohrozeni snisky;

— Oteviené hnizdo je pod vyssim predac¢nim tlakem nez hnizda uzaviena a pro rodi¢e mize byt
dilezité snizit pohyb u otevieného hnizda, aby nedoslo k jeho prozrazeni. Na zaklad¢ tohoto

ocekavam, ze u druhti s otevienym hnizdem bude nizsi vyskyt inkuba¢niho krment;

— Naro¢nost hnizdéni stoupa s velikosti snisky a delsi inkubacni periodou. Ocekavam tedy,
7e vice pomoci pii inkubaci ziskavaji samice druhti, které maji v tomto ohledu vétsi naroky

hnizdéni;

— Pokud pohlavni vybér ptisobi silnéji na samce, samci se misto rodi¢ovské péce vénuji hledani
mimoparovych kopulaci nebo ziskdvani dalSich partnerek. Predpokladdm, Ze vice pomoci
od samce béhem inkubace ziskavaji samice druhti, které jsou socialné¢ monogamni, a druhd,

které maji relativn€ nizkou uroven dimorfismu pohlavi.



2  Metody

Vsechna data pro svij datovy soubor jsem ziskala z tisténé literatury a zdrojii dostupnych
online. Shromazdovala jsem informace tykajici se rodicovské péce béhem inkubace u vSech
druhti pévci (tj. 5965 druhti podle seznamu BLI verze 8, Birdlife International 2015). Jsou
to informace o parovacim (mating) a socialnim (social) systému, hmotnosti jedinci, potraveé
a hnizdni ekologii, tj. typ hnizda, velikost snlsky, inkubujici jedinci, (ne)ptitomnost
inkubaéniho krmeni, délka inkubac¢ni periody a dimorfismus jedinc.

Zakladnimi zdroji byly monografie a kompendia zaméfené bud’ na urcity taxon nebo
region; jejich seznam se nachazi v Priloze ¢. 1. Informace o druzich ze seznamu BLI ver. 8
(Birdlife International 2015), které se neobjevily v zd&dné monografii, jsem vyhledala v HBW
Online (Del Hoyo et al. 2015). Mnoho druhti se vyskytuje ve vice regionech, hodnoty spojitych
proménnych jsem tedy zprimérovala tak, aby se kazdy druh nachazel v mém datovém souboru

praveé jednou.

Data
Parovaci (mating) systém délim na monogamii, polygamii a druhy, které maji leky. Polygamni
parovaci systém dale délim na polygynii (jeden samec hnizdi s vice samicemi), polyandrii
(jedna samice hnizdi s vice samci) a polygynandrii (tzn. Ze se vyskytuji v populacich jednoho
druhu jak polygynni samci, tak polyandrinni samice). V literatufe se pfevazné uvadi procento
jedinct nebo populaci, které je polygamni; jako hranici mezi monogamii a polygamii jsem
urcila 15 %. Lek (tokani$té) je misto, kde se v hnizdnim obdobi seskupuji samci a prezentuji se
prichozim samicim; typicky se jeden samec pafi s vice samicemi a o snisku pak peCuje pouze
samice. Polygynadrinni druhy a druhy s leky jsem v analyzach zatfadila mezi polygynni druhy.

Informace o socialnim (social) systému jsem ziskala z prace Cockburn (2006). Socialni
systém vyjadiuje, kolik jedinct pecuje o snisku. Kategorie socidlniho systému pévcu jsou:
pecuje pouze samice; pecuje par; kooperativni hnizdéni (pe€uje vic jedinct nez jen rodi€ovsky
par); skupinové hnizdéni (vice part hnizdi pohromad¢, ale o snisku pecuji pouze rodice)
a kone¢né hnizdni paraziti (u hnizdnich paraziti rodi¢ovska péce neni vyvinuta, samice klade
vejce do hnizd jinych druhti). Cockburn (2006) rozlisuje po metodické strance znamy (known)
a odvozeny (inferred) socialni systém. Ja jsem pouzila odvozeny systém pro ty druhy, u kterych
znamy neni k dispozici. U n€kterych druhti se pouze ptedpoklada kooperativni hnizdéni; ja tyto
druhy oznacuji jako kooperativn€ hnizdici. Socialni systém pouzivam v nékterych piipadech k
uréeni inkubacni strategie (viz dale).

Zakladni rozdéleni typi hnizda je oteviené/uzaviené. Podle popist v literature bylo

obcas obtizné rozhodnout, jestli je hnizdo uzaviené. Hnizda jsou popisovana jako partially



domed, nebo je hnizdo sice oteviené, ale velmi dobie skryto ve vegetaci, ptipadné je u téhoz
druhu nékdy oteviené a nékdy uzaviené. V ptipadé nejasnych informaci jsem konzultovala
HBW online (Del Hoyo et al. 2015); tam, kde typ hnizda zGstaval nadale nejasny, jsem rozhodla
tak, aby u vSech druhd, jejichz hnizdo bylo popsano stejné, byl i typ hnizda stejny.

Dale jsem zaznamenala velikost sntisky (pocet vajec) a délku inkubaéni periody
(dny). Pro urceni pievladajiciho typu potravy jsem oskorovala téchto sedm kategorii: Semena,
0vOCe, casti kvétii, jiné casti rostlin, bezobratli, obratlovci a jiné zdroje. Mezi jiné zdroje fadim
lidské jidlo a odpady, hmyzi produkty (medovice), ptaci vejce, zvifeci zdechliny a houby.
Ptitazovala jsem skore od 0 do 5 tak, aby soucet skore vSech kategorii pro jeden druh byl 5.
Druhy tak délim podle ptevladajiciho typu potravy na herbivory (Zivi se ¢astmi rostlin, soucet
skore vSech rostlinnych ¢asti vétsi nez 3), karnivory (konzumuji bezobratlé a obratlovce, soucet
skore kategorii bezobratli a obratlovci vétsi nez 3) a omnivory (v literatuie bylo uvedeno
omnivor, nebo pomér skore rostlinna:zivocisna strava je 2:3 az 3:2 a u druhd, které vyuZivaji
i jiné zdroje, je skore rostlinné i zivo¢i§né stravy mensi nez 3).

