Univerzita Karlova v Praze
Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Zoologie

Mgr. et Mgr. Jakub Polak

Pohlavni dvojtvarnost velikosti a souvisejici jevy u kopytniki

Sexual size dimorphism and related phenomena in ungulates

Dizertacni prace

Skolitel: Doc. RNDr. Daniel Frynta, Ph.D.

Praha, 2014



z

Prohlaseni:

Prohlasuji, Ze jsem zavéreCnou praci zpracoval samostatné a ze jsem uvedl vSechny pouzité
informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast nebyla piedlozena k ziskani

jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze, 26. kvétna 2014



Podékovani

Na prvnim misté¢ bych rad podékoval svému Skoliteli doc. RNDr. Danielu Frynta, PhD., ktery
mi byl po celou dobu studii velkou inspiraci, neocenitelnym rddcem a trpélivym
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Abstrakt

Pohlavni dvojtvarnost velikosti (SSD) definovand rozdilnymi télesnymi rozméry samce a
samice stejného druhu je Siroce rozsifenym jevem v zZivociSné fiSi a kopytnici patii mezi
nejdimorfnéjsi savce. U naprosté vétSiny druhd jsou samci vEtSim pohlavim, coz se Casto
vysvétluje pomoci rozdilnych reprodukénich roli obou pohlavi. Rodicovska investice je zcela
pfenechana samicim, které jsou proto selektivnéj$im pohlavim, zatimco Samci museji o
pfistup k receptivnim samicim bojovat ve vzajemnych soubojich, kde télesna velikost, sila a
kondice jsou rozhodujici. Vztah mezi té€lesnou velikosti a reproduk¢énim tspéchem samce je
navic ovlivnén typem reprodukéniho systému a souvisejici mirou polygynie, kdy nejvétSiho
SSD dosahuji harémové a promiskuitni druhy.

Ackoliv existuji souhrnné studie SSD na kopytnicich, systematicky vyzkum zaméfeny na
homogenni, specializovanou skupinu s detailni znalosti life-history znaku byl spiSe ojedinély.
Ja jsem se vénoval podceledi koz a ovci (Caprinae) a turti (Bovinae) s cilem detailni analyzy
SSD a jeho evolucnich pochodi. Pomoci fylogenetickych metod se mi podafilo
zrekonstruovat ancestralni stav u divokych koz a ovci, jejichz predek byl charakteristicky
sttedni urovni SSD, ten se dale plasticky vyvijel v zavislosti na typu habitatu a reprodukénim
systétmu daného potomka. Nejvice dimorfni je homogenni vétev divokych koz a ovci,
podobnych hodnot dosahli 1 divoci tufi, nejmensi SSD byl naopak zaznamenan u skupiny
goralti a serauti (Capricornis a Naemorhedus spp.), ktefi se od zbytku podceledi 1i8i socialni
organizaci, nizkou mirou polygynie i prosttedim. Déle jsme potvrdili vyrazny pokles SSD
souvisejici s domestika¢nim procesem, coz podporuje hypotézu o vzniku SSD plsobenim
sexualni selekce. Na vnitrodruhové trovni se ndm navic podatilo potvrdit platnost Renschova
pravidla o alometrii SSD, tedy s rostouci velikosti domaciho plemene se zvétSoval i SSD.
Jelikoz vznik pohlavnich rozdili v télesné velikosti klade velké naroky na rychly riist samct
jiz v ranych stadiich ontogeneze, jsou selektivni matefské investice a adaptivni sekundéarni
pomér pohlavi (SSR) zajimavou souvislosti SSD. Podle Trivers-Willardovy hypotézy by
samice v dobré kondici mély produkovat vice synti neZ dcer a naopak, protoze tim zvysi svou
inklusivni fitness. Na zaklad¢ analyzy velkého souboru o pomérech pohlavi mlad’at kozy
domaci jsme sice objevili vyrazny posun SSR ve prospéch samcii, jeho distribuce v rdmci
jednotlivych kategorii vrhli v§ak byla binomidlni. Zaroveil se ndm nepodafilo najit vyraznou
podporu pro Trivers-Willardovu hypotézu, jediny signifikantni vliv v marginalnim GEE
modelu m¢l vék matky a sezona zabieznuti, ovSem jejich kumulativni efekt na SSR byl velmi

maly. Alternativni pfi¢iny variace SSR jsou proto dale diskutovany.



