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Abstrakt: U vice nez 75 % druht ptdka se vyskytuji mimopérové paternity, tedy situace, kdy
alesponl jedno z mlad’at v hnizd¢ nepatii socidlnimu partnerovi dané samice. Zatimco zajem
samci ucastnit se mimoparovych kopulaci je intuitivni (vice zplozenych potomkil), vyhody
plynouci z promiskuity u samic nejsou zdaleka tak zifejmé a jednoznacné. Proto bylo navrzeno
mnoho adaptivnich hypotéz, snazicich se vysvétlit promiskuitni chovani u samic. Adaptivni
hypotézy tvrdi, Ze samice ma z mimoparovych kopulaci né¢jaké vyhody (geneticky kvalitnéjsi
potomky). Empirické evidence pro takové vyhody ovSem ¢asto chybi a adaptivni vysvétleni tak
zustava pomérné kontroverznim tématem. To vedlo ke vzniku neadaptivnich hypotéz, které
piedpokladaji, ze samici promiskuita se mohla vyvinout a udrzet jako vedlejsi produkt selekce
na jiny znak, ackoliv nemusi existovat zadné vyhody pro samice. Neadaptivni hypotézy jsou
vsak zatim Casto opomijené. Cilem této prace je zhodnotit vyhody i nevyhody promiskuity pro

ob¢ pohlavi a poukazat na nékteré limitace studii zabyvajicich se timto tématem.

Kli¢ova slova: Mimoparové paternity, mimoparové kopulace, promiskuita, adaptivni hypotéza,

neadaptivni hypotéza, pohlavni vybér, limitace studii

Abstract: In more than 75 % bird species, extra-pair paternity (situation, when at least one
extra-pair young in the nest is sired by other male than a social partner of female) has been
found. While male interset in attending extra-apir copulations (EPC) seems to be intuitive (more
offsring sired), female motivation to engage in EPC are much less clear and obvious. Therefore,
many adaptive hypotheses have been proposed to explain female proscuity. Adaptive hypothese
state, that female benefits from this behaviour (higher genetic quality of offspring). The
empirical evidence for such benefits, however, are missing and adaptive hypotheses remain a
controversial topic. This has led to the emergence of non-adaptive hypothesis, that assume that
EPC can evolve as a by-product of selection on other trait and female may not benefit from this
behaviour. However, non-adaptive hypotheses are often neglected. Aim of this bachelor thesis
is to take into account benefits and costs for both sexes and to point out some of the limitations

of studies on EPC.

Key words: Extra-pair paternity, extra-pair copulations, promiscuity, adaptive hypothesis,

nonadaptive hypothesis, sexual selection, limitation of studies
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1.Uvod

Do konce 20. stoleti neméli zoologové ponétio existenci mimoparovych kopulaci (extra-pair
copulation = EPC) u socialné monogamnich druhti ptaka (Lack 1968). Ackoli sim Charles
Darwin, zakladatel evolu¢ni biologie, zaznamenal ptipady samici promiskuity ve svém chovu
holubii a hus, povazoval tyto situace spiSe za ojedin€lé a nevénoval jim vétSi pozornost.
Atmosféra té doby ve spolecnosti navic nepusobila ptizniveé pro okruh biologie zabyvajici se
sexualitou (Birkhead 2010). AZ s objevenim a rozvojem molekularnich metod nastal v této Casti
biologie zasadni prevrat. Zjistilo se, ze prave vérnost je, co se ty¢e druha (jak ptak, tak i jinych
skupin organismt), vyjimka. U 75 % druhii ptakii se setkavdme s mimoparovymi paternitami
(extra-pair paternity, EPP) - v hnizd¢ se vyskytuji mlad’ata, kterd vznikla oplozenim mimo
socialni svazek (mimoparova mlad’ata, extra-pair young = EPY, Griffith et al. 2002). Zatimco
vyhody mimopdrové kopulace u samctli jsou zifejmé (v podobé vétsiho poctu zplozenych
potomkii), vyhody plynouci z promiskuity pro samice nejsou zdaleka tak intuitivni a lehce
dokazatelné (Griffith et al. 2002). Na samici promiskuitu 1ze nahlizet dvéma zpuasoby: (1)
Adaptivni vysvétleni - pokud se dané reprodukéni strategie drzi napii¢ evoluci druhu, musi
z takového chovani vyplyvat urcité vyhody jak pro samce, tak i pro samice (Forstmeier et al.
2014). (2) Neadaptivni (maladaptivni) vysvétleni - promiskuita je ryze samci strategie, ktera se
u samic vyskytuje vlivem sdilenych genti mezi pohlavimi. A¢koli tedy promiskuita samicim
nepiindsi zadné evoluéni zisky, pro samce je natolik vyhodnd, Ze se tato strategie v evoluci
druhu udrzi (Forstmeier et al. 2011). Zatimco adaptivni hypotézy jsou hojn¢ zkoumané,
s nejvétsim dirazem kladenym na genetické zisky v podobé dobrych ¢i komplementarnich
gentl, neadaptivni hypotézy jsou zatim spiSe opomijené (Hsu et al. 2015).

Studie, zabyvajici se otdzkou promiskuity, casto nardzi na tfadu limitaci v provadénych
vyzkumech. K pochopeni, ktery ze dvou moznych scénatii 1épe vysvétluje samici promiskuitu,
je nutné presné stanoveni vyhod a nevyhod pro ob¢ pohlavi. Jednou z limitaci mize byt maly
pocet zkoumanych jedinct, zvlasté pokud se jedna o volné zijici populaci. Starsi studie
pracovaly Casto s metodami urceni otcovstvi, které nebyly schopné stanovit pfesné genetické
rodice vSech potomki, napt. podle enzymu allozymu nebo odliSnostmi ve zbarveni opefeni
ptacat (Griffith et al. 2002). Pfesné urCeni otcovstvi je pfitom zisadni pro srovnani
mimoparovych a vnitroparovych mlad’at, diky ¢emuz je mozné testovat genetické zisky pro

samici. Jelikoz vétSina ¢lankli se zabyva mimoparovymi paternitami (extra-pair paternity =



EPP) u socidlné¢ monogamnich druhti ptakti, bude se vétsi ¢ast mé bakalarské prace zabyvat

pevei, u kterych je tento typ socidlniho svazku nejvice rozsifeny.



2. Pohlavni vybér

Pohlavni vybér 1ze popsat jako soucast vyberu ptirodniho, ktery je fizeny preferenci jedincti ve
vybéru sexudlniho partnera (intrasexudlni) a kompetici mezi jedinci stejného pohlavi
(intersexualni; Darwin 1871). V boji o prilezitost ke spateni se u vétSiny druhti podileji samci.
Vyjimkou, kdy o samce kompetuji samice mize byt ptipad druhu slipky zelenonohé Gallinula
chloropus (Petrie 1983). U druht s hejny fidici se hierarchii si dominantni samice vybiraji

nejatraktivnéjsi samce (Mays & Hill 2004).

2.1. Pohlavni dimorfismus a sexualni strategie

Jedinci odliSného pohlavi jsou u mnoha druht viditelné rozdilni. Tento jev se nazyva pohlavni
dimorfismus. U ptakdi ma pohlavni dimorfismus nej¢astéji podobu rozdilného zbarveni opetent,
pricemz vyraznéjsi barevné ornamenty na pefi i jinych ¢astech téla mivaji zpravidla samci.
Tvarem, vyraznosti a velikosti ornamentu mize samec vysilat zpravu o své kondici a/nebo
genetické kvalité pro samici ¢i soka (Freeman-Gallant et al. 2010). Dalsi podobou pohlavniho
dimorfismu u pévcl miize byt rozdil v intenzité€ nebo zplsob obhajovani svého teritoria zpévem
(Baldassarre et al. 2016). Na miru pohlavniho dimorfismu miize mit vliv také typ rozmnozovaci
strategie, mira mimoparovych paternit nebo rozlozeni roli v socidlnim vztahu mezi samcem a
samici (péce o mlad’ata). U druhil s vyraznym pohlavnim dimorfismem se predpoklada vétsi
mira EPP. Je to z divodu potfeby samct signalizovat navenek svou kvalitu samicim v podobé
exprese druhotnych ornamentt. V ptipadé EPC (mimoparovych kopulaci) totiz samice ziskava
od samce pouze jeho geny (nikoliv naslednou rodicovskou péci), a proto je dulezité spravné
odhadnout samclv zdravotni stav a kvalitu jeho genii (Vaclav et al. 2002), coz mohou
spolehlivé reflektovat pravé ornamentalni znaky. EPP tak muze byt dilezitym faktorem v
evoluci extravagantnich druhotnych ornamentti u socidlné¢ monogamnich druhd (Jennions &
Petrie 2000).

