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Abstrakt

Mimoparové kopulace jsou u socidlné monogamnich ptakii bézné, procesy vedouci ke vzniku
a udrZeni této strategie vSak nejsou uspokojivé objasnény. Bylo navrzeno n€kolik adaptivnich
1 neadaptivnich teorii, pfi¢emz nejvice pozornosti se vempirickych studiich dostava
hypotézam genetickych ziskii ve formé dobrych nebo kompatibilnich genli pro samice.
Predpoklada se, Ze samice od samce ziskava geneticky material, ktery zvySuje kvalitu
potomki, tudiz se ocekava, Ze mimoparovd mlad’ata maji lepsi fitness nez mlad’ata zplozena
socidlnim samcem. Tato bakalafska prace shrnuje studie zabyvajici se vyhodami a ztratami
plynouci samciim a samicim z mimoparovych paternit, s dirazem na adaptivni vysvétleni
samiéi promiskuity. Cast prace se pak zabyvéa studiemi, které porovnavaji mimoparova a
parovd mlad’ata, jejich analyzou a shrnutim. Ukazuje se, Ze evidence pro nepiimé zisky
plynouci samicim z promiskuity jsou pomérné slabé a vysvétleni promiskuitniho chovani

ptacich samic mtize byt netrividlni.

Klicova slova: mimoparové paternity, genetické zisky, dobré geny, kompatibilni geny, pfima

a nepiima selekce

Abstract

Extra-pair paternity are commonly detected in populations of social monogamous birds,
however it remains unclear how this strategy evolves and is maintained. Several adaptive and
non-adaptive explanations were, proposed to explain female promiscuity with major attention
being devoted to the hypothesis of genetic benefits to females in form of good or compatible
genes for their offspring. These theories assume that extra-pair offspring are of better quality
than their maternal half-sibs in the nest. This thesis summarizes available studies that have
compared benefits and costs for males and females from extra-paired paternity and evaluated
the adaptive explanation of female promiscuity. It seems that the evidence for inderect
benefits to female promiscuity are generally week in birds, and other mechanisms, such as
sexual conflict or genetic correlations between the sexes may play a role in explaining the

female bird propensity to copulate with extra-pair mates.

Key words: extra-pair paternity, genetic benefits, good genes, compatible genes, direct and

indiret selection



UVOU. ..ttt ettt ettt ettt et et e s e et e b et eae s et et e ae et et eae et et et e st et et et esese et et eae et et eae et et et enssas et eteannsenetens 7
1. MIimopAaroveé Paternity U PLAKU. ..o e nannnnnnnnnneas 7
2. Vyhody plynouci SamCUmM......cccoiiiiii e 9
3. Adaptivni vYSVETIENT EPP U SBMIC....cciiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeee ettt e e e et ee e e e e e e e e e e e e e e eaaaeas 10
I R = (0 o< IRV AV o Vo Yo LN 11
3.1.1. Materidlni vyhoda...........cooooiiii 11
3.1.2. Pojisténi neplodnosti SAMCE.........cccoiiiiiii i 11
3.1.3. Obrana pred iNfantiCidOU .........ueeiiiiiiiiiiiiieeeeeee et e e 13

3.2, NEPFIME VYNOAY ... et e e e annnnnasnnns e aannnnnnnnnn 13
3.2.1. DOBIE ENY ..o 14
3.2.2. Kompatibilni geny ... 15
3.2.3. POrovnani EPY @ WPY ...ttt ettt ettt e s st e e s et e e 17
3.2.3.1. Maternalni efekt: komplikace pfi stanoveni rozdilu mezi EPY a WPY........ccccevvvveeeeee 19

4. Neadapltivni VYSVELIENT EPP .......uuiiiiiiiiiiiiiiiieieeeeeiiiitteeaeeeeeeeeeeeeeeeseeeeeessssssssssssssssssssssessseseeees rrnnes 20
4.1, GENEtiCkd KOr@IACE ....eeiiiiiee e ettt e e 20
4.2, VYNUCENE PAFENI..cccoi i 21
4.3.  Sexudlini konflikt mezi SAMCEM @ SAMICT...cuveeiiiiiiiii et 22
5. Selekce proti Samici PromisKUITE ..........eeiviiiiiiiiiiiiiiiice et e e e e e e e e e e e e eeaeas 22
5.1, ROICOVSKA PECE SAMCE ...uuueeiieiiiii et e e e e e e e nnnnnnnnnnnnnnaaann 23
LI o Yo VoL o =1 o =<1 o1 [ 24
5.3, Trestani NEVEINYCH SAMIC . ... e e nnnnannnnnnnnnnnnes 25
ZAVEBN .ttt ettt ettt e e bt e e et bt e e e e abee e e e aabe e e e e b bt e e e e e heeee e e he et e e e bbeeeeaabbeeeeeeanbeeeeenres 26



Uvod

Monogamie je nejbéznéjSim parovacim systémem ptakl. Samci a samice mezi sebou
v takovém piipad€ vytvafeji silnd socidlni pouta (Lack 1968) po dobu jednoho
rozmnozovaciho obdobi nebo i na cely zivot (Freed 1987). Pé¢i o mlad’ata pak zajiSt'uji oba
rodi¢e (Lack 1968). Ptiblizné pied 30 lety zplsobilo pouziti novych molekularnich technik
pfevrat ve vnimani reprodukénich strategii ptaki, kdyz (Wetton et al. 1987) pomoci DNA
fingerprintingu poprvé objevili mimoparové paternity u vrabce doméciho Passer domesticus.
Bylo testovano jiz ptes 150 druhtli a u vice nez 70 % z nich se vyskytuji hnizda se smiSenymi
paternitami (Griffith et al. 2002). Takovy rozsah promiskuitniho chovani vyvolava otazky
o jeho vyvoji a adaptivni funkeci.

Pro samce jsou mimoparové kopulace (,extra-pair copulations®, EPC) jednoznaénym
pfinosem 1 navzdory moznym nakladim spojenych s touto strategii. S poctem zplozenych
potomkli se zvysuje jejich reprodukéni uspéch a tim i celozivotni fitness (Trivers 1972).
Mimoparové kopulace se tak nabizeji jako samci strategie, ovSem nékteré studie naznacuji, ze
mimoparové kopulace jsou iniciovany samicemi. Byla navrzena fada hypotéz o adaptivnim
vyznamu EPC pro samice, ale vysledky nejsou jednotné a zatim nebyla zadna z teorii
jednoznacné prokazana. Tato bakalafska prace ma za cil shrnuti poznatkl relevantnich studii
porovnavajicich mimoparova (,extra-pair young“, EPY) a parovd mladata (,,within-pair
young“,WPY) a diskusi publikovanych dat zabyvajicich se zisky a ztradtami plynoucich

samclm a pfedevsim samicim z mimoparovych kopulaci.

1. Mimoparové paternity u ptaka

Mimoparové paternity (,.extra-pair paternity*, EPP) u socidlné monogamnich druhl jsou
definovany jako situace, kdy otcem mlad’at je jiny samec nez socidlni partner samice (Owens
& Hartley 1998). Odrazeji miru kompetice spermii, stav kdy vjedné samici soupefi
o fertilizaci spermie vice samct (Birkhead 2010), pficemZz kompetice spermii ma vliv na
fenotyp spermii a jejich produkci (velikost testes), ¢ehoz se d4 zpétn€é vyuzit ke stanoveni
miry promiskuity v populacich (Pitcher et al. 2005; Albrecht et al. 2013). Dnes uz vime, ze
u socialné monogamnich druhii ptdkt je v priméru asi 11 % vSech potomkl zplozeno

mimoparovym samcem (Griffith et al. 2002). Nejvice promiskuitni jsou pfitom pévei (86 %



Obréizek 1: Vyskyt EPP u péveii (potet zkoumanych druhii k r. 2002), pfiCemz nejvyssi mira

druhi) s procentudlnim zastoupenim
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Prevzato a upraveno z Griffith et al. 2002 s mirou EPP, nejspi§ v disledku kratkého c¢asu na
vybér partnera (Spottiswoode & Moller 2004). Podobné se piedpokladd rozdil mezi
tropickymi a temperatnimi druhy (Macedo et al. 2008) v souvislosti s rozdily v Zivotnich
strategiich ptaku zijicich v tropech a v mirném pésu (Albrecht et al. 2013), a odli$né vysledky
také maji studie pevninskych a ostrovnich ptacich populaci (Griffith et al. 1999). Hnizdni
hustota je tradi¢nim vysvétlenim mezidruhové i vnitropopulaéni rozmanitosti v EPP, kdy se
vyskyt mimoparovych paternit zda castéjSi u kolonidlnich druhii ptakl. Nicméné pro tuto
souvislost existuje malo diikazl (Griffith et al. 2002). Nejednotné vysledky poskytuji i studie
zabyvajici se vlivem hnizdni synchronizace. V ivahu jsou brany dalsi faktory, jako napiiklad
genetickd rozmanitost druhu nebo umrtnost dospélct, kdy se predpoklada, ze u kratkovékych
druhii je mira EPP vyssi (Albrecht et al. 2006).