Dalsi proménnou je inkubujici pohlavi; jeji kategorie jsou samice/samec/obé pohlavi
(biparentalni)/vice jedincti. Inkubujici pohlavi jsem mohla dodate¢né odvodit — kdyZ Cockburn
(2006) uvadi u druhu pouze samici péci, je jasné, Ze inkubuje pouze samice. Ptvodni slovni
popisy podilu pohlavi na inkubaci uvadéné v literatute, které jsem pouzila k ptifazeni ke tfem
kone¢nym kategoriim inkubace, uvadim v Tabulce €. 2.

Inkubaéni krmeni (IK) povazuji za pfitomné tehdy, pokud o ném existuje v literatuie
alespon jeden doklad. Pokud je naopak u druhu jedina informace ta, Ze samec samici béhem
inkubace nekrmi, povazuji IK u druhu za neptitomné. Nepiitomnost IK jsem mohla dodate¢né
odvodit, kdyz Cockburn (2006) uvadi u druhu pouze sami¢i péci — kdyz samec neni béhem
hnizdéni ptitomen, nemiize samici krmit. Pokud se vi, ze ma druh biparentalni inkubaci,
ale neni informace o IK, odvodila jsem, ze IK neni pfitomno. Jsou sice druhy, kde inkubuji oba
rodice a zaroven samec krmi samici, ale ja ddvam vétsi vahu tomu, Ze samec inkubuje, a ddvam
témto druhiim inkuba¢ni strategii biparentalni (B, viz dale).

Primérnim zdrojem télesnych hmotnosti (gramy) druhu je pro region Severni Ameriky
online verze BNA (Rodewald 2015), pro ostatni to je CRC Handbook of avian body masses
(Dunning 2008); hmotnosti druht, které v tomto zdroji nejsou, jsem dohledala v piislusnych
monografiich, v praci Lislevand et al. (2007), nebo na HBW online (Del Hoyo et al. 2015).
Nasledné jsem vypocitala vahovy pomér pohlavi podle vzorce dimorfismus = log (hmotnost
samce / hmotnost samice).

Kazdy druh, pro ktery existuji pozadované informace, je zatazen ve vysledném datovém
souboru a ma piitazenu svou INKUBACNI STRATEGII (1S). IS jsem uréila jako kombinaci

socidlniho systému, inkubujiciho pohlavi a (ne)ptitomnosti IK. Nejdiive jsem podle socialniho
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systému urcila, zda je samec pii vychové pfitomen, nebo ne. Tam, kde je pfitomen, jsem
rozlisila, zda inkubuje, nebo ne. Tam, kde samec neinkubuje, jsem rozlisila, zda samici krmi,

nebo nekrmi. Kategorie IS jsou nasledujici:

=  béhem celého hnizdéni pecuje o snisku pouze samice (a tedy i inkubuje sama) — S;

= inkubuje jen samice, samec je ptitomen a nekrmi ji (pfipadné inkubuje i samec, ale
samice vzdy vét§im dilem, viz Tabulka ¢. 2) — S-1K;;

= samec je pritomen (opét mize inkubovat, ale mensim dilem nez samice) a samici krmi
—IF

= inkubuje samec — M;

= inkubuji oba rodice — B;

* inkubuji i jedinci mimo rodi¢ovsky par — G;

* hnizdni parazité — P.

Tabulka ¢. 2: Kategorie inkubace a slovni popisy, které jsem jim pfifadila pfi urovani

inkubujiciho pohlavi.

Inkubace Slovni popis
Uniparentalni samici
F incubates
Mainly F
Probably F
Probably/possibly/perhaps/maybe B
F, rarely B

F, occasionally B

F, sometimes B

B in captivity and F in wild
ForB

Biparentalni

BorF
B
B, occasionally only M

Uniparentalni samci

"M typically taking greater share’
F = female (samice), B = both sexes (obé pohlavi), M = male (samec)

Druhy s biparentalni inkubaci jsem automaticky oznacila jako B a druhy se skupinovou
inkubaci jako G, i kdyZ se u nich vyskytuje IK (vice cenim pomoc samce a jinych jedinci

Vv podobé¢ inkubace, nez kdyz krmi samici).
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Kde nebyla informace o inkubaci, ale Cockburn (2006) uvadi socialni systém "female
only” (f), bylo jasné, Ze celou péci o snliSku obstarava jen samice, a tedy IS je S. Pro potieby
analyzy jsem vytvofila z kategorii S a S-1K jednu IS, ktera vyjadfuje, Ze samice inkubuje a neni
krmena samcem; tuto kategorii zna¢im F. Jen u jednoho druhu inkubuje samec vét§im dilem
nez samice (kategorie M), proto jsem tento druh zahrnula do kategorie B. Ve vysledku jsem

tedy pracovala s kategoriemi F (ptvodni S a S-IK), IF, B (ptivodni B a M), G a P.

Analyza dat

Analyzovala jsem vztah inkubacnich strategii a téchto proménnych: parovaci systém, potrava,
typ hnizda (v§e proménné kategorické); velikost snisky (proménna diskrétni); délka inkubacéni
periody a pohlavni dimorfismus (proménné spojité). Z analyzy jsem z dtivodu nizké pocetnosti
vyloucila druhy se strategiemi G (27 druhi) a P (24). Analyzovala jsem celkem 2218 druht
se znamymi IS. VSechny analyzy jsem provedla v programu R (R Core Team 2017) za pouziti
téchto knihoven: nnet (Venables & Ripley 2002), effects (Fox 2003), diversitree (FitzJohn
2012), ape (Paradis & Schliep 2019) a phytools (Revell 2012).

Multinomialni logisticka regrese

— R knihovna nnet (Venables & Ripley 2002), funkce multinom

— vizualizace vlivu prediktort na IS pévci: R knihovna effects (Fox 2003), funkce
predictorEffects