RozmnoZovaci strategie mohou mit dale vliv na velikost téla. U polygamnich druht,
byvaji samci vétsi, coz mlize byt spojené s jejich schopnosti obranit své teritorium a harém
samicek pred mensimi samecky. S polygamii je také spojend snizena péce o mlad’ata ze strany
samce (Owens et al. 1998). Zaroven vétSina polygamnich druhti mé nekrmiva mlad’ata, kterym

snizenda péce od samce oproti krmivym tolik neuskodi. (Orians 1969).



Samci mohou vykazovat najednou mnoho znakli nebo mit mnoho riznych ornamenti,
které vypovidaji o jeho kvalité. Na tento jev se vztahuje vice hypotéz. Prvni z nich, nejvice
roz§ifena — ,,multiple messages* — tika, ze kazdy jednotlivy ornament vypovida o jednotlivé
kvalité. Samicka se tedy miize dle svych moznosti zaméfit na jeden znak urcujici jednu kvalitu
a s mensi pravdépodobnosti pii tom udéla chybu. Jind hypotéza tvrdi, Ze samicky si vybiraji
partnery podle jejich celkového vzhledu, tedy kompilace ornamenti, jelikoz spolu ornamenty
uzce souvisi. Tato hypotéza se nazyva ,,redundant signals* (Meler & Pomiankowski 1993).

U nékterych lekujicich druhii se mohou samicky orientovat podle Cistoty jejich opefeni
kolem kloaky. Naptiklad samci dropa velkého Otis tarda poziraji jedovaté brouky z celedi
majkovitych Meloidae Castéji nez samiCky za Ucelem zbaveni se helmintd a poté vétsi
uspésnosti na tokanistich (Bravo et al. 2014). Obdobné vystavovani kloaky provadi pévusky
podhorni Prunella collaris. Samicky tohoto druhu piedvadi svoji zbytnélou kloaku s vyristkem

samcum (Nakamura 1990).

2.2. Kompetice spermii a skryta samici volba

Zatimco vybér partnera na zakladé ornamentace piedstavuje pre-kopulacni fazi pohlavniho
vybéru, po spafeni samce se samici nasleduje tzv. post-kopulacni faze pohlavniho vybéru -
kompetice spermii a skryta sami¢i volba. Kompetujici spermie musi projit selekci v utrobach
samice. Zalezi pfitom na jejich pohyblivosti a interakci s vagindlnim prostfedim nebo
membranami vejce, popfipadé¢ imunitnim systémem dané samice, ve kterém hraji roli
imunoglobuliny (glykoproteiny s funkci protilatek), které se na spermie vazi jako na antigen
(Brillard 1993).

Pokud mluvime o skryté samici volbé&, jde o vybér spermii, ktery reguluje samice uvnitf
svého traktu. Mize existovat n€kolik nékolik mechanismd, kterymi je samice schopna pfijmout
sperma od vhodného samce nebo naopak, v ptipadé¢ nevhodného partnera, odmitnout. Jednim
z mechanismil, ktery miiZze hrat ulohu v samici skryté volbé je tischova spermii v nékterych
¢astech pohlavniho organu. Jeden z takovychto zésobnikll na spermie se nachazi pted vstupem
do délohy — utero-vaginal junction (Mero & Ogasawara 1970). Druhy zdsobnik mizeme nalézt
v infundibulu pted vajecniky, ktery slouzi jako sekundéarni (Bakst et al. 1994). Dalsi zptsob
vybéru spermii miize byt na zakladé vyvolani stahli svalstva v d€loze. Tento piipad nastava

napiiklad u druhii jako je kur doméaci Gallus gallus f- domestica, u kterych samice uptednostiuji
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kopulaci s alfa samcem, avSak ostatni podfizeni samci v hejnu si mohou kopulaci vynutit a
samice se poté jejich spermie snazi vypudit (Dean et al. 2011). Vynucené kopulace se objevuji
i u vrubozobych Anseriformes (Coker at al. 2002). Samci tohoto fadu maji penis, ktery se
spiralovité staci podle hodinovych rucicek. Vagina samic se std¢i opacné a navic muze
obsahovat nékolik slepych ulic¢ek, které¢ poté znesnadni nebo i znemozni spermiim daného
samce doputovat k vajickiim (Brennan et al. 2007).

Samice si také mohou vybirat na zaklad¢é piibuznosti nebo ptfedpokladanému rozdilu
v MHC (major histocompatibility complex) mezi neptibuznymi jedinci. Ve studii zabyvajici se
sami¢i volbou u kura bankivského Gallus gallus, mélo sperma od nepiibuzného samce
s odlisSnym MHC vétsi Sanci doputovat k vajicku a oplodnit ho. Pfi umélém oplodiiovani samic
se vSak tento vybér naprosto vytratil. Tento jev vysvétluji ve studii dvéma zptsoby. Samicka
rozliSuje pfi skryté volbé mezi spermatem na zdklad€ fenotypu samce nebo jde o artefakt

zpusobeny odliSnosti spermatu pfi jeho umélém odebrani (Lovlie et al. 2013).



3. Mimoparové paternity

VétSina druht ptaki je socialné monogamnich. Socidlni monogamii se rozumi partnersky vztah
mezi samiCkou a sameckem, ve kterém mohou byt rtizné rozdéleny role, jako je stavéni hnizda
a péce o potomstvo (Orians 1969). S nastupem vyuziti molekularnich metod v oblasti
behavioralni ekologie se odhalilo, ze skute¢n€, geneticky monogamnich je pouze cca 25 %
druht ptaka (Griffith et al. 2002). U vice nez 70% druhti se vyskytuji mimopéarové paternity
(EPP = extra-pair paternity), tedy situace, kdy otcem alesponi jednoho mladéte v hnizdé je
samec jiny, nez socidlni partner dané samice (Owens & Hartley 1998). Nejvyssi miry
promiskuity dosahuji pévci Passeriformes (86% Griffith et al. 2002). Variabilita v mife EPP je
pfitom znacné nejen mezi druhy, ale také mezi jednotlivymi populacemi v ramci druhu (Bennet

& Owens 2002).

3.1. Variabilita v mife mimoparovych paternit

Mira vyskytu a frekvence EPP je extrémné variabilni mezi riiznymi druhy ptakt (0-70%, Petrie
& Kempenaers 1998).

Napriklad v ¢eledi modropléstikoviti Maluridae se mira EPP u druhi pohybuje od
naprosté genetické monogamie az k 80 % EPP a zaroven se miize liSit i mezi jednotlivymi
populacemi (Brouwer et al. 2017). U téchto druhti ptaka se samicky paii se vSemi samecky v
hejné a zaroven vyhledavaji mimoparové kopulace se samecky z vedlejSiho hejna (Cockburn
et al. 2013). Jednim z promiskuitnéjSich druhli je naptiklad modropléstik rudohiety Malurus
melanocephalus s 68 % mimoparovych mlad’at (Varian-Ramos et al. 2012). Z vérnéjSich
muizeme uvést naptiklad modroplaStika modroocasého Malurus coronatus s pouhymi 4 %
mimoparovych mlad’at (Kingma et al. 2009).

Priimérné je u péveil 11 % mimoparovych mlad’at rozmisténych ndhodné do 18.7 %
hnizd (Griffith et al. 2002). Casto studovanymi druhy jsou sykory kotiadry Parus major s 8 %
mimoparovych mléd’at nebo modtinky Cyanistes caerualus s7 % mimoparovych mlad’at
(Krokene et al. 1998). Jind studie sykor modfinek uvadi 11 % mimoparovych mlad’at
s rozmisténim v 37 % hnizd ve studovaném obdobi (Kempenaers et al. 1992). U vrabct
domadcich Passer domesticus urcila studie pocet mimoparovych mlad’at 18 % ze 43 % hnizd

(Vaclav et al. 2003). U téchto druhti si tedy mlizeme povSimnout, ze podil mimoparovych



mléd’at oproti vnitroparovych je maly, ale mimoparova mlad’ata jsou téméi v poloviné nebo
ctvrting hnizd.