Zakladni otazkou zlstava, z jakého divodu sparované samice kopuluji s dalSimi sameci,
kdyz jejich reprodukéni uspéch je ovlivnén primarné kvalitou potomkd a nikoliv poctem
kopulaci (Trivers 1972)? Bylo navrZzeno nékolik hypotéz, a to adaptivnich (viz tab. 1), kdy
samice ziskdvaji vyhodu pifimo (pojiSténi plodnosti samce, obrana pied infanticidou,
materialni zisky) ¢i nepifimo prostiednictvim kvalitnéjSich potomka (hypotézy dobrych a
kompatibilnich genil), i neadaptivnich, kdy se EPP vysvétluje genetickou korelaci, jako

vysledek konfliktu mezi sam¢i a samici pafici strategii nebo omezenou schopnosti odolavat

EPC.



Schopnost samice vybrat si socidlniho partnera mize byt omezena nevelkym piehledem
o dostupnych samcich anebo ¢asové (Cezilly & Nager 1995). Navic nejlepsi samce nemohou
v monogamnim systému ziskat vSechny samice (Meller 2000), a tak je diky EPC tato
prekazka odstranéna. Samice se mohou k EPC dostat dvéma zplsoby. Bud’ navstivi teritoria
cizich samcil, nebo zlstanou na svém hnizd€ a kopuluji se samci, kteti tam ptileti (Westneat
& Stewart 2003). Existuji dikazy o tom, ze samice, které se vydaji na cizi izemi, kopuluji
s jeho majitelem, ale ne vzdy takové pareni vede k EPP (Hunter et al. 1992). Naopak n¢které
studie ukazuji, ze ackoliv samice mély pfilezitost pafit se s cizim samcem, k EPC nedoslo
(Neudorf et al. 2002). Bohuzel neni zdokumentovano mnoho piimych pozorovani
mimoparovych kopulaci, a tak nevime, jak velka mira EPC je proménéna v EPP a zda jsou
samice k navStévovani ciziho Uzemi motivovany primarn¢ promiskuitou. Oproti tomu
pronikani samct do jinych teritorii vedouci k mimoparovym kopulacim je €asté, ovSem ne
vzdy z toho samicim plynou vyhody (Westneat & Stewart 2003). Zda jsou EPC strategii
samic nebo samct, anebo jde o vysledek koevoluce rozdilnych reprodukénich strategii, neni
znamo. Shrnuti dosavadnich znalosti, se zaméfenim na vyhody plynouci z parovani s vice

samci samicim, je cilem této prace.

2. Vyhody plynouci samctim

Mimoparové paternity maji tfi hra€e — samici, podvadéného samce a samce, se kterym je
samice nevérna (Griffith et al. 2002). U ptdkd se zndmou EPC samci bézné vyhledavaji
samice mimo sva teritoria a nasledné se pokouseji s nimi spafit (Westneat & Stewart 2003).
Jestlize se néktefi samci v ramci populace budou péfit s vice samicemi a jini samci ziistanou
bez partnerky, lze ocCekavat silny pohlavni vybér. Mimoparové kopulace predstavuji
u monogamnich druhti 10 — 60 % rozptylu samc¢iho reprodukéniho Gspéchu (Whittingham &
Dunn 2005) a mohou tedy vysvétlovat vyskyt pohlavniho dimorfismu u socidlné
monogamnich druhti jako disledek pohlavniho vybéru (Owens & Hartley 1998). OvSem ke
zvySeni celkového rozptylu samciho reprodukéniho tspéchu dojde pouze v ptipadé, Ze nékteti
samci dokaZzou uspé$né ziskavat EPP a zaroven ucinné bréanit své samice pied kopulaci
s cizimi samci a zabrénit tak vyskytu potomkii od cizich samct v jejich hnizd€. V ptipade, ze
existuje trade-off mezi témito schopnostmi samce, vliv EPC na pohlavni vybér bude maly,
nebot’ podil EPY vici WPY bude stejny (Webster et al. 1995). Zptsob, jakym EPP ovliviiuji

variabilitu v reprodukénim uspéchu samcli, muiZze souviset 1 s mechanismem vybéru



mimoparového partnera na zékladé¢ dobrych a nebo kompatibilnich gent (viz kapitola 3.2.

nize).

3. Adaptivni vysvétleni EPP u samic

Snahou kazdého organismu je zvySovat svoji individudlni fitness prostfednictvim
maximalizace poCtu potomkd. Samice maji malé mnozstvi vajiCek a jejich investice do
reprodukce je mnohem vyssi nez u samci. Reprodukéniho tispéch samic tak zavisi na ptistupu
ke zdrojim, které 1ze pfeménit na potomstvo (Trivers 1972).

Jestlize se samice aktivné zapojuji do EPC, napadne kazdého, ze by z toho méla mit
néjaky prospéch, ktery by vyvazil naklady spojené s timto jednanim, jako je naptiklad ztrata
Casu, snizeni sam¢i péce o mlad’ata nebo riziko pfenosu patogenii (Griffith et al. 2002, ale viz
kapitola 3). Samice mizZe ziskat vyhody piimé ¢i nepiimé, podrobnéji se jim vénuji

nasledujici kapitoly. Pfehled navrzenych adaptivnich hypotéz je uveden v tabulce 1.

Tabulka 1: Adaptivni vyhody vysvétlujici promiskuitni chovani samic a s nimi souvisejici

ocekavani
Mimoparoy samec je  Lepsi kvalita sntisek ) )
o _ ) EPY jsou lepsi
kvalitn&j$i nez s mixovanymi
o nez WPY
parovy samec paternitami
Materialni vyhoda ne ne ne
Pojisténi neplodnosti ne ano (vyssi % lihnuti) ne
Obrana pted ano (vyssi % preziti
) o ne ne
infanticidou mlad’at)
Dobré¢ geny ano ano ano
Kompatibilni geny ne ano ano

Prevzato a upraveno z Charmantier et al. 2004
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3.1.Primé vyhody

Byly testovany moznosti, Ze samice t¢zi z kopulace s mimoparovym samcem ve formé zisku
potravniho zdroje, ochrany pfed predatory, pojist€énim neplodnosti socidlniho samce, nebo Ze
samice promiskuitnich chovanim brani mlad’ata ptfed infanticidou. Jedna se tedy o piimé

zisky, které mohou ovlivnit naptiklad kondici €1 piezivani samice.

3.1.1. Materialni vyhoda

U néekterych druht ptdkt dava samec béhem namluv samici dary, které mohou pfispét ke
zvySeni jejiho fitness. Napiiklad samci tuhyka Sedého Lanius excubitor ptinaSeji v rdmci
namluv samicim potravu, kterd mize tvofit velkou cast jejiho denniho energetického piijmu,
a na zaklad¢ kter¢ si také partnera vybird. VEtsi Sanci na spafeni ma ten samec, ktery donese
vétsi dar ( Tryjanowski & Hromada 2005). Promiskuitni samice vlhovce ¢ervenokiidlého
Agelaius phoeniceus mohou sbirat potravu v teritoriu mimoparového partnera na rozdil od
samic vérnym svému socidlnimu samci, kterym nebyl vstup na cizi tzemi dovolen. Na ukor
toho, bylo promiskuitnim samicim mén¢ ¢asto umoznéno hledat potravu v teritoriu socidlniho
samce. Samci z vedlejs$iho teritoria zaroven vice stezili izemi samice, se kterou se spafili,
proti strace obecné Pica pica (Gray 1997). Podobné samci kolibiika Eulampis jugularis
poskytuji samicim potravu ze svého uzemi, pokud s nimi mohou kopulovat i mimo hnizdici
obdobi (Wolf 1975). S ohledem na maly pocet ditkkazii o materidlnim prospéchu promiskuity

samic, se nezda pravdépodobné, Ze by tato vyhoda méla velky vliv na mimoparové kopulace.