Abstract

Sexual size dimorphism (SSD) defined by differences in body size of a conspecific male and
female are widespread phenomenon in the animal kingdom and ungulates belong among the
most dimorphic mammals. In most species males are the larger sex which is often explained
by differing sex-specific reproductive roles. While parental investment is predominantly left
to females which are the selective sex, males have to fight for access to receptive mates in
intensive combats where body size, strength, and condition are often critical. The relationship
between male body size and reproductive success varies according to a mating system with
the highest SSD being achieved by harem and promiscuous species.

Even though several compilation studies of SSD have been done on ungulates it is rare that
systematic research is closely concentrated on a well-defined specialised homogenous group
where detailed knowledge on its life-history traits is also available. 1 have focused on
subfamily Caprinae and Bovinae with the objective to conduct a detailed analysis of their
SSD and its evolutionary traits. Using advanced phylogenetic methods | could reconstruct the
ancestral state in wild goats and sheep that was characterised by medium SSD which then
took two different routes of evolution depending on a type of habitat and mating system the
specific taxon adopted. The highest SSD has been recorded for a homogenous clade of wild
goats and sheep, a similar value to the one of wild bovines, while the lowest SSD has been
found among gorals and serows (Capricornis and Naemorhedus spp.). These species are
known to deviate from the typical social organisation, polygynous reproductive system, and
habitat type. Furthermore, we found significant decline in SSD following the domestication
process which suggests the role of sexual selection in origins of SSD. We could also provide
support for allometric Rensch’s rule on the intraspecific level, i.e., SSD was positively
correlated with a breed body size.

As the evolution of intersexual differences in body size put a lot of pressure on fast male
body growth since birth, selective maternal investment and adaptive adjustment of secondary
sex ratio (SSR) appears to be an interesting consequence of ungulate SSD. According to the
Trivers-Willard hypothesis mothers in good body condition should produce higher proportion
of sons because this would lead to inclusive fitness increase. Having analysed a large dataset
on offspring sex ratio in domestic goats we found that SSR deviated significantly from the
balanced ratio in favour of males. However, it fitted the binomial distribution. Moreover,
based on GEE models we failed to find support for the Trivers-Willard hypothesis with only

the maternal age and season of oestrus displaying significant but small-sized effect.
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1. Uvod

1.1. Uvod do problematiky

Nasledujici dizertani prace skladajici se ze dvou jiz publikovanych ¢lankt a jednoho
rukopisu v soucasné dob€ Vv recenznim fizeni se zabyva vybranymi okruhy z evolu¢ni a
behavioralni ekologie rtiznorodé a druhové velmi pocetné skupiny savct, kopytniki. Svym
zaméfenim navazuje na mou diplomovou praci rovnéz zpracovanou na katedie zoologie PiF
UK a detailng¢ji nahlizi na dva specifické, pfesto uzce souvisejici biologické fenomény, a to
pohlavni rozdily ve velikosti téla a mateiské investice do potomstva, piesnéji sekundarni
poméry pohlavi.

Studiu téchto jevii se vénovala znana pozornost zvlasté v poslednich nékolika
desetiletich (Hardy, 2002; Fairbairn et al., 2007), pocatky souc¢asného vyzkumu vsak sahaji
mnohem dale do minulosti a je tfeba je hledat ve viktorianské Anglii 19. stoleti. U zrodu
soucasného zajmu staly mySlenky zakladatele evolué¢ni teorie Charlese R. Darwina. Bylo to
pfedevsim diky jeho zcela inovativnimu vhledu do principti biologické evoluce (jiz
formuloval spole¢né s Alfredem R. Wallacem), ze dnes nahlizime na morfologii, ekologii i
chovani zivociSnych druhli novou perspektivou umoznujici formulaci a testovani
provokativnich hypotéz o jejich ultimatnich pii¢inach (Krebs a Davies, 1997).