K druhtm s pfisnou genetickou monogamii, u kterych se nikdy neprokazala v zadné
studované populaci promiskuita nebo pouze vyjimecné, patii naptiklad kavka obecna Corvus
monedula (Henderson et al. 2000), sojka zlozvéstna Perisoerus infaustus (Gienapp & Merild
2010), zoborozec Tockus monteiri (Stanback et al. 2002) nebo nékteii trubkonosi
Procellariiformes (Abbot et al. 2006) a dlouhoktidli Charadriiformes (Griggio et al. 2004).
Nulové EPP mlizeme zaznamenat i u nékterych sov Strigiformes nebo dravcu Accipitriformes,
naptiklad u kalouse usatého Asio otus (Marks et al. 1999) nebo sycka obecného Athene noctua
(Miiller et al. 2001). Jedna studie nasla u sovy palené Tyto alba z celkem 211 mlad’at pouze
jediné EPY (Roulin et al. 2004). U postolky pestré Falco sparverius byl zaznamenan ptipad
mimoparové kopulace, ackoliv se vramci stejné studie nepodafilo detekovat zadné

mimoparové mlad’e (Villarroel et al. 1998), coz ukazuje, Ze EPC nemusi nutn¢ vést k EPP.

3.2. Jevy souvisejici s mirou EPP

3.2.1. Péce o potomstvo

Podle Orians (1969) ma péce o potomstvo zdsadni vliv na udrzeni monogamniho svazku. U
vétSiny monogamnich druhti se vyskytuji mlad’ata, kterd jsou krmivé (nidikolni) — mlad’ata se
lihnou slepd, neopetend, pln€ zavisla na rodicovské péci, kterou Casto obstaravaji oba rodice.
Naopak u druhti s mlad’aty nekrmivymi (nidifugnimi), ktera jsou schopna obstarat si vétSinu
potravy, se samicka obejde bez vypomoci partnera. Takovad situace nastava pravé u
polygamnich nebo i polygynnich druhii. Na podobném principu muze fungovat i mira EPP.
Pokud jsou mlad’ata velice narocnd na krmeni, predpokladame EPP nizké aZ nulové. Naopak
jiné investice rodict, jako je stavba hnizda ¢i inkubace vajec, podobnou korelaci nepotvrzuji
(Birkhead & Mpgler 1993). VétSinu striktné monogamnich druhti spojuje nutnost obou rodict
pii péci o potomstvo (zejména krmeni) nebo piimo zavislost samice na vypomoci partnera.
Napftiklad u zminéného zoborozce se samicka zazdiva spolu s mlad’aty do dutiny stromu, kam
Ji musi samec nosit potravu. Mimoparové kopulace jsou u samicky tudiz fyzicky nemozné,
alespon v obdobi fertility a kladeni vajec. Takové hnizdo vSak primarné slouzi jako ochrana

vici predaci a zabrana proti sami¢im mimoparovym kopulacim by mohl byt jen vedlejsi efekt.



U samce by to mohlo znamenat zbytecné ztraty, pokud by vyhledaval mimoparové kopulace a
zanedbaval své potomstvo (Stanback et al. 2002). Podobna situace nastava u kavek obecnych,
u kterych se samicka sice nezazdiva, ale bez pomoci partnera by se neobesla (Henderson et al.
2000). U sojky zlozvéstné se nulové EPP vysvétluje také potiebnou péci o mlad’ata a zaroven
snizenou moznosti najit vhodného mimoparového partnera (Gienapp & Merild 2010). U rybaka
obecnych Sterna hirundo se predpoklada nizké nebo zadné EPP, kviili vysoké investici samce
do monogamniho svazku, kde samec krmi samici uz pti dvofeni a krmeni mlad’at zavisi hlavné
na ném (Wiggins & Morris 1986). Bohuzel studie, ktera se snazila dokazat u rybakti genetickou
monogamii, pracovala s velice malym poétem jedinct. Zadné EPY pii vyzkumu sice nenasli,
ale vysledky mohli byt diky malému vzorku zkreslené (Griggio et al. 2004). Podobna situace
nastala pii prokazani nulového EPP u burnacktt Wilsonovych Oceanites oceanicus, kde uz vSak
byla velikost vzorku o néco vyssi (Quillfeldt et al. 2001). Jina studie zabyvajici se papuchalky
severnimi Fratercula arctica také potvrdila nulové EPP u jedné z populaci v Norsku a odhadem
8 % EPP u tohoto druhu celkové (Anker-Nilssen et al. 2008).

Na péci o mlad’ata, ktera ma nejspise zasadni vliv na miru EPP by mohl navazovat i typ
potravy, které rodice mlad’atim nosi. Naptiklad u dravci, kteti lovi vétsi kofist, predpokladame
nizké EPP. Lov lze povazovat za energeticky ndkladnou aktivitu pro samce, pro které by bylo
poté velice nevyhodné krmit cizi mlade (Orians 1969). Této hypotéze odpovidaji informace o

JiZ zminénych mofskych ptacich, a také studie zabyvajici se sovami nebo dravci.
3.2.2. Ekologie a chovani

Dalsi vliv na podobu rozmnoZovaci strategie miize mit ekologie prostfedi nebo vlastnosti
chovani jedinct. Mezi tyto vlastnosti mizeme zafadit tzv. ,,mate guarding®- tedy hlidani
socidlni partnerky ze strany samce. Naptiklad u straky obecné Pica pica se chovani méni
v jejich fertilnim obdobi. Samci nésleduji své partnerky vice nez napiiklad v zimé&, zatimco
samice maji tendence v této dob¢ vice prozkoumavat nova iizemi. Pokud se v jejich spolecném
teritoriu nachazi stejné pohlavi, reaguji agresivné (Birkhead 1979). Podobné héjeni teritoria
muzeme pozorovat u sykor modiinek (Kempenaers et al. 1992). Urcité prostiedi miize také
umoznovat samickdm vyhnout se vynucenym EPC. Naptiklad u druht, jako jsou papuchalkové,
probiha pareni na mofti. Pokud samicka nema o EPC zéjem, ponofi se a schova se nechténému
napadnikovi do hloubky (Creelman & Storey 1991). Miru EPP u modropléstikti modroocasych

Malurus cyaneus by mohlo snizovat takové rozmisténi sameckl v teritoriich, které by



znemoznovalo vybér mimoparového samce. (Kingma et al. 2009). Naopak ve studii, ktera se u
kavek obecnych zabyvala EPP, zvysili postavenim hnizdicich boxt hustotu populace, ¢imz
mohli umocnit ptilezitost k EPC. I pfesto vSak bylo EPP nulové (Henderson et al. 2000).
Dalsim faktorem ovliviiujici miru EPP miize byt migrace. Podle analyzy studii maji
migrujici druhy vyssi miru EPP nez usedl¢ druhy na rovniku. Synchronizované hnizdéni
migrujicich druhti umoziuje navySeni moznosti vybirani si z vét§stho mnoZzstvi sexualné
aktivnich partner (Spottiswoode & Mpller 2004), coz miize mit za nasledek i vyssi miru

mimoparovych kopulaci.
3.2.3. Sexualni dimorfismus, velikost snisky, délka Zivota a EPP

Castym rozdilem mezi druhy promiskuitnimi a geneticky monogamnimi je sexualni
dimorfismus, ktery byva u promiskuitnéjSich druhti vyraznéj$i, zatimco u striktné
monogamnich druhli se samci a samice velice podobaji, coz je i ptipad zminénych druhi
modroplastiki (Owens et al. 1998). Jelikoz geneticky monogamni druhy se nepotykaji
s kompetici spermii, samci nemusi vkladat tolik energie do tvorby vétSich varlat (Pitcher et al.
2005). Komparativni analyza studii vSak nepotvrdila, ze by EPP vedlo k vyvoji sexuélniho
dimorfismu (Meller & Cuervo 2000).