3.1.2. Pojisténi neplodnosti samce

Samice mohou mimoparové kopulace vyuzit jako obranu proti neplodnosti socidlniho samce
(Wetton & Parkin 1991) tim, ze jsou schopné rozeznat samci plodnost na zakladé jeho
fenotypu (Sheldon 1994). Pro néckteré samice muze byt inkubace neoplozené¢ho vajicka
velkou ztratou casti reprodukéniho Uspéchu, pokud jiZ nemaji mozZnost znovu zahnizdit
(Griffith 2007) a tak by EPC na zacatku hnizdniho obdobi mohlo pojistit ptipadnou
neplodnost socidlniho partnera (Krist & Muclinger 2011). Ackoliv bylo zjisténo, ze u
nékterych druhli se vyskytuje nedostatek spermii v ejakulatu samci, a to az v4 % ptipadi
(Lifjeld et al. 2007), pro posouzeni miry samci fertility u ptakidi neni dostatek empirickych

studii (Griffith 2007). Nicméné Ize ocekavat silnou selekci proti neplodnosti a tudiz jeji velmi
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nepatrny vyskyt (Forstmeier et al. 2014). Navic je nepravdépodobné, Ze samice rozeznaji
sam¢i fertilitu podle fenotypovych znakl (Sheldon 1994). Pokud je toto tvrzeni platné,
naklady spojené s EPC nesou vSechny samice, ale prospéch ztoho maji jen nékteré
(Forstmeier et al. 2014). Jestlize by samice opravdu byly schopné urcit plodnost samce dle
morfologickych znaktl, promiskuita by se vyskytovala jen u pard s neplodnym samcem a
existoval by pozitivni vztah mezi neplodnosti a mimoparovym patenim (Krist & Muclinger
2011). Zaroven je obtizné urcit, zda si samice vybiraji atraktivni samce pro ziskani lepsi
plodnosti nebo dobrych genti pro mlad’ata ¢i kombinuji obé vyhody (Sheldon 1994).

Castéj§im piipadem neplodnosti samce ziejmé bude neplodnost dodasnd, ktera je
zpusobend vycCerpanim spermii v diisledku castych kopulaci (Birkhead et al. 1994). Takova
situace muze nastat, pokud je socidlni samec velmi atraktivni a ¢asto se zapojuje do EPC nebo
socialni samec Casto kopuluje se svou samici na obranu proti jeji promiskuité. Friedl &
Klump (2005) ur¢ili pfedpoklady, za kterych budou samice sparované s kvalitnim samcem
vyuzivat EPC k pojisténi plodnosti. Za pfedpokladu, Ze nevylihnuta vejce jsou béZzna, jejich
cetnost se zvysuje v letech vysoké hnizdni aktivity a Castéji se nachazi v hnizdech kvalitnich
samctl, pak v navaznosti na to se EPC u samic oplodnénych atraktivnim samcem budou
vyskytovat méné v obdobi nizké hnizdni aktivity, coz ale neplati pro samice sparované
s nekvalitnim samcem. Socidlni par s kvalitnim samcem také bude mit vice nevylihnuty vajec
pii synchronnim hnizdéni. Vice EPY se tedy o¢ekava v hnizd¢ atraktivniho samce, ve kterém
se nachdzeji nevylihnuta vejce, na rozdil od hnizda bez nevylihnutych vajec. (Friedl & Klump
2005) se také domnivaji, ze samice od kvalitniho samce by mély pro EPC vyhledavat jedince
podobné kvality, naopak samice sparované s neatraktivnim samcem budou preferovat samce
vys$i kvality. V souladu s témito tvrzenimi je jejich studie provedend na piadelnikovi
Euplectes orix, ovsem sami autofi nevylucuji vliv jinych proménnych.

Promiskuita jako obrannd strategie proti samc¢i neplodnosti mize nést zvySené riziko
patologické polyspermie v diisledku castych kopulaci (Forstmeier et al. 2014). U populace
zebticky pestré Taeniopygia guttata chované v zajeti byly chromozoméalni abnormality
zdrojem embryonalni mortality, pfi¢emz triploidie nebo trizomie byly detekovany minimalné
u 3,6 % ptipadid (Forstmeier & Ellegren 2010). Nicméné frekvence polyspermie muize byt

ovlivnéna zplsobem skladovani a vyuziti spermatu samici (Forstmeier et al. 2014).
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3.1.3. Obrana pi‘ed infanticidou

U savctl, kde je vysoké riziko infanticidy, se promiskuita vyskytuje ve vétsi mife nez u druha
bez hrozby usmrceni mlad’at (Wolff & Macdonald 2004). JestliZze se samice, se kterou se nové
sparoval cizi samec, stale stard o mlad’ata pfedchoziho partnera, fije u ni nastoupi az po
osamostatnéni se potomki. Pro nového samce je tedy vyhodné mlad’ata zabit a urychlit tak
zacatek fije, aby se mohl se samici spafit co nejdiive. Samice jako obranu muze zvolit
mimoparové kopulace v dob¢, kdy stile pecuje o potomky. Mimoparovy samec poté
nedokéze urcit, kterd mladd’ata jsou jeho a tak se infanticidé vyhne, protoze jinak by mohl zabit
1 svého potomka a tim by snizil svoji fitness. Likvidace snisky se prokdzala u velmi
promiskuitni vlaStovky stromové Tachycineta bicolor , kde nové ptichozi samec odstranil
vylihld mlad’ata, pokud do hnizda pfiSel az po zacatku inkubace. V ptipadé, Ze ke sparovani
se samici doSlo diiv, k infanticidé nedoslo (Robertson & Stutchbury 1988). Vysvétleni
promiskuity jako obrany pfed infanticidou se tak nabizi i u ptakd, i kdyZ u této skupiny neni

zabijeni mlad’at patrné pfilis rozsifenym fenoménem.

3.2. Neprimé vyhody

Mezi nejdiskutovanéj$i moznou vyhodu samic patii hypotéza genetickych vyhod zfejmeé
proto, Ze pifimé vyhody lze ziejmé v disledku EPC ziskat jen v nékterych ptipadech (Krist &
Muclinger 2011). Samice ziskdvaji od mimoparovych samct lepsi genetickou vybavu pro sva
mlad’ata, ktera diky tomu maji lepsi kondici. (napt. Petrie & Kempenaers 1998; Jennions &
Petrie 2000). Je dilezit¢ si uvédomit, ze samice od mimoparového samce ziskavd pouze
spermie, Cili DNA pro své potomky (odhlédneme-li od ne pfili§ dobfe dokumentovanych
pfimych ziskd — viz vySe). Hypotézu nepiimych vyhod lze rozdélit na dva mechanismy —
dobré geny ¢i kompatibilni geny (Mays & Hill 2004). Sami¢i volba pro dobré nebo
kompatibilni geny ma vliv na reprodukéni Gispéch samct — v pipadé vybéru samcii pro dobré
geny se variabilita v reprodukénim uspéchu samci zvySuje, naopak pii preferenci
kompatibilnich genli je variabilita reprodukéniho uspéchu samcti nizka (Shuster & Wade

2003).
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3.2.1. Dobré geny

Dobry gen je definovan jako alela zvySujici fitness jedince bez ohledu na geneticky ptispévek
druhého rodice, a proto potomkim poskytuje aditivni genetické ucinky (Neff & Pitcher 2005).
Jednim z ptedpokladl této hypotézy je, Ze mimoparovy samec ma ,,vyssi“ genetickou kvalitu
nez samec socidlni (Forstmeier et al. 2002). Samci prezentuji svlij genotyp prostiednictvim
chovani (repertodr zpévu, namlouvani), morfologickych znakidi (barva pefi, ozdoby) ci
zivotaschopnosti, nebot’ to je pro samice urcujici hledisko pfi pohlavnim vybéru (Darwin
1871; Trivers 1972).

Genetickd vybava samce by mohla byt prezentovana jeho staiim (Trivers 1972) a
velikosti téla, coz odpovidd zjiSténim, ze mimoparovi samci jsou veétsi a starS$i nez samci
parovi (Ak¢ay & Roughgarden 2007; Delhey et al. 2003). Nicméné spojitost mezi vékem
samce a genetickou kvalitou neni prozatim vyfeSena (Brooks & Kemp 2001) a u starSich
samcll navic existuje riziko, Ze spermie nesou Vvé&tsi pocet Skodlivych mutaci, protoze
v zarode¢né linii se mnozstvi de novo mutaci navysuje linedrné s poctem bunécnych déleni
(Kong et al. 2012). Samice kopulaci se star§im samcem tedy riskuji, Ze ziskaji pro mlad’ata
Skodlivé geny. Na druhou stranu, pokud je socialni partner samice mlady nebo ma nizkou
produkci spermii, nesou sice jeho spermie malo de novo mutaci ale za cenu toho, ze nemusi
byt schopny oplodnit v§echna vajicka (Forstmeier et al. 2014).