Jak se pokusim ukazat v nasledujicim textu, sexualni dimorfismus velikosti, definovany
jako rozdil v télesné velikosti samce a samice stejného druhu, neni jen izolovanym
morfologickym fenoménem, ale jsou s nim spojeny i dalsi, a to pomémé vyznamné aspekty
biologie daného druhu. Rozdily ve velikosti téla samct a samic totiz nasledné vedou K celé
fad¢ pohlavné specifickych ekologickych naroku i life-history charakteristik (Isaac, 2005),
tedy ovliviiuji zpusob zivota obou pohlavi od narozeni az do smrti. Nejenom Vv piipadé
kopytnik plati, ze samci sexudlné dimorfnich druhii, ktefi jsou vétS§im pohlavim, jsou
matkou cCastéji kojeni a odstavovani v pozdé¢jsim veéku (Alley et al., 1995; Cassinello, 1996),
1isi se od samic v délce a rychlosti rustu (Festa-Bianchet et al. 1994, 1996), druhu i mnozstvi
potravy, kterou musi zkonzumovat, aby vyhovély rozdilnym energetickym poZzadavkim
svych tél (Ruckstuhl a Neuhaus, 2002), velikosti arealu (O’Brien, 1984), typu habitatu
(Villaret et al., 1997), toleranci klimatickych podminek (Bon et al., 2001) a v neposledni fadé
i délce zivota (Loison et al., 1999a; Toigo et al., 1997; Toigo a Gaillard, 2003). Sexualni
dimorfismus vSak také souvisi se socialnim uspotaddnim a typem reprodukéniho systému

konkretniho zvifete (Pérez-Barberia et al., 2002), reprodukénimi strategiemi obou pohlavi



(Dunbar et al., 1990) i dalsimi vzorci chovani a jejich ¢asovym rozvrhem (Ruckstuhl a
Kokko, 2002) .

Domnivam se, Ze nam zminéné Sir$i souvislosti zfeteln¢ pfipominaji fascinujici
komplexitu ptirodniho svéta, ve kterém jsou jednotlivé studované jevy vzajemné provazané
siti slozitych vztahl. Proto, jak uz je mimochodem patrné z jejiho nazvu, nemuze byt tato
prace jen o pohlavnich rozdilech ve velikosti t€la. Samci i samice sexualn¢ dimorfnich druht
zijici v polygynnim systému Se totiz vyrazné lisi reprodukéni Gspésnosti (pro piehled viz
Clutton-Brock, 1988), tedy poctem zplozenych mlad’at béhem celého Zivota, a ten by mél byt
optimalné co nejvyssi. Evoluce je totiz vysledkem soupefeni jedincii (popiidé genll) o co
nejveétsi rozmnozeni a kvalita individua se nejen v zivoc¢isné tisi méti pouze poctem potomku
v dalsich generacich (Flegr, 2005). Podle jedné z hypotéz (Triver a Willard, 1973) je potom
na zaklad¢ sexualné specifické reprodukéni uspésnosti mozné predpokladat, ze pokud se
béhem evoluce vyvinula u samic schopnost cilené manipulovat pohlavim potomka a
mnozstvim do nich investovanych zdrojd, pfirodni vybér by mél takové matky zvyhodnit.
Podobny mechanismus by totiz v zavislosti na konkrétnich podminkach vedl ke zvyseni
inkluzivni fitness samice v podobé vétsiho poctu vnukti a vnucek. A jsou to pravé samice
sexudln¢ dimorfnich druht, které by ze schopnosti ménit pomér pohlavi svych potomkl
vyrazné profitovaly (Hewison a Gaillard, 1999).

Kopytnici se jevi jako idealni model pro vyzkum zminénych jevl. V ramci tfidy savci se
vedle ploutvonozcu (Pinnipedia) jedna o skupinu S nejvyraznéj$imi pohlavnimi rozdily ve
velikosti t€la (Weckerly, 1998; Lindenfors et al., 2007), ale stejné tak zde najdeme i
monomorfni druhy (Glucksmann, 1974). Velké mnozstvi tvarové i velikostné
diverzifikovanych forem obyva v souCasné dobé témét vSechny druhy suchozemskych
biotopti na Zemi od pousti az po velehory v¢etné arktické tundry (Nowak, 1999). Zaroven se
u nich setkavame s velkym mnozstvim socialnich usporadani od soliterné zijicich druht, jako
Vv piipadé serau malého (Capricornis crispus), az po milionova migrujici stada pakona
zihanych (Connochaetes taurinus). Ruznorodost obyvanych habitatii, socialnich vzorct a
zpusobl Zivota se odraZi 1 ve znacné proménlivosti reprodukénich systéma kopytnikii, kdy
muizeme najit ptiklady monogamnich, lekovych, harémovych, ale i promiskuitné Zijicich

druht (Estes, 1992).