Na miru EPP mize mit vliv i velikost snliSky samic, tedy pocet vajec za sezoénu. VétSina
zastupct z Celedi trubkonosich ma 1 az 2 vejce za rok (Abbot et al. 2006). Podobnou velikost
sniiSky maji i holuby skalni Columba livia (Patel & Siegel 2005). Pokud ma samice velkou
snusku, ¢aste¢né EPP v hnizd¢€ neohrozi fitness samce takovym zplsobem, jako kdyby samice
zplodila pouze 2 mlad’ata a ob€ byla mimoparova.

Vys$s§i miru EPP miizeme pifedpokladat také u druhii, u kterych se jedinci nedozivaji
vysokého veéku, naptiklad u fady pévet. Naopak u samic druhti tvoticich dlouholeté pary, jako

vvvvv

EPC (Mauck et al. 1999).



4.Vyhody a nevyhody samc¢i promiskuity

4.1. Vyhody sam¢i promiskuity

Pro sam¢i promiskuitu existuje jednoduché odiivodnéni. Cim vétsi podet samic, se kterymi se
samec spafil, tim je vétsi moznost, zplodit vice potomkii (Forstmeier et al. 2014). Zaroven
samec nevynalozi tolik energie na tvorbu spermii, jako samice na tvorbu vaji¢ek, a proto si
muze dovolit s nimi plytvat pti kopulaci s nekvalitnimi jedinci (Orians 1969). Vyjimku mohou
tvotit druhy, u kterych samci pted kopulaci davaji samici darky. Mezi takové druhy patii
napiiklad tuhyk Sedy Lanius excubitor (Trijanowski & Hromada 2005). Studie se bohuZzel
nezajimala, zdali si samci mimoparové partnerky vybiraji na zdklad€ urcitych kritérii ¢i ne a
jinou studii navazujici na toto téma u ptakd jsem nenasSla. Ve studii tuhyka Sedého byly
pozorovany pouze EPC bez stanoveni EPP. Podobny jev se vSak vyskytuje u motylt bélaski
tepovych Pieris rapae, kde samci piednostné kopuluji s pestiejSimi samicemi, které jsou
plodnéjsi, vyménou za potravu (Tigreros et al. 2014).

Dalsi vyhodou muze byt promiskuita jako pojisténi proti neplodnosti nebo snizené
fertility socialni partnerky (Gibson & Jewell 1982). Tato vyhoda se vSak vétSinou studuje ze
sami¢iho pohledu vyhod EPP a nevylihnuti sntisky se vétSinou prezentuje jako selhani fertility
samce nebo neni blize urcena.

Dalsi vyhodou miize byt rozmisténi EPY v rtiznych, od sebe vzdalenych, hnizd pro ptipad
jejich likvidace predaci. Studie na japonskych sykorach konadrach zjistila korelaci mezi
zvysenou predaci a mirou EPP. Pfitom uvadi, Ze ptaci reaguji zvySenim EPP na zvySeny vyskyt

predatorti v t€ samé sezdné, a ne v té predchozi (Yuta & Koizumi 2016).

4.2. Nevyhody samc¢i promiskuity

VétSina studii se zaméfuje na nevyhody samici promiskuity, avSak n€které nevyhody mohou
ob¢ pohlavi sdilet (Yezerinac et al. 1995). Mezi sdilené nevyhody miZeme zatfadit agresi ze

strany stejného pohlavi a riziko pfenosu parazitti/patogent.
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Agrese ze strany socidlniho partnera obtéZzované samice je v ramci mate-guardingu
velice béznym jevem (napt. Birkhead 1979). U vétSiny druhtl je tato strategie i€innd k zamezeni
EPC. Pokud vSak samec neni v mate-guardingu disledny, protoze sdm vyhledava EPC,
ponechava své partnerce k nevéie prilezitost. Napiiklad u modroplastikti nadhernych Malurus
cyaneus samci odlétaji do sousednich teritorii kopulovat s mimoparovymi samicemi, zatimco
své partnerky nechavaji samotné a davaji jim ptilezitost ke kopulaci s ostatnimi samci v hejnu
nebo se samci ze sousednich hejn (Green et al. 1995). U zminéného tuhyka Sedého miize lov
darku pro mimoparovou partnerku a naslednou kopulaci s ni, zabrat vétsi Cas a sili, které by
mohl samec investovat do hlidani socidlni partnerky. Takto riskuji, Ze budou sami podvedeni
(Trijanowski & Hromada 2005). U nékterych socialné monogamnich druhii nalezneme par
polygynnich samcii, u kterych bychom mohli pfedpokladat nedokonaly mate-guarding dvou ¢i
vice samic zaroveil. Jedna studie na sykorach modfinkdch vSak ukazuje, Ze mnozstvi
mimoparovych mladd’at je jak u monogamnich, tak u polygamnich samcii podobné (Kempenaers
1992). Naopak studie na bélokuru rousném Lagopus lagopus zaznamenala u polygynnich
samcl az 43 % ztratu paternity na rozdil od monogamnich samct s 4 % ztratou (Freeland et al.
1995). Osobné bych vidéla divod tohoto rozdilu mezi druhy v agresivit¢ mezi jedinci a
umisténi teritorii. Samice bélokura na rozdil od modfinek se nemusi snéaset a jejich teritoria
muzou byt dal od sebe. Coz by znesnadiiovalo polygynnimu samci mate-guarding obou samic.

Dalsi sdilenou nevyhodou je riziko pienosu patogenti nebo paraziti. Logicky bychom
mohli predpoklédat, Ze riziko pfenosu nebezpecného patogenu bude vést u druhu k omezeni
polygamie nebo mimoparovych kopulaci (Kokko et al. 2002). Pokud jsou mimoparové
kopulace pro jedince vyhodné, miizeme predpokladat, ze k vyvoji striktni monogamie pouze
kvili sexualné prenosnym nemocem nedojde (Trall et al. 1997). Podle modelaci vlivu STDs na
promiskuitu zavisi mira EPP na mife vyskytu daného patogenu. Pokud je patogen mezi jedinci
vzéacny, predpokladame vysokou miru EPP (Kokko et al. 2002). Paradoxné, podobny efekt
predpokladame pii dostate¢né vysokém rozsifeni patogenu. Pokud by méla samice neplodného
partnera, bylo by pro ni vyhodnéj$i riskovat nakazeni patogenem nez riskovat nakladeni
neoplodnénych vajec. V podobné situaci je samice, kterd je jiz patogenem nakazend. Snizenou
miru EPP tedy mizeme ptedpokladat, pokud je mira rozsifeni patogenu nékde uprostied
(Kokko et al. 2002).

U polygamnich nebo promiskuitnich druhti se mohly vyvinout mechanismy v chovani,

které ptenosu patogenu zabranuji nebo kterymi se jedinci snazi parazita zbavit. Jednim
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z mechanismu mtiZze byt samotné dvoteni a tokani, pti némz kompetujici jedinec ukazuje, v jaké
je kondici. U zminéného dropa velkého samci pojidaji jedovaté brouky k odstranéni parazitt a
pfi tokéni ukazuji samici okoli kloaky (Bravo et al. 2014). Parazité u ptaki zptisobuji prijmy,
které uSpini prachové peti. Nekteti helminti mohou z kloaky vycnivat nebo poustét ¢lanky.
Samice mohou takto nakazené samce odmitnout (Sheldon 1993). U mnoha druhti (v¢etné dropa
velkého) se pfi tokani uplatiiuje i klovani do kloaky. Nekteré druhy vystrkuji z kloaky zdutely
vycnélek, na kterém se mize choroba projevit. Ten se vyskytuje hlavné u pévct a jeho primarni
funkce je uchovavani spermii u samcu pred kopulaci (Tuttle et al. 1996). Modroplastici nebo
pévusky do kloaky neklovaji (Davies & Houston 1983). Diivodem muze byt vysoka mira
promiskuity, ktera zapti€ini rozsifeni ptipadné choroby mezi vétSinu jedinct. Pravdépodobnost,
ze partner je nakazeny je pak vysoka a jedincim se nevyplati investovat ¢as do ,,kontroly*
daného partnera (Kokko et al. 2002). Nékladné¢ ornamenty a zbarveni mohou byt znakem
nepfitomnosti paraziti, pokud opomineme moznost manipulace parazita nebo fakt, ze uspesni
samci maji vétsi pravdépodobnost nakazeni od ostatnich samic (Hamilton & Zuk 1982). Dal§im
mechanismem miize byt kratkodobé spojeni kloak pti kopulaci, naptiklad u pévusky podhorské
(Nakamura 1990). Vyhodna je tato metoda kopulace vSak jen pro samce, jejichZ kloaka se té
sami¢Ciny jen letmo dotkne. Samicim nepomiizZe, jelikoZ jejich sliznice je poté jesté dlouho ve
spojeni se spermatem samce.