Vysledky studii porovnavajicich mimoparové a socidlni samce z hlediska genetické
kvality, sekundéarnich pohlavnich znaki a pfezivani jsou rozporuplné a navzajem si protifeci,
Akc¢ay & Roughgarden (2007) ve své metaanalyza nenasli jasny vztah mezi témito korelaty.
Naptiklad u sykory modtinky (Cyanistes caeruelus), kde bylo manipulovano s UV zbarvenim
pefi na hlavé, nebyl nalezen pozitivni vztah mezi intenzitou barvy a mnozstvim EPP, naopak
Navic, jestlize ma jedinec s vysokou fitness atraktivni fenotyp, ktery samicim indikuje dobrou
plodnost, je obtizné urcit, jestli si samice vybird na zdkladé vysoké plodnosti nebo je
motivovana dobrymi geny, popiipad¢ kombinaci obou moznosti (Sheldon 1994). K opaénému
zjiSténi dospé€li Foerster et al. (2003), kdy samice v jimi pozorované populaci sykor
upfednostiiovaly samce s intenzivnéjSim zbarvenim hlavy, a to jak socidlniho, tak i
mimoparového. Samci se neliSili v heterozygotnosti a samice tak z EPC ziskavaly genetické
vyhody, nebot’ irovei inbreedingu v této populaci urcuje fitness jedince.

Vybér mimoparového partnera lze ovlivnit prekopulacnim vybérem, ale samice mohou

také ovlivnit ispéSnost mimoparovych samct pii fertilizaci poskopulacné a to pted fertilizaci
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pomoci kompetice spermii a skrytou sami¢i volbou (,cryptic female choice) nebo

postfertilizacné ptes rozdilnou investici do potomki (Neff & Pitcher 2005).

3.2.2. Kompatibilni geny

Alternativou k hypotéze dobrych gentli jsou geny kompatibilni, kdy samice obdrzi genetickou
vyhodu jen pfi sparovani se samcem urcitého genotypu. Predpokldda se, Ze samice investuji
do EPC, aby pro potomky ziskaly geneticky materidl, ktery bude v souladu s jejim vlastnim
genotypem, jednd se tedy o neaditivni geneticky ucinek (Zeh & Zeh 1997). Pro kazdou samici
existuje jiny kompatibilni samec, nejedna se tedy o klasicky pifipad pohlavniho vybéru (Neff
(Darwin 1871).

Schmoll et al. (2007) navrhli, Zze samice ptes kompatibilni geny zvySuji genetickou
variabilitu mlad’at v rdmci bet-hedging strategie. Nicmén€ u studované sykory uhelni¢ka
Periparus ater nebyla tato hypotéza prokdzana. Dalsi z navrzenych moZnosti je, Ze vyhoda
kompatibilnich geni by mohla byt dana selektivnim potratem nekompatibilnich zygot za
ptedpokladu, Ze samice jsou schopné rozpoznat genotyp spermii (Birkhead & Pizzari 2002) a
uSetfené zdroje budou pouzity na vyvoj zygot vyssi kvality (Birkhead & Moller 1998).
Nejvice testovand teorie je zisk heterozygotnich potomki (Brown 1997).

Pti empirickych studiich se k ureni heterozygotnosti ¢asto pouzivaji geny hlavniho
histokompatibilniho komplexu (,,major histocompatibility complex”, MHC), coz jsou
glykoproteinové struktury, které se vyznamné€ podileji na imunitni ochrané obratlovci
(Piertney & Oliver 2006) a mohou byt soucasti vybéru partnera (Penn & Potts 1999). Pévci, u
kterych se promiskuita vyskytuje ve velké mife, maji vysokou diverzitu MHC alel
(Westerdahl 2007), a jak se zda, variabilita v MHC a ptaci promiskuita spolu souvisi (Gohli et
al. 2013). MHC-disortativni pafeni miize zménit imunitni systém potomk, kteti se diky tomu
lIépe ubrani patogeniim, jenz maji schopnost ptizpiisobovat se MHC vybaveé svého hostitele
(Penn & Potts 1998).

K testovani kompatibilnich geni se pouziva n€kolik pfistupii. Jednim z nich je porovnani
obou jedinct v ramci socidlniho paru, kdy se v souladu s kompatibilnimi geny ocekava, Ze
samice budou promiskuitni, jestlize jsou si se svym partnerem geneticky podobné. Tato
ptedpoveéd’ byla potvrzena u Malurus melanocephalus, kde si samice k EPC vybiraly samce
s odliSnou genetickou vybavou, nez mély samy (Varian-Ramos et al. 2012). Dal§im pfistupem

je porovnat genetickou podobnost samice a socidlniho samce s genetickou podobnosti téze
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samice a mimoparového samce, nebo srovnani fitness EPY a WPY (viz kap. 2.2.6.). Nowak et
al. (1992) ale upozoriiuji, Ze pfili§ vysoka heterozygotnost v genech MHC by naopak mohla
vést ke sniZzeni imunitni obrany a dle tohoto pfedpokladu je idedlni preference partnera
takova, ktera upfednostiiuje jedince s optimalnim poctem MHC alel.

Heterozygotnost dosazena diky komplementarité rodicovskych genotypti poskytuje tnik
pfed inbreedingem, a to miize byt adaptivni strategii zejména u ostrovnich ¢i jinym zpiisobem
izolovanych populaci, kde se preference samic k nezndmym, nove pfichozim samciim mtize
vyvinout v disledku ziskani komplementarnich genti od téchto imigranti (Mays et al. 2008).
Promiskuita jako obrana pfed inbreedingem byla navrZena naptiklad u Malurus splendens,
kde se mira mimoparovych paternit zvySuje u socidlnich part, které jsou si geneticky podobné
(Tarvin et al. 2005). Zatim neni jednozna¢ny nazor na souvislost mezi EPP a ptibuznosti
socialnich partneri (Akcay & Roughgarden 2007) a bude potieba dalsi testovani.

Jestlize samice u samce preferuje dobré geny, orientuje se podle fenotypovych znaki
samce. OvSem pro vétSinu samic neni partner s dobrymi geny také partnerem s vhodnymi
kompatibilnimi geny. Podle ¢eho tedy samice rozeznavaji kompatibilni samce? Napiiklad
mysi mohou detekovat MHC vybavu ostatnich jedincli pomoci chemickych signalt (Penn &
Potts 1998), ale u ptakl je tento zplsob rozeznani potenciondlniho partnera sporny. Obecné
tvrzeni, ze ptadci maji velmi omezené Cichové vnimani (Jones & Roper 1997), vyvraceji
nékteré prace ukazujici vyznamnost olfaktorickych schopnosti né€kterych druht (Nevitt 2000)
a lze si tedy pfedstavit, ze i v pfipad€ rozpoznani kompatibilnich gent, resp. genit MHC by
mohl mit ¢ich vyznamnou roli (Zelano & Edwards 2002). Studie buifidka modravého
Halobaena caerulea ukazuje, ze kazdy jedinec ma odliSnou pachovou stopu, kterou jsou
ostatni schopni rozliit a je tedy mozné, Ze genotyp MHC budouciho partnera by mohl byt
detekovan na zaklad¢ cichového rozliSeni, nebot' buinidci preferuji partnera s funkéné
odlisnymi geny MHC 1I tfidy (Strandh et al. 2012). OvSem buiidci si udrzuji celozivotni
monogamii, nejednd se tedy o piiklad druhu s mimoparovymi kopulacemi, ale je zde
demonstrovéano, Ze ¢ichové vnimani ptakid je zfejmé rozmanitéj$i a vyspélejsi, nez jsme si
doposud mysleli.