1.2. Zaméreni a cile prdce

V prvni c¢asti svého dizertacniho projektu (I, Il) jsem se zaméiil na charakteristiky
pohlavniho dimorfismu velikosti a jeho wvnitro- i mezidruhovy trend u dvou
specialiazovanych, evoluéné uspé$nych podcéeledi kopytnikd v ramci celedi turovitych
(Bovidae), a to kozy a ovce (Caprinae) a tury (Bovinae). Podceled koz a ovci je
monofyleticky taxon (Groves a Shields, 1996; Matthee a Davis, 2001; Bininda-Emonds et al.,
2007), ktery proSel rychlou evoluci na pielomu tietihor a ¢tvrtohor (Ropiquet a Hassanin,
2005). Jedna se pocetnou skupinu stfedné velky forem piezvykavych kopytnikii dobie
adaptovanych na zivot v horském biotopu od Asie ptes Afriku az po Severni Ameriku.

Tufi naproti tomu zahrnuji jedny z nejvétSich zijicich forem kopytnikt, naptiklad dobie
rostly byk gaura (Bos gaurus) miize vyjimecné vazit az 1500 kg, mnoho dalSich druhil
prekracuje hranici 200 kg (Nowak, 1999). Z fylogenetického hlediska piedstavuje tato
podceled star§i vyvojovou vétev turovitych (Janecek et al., 1996; Mathee a Davis, 2001),
ktera se brzy odstépila od hlavni linie pfed 25 miliony let na asijském kontinentu (Wall et al.,
1992; Hassanin a Douzery, 1999). Spekuluje se, ze to bylo pravé chladné eurasijské klima,
které vedlo ke zvétSeni télesné velikosti pozorované u dnesnich turd (Hernandez Fernandez a
Vrba, 2005).

Ob¢ studované podcéeledi se v porovnani s ostatnimi taxony kopytnikl vyznacuji
vyraznym sexualnim dimorfismem (Weckerly, 1998). U mnoha druhti neni nijak neobvyklé,
pokud primérny samec dosdhne vice nez dvojnasobné velikosti samice, coZ v nékterych
ptipadech piedstavuje absolutni rozdil v fadu nékolika set kilogramti (Nowak, 1999). Zda se
tedy, ze musely v evoluci téchto zvifat existovat obzvlasté silné evolu¢ni tlaky pusobici na
zvétSovani velikosti téla samct.

Zaroven zde najdeme druhy, které byly v minulosti vicekrat uspésné domestikovany,
v ptipad¢ koz k tomu doslo jiz v raném neolitu pied vice nez 10 000 lety (Zeder a Hesse,
2000) zdomacnénim nékolika poddruhti kozy bezoarové (Capra aegagrus) (Mannen et al.,
2001), coz predstavuje jeden z vibec nejstarSich domestikacnich pokust ¢loveka v historii.
V soucasnosti ziji po celém svété krome¢ Antarktidy Stovky geneticky blizce ptibuznych,
ptesto vsak morfologicky rozriznénych domacich plemen koz, ovci i skotu (Porter, 1996,
2007), ktera se tvarové i velikostné lisi vice, nez jejich divoci piedci. Diky pfitomnosti
morfologicky velice pestrych forem domestikantli muizeme testovat obecnou platnost
nékterych Siroce pfijimanych evolu¢nich hypotéz o vzniku sexudlniho dimorfismu u

kopytnik i schopnosti manipulovat pomérem pohlavi. Domaci plemena totiz piedstavuji



idealni kontrolni skupinu, ktera se diky ¢lovéku vymanila vlivu selek¢nich tlaka pfirozeného
vybéru.

Ackoliv existuji souhrnné studie sexualniho dimorfismu kopytnikia (Jarman, 1983; Loison
et al. 1999b; Pérez-Barberia et al., 2002), jednotlivym homogennim taxonim Se v tomto
ohledu dosud nikdo systematicky nevénoval. Ja jsem se zajimal ptedevS§im o velikost
télesnych rozdilti mezi samcem a samici u jednotlivych divokych druhii i doméacich plemen
Z obou podceledi Caprinae a Bovinae. Porovnanim miry sexudlniho dimorfismu u divokych
predkd a domestikovanych linii jsem se snazil objevit trendy potvrzujici platnost evoluéni
hypotézy o vzniku pohlavni dvojtvarnosti kopytnikd. Zajimal jsem také o to, zda jsou rozdily
ve velikosti téla mezi samcem a samici V alometrickém vztahu a odpovidaji obecné platnému
Renschovu pravidlu (Rensch, 1950, 1959; Abouheif a Fairbairn, 1997). Konkrétn¢ mym

cilem bylo:

1) stanovit troven sexualniho dimorfismu velikosti divoce Zijich druhd Vv ramci celé
podceledi Caprinae vcetné jejich hlavnich ekologicky dobie diferencovanych vétvi
(kozy, ovce a kamzici) (I) a Bovinae (1)

2) popsat velikost sexualniho dimorfismu u domacich plemen koz, ovci (1) a skotu (I1) a
porovnat tyto hodnoty s jejich divoce Zijicimi piibuznymi

3) otestovat soulad alometrickych vztahii mezi velikosti samce a samice s Renschovych
pravidlem u divokych i zdomacnélych forem Caprinae (1) a Bovinae (1)

4) interpretovat dosazené vysledky vramci lep$iho porozuméni ultimatnim pti¢indm

vzniku pohlavni dvojtvarnosti kopytnikt

V navazujici ¢asti dizertaéniho projektu (I11) jsem setrval u podceledi Caprinae, ale
tentokrat se zaméfil na analyzu pomérd pohlavi u mlad’at kozy domaci (Capra hircus). Jak uz
bylo diive zminéno, oba fenomény jsou spolu uzce provazany siti kauzalnich vztaht. Rozdily
ve velikosti téla samci a samic souvisejici s reprodukénim systémem a rtiznou reprodukéni
uspésnosti obou pohlavi by totiz mély vést ktomu, aby schopnost nékterych samic
manipulovat pomérem pohlavi svych potomkti byla zvyhodnéna oproti matkdm, které by tak
neCinily a nechdvaly rozhodnout o pohlavi mlad’at nahodnou segregaci pohlavnich
chromozomt. Domaci kozy jsou pro podobné studie vhodnym modelem. Samci jsou totiz
vysledky) s ¢imz je zaroven spojena potencidln€ vyssi reprodukéni hodnota. Kvalitni samci

mohou za Zivot zplodit stovky mlad’at, zatimco samice v nejlepsi kondici ziidkakdy porodi



vice nez 3 mlad’ata ro¢né a takto je schopna se rozmnozovat maximalné¢ po dobu 10 let
(Fantova, 2000).

Analyzou dat o sekundarnich pomeérech pohlavi u domacich koz jsem snazil zjistit, zda je
zastoupeni samcii a samic ve vrzich rovnocenné, jak by odpovidalo Fisherové teorii o
vyrovnaném pomeru pohlavi (Fisher, 1930), anebo ur¢itym smérem vychylené, coz by vice
svéd¢ilo o potencialni schopnosti matek pomér pohlavi kontrolovat. Studiem vice
nezavislych proménnych jsem pak testoval Triver-Willardovu hypotézu (1973) o selektivnich

matefskych investicich/manipulaci pohlavim mlad’at. Mym hlavnim cilem bylo:

1) stanovit praimérny pomér pohlavi u domacich koz

2) zjistit, zda je variance v poméru pohlavi vyssi, nez by bylo mozné piedpokladat na
zaklad¢ binomického rozdéleni dat

3) sledovat vztah mezi po¢tem mlad’at ve vrhu a pomérem pohlavi

4) otestovat Trivers-Willardovu hypotézu pomoci analyzy vybranych nezavislych
proménnych souvisejicich s kvalitou matky jako je vek, velikost a dominance

5) uréit vliv dalSich proménnych vztahujicich se k aktualni matetské kondici (délka

bfezosti, sezona zabteznuti, vdha matky, plemeno, rohatost) na pomér pohlavi

V néasledujici ¢asti tvodu dizertacni prace pfedstavim dosaZené vysledky zasazené do
SirStho ramce soucasného poznani sexudlniho dimorfismu kopytnikdi a poméru pohlavi
mlad’at véetné souvisejicich evoluénich, ekologickych a behaviouralnich aspektt. Vysledkem
by mél byt uceleny ptehled dané problematiky umoznujici lepsi pochopeni ptredkladanych
¢lankti a manuskriptu. Ze vSeho nejdiive se vSak pokusim taxonomicky vymezit skupinu
kopytnikd, jejiz klasifikace prosla pfedevsim v poslednich dvou desetiletich dramatickymi
zménami (Novacek, 1992; Springer et al., 1997) a podle Andéry a Cerveného (2000)
soucasné zoologie, coz se odrazi i v nedavnych pfestavbach systematiky celé skupiny
kopytnikl (Groves a Grubb, 2011). Detailnéji se pak zaméfim na hlavni charakteristiky celedi
Bovidae a fylogenetické vztahy jejich jednotlivych podceledi.