Problém s parazity Casto netkvi v tom, Ze by svého hostitele zabili. U hostitele mohou
snizovat jeho schopnost rozmnozovani (Sheldon 1993). Naptiklad LLV (lymphoid leukosis
virus) sniZzuje samicim kura doméaciho fertilitu neboli snasku a nepatrné oddaluje sexualni
vyspelost (Gavora et al. 1982). Podobn¢ plisobi herpes virus u samcii kriit Meleagris gallopavo
poSkozenim spermii (Adldinger et al. 1974). Da se uvaZovat i tak, Ze pokud parazit jen snizi
fertilitu svého hostitele a Gplné ho nesterilizuje nebo nezabije, promiskuitnimu hostiteli nemusi
uplné uskodit. Hostitel parazita roznese mezi ostatni jedince v populaci, jimZ také mize sniZit
fertilitu. Timto zptisobem jedinec svou promiskuitou sice nic neziskd, ale diky ni nic neztrati.
Proto bych riziku nakaZeni kviili pohlavné pfenosnym nemocem nepftikladala velky vyznam

ohledné¢ miry EPP.
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Jako sam¢i nevyhodu promiskuity bych vidéla 1 samotny sexualni dimorfismus v opefenti,
které samce muze energeticky vysilovat. Studie zabyvajici se modroplastiky zjistila, ze nékteti
hlavné star$i samci se piepefuji diiv, nez je vhodné vzhledem k chladnému obdobi. Studie to
vSak 1 prezentuje jako znak kvality samce, kterym se samice mohou fidit (Mulder & Magrath

1994).
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5. Adaptivni hypotéza

Dle adaptivni hypotézy maji z promiskuity zisky jak samci, tak i samice (Forstmeier et al.
2014). Vyhody spojené s promiskuitou u samic mizeme rozd¢lit na piimé a nepifimé neboli

genetické (Birkhead & Pizzari 2002).

5.1. Primé vyhody samici promiskuity

Piimymi vyhodami jsou minény, takové vyhody, které zvySuji samici okamzité fitness nebo
jsou bez genetického opodstatnéni (Birkhead & Pizzari 2002). Takovymi vyhodami miize byt

pojisténi vici neplodnosti partnera, pojisténi viici infanticid€ ¢i roz$ifeni potravnich zdroja.
5.1.1. Ochrana vuci neplodnosti partnera

Samice mohou vyuzivat mimoparové kopulace jako pojisténi proti situaci, kdyby byl jejich
socialni partner neplodny (Gibson & Jewell 1982). Vérnost v této situaci by pro samici
znamenala velkou ztratu v podobé neoplozenych vajec. Neplodnost miize nabyvat mnoho
podob a mit rizny, 1 negeneticky ptivod, napft. iraz ¢i nemoc. Dle Hasson & Stone (2009) mtize
mit na vyvoj EPP vliv neplodnost v podobé azoospermie (absence spermii v ejakulatu),
oligospermie (snizeny pocet spermii v ejakulatu) nebo Spatnd pohyblivost spermatické bunky.
Studie zabyvajici se budnicky vétsimi Phylloscopus trochilus odhalila u 4 % samcii azoospermii
a u slavickt modrackt Luscinia svecica 2 % (Lifjeld et al. 2007). Z mého pohledu by mohla
mit neplodnost vliv na udrzeni sami¢i promiskuity, ackoliv procento neplodnych samcti nebyva

vysoké.
5.1.2. Ochrana vuéi infanticidé

Infanticida je jev, kdy dospély jedinec zabije mlad¢ svého druhu, v pfipadé samcli za Gcelem
zbaveni se konkuren¢niho mladéte v jeho teritoriu nebo zastaveni laktace matky daného
mladéte, ¢imz se urychli obnoveni plodnosti samice (Hrdy 1979). Samice miize samce od
tohoto ¢inu odradit, pokud se chova promiskuitné€ a samec si neni jisty, zdali neni otcem daného
mladéte (Wolff & Macdonald 2004). Cast&ji nez u ptakd, je infanticida studovana na savcich,
konkrétné na primatech (Schaik & Kappeler 1997). Infanticida u ptaki byla studovana napft. u
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vlastovek stromovych Tachycineta bicolor (Robertson & Stutchbury 1988), u kterych je mira
EPP velmi vysoka (Kempenaers et al. 2001).

5.1.3. Rozsifeni potravnich a jinych zdroji

Dalsi ptimou vyhodou pro samice, plynouci z promiskuity, miize byt rozsifeni potravnich ¢i
jinych zdroju. Do této skupiny vyhod patii situace, kdy samice navstévuje sousedni teritoria
primarné kvuli potravé a po stfetnuti s jinym samcem muze dojit k EPC, jako je tomu naptiklad
u vlhovce Cervenoktidlého Agelaius phoeniceus (Gray 1997). Druhou moznosti je ziskavani
darkt. Naptiklad samicky tuc¢naka krouzkového Pygoscellis adeliae dostavaji za EPC kaminky
na stavbu hnizda (Hunter & Davis 1998).

5.2. Neprimé (genetické) vyhody promiskuity

Neptimé vyhody promiskuity jsou takové, které neovlivituji ptimo fitness samice, ale mohou
byt vyhodou pro jeji potomstvo (Arnquist & Kirkpatrick 2005). V této kapitole se budu vénovat

nasledujicim hypotézam: dobré a/nebo kompatibilni geny a genetickd diverzita potomstva.
5.2.1. Dobré nebo kompatibilni geny

Tato hypotéza predpoklada, ze samice si vybird svého mimoparového partnera za ucelem
zajistit pro potomky dobré geny nebo dobrou kombinaci gentl, ¢imz by zvysila jejich fitness,
zv1ast’ pokud jeji socidlni partner nepatii mezi atraktivni, tedy geneticky kvalitni jedince (Petrie
& Kempenaers 1998). Pro platnost dané hypotézy byly navrZeny tyto ptedpoklady: (1)
mimoparovy samec je atraktivnéj$i nez socidlni partner samice (v ptipad¢ hypotézy dobrych
gentl), (2) samice budou vyhledavat EPC vice, pokud je jejich socidlni partner ptibuzny, za
ucelem vyhnout se inbreedingu (v pfipad€ hypotézy komplementarnich genti), (3) mimoparova
mlad’ata budou pieZivat nebo se rozmnozovat 1épe nez jejich poloviéni sourozenci v daném
hnizd¢ (stejna matka, jiny otec), (4) v piipadé hypotézy kompatibilnich genti budou
mimoparova mlad’ata piezivat nebo se rozmnozovat lépe neZ vnitroparova mlad’ata dané¢ho
mimoparového samce (stejny otec, jind matka). Otestovat a ovéefit uvedené piedpoklady se