Aby samice mohly vybirat samce na zékladé¢ kompatibilnich gent, musely by znat sviyj 1
samciv genotyp, coz je jedna z potizi této hypotézy (Puurtinen et al. 2009). Je mozné, ze
samice nejsou schopny rozpoznat genetickou kvalitu samce v ramci prekopulacniho vybéru
(Puurtinen et al. 2009) a vysledek pafeni je ovlivnén az vybérem postkopulaénim.
Cervenohlava forma astrildovitého ptika Erythrura gouldiae je geneticky nekompatibilni

s cernohlavymi jedinci a ackoliv pfi sparovani téchto dvou forem dochézi az k 60 % umrtnosti
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potomki, v pfirodé tvoii 30 % vSech part. Pii testovani populace chované v zajeti se samice
parily s kompatibilnimi samci stejné ochotné jako s nekompatibilnimi, ale vice potomkul
v kone¢ném disledku méli samci se stejné€ zbarvenou hlavou jako samice (Pryke et al. 2010).
Také zjisténi, ze EPY v heterozygotnosti pfekonala své sourozence v radmci hnizda i polovi¢ni
sourozence v hnizdé mimoparového samce, naznacuji vliv skryté volby samice (Garvin et al.
2006).

Samice nemohou nastavit vybér partnera k pareni s ohledem na dobré i kompatibilni
geny tak, aby obé vyhody pusobily na fitness potomkl soucasné (Neff & Pitcher 2005).
OvSem kritéria pro vybér partnera se mohou ménit, a tak lze pfepinat mezi preferenci pro
atraktivni samce nebo kompatibilni samce (Mays et al. 2008). Takova flexibilita se vyskytuje
u hyla rudoprsé¢ho Carpodacus mexicanus. Na zacatku hnizdni sezony si samice vybiraji
mimoparového partnera na zaklad€ atraktivity, ale pozdé€ji svou preferenci méni a
zvyhodnovani jsou samci kompatibilni ke genotypu jednotlivych samic (Oh & Badyaev

2000).

3.2.3. Porovnani EPY a WPY

Casto pouzivanym piistupem k testovani genetickych vyhod je porovnani mimoparovych a
parovych mlad’at. Rozdil v kvalit¢ mimoparovych mlad’at a jejich polovi¢nich sourozenct
predpokladaji hypotézy jak dobrych gend, tak genetické kompatibility. Jako métitko kvality
se v takovych studiich pouziva uroven imunitni reakce, morfologické znaky, heterozygotnost,
reprodukéni tspéch, navratnost na hnizdisté nebo preziti do dalSich let. Vysledky téchto studii
se velmi 1i8i a to 1 vramci jednoho druhu. Rozdilnad zjisténi lze vysvétlit ucinkem treti
proménné, ktera nebyla do prace zahrnuta. Jedna se zejména o vliv prostiedi, kdy se genetické
vyhody mohou projevit jen pfi uréitém nastaveni environmentalnich ¢i ekologicych faktord,
coz vyzaduje interakci genotypu a vngjSiho prostiedi (Schmoll 2011).

U pévcu velikost tarsu (Alatalo & Lundberg 1986) a té€lesna hmnotnost (Perrins 1965)
pozitivné koreluji s pravdépodobnosti pfeziti mladat po vylétnuti z hnizda. Dle hypotézy
genetickych ziskl se predpoklada, ze EPY budou mit vétsi hmotnost a delsi tarsus nezli WPY.
Tarsy jsou ve studiich méfeny mladatim ve stadiu nedokonceného rlstu, vypovidaji tak
pouze o vyvojovém stadiu mladéte, nikoliv o jeho kone¢né velikosti (Suter et al. 2007). Stejné
tak hmotnost je dulezitym prediktorem pieziti v juvenilnim véku (Magrath 1991), coz mize
byt zasadni pfedevSim pro mlad’ata druhti hnizdicich na zemi, ktera diky rychlejSimu vyvoji
diive opusti hnizdo a tim se snaze vyhnou predaci (Suter et al. 2007). Nékteré studie objevily
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delsi tarsy a vétsi hmotnost u EPY (napf. Kempernaes et al. 1997; Magrath et al. 2009), avSak
existuje neméné praci, které nenasli rozdil mezi témito morfologickymi znaky u EPY a WPY
(napt. Charmantier 2004; Krokene et al. 1998). U lejska Cernohlavého Ficedula hypoleuca
WPY dokonce pted¢ila EPY (Moreno et al. 2013). Autofi vyvodili zavér, Ze samice
neziskavaji od mimopéarovych samct kvalitngj$i potomky, ale zarovenl uvadéji, ze nebyli
schopni posoudit souvislost mezi ndvratem na hnizdisté a EPY.

VEtsi navratnost EPY na hnizdni lokalitu v dalsi reprodukéni sezoéné byla prokazéna u
sykory uhelni¢ka Periparus ater (Schmoll et al. 2005) ¢i rakosnika velkého Acrocephalus
arundinaceus (Hasselquist et al. 1996). Naopak testovani tii populaci sykory modfinky
Cyanistes caeruleus neptineslo statisticky vyznamny rozdil mezi EPY a WPY v ndvratu na
hnizdisté v dalSich letech (Charmantier et al. 2004). Ke stejnému vysledku dospéli také
Krokene et al. (1998). Nékteré studie se zabyvaji rychlosti opefeni mlad’at, kdy rozdil mezi
EPY a WPY ve prospéch mimoparovych potomkt byl nalezen napt u vlastovky stromové
Tachycineta bicolor (O’Brien & Dawson 2007), ale u vlastovky obecné Hirundo rustica
potvrzeny neni (Kleven et al. 2006).

K testovani imunitni reakce se pouZziva phytohaemagglutinin (PHA), latka pochézejici
z fazolu obecného Phaseolus vulgaris, ktera je hojné pouZivana v imunologii a u obratlovcl
pusobi mitogenné na T-lymfocyty (Elgert 1996). PHA se mlad’atim aplikuje subkutanné
do kitidla a po 24 hodinach se vyhodnocuje velikost otoku. Prvni testovani imunitni reakce
na PHA bylo provedeno u slavika modracka Luscinia svecica, u n€hoz byla imunitni odpovéd’
vétsi u EPY a to 1 vporovnani s polovicnimi sourozenci z hnizda mimopérového otce
(Johnsen et al. 2000). Tyto vysledky ukazuji na vliv kompatibilnich genti, ackoliv nelze
vyloucit negenetické faktory. Autofi eliminovali pouze vliv pofadi lihnuti, vétsi imunitni
odpovédi u pohlavi ptevazujictho u EPY a rozdilnou investici rodi¢ti mezi EPY a WPY.
Ke stejnému  zjisténi dosli také Fossoy et al. (2008), ktefi navic zjistili rozdil
v heterozygotnosti ve prospéch EPY, cozZ je také v souladu s kompatibilnimi geny. V Zadné
jiné z dalSich studii provedenych u rtiznych druht nebyl jednoznac¢né potvrzen geneticky
ucinek z EPC. Naopak WPY u ptadelnika Euplectes orix vykazovala vétsi imunokompetenci
oproti EPY a toto zjisténi bylo vysvétleno hypotézou pojisténi plodnosti (Edler & Friedl
2008). Nicméné bylo upozornéno na moznou dédi¢nost ¢asti imunokompetence mlad’at od
samct, kterd byla prokdzana u nékolika druhii. Dvé studie ukazaly rozdilné imunitni reakce
v jednotlivych sezénach. Garvin et al. (2006) naSli béhem jedné sezony u lesnacka
zlutohrdlého Geothlypis trichas podporu pro kompatibilni geny, zatimco dal$i rok se

neprokazal zadny rozdil v reakci na PHA. Ackoliv stav prostfedi miize ovlivnit imunitni
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odpoveéd’ (Westneat & Birkhead 1998), teplota vysvétlila jen 17 % variability imunitni reakce
a tak zde byl ziejm& vliv dal§iho faktoru prostfedi. Zaroveii se mohla zménit samici
preference ve vybéru partnera. Podobné dopadlo srovnavéani u Troglodytes aedon, kde EPY
méla vEtsi imunitni reakci jen v jednom ze tii let testovani (Forsman et al. 2008). Porovnaval
se téz pomér albumini ku gama globulinim, hematokrit, baktericidni aktivita a reakce na
tetanicky toxoid a ani v jednom z pozorovanych parametrti nebyl nalezen vyznamny rozdil
mezi EPY a WPY. Jediné, v ¢em EPY pred¢ily WPY, byla velikost métend jako délka tarsu
(viz vyse). Testovani imunitni odpoveédi nepifinaS§i mnoho dikazii pro podporu nepiimych
ziskli z EPC, nicméné prostfedi mé vliv na imunitni reakce a tak se genetické vyhody mohou
projevit jen za uréitych podminek. Zadna z praci také nevyluduje postkopulaéni sami¢i vybeér.