2. Taxonomie a fylogeneze kopytnikii

Taxonomické tfidéni zivocisSnych forem do jednotlivych hierarchickych jednotek
zoologického systému je vzdy zavislé na sdileni spole¢nych znakid charakteristickych pro
uréitou skupinu. Vybér kriterii, kterd budeme pro ucely klasifikace zivych forem povazovat
prochdzi neustalym vyvojem a je spiSe vysledkem soupefeni nejriznéjSich nazori. To
samoziejme plati 1 v ptipad¢ kopytnikt, a tak odpoveédet na otazku, co je to kopytnik v pojeti
zoologické systematiky a které druhy sem budeme fadit, neni rozhodné nijak snadné a uz
vibec ne definitivni.

Moderni linneovska taxonomie, stejné tak i fylogenetika, byla ptivodné postavena na
studiu morfologickych a fosilnich dat. Anatomie a paleontologie byly proto hlavnimi nastroji
pfi klasifikaci a hledani ptibuzenskych vztahti mezi jednotlivymi skupinami organizma. Na
zéklad¢ tady apomorfii, znichz nejndpadnéjsi byla pfeména nehtu v mnohdy masivni
rohovity utvar kryjici cely clanek prstu a dale zmény na kostie koncetin vedouci
k unguligradni chuzi, vétsi flexibilité pohybu v kloubu a tedy del$imu a rychlejsimu kroku,
byly dva tradiéné rozeznavané sav¢i fady sloucené do jedné skupiny oznaCované jako
kopytnici. Sudokopytnici (Artiodactyla) a lichokopytnici (Perissodactyla) se vzajemné lisily,
jak uz nazev napovida, predevs§im po¢tem prstii na noze a umisténim osy chodidla (Nowak,
1999).
rozliSovacich znaktl, bylo potieba se vypotadat s otdzkou evolu¢ni afinity chobotnatcti
(Proboscidea), damanut (Hyracoidea) a sirén (Sirenia) ve vztahu ke kopytnikim. U vSech tii
fadl se totiZ na koncetiné objevuji ploché rohovité struktury kopytu podobné, a tak byly
slouceny do skupiny Paenungulata (=,témét kopytnici“, ne€kdy také znamé jako
Subungulata), povazované za evolu¢ni mezi¢lanek na cest¢ od drapu/nehtu ke kopytu.
Puvodné byly Paenungulata umistény na samé bazi fylogenetického stromu kopytniku, dalsi
vyzkum vSak ukazal, Ze se jednd o specializovanou skupinu odvozenou od ,,pravych®
kopytniku (Prothero et al., 1988).

Na zaklad¢ anatomickych studii a fosilnich nalezii byl objeven jediny spole¢ny predek
vSech péti fadua, kterym byl v paleocénu (pied 65 — 54,8 miliony let) zijici fad Condylarthra.
Ten vSak dal vznik i dalSim savcim, konkrétné hrabacim (Tubulidentata) a kytovcim
(Cetacea), a tak na zaklad¢ predpokladaného spoleéného ptivodu byl pro vSechny potomky

Condylarthra vytvoien infrafad Ungulata (viz Obr. 1). Skupina kopytnik v Sir§im slova



smyslu se tedy rozrostla z puvodnich dvou na sedm fada rizného vzhledu, velikosti i zpisobu
zivota a obsahovala i druhy, které kopyta zcela postradaly (Prothero et al., 1988).