snazilo mnoho studii, avsak s rozliénymi vysledky.
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V recentnich meta-analyzach vysledkl studii se jako rozhodujici faktor jevi rozdil ve
stafi a velikosti podvadénych a podvadéjicich samct, nikoli v ornamentech nebo kondici
(Akgay & Roughgarden 2007; Hsu et al. 2015). Stafi a velikost jedince lze povazovat za dikaz
jeho dobrych genti. Na druhou stranu starS$i a vétsi jedince bychom mohli povazovat za
schopnéjsi, zkuSenéjsi a vytrvalejsi ve vynucovani si EPC (Hsu et al. 2015). Jiné review tvrdi,
ze vybér partnert na zaklad¢ kompatibility genii by se mohl uplatiiovat v ramci kompetice
spermii nebo skryté samici volby (Griffith & Immler 2009). V traktu samice by se poté
upfednostinovaly spermie od jedinct, ktefi jsou od samice nejvice odlisni, k zajisténi
Westerberg 2003). Uz v kapitole ,,skryta sami¢i volba“ jsem zminovala vybér spermii na
zéakladé odlisnosti jejich MHC u kura bankivského (Levlie et al. 2013). Meta-analyza pracovala
s ornamenty, které se spiSe uplatituji pfi pre-kopulaénim vybéru (Jennions & Petrie 2000).
Odlisnost vnitroparovych a mimoparovych mlad’at se ovS§em prokéazat nepodatilo, ¢im se zamita
podpora pro hypotézu kompatibilnich ¢i dobrych genil. Je mozné, Ze se tyto hypotézy uplatiuji
jen u nékterych skupin nebo druhii ptaku, které ovlivituje jejich prostiedi, ¢imz se studie piilis

nezabyvaji (Akcay & Roughgarden 2007).
5.2.2. Geneticka diversita potomstva

Hypotéza genetické diversity potomki pifedpokladd vyhodu v co nejvétsi genetické odliSnosti

mlad’at. Ta je zaloZzena na potencidlni konkurenci mezi vnitroparovymi mladaty, kviili jejich

vvvvvv

vvvvvv

jinou obranyschopnost. V pfipad€ rozSifeni ur€it¢ho patogenu, by promiskuitni samici
nezahynula v§echna mlad’ata (Jennions & Petrie 2000). Pfedpokladem pro tuto hypotézu je tedy
vyS$$i fitness promiskuitnich samic oproti monogamnim (Townsend et al. 2010). Déle se
predpoklada, Ze samice se pafi ndhodné bez piihlizeni k ornamentiim nebo kondici. Podle
matematické modelace by mohla hypotéza genetické diverzity promiskuitu vysvétlovat hlavné
v malych populacich nebo tam, kde si samice nemohou mezi mimoparovymi samci vybirat
(Yasui & Garcia-Gonzalez 2016). Studie provadéna na vrandch americkych Corvus
brachyrhynchos ale nenaSla u smiSenych hnizd Z&dnou evidenci pro zvySenou fitness

(Townsend et al. 2010).
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5.3. Nevyhody samici promiskuity

Samice se potykaji s fadou obtizi spojenych s jejich promiskuitou a snizujici jejich fitness. Zda
se, ze negativnich vlivli je mnohem vice a Casto maji vétsi efekt na tuto reprodukéni strategii,
nez mohou mit jeji potencialni vyhody. Nejvétsi z téchto rizik vyplyva od socidlnich partnert
samic, pro které je nevyhodné poskytovat péci cizim, mimoparovym mlad’atim (Arnqvist &
Kirkpatrick 2005). Je mozné, Ze u druhli, u kterych tyto negativni dusledky abnormalné
prevysuji, se jiz vyvinulo nulové nebo velmi nizké EPP. Naopak u druhii, kde samci pfilis

neuplatiuji strategie zabranujici ztratdm paternity se urcitd mira EPP udrzi.
5.3.1. Riziko sniZené rodic¢ovské péce

Rodicovské tsili je povazovano za ndkladné (Meller & Birkhead 1993), proto se ocekava, ze
samci budou poskytovat méné péfe nepiibuznym potomkim, zplozenych jinym samcem
(Trivers, 1972). Snizeni rodicovské péce €i opusténi ze strany partnera se povazuje za nejvetsi
moznou ztratu plynouci z promiskuity samic (Birkhead & Mpgller 1992). Ptizplsobeni
paternalni péce ve vztahu k otcovstvi v celém hnizd¢ bylo zkouméano u mnoha druhd. Nekteré
studie nenasly zadné zndmky zmény v rodiCovském usili (napt. Kempenaers et al., 1998;
Whittingham and Lifjeld, 1995; Whittingham et al., 1993; Dickinson, 2003), zatimco jiné studie
podporuji predikci (napt. Burke et al., 1989; Lifjeld et al., 1998; Neff, 2003; Neff and Gross,
2001; Sheldon and Ellegren, 1998).

Analyza experimentalnich studii, které zjiStovaly potiebu otcovské péce odebranim
mnoho péce, nebo u druhii Zijicich v prostiedi, kde je samice schopna ztratu kompenzovat,
napiiklad u modroplastikii (Varian-Ramos et al. 2012). Zaroven studie navrhuje moznost
balancovani samic mezi potencionalnimi vyhodami EPP a rizikem sniZené rodicovské péce
(Mgller 2000). V inkubaci mlad’at nebo stavéni hnizda vétsi souvislost nalezena nebyla (Meller
& Cuervo 2000). Dalsi analyzou pracujici s ohledem na fylogenezi se zjistilo, ze rodiCovska
péce souvisi s délkou doziti jedince u druhu (Arnold & Owens 2002). Pro samce druht
s nizkym vékem doziti je vyhodnéjsi péce o hnizdo se snizenou paternitou. Naopak pro oba
rodice je vyhodnéjsi nespoléhat se na druhého (Mauck et al. 1999). Je také mozné, Ze u vysoce
promiskuitnich druhli sami samci kompenzuji snizenou EPP ve svém hnizdé¢ mimopéarovymi

kopulacemi (Webster et al. 2007). Dalsi otazkou je, zdali samci poznaji EPY. Pfedpoklada se,
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ze samci mlad’ata nerozlisi a jejich nejistotu v paternité zpiisobi interakce mezi jeho partnerkou
a sousednimi samci (Kempenaers & Sheldon 1996). To, zda je samec schopen né&jakym
zpiisobem rozpoznat paternitu mlad’at ve svém hnizdég, a na zakladé toho ménit svou péci, napf.

snizovat frekvenci krmeni, zistdva pomérne kontroverznim tématem behavioralni ekologie.
5.3.2. Riziko opuSténi partnerem

Krom¢ rizika snizené péfe muze samice svym promiskuitnim chovanim riskovat ztratu
partnera. Riziko ztraty partnera se zda byt propojené s rodicovskou péci a délkou doziti jedince.
Pokud se samice nemuze spoléhat na samce kvili vysoké imrtnosti, opusténi partnerem ma
podobny efekt a dokéze ho kompenzovat. Pokud vS8ak patii k druhu, ktery vytvaii dlouholeté
pary a je na pomoci samce zavisla, ztrata partnera pro ni mize byt katastrofalni (Mauck et al.
1999). Vysokou miru opousténi tedy predpokladame u druhti s nizkou délkou doziti, jelikoz
obéma stranam tolik neuskodi (Ens et al. 1993). Srovnéavaci studie druhi toto tvrzeni potvrzuje-
druhy s vys8i mirou EPP maji vy$s$i miru opusténi samcem (Cezilly a Nager 1995). Studie vSak

pracovala pouze s 20 druhy.
5.3.3. Agrese socialniho partnera

Dalsi ze samcich strategii, branici ztratam své paternity, vychazi z mate-guardigu. Tentokrat je
ale agrese socidlniho partnera pfeorientovdna na samici, nikoliv na mimopéarového samce.
Takové chovani mlzeme pozorovat naptiklad u tuhyka mensiho Lanius minor. Bylo
pozorovano 1 nasledné vynucovani kopulace socidlnim partnerem, ziejmé za ucelem ochrany
jeho paternity (Valera et al. 2003). Toto téma se vice studuje u saveti, hlavné u primati (Smuts