Ziskani heterozygotnéjsich potomkt je jednim z navrzenych vysvétleni kompatibilnich genti a
predpoklada se, Ze EPY maji lepsi fitness (Brown 1997). Vliv pohlavniho vybéru na zékladé
kompatibility genti byl prokdzan u slavika modracka Luscinia svenica svenica, kde
mimoparovd mlad’ata jsou vice heterozygotni nez jejich poloviéni sourozenci a zaroven
nesocialni samci maji mensi genetickou podobnost se samicemi oproti socialnim partnerim
(Fossoy et al.2008). ZvySend heterozygotnost EPY byla nalezena také u strnada rakosniho
Emberiza schoeniclus (Suter et al. 2007). Na druhou stranu Wetzel & Westneat (2009)
upozoriuji, Ze testovani heterozygotnosti mlad’at je nachylné ke statistickému zkresleni, které

upiednostnuje vysledek, ze EPY jsou vice heterozygotni nez WPY.

3.2.3.1. Maternalni efekt: komplikace pii stanoveni rozdilu mezi EPY a WPY

Sykora modfinka (Cyanistes caeruleus) vytvaii velké snlsky, ze kterych se mladata
lihnou asynchronné, protoze inkubace je zahdjena jeSté pred koncem sndSeni. Nékteré studie
zjistily, Ze mimoparova mladata sykor jsou vétsi, maji vyssi hmotnost a dfive jim naroste pefi
nez sourozencim, jejichZ otcem je socialni samec, a tyto rozdily byli pfi¢itdny genetickym
ucinkim (Dreiss et al. 2008). Magrath et al. (2009) pozorovali vétsi a tézs§i EPY, nicméné
zjistili, ze 74 % vSech mimoparovych mlad’at se vylihlo z vajec kladenych na zac¢atku sntisky.
Lepsi vlastnosti EPY tudiZ nemusi byt dany genetickou vyhodou, nybrz pokrocilejSim
Samice sykory modfinky aktivné vyhledavaji cizi samce (Kempernaers 1992), ale
v souvislosti s pofadim lihnuti EPY a WPY se zd4, ze tendence samic k promiskuité vymizi
na pocatku kladeni vajec (Vedder et al. 2011). Experimentaln€ zvySena asynchronnost lihnuti
snizila pravdépodobnost, Ze otcem mladat bude mimoparovy samec, a na zaklad¢ toho

Vedder et al. (2011) navrhli, ze motivace samic k EPC je nepiimo imérna intenzité inkubace
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vajec, kterd zavisi na aktudlnim poctu vajec v hnizd€. Alternativnim vysvétlenim je uc¢inek
kompetice spermii, kdy mimoparovy samec ma ,,schopnéjsi“ spermie, které oplodni vajicko
jako prvni (Kempenaers, 2009). Pro kompletni pochopeni téchto poznatkli prozatim neni
dostatek informaci, ovSem soucasna zjiSténi nasvédcuji tomu, ze diivéjsi lihnuti EPY nez
WPY je déno casovym rozvrzenim EPC a zéroven néjakym neznamym mechanismem (Ferree

et al. 2010).

4. Neadaptivni vysvétleni EPP

I pfes velkou snahu a znaéné mnozstvi empirickych studii se zatim nepodafilo uspokojivé
vysvétlit, jaké vyhody prevazuji nad ztratami z EPC a ¢ini tak promiskuitu adaptivni
reprodukéni strategii samic. Vzhledem k nekonzistentnim vysledkiim na podporu adaptivniho
vysvétleni samicich EPC se nabizi otdzka, zda se u samic mohla promiskuita vyvinout
1 navzdory pievaze nakladii nad zisky?

Pro samice socidlné¢ monogamnich druhti je béhem obdobi rozmnozovani dulezitd
pfitomnost socialniho partnera, ktery pomdhd s krmenim mlad’at, obhajuje teritorium nebo
chrani samici a mldd’ata pfed predatory. Jestlize samec znejisti ohledné otcovstvi mlad’at ve
svém hnizd€ a napf. snizi svou péci o mlad’ata nebo samici Upln€ opusti, miize tim samici
znaén€ snizit fitness. Je také mozné, Ze obrana proti vynucovanym EPC je pro samici pfili$
nakladnd, a tak samice radéji spolupracuji a s cizimi samci se pafi (Eliassen & Kokko 2008).
Strategie ale nevysvétluje ptipady, kdy samice EPC aktivné vyhledavaji a riskuji odhaleni
socialnim samcem.

Jedinci zebticky pestré (Taeniopygia guttata) maji vEtsi Sanci ziskat mimoparové
kopulace, pokud jsou odvazni a navstévuji okolni prostiedi (Schielzeth et al. 2010). To by
mohlo zvyhodiiovat rozvedené jedince, zejména u druhli se slabou vazbou socialniho paru,
ktefi se mohou brzy po rozvodu pafit a najit nového socidlniho partnera. Pozitivni selekce
na pruizkumné chovéni by tak zvySovala miru promiskuity. Zatim vSak pro promiskuitu

vyplyvajici ze slabosti socialniho paru neexistuji dikazy (Forstmeier et al. 2014).

4.1. Geneticka korelace

Stav, kdy nékteré samice aktivné vyhledavaji EPC, mize byt vysledkem intersexualniho

antagonistického plisobeni genid fidicich promiskuitu (Halliday & Arnold 1987). Jinymi
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slovy, alely zvySujici EPC u samcii ovliviiuji 1 promiskuitu samic. Piedpokladem platnosti
této teorie je dédicnost promiskuitniho chovéani a pozitivni genetickd korelace mezi obéma
pohlavimi (Forstmeier et al. 2011). Pfinos z promiskuitnich synt je kompenzovan néklady
z promiskuitnich dcer a takové pleitropni piisobeni lze povazovat za formu nepiimé selekce
(Forstmeier et al. 2014). Podporu pro tuto hypotézu nabizi prace na zebtickach pestrych
Taeniopygia guttata, které byly studovany ve voliérach a autofi sledovali reakci samic
na namluvy svych a cizich samcl a zda odpovéd samic odrézi jejich vérnost socidlnimu
partnerovi. S ohledem na miru EPP a promiskuitni chovéani byla nalezena pozitivni geneticka
korelace mezi pohlavimi.

Arnqvist & Kirkpatrick (2005) navrhli, Ze reakce samice na socidlniho partnera pfi
namlouvani je fizena stejnymi alelami jako reakce na dvofeni se mimoparovych samct.
Takova intrasexualni antagonistica pleiotropie mize vysvétlit, pro¢ se samice mimoparovym
kopulacim &asto nebrani. Sifeni alely pro odolnost viiéi mimoparovym samctim by negativné
ovlivnilo vnimani socidlniho partnera, ¢imzZ by se sniZila plodnost i fitness samice (Forstmeier
et al. 2011). Byla také navrzena hypotéza, ze se sami¢i promiskuita vyvinula jako pleiotropni
ucinek alely ptisobici na plodnost, jestlize kopulace souvisi se stimulaci reprodukcnich

procest (Forstmeier et al. 2014).

4.2. Vynucené pareni

Samic¢i odpovéd’ na snahu cizich samcl k pafeni jsou riizné, ale vSeobecné je lze rozlisit na
spolupraci a rezistenci (Westneat & Stewart 2003). Nékteti samci si pafeni vynucuji zvySenou
agresivitou vici samici, jak je dobfe zdokumentovéano u vodnich ptaki, kde sexudlni natlak ze
strany samce muze vést ke zranéni az smrti samice (McKinney & Evarts 1998). Samci vétSiny
druhtt ptdkt nemaji vng$i pohlavni organ (Briskie & Montgomerie 1997), samci
kachnovitych Anatidae vSak tvofi vyjimku a variabilita v délce a anatomii penisu pozitivné
koreluje s mirou nucenych EPC (Coker et al. 2002). Samci diky tomu dovedou ptenést
spermie bliz k mistu, kde probiha fertilizace nebo kde samice sperma uchovava, a tim zvysi
Sanci na oplodnéni vajicek jejich spermiemi (Briskie & Montgomerie 1997). Samice jako
obranu vyvinuly slozité vaginy se slepymi vaky a Sroubovitym pribc¢hem (Brennan et al.
2007) a morfologie samicich pohlavnich orgént je v koevoluci s délkou penisu (Coker et al.

2002; Brennan et al. 2007).
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Obrana proti samci vyZadujicimu kopulaci miiZe byt velmi ndkladnd (McKinney & Evarts
1998) a samici se pak vyplati neodporovat a se samcem se pafi (Eliassen & Kokko 2008).
Takovou situaci popisuje hypotéza best of a bad job* (Westneat & Stewart 2003). Na druhou
stranu nekteré samice dokazi selektivné odstranit spermie tak, ze EPC vzdy nemusi vést

k fertilizaci (Pizzari & Birkhead 2000).