Zlom nastal az na zacatku 90. let s pokroky na poli molekularni biologie, kdy cela
systematika savcii proSla dosud snad nejdramatictéjSim vyvojem. Na zadklad¢é syntézy
paleontologickych, morfologickych a zvlasté molekularnich dat doslo k dnes jiz slavnému
otfeseni fylogenetickym stromem (Novacek, 1992; Springer et al., 1997; Jong, 1998).
Nasledné mohutné taxonomické prestavby se tykaly i infratadu Ungulata, ktery se rozpadl do
nc¢kolika evolucné vzdalenych linii. Zaprvé, molekularni analyzy genetickych markeri
ukézaly na blizkou ptfibuznost sudokopytnikli s kytovci, kteti zacali byt nové povazovani za
podskupinu fadu sudokopytnikti (Murphy et al., 2001). Ten puvodné zahrnoval pouze
suchozemské herbivorni formy, jejichz hlavnim spole¢nym znakem byla ztrata prvniho prstu
na koncetinach. Kytovei jsou vSak ve skuteCnosti sesterskou skupinou hrocht
(Hippopotamidae), coz potvrdil i Lusseau (2003) na zakladé fylogenetické studie samcich
soubojii U vSech celedich placentdlnich savci. Muselo tak dojit ke slouc¢eni dvou dfive
samostatnych fadu do jednoho, nové oznacovaného jako Cetartiodactyla, ktery je sesterskym
taxonem lichokopytnikti (Novacek, 1992; Murphy et al., 2001; Price et al., 2005). V tomto
novém uspofadani se sudokopytnici stavaji parafyletickym taxonem, protoZe v sobé
nezahrnuji kytovce.

Zadruhé, byly sice potvrzeny uzké evolu¢ni vazby mezi chobotnatci, damany a sirénami,
avSak cely infratdd Paenungulata jiz neni povazovan za blizce ptibuzny ,,pravym*
klady patficimi do skupiny Afrotheria odstépil od hlavni linie v samych zacatcich sav¢i
divergence (Murphy et al., 2001). Perrisodactyla a Cetartiodactyla naproti tomu piedstavuji
jedny z nejodvozengjsich fadu placentalnich savcu (viz Obr. 1).

Vzhledem k rozpornym vysledktim kladistickych analyz zalozenych na morfologickych a
molekularnich znacich neni viibec snadné rozhodnout, které druhy bychom méli povazovat za
,.kopytniky*, jelikoz tento termin dnes nema zadny taxonomicky vyznam. Paenungulata jsou
nepiibuznou skupinou, a zda se tedy validni je z této kategorie vyclenit. Kytovci, 1 kdyz
blizce ptibuzni sudokopytnikiim, stdle pfedstavuji vysoce specializovanou skupinu savct
adaptovanou na vodni prostfedi. Z praktickych diivodii se definice kopytnikd vratila ke
svému puvodnimu, dCist¢ deskriptivnimu ucelu a dnes za né€ povaZzujeme pouze savce
s kopytem, tedy parafyleticky taxon ,,Artiodactyla“ (bez kytovc) a fad Perissodactyla
(Groves a Grubb, 2011). Jednd se o pomérné snadno definovatelnou skupinu na zakladé

ur¢itych morfologickych charakteristik, vnéjSiho habitu zvifat, ekologickych néarokt a
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chovani.

Obr. 1. Fylogeneticky strom savci sestaveny na zdkladé¢ morfologickych (vlevo) a
molekularnich dat (vpravo). Zelen¢ jsou zvyraznény fady savci piivodné fazené do infraradu

Ungulata (ptevzato z www.ultimateungulate.com)

Monotremes Monotremes
Marsupials Marsupials
Xenarthra — Tubulidentata
Insectivora Afrosoricida
Rodentia Macroscelidea
_|: Lagomorpha — Proboscidea
Macroscelidea Hyracoidea
— Scandentia Sirenia
Primates | ——— Xenarthra
—I__E Dermoptera Dermoptera
1 Chiroptera Scandentia
Pholidota — Primates
Carnivora Lagomorpha
=T Tubulidentata Rodentia
[ W— Cetacea Eulipotyphla
=251 Artiodactyla Carnivora
— Perissodactyla Pholidota
= Hyracoidea Perissodactyla
—— Proboscidea Cetartiodactyla
— Sirenia Chiroptera

Moderni kopytnici zahrnuji stfedni az velké savce naSlapujici na vrcholky poslednich
¢lanka prsti krytych keratinizovanym unguis. Vibec prvnim kopytnikem byl pravdépodobné
rod Protungulatum, primitivni placentalni savec ze skupiny Condylarthra velikosti krysy
zijici vedle poslednich neptacich dinosaurli na Gzemi dnesniho USA a Kanady pied 66
miliony let. Condylarthra se postupné vyvinuly ve velké mnozstvi diversifikovanych forem,
a tak se jiz od zacatku kenozoika stali dominantnimi herbivory ve vétSiné ekosystémt mimo
Australii a Antartkidu (Theodor et al., 2007). I dnes patii naprosta vétsina velkych herbivora
na Zemi mezi kopytniky (Nowak, 1999).