Multinomidlni logistickd regrese odhaduje vztah mezi kategorickou nebo kontinualni
nezavislou proménnou a vicestavovou kategorickou zavislou proménnou. Vytvofila jsem dva
modely Kk uréeni vlivu prediktort na inkubacni strategie (IS) pévct. Hladiny zavislé proménné
IS byly: samici inkubace bez inkuba¢niho krmeni — F, samici inkubace s inkuba¢nim krmenim
— IF a biparentdlni inkubace — B. V prvnim modelu jsem testovala vliv znakli Zivotnich historii
— potrava (hladiny herbivor, karnivor, omnivor), hnizdo (oteviené a zavrené), velikost snisky
a délka inkubaéni periody. Druhy model testuje vliv prediktort, které vyjadiuji silu pohlavniho
vybéru — parovaci systém (hladiny monogamie a polygynie) a pohlavni dimorfismus. Tieti
model, ktery odhaduje vliv vSech vySe uvedenych prediktorG na IS pévcl, je vytvoien
Z nejmensiho vzorku druhtl, protoze ¢im vice prediktori do modelu vstupuje, tim vice druh
Z analyzy vypadne (diky chybé&jicim hodnotam né€kterych znakl u nékterych druhti). Modely 1
a 2 jsem otestovala také na vzorku druhli vstupujicich do modelu 3, abych ovéftila jejich
robustnost vii¢i vybéru druhti. Hodnoty proménnych velikost sniSky a délka inkubacni periody
byly pfed analyzami transformovany odmocnénim, resp. zlogaritmovanim. Analyzy jsem
provedla bez zohlednéni fylogenetickych vztahti mezi druhy. Pti testovani modeld jsem se fidila

volné dostupnym on-line postupem (Blissett 2017).
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Prechodové pravdépodobnosti

— R knihovna diversitree (FitzJohn 2012), funkce make.mkn a find.mle

Ptechodové pravdépodobnosti vyjadiuji, s jakou pravdépodobnosti dochézelo béhem evoluce
pévcl k pfechodiim mezi nejcastéjs$imi typy rodiCovské péce. Vytvorila jsem 5 biologicky
ptijatelnych modeli, jejichz relativni kvalitu jsem nasledné srovnala podle jejich AIC
(Akaikeho informacni kritérium). Odhadovala jsem pravdépodobnosti ptechodu mezi tiemi
typy rodiovské péce béhem inkubace (viz Obrazek €. 1). Prvni model je bez pfedem danych
omezeni, ostatni jsou sriznymi omezenimi pro nékteré hodnoty ptechodovych

pravdépodobnosti:

= model A— Hodnoty pifechodovych pravdépodobnosti jsou bez omezeni (mohou nabyvat
libovolnych hodnot);

= model B — Oba piechody mezi dvojicemi stavi jsou stejné (omezeni p12=p21, p13=p31,
p23=p32);

= model C — Je stejna pravdépodobnost, ze strategie F (sami¢i inkubace bez inkuba¢niho
krmeni) se zméni na IF (sami¢i inkubace s inkubaénim krmenim) nebo na B
(biparentalni inkubace, omezeni p12=p13);

= model D — Pfechod z F na B jen pfes IF s tim, Ze strategie B se miize vratit na pivodni
F ptimo nebo ptes IF (omezeni p13=0);

= model E — Pfechod z F na B jen pies IF s tim, ze strategie B se miize vratit na F jen pfes

IF (omezeni p13=0, p31=0).

p21 p31
pl2 pl3
p23 .

>

<

p32

Obrazek €. 1: Obecné schéma prechodovych pravdépodobnosti mezi ttemi nejcastéjSimi typy

rodicovské péce béhem inkubace u pévct.
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Ancestralni rekonstrukce

— R knihovna phytools (Revell 2012), funkce rerootingMethod

Pomoci ancestralni rekonstrukce jsem urcila nejpravdépodobnéjsi typ rodiCovské péce predkli
dnesnich pévcl a spole¢ného predka vSech pévcl. Ancestralni rekonstrukci jsem provedla
na konsenzualnim stromu vytvofeném ze vzorku 500 fylogenetickych strom (verze

Stage2_MayrAll_Hackett_decisive), které jsem ziskala z http://birdtree.org (Jetz et al. 2012),

za pouziti pristupu maximalni vérohodnosti. Relativné nejlep§im modelem pii odhadovani
pfechodovych pravdépodobnosti byl prvni obecny model sriznymi hodnotami
pravdépodobnosti (model A, viz vySe), proto jsem ancestralni rekonstrukci provedla za uziti
tohoto modelu (ve funkci pro odhad ancestralnich stavii je ozna¢ovan jako ARD, All Rates
Different).
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3  Vysledky

Datovy soubor

Pii vytvafeni datového souboru jsem se fidila seznamem druhi BLI ver. 8 (Birdlife
International 2015), ktery obsahuje 5965 druhii pévcti. Podatilo se mi nalézt dostatek informaci
k urceni inkubacni strategie u 2269 (37 %) druht (viz Tabulka ¢. 3). V Ptiloze ¢. 2 uvadim
piehled v§ech proménnych uzitych v analyzach a pocty druhi, u kterych jsem nalezla informace

o danych proménnych.

Tabulka ¢. 3: Piehled inkubacnich strategii pévct.

Inkubacni strategie Znacka Pocet druhti
Inkubuji oba rodiové B 829
Inkubuje samice nekrmena samcem S-IK 641
Inkubuje samice krmena samcem IF 465
O celou snuisku pecuje pouze samice S 282
Inkubuji vice nez dva jedinci G 27
Hnizdni parazité P 24
Inkubuje samec M 1
Celkem urceno - 2269
Neurceno - 3696
Celkem druhti - 5965

V analyzéach jsem dale pracovala pouze s 2218 druhy, které maji jednu ze tfi nejcastéjSich IS:
inkubuje samice a neni krmena samcem (F; ptivodni strategie S a S-1K) — 923 druhy; inkubuje
samice krmena samcem (IF) — 465 druht a inkubuji oba rodi¢ové (B; ptivodni strategic B a M)

— 830 druh.
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Analyza dat

Multinomialni logisticka regrese

— Vliv znakt zivotnich historii na inkubacni strategie (IS) pévct (viz Tabulka ¢. 4, Obrazek
¢. 2):

Omnivorni strava ma vyznamny vliv na snizeni pravdépodobnosti vyskytu IS biparentalni
inkubace (B) vici IS inkubuje samice nekrmena samcem (F). Druhy s otevienym hnizdem maji
vuci strategii F vy$si pravdépodobnost vyskytu strategii B i strategie, kdy inkubuje samice
krmena samcem (IF). S rostouci velikosti snisky vyznamné klesa pravdépodobnost vyskytu
strategie F vici obéma zbyvajicim strategiim. S rostouci délkou inkubaéni periody vyznamné

roste pravdépodobnost vyskytu strategie IF vici F.

Tabulka ¢. 4: Vliv potravy, typu hnizda, velikosti snliSky a délky inkubacni periody na
inkubacni strategie pévca (N = 1355).