4.3. Sexualni konflikt mezi samcem a samici

Analyza ptimych a nepfimych vyhod pro samici vyhodnotila tyto zisky jako slabé a autofi
navrhli, Ze sami¢i promiskuita je vysledkem sexudlniho konfliktu obou pohlavi (Arnqvist &
Kirkpatrick 2005). Ptedpokladaji, Ze selekce uptednostiiujici EPC samcl je pohanéna
pfedevS§im vybérem ve prospéch téch jedinct, kteii aktivné vyhledavaji pafeni s cizimi
samicemi na ukor hlidani vlastniho hnizda pifed EPY, a Ze samice jsou k EPC dovedeny
vytrvalosti samcti. OvSem samice mohou byt promiskuitni i za jinym ucelem vedoucimu
k sexualnimu konfliktu, napf. je mozné, Ze Casté pafeni ma u dravci signalizacni funkci
(Negro & Grande 2001) nebo muze samicim slouzit k posouzeni sily samce (Lens et al.
1997). Néklady samic na rezistenci proti EPC jsou rizné, ale ocekava se, Zze se vzrustajici
pravdépodobnosti snizeni sam¢i péce o mlad’ata jako reakce na nevéru samice se bude
zvySovat odolnost vi¢i EPC iniciovanymi samci (Eliassen & Kokko 2008). Bohuzel vétSina
pozornosti pfi studiu EPC byla doposud zamétfena na testovani adaptivni funkce samici
promiskuity a jiné mozné vysvétleni, jakym by sexudlni konflikt mohl byt, bylo opomijeno.
Zejména chybi empirické studie, které by potvrdily platnost nékterych z hypotéz zminénych

vyse.

5. Selekce proti samici promiskuité

Mimoparové kopulace pfinaseji jistd rizika a naklady jak pro samce, tak pro samici. Obé
pohlavi v dob& pafeni mimo socidlni svazek trpi ztratou casu, vy$Sim rizikem predace,
pfenosu parazitii a patogenti (Arnqvist & Kirkpatrick 2005). Samci pifi EPC nemaji ptehled
o ¢innosti samice a ztraceji jistotu otcovstvi ve svém hnizd¢. Mimo tento ¢as si samice hlidaji,

a to tim vice, ¢im je samice promiskuitné;si (Birkhead et al. 1985; Meller 1987). Samci si ale

ptes EPY vyrazn€ zvysuji fitness a tak se zda, Ze hledani EPC je vysledkem trade-off mezi
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mate guardingem a pé¢i o mldd’ata (Westneat et al. 1990). Hlidat samici se vyplati jen do
urcité miry jejiho sklonu k EPC, jestlize samice ma velkou tendenci k EPC a dokéaze uniknout
samcov¢ stiezeni, ndklady na mate guarding pfevysuji jeho vyhody (jistota otcovstvi) a samci
se vyplati investovat ¢as do vyhledavani EPC (Kokko & Morrell 2005). Dalsi moznosti jak
eliminovat pocet EPY v hnizd¢ je zvySena frekvence pafeni se socialni samici. Tato strategie
miZe byt alternativou k mate guardingu nebo jen reakce samce na jeho neschopnost u¢inné
hlidat samici (Westneat & Stewart 2003). Mate guarding a Casté¢ pafeni tak pro samce
predstavuji ndklady spojené se sami¢i promiskuitou. Oproti tomu samice mohou v disledku

svych EPC pfijit o znacnou ¢ast sam¢i péce o mlad’ata nebo byt samcem fyzicky trestany.

5.1. Rodicovska péce samce

U ptakh biparentalni péci o potomstvo najdeme u 81 % druht (Cockburn 2006). Jestlize je
rodi¢ovska péce rozdélena rovnomérné mezi samce a samici, pak péce samce o mladata tvoti
vyznamnou ¢ast samici fitness (Arnqvist & Kirkpatrick 2005). SniZeni nebo plné vynechani
péce o mlad’ata ze strany socidlniho samce v diisledku EPC se povazuje za nejvétsi ztratu pro
samice, nebot’ rodiCovska péce je nakladna (Trivers 1972). Samctliv pokles zdjmu o potomky
nemusi vzdy vést ke ztrat¢ Casti fitness samice. Moller & Saino (1995) zjistili, Zze samice
vlastovky obecné Hirundo rustica sparované se samcem, ktery projevoval malou péci
o mlad’ata v disledku experimentalné zvySené hladiny testosteronu, byly schopné téméft zcela
kompenzovat nezajem samcli 0 potomstvo.

Na zaklad¢ analyzy 31 druhi se zndmou Cetnosti EPC byla zji§téna souvislost mezi mirou
EPC a rozsahem samci péce, kdy se predpokladd, Zze samec zvySuje péci o mladata se
zvySujici se pravdépodobnosti, Ze je otcem vSech potomki v hnizdé (Meller 2000). Chovani
samcil by tedy mé€lo maximalizovat celoZivotni reprodukéni Gispéch a ne jen rozsah aktualniho
mnozstvi vlastnich potomkt. Socialni samci by tak méli tolerovat promiskuitu svych samic,
pokud by jim otcovskd pée o mladd’ata nesnizovala budouci reprodukéni uspéch (Grafen
1980) anebo by jejich péce ovliviiovala fitness potomkl v malé mife (Hamilton 1964). OvSem
neexistuje dikaz o tom, Ze ptaci dovedou rozezndvat mezi mimopdrovymi a vlastnimi
mlad’aty (Kempenaers & Sheldon 1996) a vtom piipadé samec zmenSenou investici do
potomkl snizuje i svoji fitness. Jestlize samec nedokaze dostatecné spolehlivé urcit otcovstvi
mlad’at v hnizd€ nebo mimoparové jedince nerozeznd viibec, mohou byt ve vyhodég ti samci,

ktefi investuji do parentdlni péce i pfes nevéru socialni samice, aby se vyvarovali ztratam
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z opusténi vlastnich potomki (Smith 1977). V souladu stouto hypotézou jsou zavéry
metaanalyzy Griffith et al. (2013), do které¢ byly zahrnuty studie hmyzu, ryb, primatt a ptaka.
Bylo zjisténo, Zze pokud jsou naklady samci na budouci reprodukéni uspéch nizké a
promiskuita je relativné vzécnd, samci, jejichz socidlni samice je promiskuitni, se s vétsi
pravdépodobnosti vénuji péci o mlad’ata. Ke sniZzeni samci rodiCovské péce nedojde ani
v piipad¢, ze néklady na budouci reprodukci jsou vysoké, pokud jsou EPC ze strany samice
vzacné nebo se s nimi socidlni samec nikdy nesetkal, protoZze samci nejsou selektovani na
rozpoznani nevery a naslednou reakci na samici promiskuitu.

Casté piipady omezené péée o potomky ze strany samce jako reakce na zjisténou miru
mimoparovych kopulaci (Sheldon 2000) 1ze vysvétlit i tim, Ze pokud samec omezi parentalni
péci a nebude investovat do mimoparovych mladat, ziskd vice casu na pafeni s jinymi
samicemi a zlepsi tim svij reprodukéni Gspéch. Selekce tedy bude u druhil s vysokou mirou
promiskuity vybirat samce, kteti investuji vice do hledani EPC a méné¢ do rodicovské péce

(Westneat & Sherman, 1993).

5.2. Prienos patogenti

Pta¢i kloaka je osidlena rozmanitym spolecenstvem bakterii a béhem pafeni dochazi
k jejich pfenosu mezi samcem a samici (Smith & Dobson 1992). To muze byt prospésné,
nebot’ gastrointestindlni trakt obsahuje fadu symbiotickych bakterii a celkové rozsifeni
bakteridlniho spolecenstva zplsobené pafenim muZze pozitivn€ ovlivnit fyziologii a zdravi
samice (Lombardo et al. 1999). Rozsiteni kloakalni mikrofléry o nové druhy miize mit
1 opacny efekt — prenos patogennich bakterii a pohlavné pfenosnych chorob (Sheldon 1993).
Spermie jsou vnimavé vicéi patogenim, kterymi jsou osidlovany (Poiani 2006) a které
mohou mit negativni dopad na funk€nost spermatu a tim padem 1i fitness samce, jak bylo
zjisténo napt. v ptipad€ Escherichia coli u ¢lovéka (Diemer et al. 1996). Rowe et al. (2011)
studovali E. coli v kloace kachny divoké Anas platyrhynchos a zjistili, Ze spermie samctll jsou
vybaveny antibakteridlni obranou vici této bakterii. Antibakteridlni latky umoznuji zachovat
reprodukéni potencidl samce a soucasné chrani spermie v sami¢im reprodukénim traktu
(Sheldon 1993). Zaroven jsou samci vystaveni niz§imu riziku ndkazy, nebot’ samotny pafici
akt je velmi rychly a kloaky obou jedinci se vzdjemné dotykaji jen kratce. Navic samice po

pafeni uchovava sperma delsi dobu, a proto také nese vétSi zatéz z infekce patogennimi
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bakteriemi ziskané prostiednictvim pafeni (Sheldon 1993), kterd se zvySuje s poctem
sexudlnich partnerti (Thrall et al. 2000).