1992).
5.3.4. Patologicka polyspermie

Samice ptakl maji na rozdil od savcu tzv. PVL (perivitelline layer) neboli membranu vejce,
ktera dokéaze zachytit vysoky pocet spermii, které ji prochazeji (polyspermie), snazi se dostat
do zarodecného disku a oplodnit pronukleus (Bramwell & Howarth 1992). Nevyhodou
mimoparove kopulace by mohlo byt navysSeni poctu spermii, které by mohly poskodit vajicko.
Nesouvislost miry EPP mezi druhy s mirou poctu vylihlych a nevylihlych (mrtvych) mladat

tento predpoklad vyluc€uje s tim, ze infertilitu zpisobuje mnoho faktort (Morrow et al. 2002).
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U zebticek se zjistily ptipady infertility nebo imrtnosti triploidnich nebo trisomickych zarodki
(Forstmeier & Ellegren 2010). Kromé dispermie (forma patologické polyspermie) miize za
aneuploidni stav zarodku také diploidie vajicka nebo spermie, coz ma ptivod ve Spatném
rozdéleni bunc¢k (Forstmeier & Ellegren 2010). Pokud by vsSak polyspermie opravdu
piedstavovala hrozbu pro promiskuitni samice, je mozné, ze by samice hledaly optimum mezi
oligospermii a polyspermii (Forstmeier et al. 2014). Samice maji v§ak spoustu vyvijejicich se
mechanismd, jak se polyspermii branit nebo regulovat transport spermii, od samotné PVL, ptes
neptiznivé prostiedi délohy k SST. Navic urcity pocet spermii (zavisi na druhu) zachycenych
v PVL je dokonce potieba ke spravnému vyvoji embrya (Birkhead & Fletcher 1998). Proto se

priklanim k nézoru, ze EPP nemé za nésledek patologickou polyspermii.
5.3.5. Riziko vzniku novych §kodlivych mutaci

Z predchozich meta-analyz vyplyva, ze mimoparovi samci jsou Casto starSi nez socialni partneti
samice (Akcay & Roughgarden 2007; Hsu et al. 2015). Stafi samci vS8ak mohou tvofit nekvalitni
sperma (Johnson & Gemmell 2012). Nekvalita spermatu miize spocivat v navyseni Skodlivych
mutaci (Hansen & Price 1999). Pokud jsou spermie star§ich samcti pomalé nebo v mensim
poctu, bude zaleZet na kompetici spermii nebo skryté samici volbé (Dean et al. 2010). Pokud
mira EPP nesouvisi s po¢tem mrtvych mlad’at, neptikladala bych hypotéze riziku skodlivych
mutaci velky vyznam (Morrow et al. 2002). Ac¢koli dalo by se namitat, Ze Skodlivé mutace se

mohly projevit pozdé&ji, a v ramci studie jiZ nebyly kontrolovany.
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6. Neadaptivni hypotéza

Podle neadaptivni (maladaptivni) hypotézy je promiskuita ryze samci strategii. Promiskuita
samicim vyhody nepifinasi nebo jim dokonce fitness snizuje. Do této kategorie spada
intersexualni antagonistickd pleiotropie, intrasexualni antagonistickd pleiotropie a vynucené
kopulace (Forstmeier et al. 2014). Tyto hypotézy jsou, ve srovnani s adaptivnimi hypotézami,

zatim spiSe opomijené a empirickych studii je nedostatek.

6.1. Intersexualni antagonisticka pleiotropie

Podle této hypotézy samice vykazuji promiskuitni chovani na zaklad¢ sdilenych genil se samci.
Zatimco pro samce je tato kombinace gend prospéSnd a selekéni tlak plsobi smérem k
promiskuité, samicim tyto geny spise skodi a selek¢ni tlak u nich plisobi opa¢né. Pfedpokladem
pro tuto hypotézu je dédi¢nost promiskuity z rodi¢ti na potomky. Studie, kterd se zabyvala
zebtiCkami pestrymi Taeniopygia guttata, potvrzuje tuto hypotézu geneticky shodujici se mirou
sexudlniho chovani mezi obéma pohlavimi s ohledem na jejich EPP (Forstmeier et al. 2011).
Podobna studie u nornika rudého Myodes glareolus zjistila antagonisticky vliv hladiny
testosteronu na plodnost (Mills et al. 2011). Bohuzel jinou studii, kterd by se zabyvala
neadaptivni hypotézou z hlediska chovani nebo hladiny hormonii u ptakii ani savci jsem
nenasla. Matematické modelace teoretické studie dopliiuji, Ze k vzniku nebo udrZeni samici
promiskuity je nutna nepfitomnost rizik pro samice nebo pfipadna kompenzace ztrat (Lyu et al.
2018). Pokud navic pfedpokladame, Ze samec méni svou snahu o mimoparové kopulace na
zéklad¢ atraktivity jeho socialni partnerky, je minimalizace ztrat u samicek jesté zasadnéjsi

(Lyu et al. 2018).

6.2. Intrasexualni antagonisticka pleiotropie

Podle hypotézy intrasexudlni antagonistické pleiotropie jsou geny pro promiskuitu zaroven
geny, které ovliviiuji plodnost nebo sexualni chovani samice (Arnqvist & Kirkpatrick 2005).

Studie, kterd testovala hypotézu intrasexudlni antagonistick¢ pleiotropie na zakladé
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genetického porovnani sexualniho chovani samic pii vnitroparoném a mimoparovém dvoteni,

tuto hypotézu zamitd (Forstmeier et al. 2011).

6.3. Vynucené kopulace

Samice mnoha druhti se museji potykat s vynucenymi kopulacemi od samcti, které mohou
vyustit v EPP. Pokud samec zac¢ne reagovat agresivné, muze byt pro samici vyhodné;si
pristoupit ke kopulaci (Cordero & Andrés 2002), protoze ochrana vi¢i vynucenému pareni
muze byt pro samici naro¢nd. Samice se pak chova podle hypotézy ,,best of bad job strategy*
(Westneat & Stewart 2003). Kromé nékterych vrubozobych jsou vsak viditelné vynucené
kopulace mezi ptdky vzacné. Spojeni kloak Casto vyzaduje spolupraci samice (Gowaty &

Buschhaus 1998).

21



7. Limitace studii

Studie, zabyvajici se EPP, se Casto potykaji sriznymi druhy obtizi pfi zkoumani a
vyhodnocovani vysledki. Tyto obtize mohou mit podobu malého vzorku populace,
nespravného vyhodnoceni genetické analyzy, subjektivni interpretace vysledkli a/nebo

neoptimalnimi podminkami pro vyzkum.

7.1. Maly vzorek populace

coy

S hlavnim a, u divoce zijicich populaci velice béznym, problémem, se kterym se studie potykaji,
je maly vzorek zkoumanych jedincl, napi. nizky pocet mlédd’at k pozorovéani. Vysledky
takovych studii mohou mit Siroky interval spolehlivosti a byt nepfesné. U datasetu s velikosti
vzorkd mensi nez 200 zkoumanych mlad’at rapidné nartsta pravdépodobnost chybného
vysledku, kde velkou roli mtize hrat nahoda (Griffith et al. 2002). S timto pfipadem jsem se
nejcasteji setkala u studii zabyvajici se ptdky s malou ro¢ni sntiSkou, coz byli dlouhokiidli
(Griggio et al. 2004), trubkonosi (Abbott et al. 2006) a tu¢naci (Hunter & Davis 1998),

ey

popfipad¢ jedna studie u holubti Zijicich v zajeti s nizkymi EPP (Patel & Siegel 2009).

7.2. Zpisoby urcovani otcovstvi

Pfesnéd a spolehliva identifikace jedince je naprosto zasadni pro analyzu paternit. Pfesto se
mnoho studii zabyvajici se sexualni selekci, mirou EPP a adaptivnim/neadaptivnim
vysvétlenim promiskuity, potykalo s mnoha uskalimi, kterd piekonala aZ v soucasnosti hojné
pouzivand analyza mikrostelitovych lokusli (tandemové se opakujici repetice DNA o délce
obvykle 1-6 pb).

Prvotni zplisoby urcovani otcovstvi byly zaloZeny na zakladé fenotypu mlad’at, napf.
odli$nosti v barvé pefi. Timto zplisobem lze vSak, pokud viibec, ur€it pouze to, zdali se jedna o
mladé mimopéarové nebo vnitroparové, nikoliv vSak genetického otce danych mladat.
Takového pristupu lze vyuzit pouze ve vlastnim chovu se zvifaty odliSenymi mutacemi,
napiiklad ve zbarveni. Pro praci s volné Zijicimi ptaky nebo pfi prokazovani adaptivnich 1
neadaptivnich hypotéz, jsou vSak zcela nevhodné (Griffith et al. 2002). Napiiklad u prvotnich

studii vlastovek obecnych Hirundo rustica, se odliSovalo mimoparové mlade¢ na zaklad¢ délky
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zanarti (Mpller 1989). U zebficek pestrych se odliSovala divoké a Sed4 forma (Birkhead et al.
1988), coz mohlo vést k zavadéjicim vysledkim.