B/F IF/F

Prediktor log(%) (SE) % z P log(%) (SE) % z P
Intercept -0,62 (1,38) 0,54 - - -9,31 (1,37) <0,01 - -
Potrava

karnivor 0,08 (0,18) 1,08 043 0,668 0,03 (0,19) 1,03 0,14 0,888

omnivor -0,55 (0,19) 0,58 -2,93 0,003 -0,15 (0,19) 0,86 -0,80 0,423
Hnizdo

oteviené 0,29 (0,14) 1,34 2,05 0,040 1,03 (0,15) 2,81 6,97  <0,001
sqrt(Sniska) 0,78 (0,23) 2,17 331 <0,001 2,22 (0,23) 9,24 9,58  <0,001
log10(IP) -1,00 (0,99) 0,37 -1,02 0,308 3,80 (0,95) 4463 3,98  <0,001

Uvedeny jsou ptvodni koeficienty rovnice multinomidlni logistické regrese se stfednimi
chybami praméru, pomér $anci, vysledky z-testu a P-hodnoty. F = inkubuje samice a béhem
inkubace neni krmena samcem, IF = inkubuje samice krmena samcem, B = inkubuji oba
rodicové, IP = délka inkubac¢ni periody. Referen¢ni kategorie: IS — F, potrava — herbivor, hnizdo
— Uzaviené. Sqrt (tj. odmocnina) a logl0 (tj. dekadicky logaritmus) znai provedené

transformace proménnych.
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Inkubacni strategie

I Inkubuje samice nekrmena samcem A Inkubuje samice krmend samcem ‘ Inkubuji oba rodicové

0,54 5 0,51
-
2 04 L 2 o4
5 ——— 5
[e) 1 @]
o] e
: B
3 o
i) >
0,34 l r © 0,3
2 1 : !
- _—— S
o o I
0,2 - 0,24
Herbivor Karnivor Omnivor . e - L
Potrava aviené Hnizdo eviené
0,8 3 0,8
k7 @
S 06 - S 06
o) o)
[e) o
< B
o o
Q Q
0 0,4 L 0 0,4
e) e)
> >
0 0
o [=
0,2 - 0,2
IIIH|l1Il%llllllllIlllllllllI!lHlllllllllllIllll%llHII T T ! 11l | | 1 § _wl I . 1 .
2 4 6 8 10 10 20 30 40
Velikost snusky Inkubacni perioda (dny)

Obrazek ¢. 2. Vlivy jednotlivych znak Zivotnich historii na pravdépodobnost vyskytu
inkubacnich strategii pévc (N = 1355). Zobrazeny jsou stiedni chyby praméru, nebo 95%

konfiden¢ni intervaly.

— Vliv proménnych vyjadiujicich silu pisobeni pohlavniho vybéru na IS pévci (viz Tabulka

¢. 5, Obrazek ¢. 3).

Polygynni parovaci systém i rostouci mira dimorfismu pohlavi vyznamné zvySuji

pravdépodobnost vyskytu inkubacni strategie F, jak ve srovnani se strategii B, tak i IF.
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Tabulka ¢. 5: Vliv parovaciho systému a pohlavniho dimorfismu na inkubacni strategie pévci

(N = 1151).
BIF IF/F
Prediktor log(%) (SE) P(B) Z P log(%) (SE) P(IF) ya p
P(F) P(F)
Intercept 0,05 (0,13) 1,05 - - 0,41 (0,12) 1,51 - -

Parovaci s.

polygynni
Dimorfismus

-2,78(0,61) 0,06  -4,56
-9,38(2,87) <001 -3,26

<0,001 -2,19 (0,4) 011 -552 <0,001
0,001 -7,36(2,49) <0,01 -2,96 0,003

Pravdépodobnost

Uvedeny jsou puvodni koeficienty rovnice multinomialni logistické regrese se stiednimi

chybami praméru, pomér $anci, vysledky z-testu a P-hodnoty. F = inkubuje samice a béhem

inkubace neni krmena samcem, IF = inkubuje samice krmena samcem, B = inkubuji oba

rodicové. Referen¢ni kategorie: IS — F, parovaci systém — monogamni.

0,81

0,61

0,4

0,2

Inkubacni strategie

I Inkubuje samice nekrmend samcem A Inkubuje samice krmena samcem ’ Inkubuji oba rodicové

0,81

0,6

Pravdépodobnost

R L L L Lo 1

Monogamni Polygynni

Parovaci systém

Il
-0,1 0 0,1 0,
Dimorfismus

Obrazek €. 3: Vlivy znakil vyjadiujicich silu plisobeni pohlavniho vybéru na pravdépodobnost

vyskytu inkubac¢nich strategii pévca (N = 1151). Zobrazeny jsou stfedni chyby pruméru, nebo

95% konfidenéni intervaly.
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— Vliv vSech proménnych na IS pévct:

Vytvoftila jsem také celkovy model odhadujici vliv vSech prediktorti na IS pévct (viz Priloha ¢.
3). Oproti dvéma vyse uvedenym modeliim doSlo ve tfech ptipadech ke ztraté signifikance
(omnivorni potrava, oteviené hnizdo, velikost snusky). Dva vySe uvedené modely
jsem otestovala také na vzorku druht, které vstupovaly do celkového modelu, abych ovétila
jejich robustnost vici datovému souboru (viz Ptiloha ¢. 4). U prvniho modelu doslo ve dvou
ptipadech (omnivorni potrava a oteviené hnizdo) ke ztraté signifikance oproti ptivodnimu

modelu, vysledky druhého modelu oproti tomu ptivodnimu ztstaly nezménény.

Prechodové pravdépodobnosti

Vytvofila jsem 5 modeld, jejichz relativni podporu jsem nasledné porovnala pomoci AIC
S libovolnymi hodnotami ptechodovych pravdépodobnosti (viz Obrazek ¢. 4a). Podle tohoto
modelu dochazelo nejcastéji béhem evoluce pével ke ztrat€¢ pomoci samce ve formé
inkubaéniho krmeni, tedy k pfechodu ze strategie inkubuje samice krmend samcem (IF)
na strategii inkubuje samice nekrmena samcem (F). Pokud piestal samec pomahat samici
s inkubaci (strategie B), Castéji dochazelo k celkové ztraté¢ samé¢i pomoci (vznik strategie F),
nez k pfechodu na strategii IF. Ke vzniku sam¢i spoluprace béhem inkubace dochazelo béhem

evoluce pévct Castéji prechodem z F na IF, nez pfimym pifechodem z F na B.