Vzhledem k této asymetrii mezi pohlavimi se u samic piedpoklada selekce na rozpoznani
infek¢nich samct. Naptiklad samci kachny divoké z vySe zminéné studie, ktefi méli tmavsi
zobaky a nevyrazné UV zbarveni, 1épe branili své spermie proti E. coli (Melissah Rowe et al.
2011). Ornamenty samct mohou tedy nést informaci o zdravotnim stavu jedince a samice si
tak mohou lépe vybrat partnera (Hamilton 1990). Zpév vlastovky obecné Hirundo rustica
vypovida o konkrétnim jedinci mnoho informaci, mimo jiné i miru mimoparovych paternit
( Moller et al. 1998) nebo stav imunitniho systému (Saino et al. 1997). S poslednim tvrzenim
se shoduji vysledky Dreiss et al. (2008), ktefi zjistili, Ze samci s experimentalné aplikovanym
antigenem viru Newcastleské nemoci prodlouzili sloky v pisni. Zpév by tak mohl byt
signdlem urcujicim samicim kvalitu samce. U samic se také mohou vyvijet mechanismy
odstraiiujici infekéni spermie z jejich reprodukénich orgéant, jako u racka Rissa tridactyla
(Helfenstein et al. 2003). Jestli ornamenty samcli vypovidaji o jeho imunité nebo schopnosti
pfenaset pohlavni choroby (Poiani 2010), anebo signalizuji ptitomnost prospéSnych bakterii
v ejakulatu (Lombardo et al. 1999) neni zatim vyfeSeno. Stejné tak chybi odpovéd’ na otazku,

do jaké miry snizuji patogeny ziskané mimoparovymi kopulacemi fitness samic.

5.3. Trestani nevérnych samic

Valera et al. (2003) popsali u tuhyka mensiho Lanius minor agresivni chovani samct vici
socialnim samicim, pokud vzniklo podezieni na promiskuitu samice. Tento druh je sice
monogamni, ale vpady samcli na sousedni uzemi jsou casté¢ a zvysuji se v obdobi pareni.
Samci své samice hlidaji a zd4 se, ze takovy zplsob ochrany paternity neni pro samce t'uhyka
nakladny, nebot’ se hnizda vyskytuji na oteviené krajin¢, kde ma samec dobry piehled
o pohybu samice. Autofi experimentalné¢ odchytili samice na omezenou dobu a po jejich
navratu na hnizdo sledovali reakce samctli. Vice nez polovina samic byla vystavena fyzickému
utoku samce rtizné intenzity — od prondsledovani, klovani, vynucené kopulace az po velmi
agresivni pokusy o pareni. Agresivitu samci vykazovali jen vii€i socidlnim partnerkdm a to
pouze v obdobi pfed snaSenim vajec. Samcova agrese miZe pro samice znamenat ztraty
pfevazujici nad vyhodami z EPP, a tak se mimoparovym kopulacim rad¢ji vyhybaji.

V rozporu s t€mito vysledky je studie Dias et al. (2014), kteti u pévce Volatinia jacarina

nenasli agresivni chovani samcti vici samicim, které¢ chvili pfed tim projevovaly zdjem

25



o ciztho samce. Naopak samice se po nédvratu k socidlnimu samci stranily jeho pfitomnosti
a n€které projevovaly agresivitu. O ndkladnosti EPC ve form¢ trestdni samic mame k
dispozici malé mnozstvi poznatkl teoretickych a jeSt€¢ méné experimentélnich. K uréeni, do
jaké miry by agresivita samce mohla ovliviiovat rozhodovani samic ve prospéch monogamie,

je potieba dalsich, zejména empirickych, studii.

Zavér

Velky zajem o vyfeSeni adaptivni funkce EPC u ptaka pifinasi fadu studii, z jejichZ vysledkt
nelze vyvodit jednozna¢ny zavér. Zasadni otdzka, zda jsou mimoparové kopulace sam¢i nebo
samici strategii, neni uspokojivé zodpovézena (Elliasen a Koko 2008).

Nejvice prosazovana vyhoda pro samice ve formé genetickych ziskG pro potomky
zfejm¢é nemd na promiskuitni chovani samic zasadni vliv (Arnqvist & Kirkpatrick 2005).
Samice sice mohou dostavat nepiimé genetické vyhody, ale ty se mohly vyvinout jako
vedlejsi efekt chovani, které ma primarné jiny ucel, nez je zisk genetickych vyhod (Kokko et
al. 2003). Problémem testovani hypotézy dobrych a kompatibilnich geni pomoci srovnavani
EPY a WPY mize byt nevhodné nastavend metodika experimentu. Nékteré prace do srovnani
mlad’at zahrnuji pouze jedince samciho pohlavi, coZ znemoZiuje stanoveni pohlavné
specifického vlivu otcovskych genli na reprodukéni Gspéch mlad’at (Arnqvist & Kirkpatrick
2005), ktery je v takovych studiich ¢astym méfitkem fitness. Vybér méfitka zdatnosti a jeho
interpretace ve vztahu k Cisté fitness jedince ma vliv na odhad nepfimé selekce, ktery mize
byt snadno zkresleny (Arnqvist & Kirkpatrick 2005). Stejné tak testovani hypotézy o zvySeni
heterozygotnosti potomkl vyZaduje obezietnost pii pouziti malého poctu lokusi, které mohou
zpusobit statistickou chybu I. i II. druhu (Smith et al. 2005). DalSim problémem je zatazeni
konkrétnich alel do kategorie dobrych nebo kompatibilnich gent, nebot’ i¢inky alely se méni
v zavislosti na jeji frekvenci v populaci (Puurtinen et al. 2009). Zaroven studie porovnavajici
fitness EPY a WPY casto nezahrnuji vliv dalSich proménnych jako je samici skryta volba,
environmentalni nebo ekologické faktory prostfedi. Ackoliv nékteré prace ukazuji Gcinek
vySe zminénych korelath na EPY, stdle chybi prace, které by testovaly tyto korelaty pfimo,
a tak prezentovaly miru jejich zavislosti. Zejména testovani vlivu matky na mlad’ata je
obtizné a tak mame k dispozici jen malo udaji. Nelze zavrhnout ani moZnost, ze samice méni
preferenci pro vybér mimoparového partnera v rdmci jednoho rozmnozovaciho obdobi (Oh &

Badyaev 2006).
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Dle rtiznorodych vysledki praci zaméfenych na zisky plynouci samicim z promiskuity
1ze soudit, ze miru EPC nefidi pouze jeden selekéni faktor, ale vliv ma vice proménnych. Pti
hledani odpovédi na otazku selekce ovliviiujici mimoparové paternity bylo doposud vénovano
malo pozornosti maladaptivni funkci samici promiskuity. K dispozici jsou spiSe teoretické
studie, empirické vyzkumy prozatim chybi. Domnivdm se, ze testovani negativni selekce
pusobici na sami¢i promiskuitu by mohlo velkou mirou pfispét k pochopeni EPC u ptéakd.
Zaroven je do budoucna potieba vice empirickych dat, kterd by objasnila miru G¢inku samici
skryté volby a dalSich ekologickych faktort na EPC.

Tato bakalafska prace predstavuje shrnuti dosavadnich poznatkiti o vyhodach a ztratach
vyplyvajicich z promiskuitniho chovani samct a ptedevsim samic a bude slouzit jako vychozi
material pro mou diplomovou préci, ve které se pokusim stanovit vliv mimoparovych paternit
na kondici a kvalitu mlad’at u vlaStovky obecné Hirundo rustica formou pifimého srovnavani

polovi¢nich sourozenct v hnizdé.
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