Dalsim zptisobem urcéovani otcovstvi je analyzou proteintl, alozymu. Tato metoda dle
Griffith et al. (2002) neposkytuje vérohodné urceni otcovstvi kvili nedostatecné variabilité
mezi jedinci. Studie na salasnicich modrych Sialia sialis, ktera pouzivala metodu alozymi
urcila 5 % EPP (Gowaty & Karlin 1984), zatimco moderni mikrosatelitni analyza odhalila u
stejného druhu vice nez 11 % EPP (Stewart & Westneat 2010).

Moderni studie se fidi vyhradné analyzou DNA: vicelokusovym fingerprintingem a
v soucasné dob¢ zejména genotypovanim mikrosatelitti (Griffith et al 2002). Ackoli jsou tyto
metody vyrazné presnéjsi nez predchozi zminéné, studie se i s t€mito metodami mohou potykat
s ur¢itymi prekazkami. Jednou z nich jsou ,,de novo* vzniklé¢ mutace (Quillfeldt et al. 2001).
Dal$im ptipadem mohou byt tzv. nulové alely, tedy alely, které se neamplifikuji. V obou
ptipadech se vnitroparové mladé mize mylné urcéit jako mimoparové. Proto je nezbytné
pouzivat vyssi pocet lokust — vylouceni na zaklad¢ jednoho lokusu muze byt Spatné a zcela
zménit podobu vysledkd. Naopak pokud jsou si jedinci v populaci v lokusu podobni (napf.
vlivem piibuznosti), mize nastat situace, kdy mimoparové mladé lokusy sdili se socialnim
otcem. Je proto zdsadni vybrat spravny pocet hypervariabilnich mikrosatelitovych markert

(Freeman-Gallant et al. 2010).

7.3. Subjektivni interpretace vysledku

Pomérn¢ castym problémem, na ktery muzeme pii studiu EPP narazit, je subjektivni
interpretace. Napftiklad pfi porovnavani mimoparovych a vnitroparovych samct se zjistilo, Ze
mimoparovy samci se sice neli$i ornamenty, ale jsou starSi a vétsi (Akcay & Roughgarden
2007). Tento fakt lze interpertovat dvéma zptsoby: (1) Star$i a vétsi samci jsou geneticky
ve vyhledavani a vynucovani si mimoparovych kopulaci (Hsu et al. 2015). Druhy nézor Ize
vylozit dvéma zplsoby: (1) Jde pouze o vynucenou kopulaci, samice neméla moznost si samce
vybrat na zaklad¢ urcitych kritérii a pro samici je vyhodnéjsi neklast odpor, pokud je samec
agresivni a mohl by ji zranit (Cordero & Andrés 2002). (2) Pokud se samice spaii s vytrvalym
napadnikem, dle teorie ,,sexy synti, ktefi tuto vytrvalost ve vynucovani si kopulaci zdédi, zvysi

se samici fitness (Wagner 1991).
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Naopak podobnost mimoparovych a vnitropdrovych samct (tedy nenalezeni odliSnosti
napiiklad ve velikosti a intenzité ornamentu) 1ze vysvétlit nasledujicimi zptisoby: (1) Samice si
nevybird samce podle jakychkoli kritérii (Hsu et al. 2015). (2) Samice si vybira podle
ornamentd v urcitém rozmezi z divodu kompatibility genti (Colegrave et al. 2002). (3) Jedinec
si vybira podle ornament na zéklad¢ vtiskovani podoby rodict, tudiz se oba partnefi, jak
mimoparovy, tak socialni, budou podobat. Studii, kterd by zabyvala vlivem vtiskovani na
mimoparové aktivity jsem ovSem nenasla. Pouze studie o vtiskovani na jiné téma. Konkrétné
vtisk podoby krouzkovanych nebo jinak experimentalné znacenych rodica (Witte & Caspers

2006).

7.4. Nedopatreni nebo nevhodné podminky pro vyzkum

Studie se mohou dopustit riznych typti chyb, (naptiklad neokrouzkovani vsech jedincti, odchyt
v nevhodnou dobu, studovani klecovych zvifat) nebo ptirodni podminky nedovoli vyzkumu
probihat dle planu. Pokud je druh velmi citlivy na vyruSovani, mohou jedinci opustit hnizdo.
Jindy neni mozné pochytat a okrouzkovat vSechny jedince nebo nalézt vSechan hnizda v dané
lokalité/populaci. Jako alternativa krouzkovani se u postolky pestré vyuzilo rozeznavani
jedinctli na zéklad¢ odliSnosti v barveé opefeni, coZ se mi nezda dostatecné spolehlivé (Villarroel
et al. 1998).

Pti barevném krouzkovani mize dojit k ovlivnéni vysledkl, pokud ptaci preferuji u
partnerd urcitou barvu krouzku. Samice zebftic¢ek pestrych preferuji ¢ervené krouzky u samct
(Burley et al. 1982). Ve spousté studii jsem vSak nenasla, jaké barvy krouzkl pouzivali. VétSina
studii pouzivala kovové, které na vybér nemusi mit vliv, nebo pouZzivala kombinaci barevnych
a kovovych (Freeman-Galant et al. 2010).

Jiné obtize predstavuji pfirodni podminky, naptiklad pocasi nebo predace. Velké mnozstvi
ztracenych jedinct kvuli predaci muze ovlivnit vysledky. Jedna ze studii predaci feSila
kovovymi klecemi chranici hnizdo, ale jen s Castecnym uspéchem. Stejnd studie se potykala se
suchem, ktery se podepsal na celkové reprodukci populace. Problém se teSil vyfazenim dat
daného roku z analyzy (Webster et al. 2007).

Dalsi problematika se tyka studii pouzivajicich klecové chovy nebo domestikovana zvitata,
ktera se jiz od svych divokych predkl odlisuji (Griffith et al. 2002). Naptiklad divoké zebticky
pestré maji niz§i EPP nez domestikované (Griffith et al. 2010).
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8.Zavér

Adaptivni hypotézy naptiklad dobrych nebo kompatibilnich gent, diverzity potomstva atd. jsou
celkem dobfe prozkoumané. Vzhledem k t¢émto hypotézdm by mozna bylo dobré analyzovat i
vliv prostfedi, spole¢né s chovanim druhu, které mutze, ale nemusi mit vliv na mimoparové
paternity (Akg¢ay & Roughgarden 2007). Pokud porovnam nékteré z vérnéjSich a
promiskuitnéjSich druhd, staci pouze jeden rozdil v chovani nebo v prostfedi zaujimané
druhem, aby se mezi druhy mira mimoparovych paternit lisila. Podle meta-analyz studii vychazi
najevo, ze veskeré vyhody jsou velice slabé na utvofeni selek¢niho tlaku ve sméru samici
promiskuity a nevyhody celkové prevazuji (Forstmeier et al. 2014). Neadaptivni hypotézy poté
prisly s mysSlenkou antagonistickych pleiotropii. Zatimco pro sam¢i pohlavi by byly geny pro
promiskuitu prospésné, jejich sdileni by u samic pisobilo Skodlivé. Jind hypotéza, spadajici do
této kategorie, tvrdi, Ze sami¢i geny pro promiskuitu jsou zarovenl geny pro fertilitu nebo
sexualni chovani samic (Forstmeier et al. 2011). Pokud bychom braly v tivahu pouze sdileni
geni, tato hypotéza by nemusela naprosto zamitat existenci nékterych vyhod napiiklad pojisténi
proti infertilit¢ partnera, vyména EPC za darky. Sdileni genli by mélo hlavni roli ve vyvinuti
promiskuity a potencionalni vyhody by byly jakousi exaptaci (druhotnou adaptaci). Bohuzel
pro neadaptivni hypotézy neni zatim dostatek evidenci, a proto by bylo vhodné tyto hypotézy

do budoucna vice studovat (Hsu et al. 2015).
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