AIC=3016
AAIC=0
0,032 0,013
0,019 0,011

a) 0,014

A

<0,001
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AAIC=29 AAIC=6
0,022 0,012 0,033 0,012
0,022 0,012 0,015 0,015

0,005

_—

AIC=3045 AlC=3022

0 012
c)

-

0,005

<0 001

AIC=3062 AIC=3220
AAIC=46 AAIC=204
0,037 0,017 0,066
0,024 0 0,031

0026 o 031
! G ®
<0 001 0 015

Obrazek ¢. 4: a) Model ptechodovych pravdépodobnosti nejlépe popisujici zmény v evoluci
rodicovské péce béhem inkubace u pévcili; b) — e) Ostatni navrzené modely s riiznymi pfedem
danymi omezenimi, kterd jsou v obrazcich vyznacena jako barevné Sipky (stejna barva Sipek
znamena, ze hodnoty téchto piechodovych pravdépodobnosti mély byt stejné nebo nulové — to
Vv ptipad¢, Ze vedle Sipky je 0). F = inkubuje samice a béhem inkubace neni krmena samcem,

= inkubuje samice krmena samcem, B = inkubuji oba rodi¢ové. Tloustka Sipky je tmérna

dané prechodové pravdépodobnosti; N = 2195.

Ancestralni rekonstrukce

Pro urceni pravdépodobného typu rodiCovské péce u predkit pévcit jsem pouzila model
ptechodovych pravdépodobnosti, ktery povoluje rizné hodnoty pravdépodobnosti piechodu
mezi inkuba¢nimi strategiemi; tento model popisoval evoluci strategii pévcu relativn€ nejlépe
(viz  podkapitola Ptechodové pravdépodobnosti). U spolecného piedka pévcil

nejpravdépodobnéji inkubovala pouze samice a byla béhem inkubace krmena samcem (57 %),
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s mensi pravdépodobnosti inkubovala samice a nebyla pfitom krmena samcem (35 %),

s nejmensi pravdépodobnosti inkubovali oba rodi¢ové (8 %; viz Obrazek €. 5).

Sylvioidea

Corvoidea X2 5 . S Suboscines

Inkubacni strategie

bazalni
Oscines

. Samici inkubace bez IK

. Samié¢i inkubace s IK

. Biparentalni inkubace

Obrazek €. 5: Ancestralni rekonstrukce inkubaénich strategii (IS) predkd pévell a jejich
spolecného predka za uZiti pfistupu maximalni vérohodnosti. Diagramy na kazdém nodu
ukazuji pravdépodobnost piitomnosti tfi zkoumanych IS u daného predka. Pravdépodobnosti
ptitomnosti IS u spole¢ného ptredka: IF 57 %, F 35 %, B 8 %. N = 2195. Delimitace vyssich
taxonti podle Selvatti et al. 2015.
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4 Diskuze

U pévct je otcovska péce behem inkubace ovlivnéna mimo jiné znaky zivotnich historii (viz
Tabulka ¢. 4, Obrazek €. 2). Mezi omnivornimi druhy je vyznamné vice druhti s inkubac¢ni
strategii (IS) F (inkubuje samice nekrmend samcem) oproti B (inkubuji oba rodicové). Vice
pomoci od samce ve formé inkuba¢niho krmeni (IK) nebo pfimé inkubace ziskavaji samice
druhd, které maji oteviené hnizdo. S rostouci velikosti snliSky také roste pravdépodobnost,
7e samec pomaha samici béhem inkubace, a to obéma zptlisoby, jak formou IK, tak pfimou
inkubaci. S rostouci délkou inkubacni periody (IP) dale vyznamné vzrista pravdépodobnost
inkubace s ptitomnosti IK, ale ne s biparentalni inkubaci (ob€ ve srovnani s Cisté¢ samici péci).
Rodicovskd péfe samcii péveil je béhem inkubace také pod vyznamnym vlivem pohlavniho
vybéru (viz Tabulka €. 5, Obrazek €. 3). Polygynni parovaci systém i rostouci mira pohlavniho
dimorfismu negativné koreluji s pfitomnosti otcovské pé€e béhem inkubace. BEhem evoluce
rodi¢ovské péce u pévcl dochazelo nejcastéji k prechodiim mezi strategiemi F a IF (inkubuje
samice krmena samcem; soucet pravdépodobnosti vzdjemného prechodu je 0,051, viz Obrazek
¢. 4). Nejméng stalou strategii je IF (soucet pravdépodobnosti obou zmén z IF je 0,046), naopak
nejstalejsi je strategie B (soucet pravdépodobnosti obou zmén z B je 0,014). Ancestralni
rekonstrukce IS predkt dneSnich pévcti odhalila, Ze spole¢ny predek vSech péveli mél s nejvyssi
pravdépodobnosti pouze samic¢i inkubaci a Ze samice byla béhem inkubace krmena samcem

(viz Obrazek €. 5). Nejmén¢ pravdépodobna je u spolecného predka inkubace obéma rodici.

Galvan & Sanz (2011) nalezli u paleaktickych pévct spojeni mezi nekarnivorni stravou
a IK. Potravni strategie pévci v mém datovém souboru maji maly vliv na jejich rodicovskou
péci béhem inkubace; herbivorni strava nepodmiiiuje ptitomnost IK ani biparentalni inkubace,
hypotéza vlivu této na proteiny chudé stravy na IS pévcii tedy neni podpoiena. Oteviena hnizda
jsou pod vys$im predacnim tlakem, hnizdici jedinci by tedy méli preferovat takové chovani,
které riziko predace snisky sniZzuje. Podporu pro tuto hypotézu nenalezli Matysiokova
& Remes (2018) u pévcl s uniparentalni samici péci, kdy sice druhy tropt a severniho mirného
pasu s rostouci mirou predace sniisky snizovaly frekvenci pohybu u hnizda, ale mezi druhy
S otevienymi a uzavienymi hnizdy nebyl vyznamny rozdil ve frekvenci pohybu u hnizda.
Hypotézu o spojeni typu hnizda s typem inkubacni strategie nepodporuji vysledky analyzy
palearktickych pévci (Galvan & Sanz 2011), kdy IK nebylo castéjsi u druhti s dutinovymi
hnizdy, ani vysledky moji analyzy nenaznacuji, Ze by u dutinové hnizdicich druhti pievladalo
IK; naopak u druhi s otevienym hnizdem IK vyznamné pievazuje. Inkubacni krmeni zvySuje

Cas, ktery samice stravi na hnizd¢ béhem svétlé ¢asti dne (Matysiokova & Remes 2014) a pti
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intenzivnéj$im zahtivani muze dojit ke zkraceni IP (Lifjeld & Slagsvold 1986, Nilsson & Smith
1988); pti kratsi IP jsou vejce krat$i dobu pod rizikem predace. Je tedy mozné, ze pévci
nesnizuji riziko predace sntisky typem hnizda, ale spiSe zkracovanim doby, po kterou je sntiska
pod rizikem predace. Moje zjiSténi o vyznamné pozitivni korelaci mezi velikosti snisky
a pravdépodobnosti piitomnosti biparentalni inkubace a inkuba¢niho krmeni odpovida zjisténi,
ze palearkticti pévei s IK maji vétsi snlisky (Galvan & Sanz 2011). Samci mohou ptizplsobovat
intenzitu krmeni samice podle velikosti snisky, protoze inkubace vétsich sntisek je energeticky
naro¢néjsi (Thomson et al. 1998), u dvou druhii sykor ale velikost snisky s intenzitou IK
nesouvisela (Matysiokova & Remes 2010, Amininasab 2017). Vyskyt IK u druhti s vétSimi
sntiskami je mozno vysvétlit dvéma zpisoby: bud’ béhem evoluce sam¢i rodicovské péce pévei
vznikalo IK jako strategic kompenzujici energetické naroky inkubace vétSich snusek,
nebo doslo ke zvyseni praimérné velikosti sntisky u téch druht, u kterych IK jiz bylo ptitomné,

a samice tak zvladly s pomoci samce ve formé IK inkubovat i vétsi sntisky.

Absence sam¢i rodiCovské péce béhem inkubace je spojena s vysokou mirou pohlavniho
dimorfismu, stejné jak ukdzali RemeS et al. (2015) v praci analyzujici mimo jiné vliv
pohlavniho dimorfismu na spolupraci obou pohlavi béhem hnizdéni u 659 druht ptakt. Samci
polygynnich druhti jsou pod vétSim tlakem pohlavniho vybéru, protoze jsou mezi nimi velké
rozdily v reprodukénim uspéchu; polygynni samci vénuji vice ¢asu ziskavani dalSich samic
a obhajovani dalSich teritorii. Tyto faktory maji u pévci mého datového souboru vyznamny
vliv na intenzitu sam¢i pée béhem inkubace v tom smyslu, Ze U polygynnich druhii samec
béhem hnizdéni neni pfitomen vibec, nebo pfitomny je, ale inkubuje pouze samice a samec ji
nekrmi. U polygynnich druhti je velké zastoupeni druhti se strategii F; ¢ast této korelace je vSak
dana metodikou, protoze vSechny druhy, u kterych jsem IS urcovala dodatecné podle socialniho
syst¢ému byly polygynni (viz Metody). Vysokd mira pohlavniho dimorfismu ptevlada
U polygynnich druhti, neni to vSak pravidlem; vyrazné¢ dimorfické druhy mohou byt i mezi

monogamnimi pevei (Wells et al. 2015).

Vv

nejpravdépodobnéji tuto IS a pozdéjsi predei pévcl prechazeli na ostatni dvé IS. Na vyssich
kladech pévcl vidime u soucasnych druhii i jejich pedki shlukovani inkubaénich strategii (viz
Obrazek €. 5). Klad Suboscines (kiikavi pévci) se déli na dvé velké skupiny — Tyrannida
a Furnariida (Selvatti et al. 2015); druhy eledi skupiny Tyrannida jsou (a stejné tak jejich
predci byli) polygynni, souc¢asné druhy maji ¢asty pohlavni dimorfismus a dichromatismus
(rozdilné zbarveni pefi), bézn¢ inkubuje pouze samice a samec ji béhem inkubace nekrmi;
naopak Vv celedich patticich do kladu Furnariida jsou pfevazné druhy monogamni s nizkou

urovni dimorfismu pohlavi a s biparentdlni inkubaci; jejich pfedci pravdépodobné také méli
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biparentalni inkubaci. Ve skupiné ¢eledi oznacovanych jako bazalni Oscines (zpévni pévci,
napt. Menuridae — lyrochvostoviti, Meliphagidae — kystrackoviti a Climacteridae — lez¢ikoviti)
neni patrné shlukovani, druhy maji samici inkubaci a samice krmena u nékterych druht je,
a jinde se samec na hnizdéni nepodili viibec. V nadceledi Corvoidea jsou v ¢eledich Corvidae
(krkavcoviti) a Laniidae (fuhykoviti) druhy pfevazné monogamni, kde je inkubujici samice
krmena samcem,; dale v nad¢eledi Corvoidea najdeme mnoho celedi s biparentalni inkubaci
a monogamnim parovacim systémem (napt. Oriolidae — zluvoviti, Vireonidae — zelenackoviti
nebo Vangidae — vangoviti); naopak druhy celedi Paradisaeidae (rajkoviti) jsou ve vétSiné
polygynni, kde samice pecuje o celou sntisku sama. V nad¢eledi Sylvioidea je patrné shlukovani
IS u nejodvozengjSich ¢eledi této nadceledi a jejich piedki (napt. Zosteropidae — kruhooc¢koviti
a Timaliidae — timalioviti); druhy téchto taxont maji a jejich pfedci nejspise méli prevazné
biparentalni inkubaci. V nadceledi Muscicapoidea vyrazné shlukovani IS patrné neni.
V nejvétsi nadceledi Passeroidea pievladaji druhy se samici inkubaci, kdy samice b&éhem
inkubace krmena je, nebo pe€uje o sniSku sama; pouze u Celedi jako Passeridae (vrabcoviti),

Estrildidae (astrildoviti) nebo Motacillidae (konipasoviti) pfevlada biparentalni inkubace.

Samec miize zvySovat svou fitness (zdatnost) podilenim se na daném hnizdnim pokusu,
nebo vyhledavanim kopulaci s jinymi samicemi, coZ obnasi zpév nebo aktivni obranu teritoria,
nebo vklada energii do udrzby sebe sama, ¢imz zvysi pravdépodobnost preziti do dal§iho
hnizdniho pokusu. Béhem hnizdéni tedy samci Celi trade-off mezi alokaci energie do hnizdéni,
do ziskavani dalSich partnerek a do udrzby sebe sama (Magrath & Komdeur 2003). Hormon
testosteron vyvoldva u samct teritoridlni chovani, naopak prolaktin je dilezity hormon
pro rozvoj rodicovského chovani (Duckworth et al. 2003, Van Roo et al. 2003). Snizovani
hladiny testosteronu v krvi samcti a zvySovani hladiny prolaktinu souvisi se zménami
morfologickymi a behaviordlnimi. Pti inkubaci vajec miize dojit u samce vlivem hormonélnich
zmén k vypadani peti na btisni stran¢€ téla a ndsledné vaskularizaci; vznika tim hnizdni naZina,
jejiz funkci je efektivnéj$i pfenos tepla mezi inkubujim jedincem a vejci (Deeming 2008).
Opétovné dorlstani petfi s sebou mize nést pro samce dodatecné energetické naroky.
Behavioralni zmény zahrnuji naptiklad usednuti na vejce a naslednou nizkou aktivitu, napf.
piizpozorovani predatora je dilezité se v hnizd¢ prikrcit, aby nedoslo k jeho prozrazeni,
zatimco kdyz samec neinkubuje, mize na predatora zauto¢it. Pokud srovname inkubaci vajec
a IK, vznik IK neni spojen se vznikem nového typu chovani; samec pofad ziskava potravu,

jen nekrmi sebe, ale samici.

Model pfechodovych pravdépodobnosti mezi IS ukézal, Ze u samcli pévcll jsou mozné
pfechody mezi riznymi stupni rodi¢ovské péce béhem inkubace (viz Obrazek ¢. 4a). Zaroven

tento model ukézal, ze u samct pévcil je mozny vznik i ztrata rodi€ovské péce prostiednictvim
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prepnuti ze zadné rodiCovské péce na péci ve forme narocné inkubace, tedy ze IK neni nutny
mezikrok pii vzniku a zdniku sam¢i rodiCovské péce béhem inkubace (viz Obrazek €. 4a vs. 4d,
e). Samci pévell dokonce mnohem ¢astéji opousteli béhem evoluce rodicovskou péci prepnutim
Z pfimé inkubace na zddnou péci nez prostfednictvim mezikroku ve formé IK, protoze
pravdépodobnosti (viz Obrazek ¢. 4a). Pravdépodobnost vzniku a zéniku jednotlivych saméich
rodi¢ovskych strategii béhem inkubace u pévcu se 1isi (viz Obrazek €. 4a vs. 4b). Zaroven se lisi
pravdépodobnosti vzniku obou typ sam¢i rodi€ovské péce béhem inkubace — ¢astéji dochazi
ke vzniku IK nez ke vzniku strategie B, a tato strategie potom také Castéji zanika (viz Obrazek
¢. 4a vs. 4c¢). Tyto vysledky mohou naznacovat, Ze vznik a zanik inkuba¢niho krmeni je
evolucné jednodussi a fyziologicky dostupnéjsi nez vznik piimé samci inkubace, ktera ziejmée

vyzaduje vice fyziologickych a behavioralnich zmén (viz vyse).

V tadu pévcu je jedind Celed, jejiz druhy jsou bez vyjimky hnizdni parazité¢ (samice
kladou vejce do hnizd jinych ptakt). Jedna se o celed’ Viduidae (vdovkoviti), kdy druhy této
¢eledi jsou vyhradné polygynni a samci jsou vyrazné€ji zbarveni nez samice; vznik hnizdniho
parazitismu byl pro jejich pfedky ziejmé vyhodnou strategii, jak se upIn¢ vymanit
Z rodiCovskych povinnosti. Hnizdni parazitismus najdeme i v Celedi Icteridae (vlhovcoviti),
kde jsou na jednu stranu druhy s béznymi strategiemi, ale pro pfedky nékterych druhi bylo

pravdépodobné vyhodné ptejit na hnizdni parazitismus.

Poznani o vlastnostech hnizdéni a znacich zivotnich historii pévcu je znacné nedostatecné,
u stovek druhti nebylo nikdy pozorovano hnizdo nebo neni ani znamo, ¢im se zivi. Vzorek
druhi v mém datovém souboru neni ndhodny, navic v analyzach nezohlednuji fylogenetické
vztahy mezi druhy; vysledky ancestrdlni rekonstrukce ani analyz tedy nelze zobecnit

pro vSechny druhy pévct, protoze mohlo dojit ke zkresleni efektti.
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Ptiloha €. 2 — Ptehled proménnych uzitych v analyzach a po¢ty druhii

Tabulka €. 6: Pfehled vSech proménnych uzitych v analyzach a pocty druht, u kterych jsem

nalezla informace o danych proménnych.

Proménna Pocet druhti
Pérovaci systém 2253
monogamni 2001
polygynni 141
polyandrinni 4
polygynandrinni 14
lekujici 93
Typ hnizda 3870
oteviené 2033
uzaviené 1837
Potrava 4795
herbivor 814
karnivor 2474
omnivor 1507
Velikost snisky 3395
Inkubacni perioda 1653
Inkubujici pohlavi 2386
(Ne)ptitomnost inkuba¢niho krmeni 2253
Dimorfismus pohlavi 1947
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Ptiloha €. 3 — Vysledky celkového modelu
— Vliv vSech proménnych na IS pévci:

Oteviené hnizdo, rostouci velikost snisky a délka inkubaéni periody vyznamné zvySuji
pravdépodobnost piitomnosti inkubacni strategie (IS) inkubuje samice krmena samcem (IF)
vuci strategii inkubuje samice nekrmena samcem (F). Polygynni parovaci systém a rostouci
mira dimorfismu pohlavi vyznamné zvysuji pravdépodobnost pfitomnosti IS F vici strategiim

BilF.

Tabulka €. 7: Vliv znaki Zivotnich historii, parovaciho systému a dimorfismu na inkubacni

strategie pévcl (N = 817).

B/F IF/F

Prediktor log(%) (SE) % z P log(%) (SE) % P
Intercept -0,98 (2,14) 0,37 - - -10,27 (1,84)  <0,01 - -
Potrava

karnivor -0,19 (0,27) 0,83 -0,72 0,472 -0,16 (0,25) 0,85 -0,67 0,506

omnivor -0,42 (0,27) 0,66 -155 0,120* -0,04 (0,24) 096 -0,17 0,862
Hnizdo

oteviené 0,29 (0,20) 1,33 1,42 0,157* 0,89 (0,19) 2,43 475  <0,001
sqrt(Snuiska) 0,48 (0,38) 161 141 0,158* 2,00 (0,30) 741 6,72  <0,001
log10(IP) 0,10 (1,59) 1,11 0,06 0,949 5,64 (1,32) 280,79 4,27  <0,001
Parovaci s.

polygynni -2,79 (0,60) 0,06 -4,62 <0,001 -1,70 (0,31) 0,18 -553 <0,001
Dimorfismus -8,92 (2,62) <0,01 -3,40 <0,001 -7,06 (2,22) <0,01 -3,17 0,002

Hvézdicky oznacuji zménu (ztratu) signifikance oproti ptivodnimu modelu (viz Tabulka ¢. 4 ve
Vysledcich). Uvedeny jsou puvodni koeficienty rovnice multinomialni logistické regrese se
sttednimi chybami priméru, pomér Sanci, vysledky z-testu a P-hodnoty. F = inkubuje samice a
béhem inkubace neni krmena samcem, IF = inkubuje samice krmena samcem, B = inkubuji oba
rodi¢ové, IP = délka inkubacni periody. Referencni kategorie: IS — F, potrava — herbivor, hnizdo
— Uzavrené, parovaci systém — monogamni. Sqrt (odmocnina) a 1og10 (dekadicky logaritmus)

znaci provedené transformace proménnych.
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Obrazek €. 6: Vlivy jednotlivych prediktorii na pravdépodobnost vyskytu inkubacnich strategii

pévca (N = 817). Zobrazeny jsou stiedni chyby priméru, nebo 95% konfidenc¢ni intervaly.
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Ptiloha €. 4 — Vysledky 1. a 2. modelu na vzorku druhi pro celkovy model

— Vliv znakt zivotnich historii na inkubaéni strategie IS pévcl na vzorku pro model obsahujici

v§echny prediktory (N = 817, celkovy model viz Ptiloha ¢. 3).

Oteviené hnizdo a rostouci délka inkubacni periody vyznamné zvySuji pravdépodobnost
pritomnosti IS inkubuje samice krmend samcem (1F) viici strategii inkubuje samice nekrmena
samcem (F). Rostouci velikost sntisky vyznamné snizuje pravdépodobnost piitomnosti

strategie F vuci strategiim B i IF.

Tabulka ¢. 8: Vliv potravy, typu hnizda, velikosti snisky a délky inkubacni periody na
inkubacni strategie pévea (N = 817).

B/F IF/F

Prediktor 1og(%) (SE) % z P log(%) (SE) % P
Intercept -0,58 (1,96) 0,56 - - -9,80 (1,73) <0,01 - -
Potrava

karnivor 0,13 (0,25) 1,14 0,52 0,604 0,09 (0,23) 1,09 0,38 0,705

omnivor -0,38 (0,25) 0,69 -148 0,138* -0,02 (0,23) 0,98 -0,07 0,942
Hnizdo

oteviené 0,34 (0,19) 1,41 1,76 0,079* 0,92 (0,18) 2,51 5,13 <0,001
sqrt(Snaska) 0,80 (0,31) 2,23 255 0,011 2,26 (0,28) 954 7,93  <0,001
log10(IP) -1,30(1,46) 027 -089 0,375 4,38(1,21) 80,10 3,61  <0,001

Hvézdicky oznacuji zménu (ztratu) signifikance oproti pivodnimu modelu (viz Tabulka €. 4 ve
Vysledcich). Uvedeny jsou plvodni koeficienty rovnice multinomidlni logistické regrese se
sttednimi chybami priméru, pomér Sanci, vysledky z-testu a P-hodnoty. F = inkubuje samice a
béhem inkubace neni krmena samcem, IF = inkubuje samice krmena samcem, B = inkubuji oba
rodi¢ové, IP = délka inkubacni periody. Referenéni kategorie: IS — F, potrava — herbivor, hnizdo
— uzavrené. SQrt (odmocnina) a logl0 (dekadicky logaritmus) zna¢i provedené transformace

proménnych.
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Obrazek ¢. 7: Vlivy jednotlivych znakl Zivotnich historii na pravdépodobnost vyskytu
inkubacnich strategii pévei (N = 817). Zobrazeny jsou sttedni chyby pruméru, nebo 95%

konfidenéni intervaly.

— Vliv proménnych vyjadiujici silu plisobeni pohlavniho vybéru na IS pévcl na vzorku pro

model obsahujici vSechny prediktory (N = 817, celkovy model viz Ptiloha ¢. 3).

Polygynni parovaci systém i rostouci mira dimorfismu vyznamné zvySuji pravdépodobnost

vyskytu inkubacni strategie F, jak ve srovnani se strategii B, tak i IF.
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Tabulka ¢. 9: Vliv znakl vyjadiujicich silu pohlavniho vybéru na inkubacni strategie pévcl

(N =817).
B/F IF/F
_ P(B) P(B) P(F) P(IF)
Prediktor log(p(F)) (SE) —P(F) z P log( P(F)) (SE) —P(F) z P
Intercept -0,05 (0,11) 0,95 - - 0,44 (0,10) 1,55 - -
Parovaci s.
polygynni -2,81 (0,60) 0,06 -456  <0,001 -1,64 (0,30) 0,19 -552 <0,001
Dimorfismus -10,35(2,53) <0,01 -3,26 0,001 -9,11 (2,01) <0,01 -2,96 0,003

Oproti ptivodnimu modelu (viz Tabulka €. 5 ve Vysledcich) nedoslo ke zménam signifikance.
Uvedeny jsou puvodni koeficienty rovnice multinomialni logistické regrese se stfednimi
chybami praméru, pomér Sanci, vysledky z-testu a P-hodnoty. F = inkubuje samice a béhem
inkubace neni krmena samcem, IF = inkubuje samice krmena samcem, B = inkubuji oba
rodicoveé, IP = délka inkubacni periody. Referencni kategorie: IS — F, parovaci systém —

monogamni.
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Obrazek ¢. 8: Vlivy znakil vyjadiujicich silu pisobeni pohlavniho vybéru na pravdépodobnost
vyskytu inkubacnich strategii pévci (N = 817). Zobrazeny jsou stfedni chyby praméru, nebo

95% konfidenéni intervaly.
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