Jeste¢ pomérné neddvno rozeznival Wilson a Reeder (2005) 257 recentnich druht
kopytnikli. Z nich nejméné 5 vyhynulo béhem poslednich 300 let rukou ¢loveéka, mnoho
dalsich pak bylo, a stale je, na pokraji vyhynuti. Lichokopytnici pfedstavuji pomérné maly
fad, jsou zastoupeni pouze 17 druhy ze 3 Celedi: konoviti (Equidae), tapiroviti (Tapiridae) a
nosorozcoviti (Rhinocerotidae). Zbylych 240 druhi kopytnikii potom piipadd na skupinu
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sudokopytnikti z fadu Cetartiodactyla ¢lenénych do 10 Celedi: velbloudoviti (Camelidae),
prasatoviti (Suidae), pekaroviti (Tayssuidae), hrochoviti (Hippopotamidae), kanciloviti
(Tragulidae), zirafoviti (Giraffidae), vidlorohoviti (Antilocapridae), kabaroviti (Moschidae),

V roce 2011 vsak klasifikace kopytnikti prosla dalsi masivni revizi, jejiz vysledkem bylo
vice nez 450 distinktnich druht (Groves a Grubb, 2011). Malokdy se taxonomie méni na
urovni celych tada, a tak neni divu, Ze tento poCin je stidle velmi diskutovanym tématem.
Zatimco tradiéné se pii systematice uziva konceptu biologického druhu, ktery definuje
samostatné druhy na zakladé existence reprodukénich bariér, Groves a Grubb (2011)
aplikovali koncept fylogenetického druhu, ktery je zaloZzeny na hodnoceni ptibuzenskych
vztahti mezi jednotlivymi druhy. Druh je chapéan jako nejmensi rozeznatelny soubor jedinct
majicich vyluéného spole¢ného piedka. Tato zdsadni zména piistupu méla vyznamny vliv na
pocet uréenych druht kopytniki, zaroveni vSak dramaticky klesl pocet poddruhti.

Celed’ turoviti, na které jsem se béhem postgradualniho studia zaméfil, jsou evoluéné
pomérné mladou skupinou, kterd prodélala pred 23 mil. let mohutnou radiaci (Matthee a
Davies, 2001). Poprvé se objevili v miocénu v Eurasii a Africe a teprve v pleistocénu (pred 1-
druht (to pfedstavuje 55% vsech kopytnikt), vétSina z nich Zije v Africe a jizni a stfedni Asii
(Nowak, 1999). Fylogenetické vztahy mezi jednotlivymi pod¢eled'mi turovitych schematicky

znazoriuje Obr. 2.

Obr. 2. Fylogenetické vztahy uvniti ¢eledi Bovidae (pfevzato z www.ultimateungulate.com).

Bovinae m
| Antilopinae ﬁ
Cephalophinae ﬁ

Reduncinae | R
Aepycerotinae %ﬁ

Caprinae h
Alcelaphinae M‘

Hippotraginae


http://www.ultimateungulate.com/

Charakteristickymi tutvary jsou rohy, tvoiené dutymi vybézky kosti Celni a dale
zrohovat€lou skarou. Jsou pfitomny u vsSech dospélych samct i samic témét vSech rodu.
VétSina druhlt Zije v travnatych nebo kiovinatych krajinach, na pousti, nékteti i v lese,
bazinach nebo arktické tundfe. Turoviti jsou pievazné socidlni zvitata sdruzujici se v rizné
pocetnych sexualné segregovanych skupinach. V typickém ptipad¢ je stddo tvofeno samicemi

cey

s mlad’aty a dospéli samci ziji oddélené bud’ v mladeneckych skupinach nebo zcela solitérné

(Nowak, 1999).
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3. Pohlavni dvojtvarnost
3.1. Zdkladni vymezeni

Rozdily ve fenotypu samce a samice jednoho druhu zndmé jako pohlavni dvojtvarnost
(sexualni dimorfismus) se mohou projevit vcelé fadé casto velmi pozruhodnych
charakteristik. Ackoliv pfitomnost ¢i absence pohlavnich organti byva hlavnim a zékladnim
rozliSovacim prvkem, mnohem napadnéjsi byvaji sekundarni pohlavni znaky, jako jsou rizné
télni struktury, tvarové odchylky, zbarveni, chovani, ale predevsim velikost téla. Pohlavni
dvojtvarnost velikosti (sexual size dimorphism, SSD) je Siroce rozsifeny fenomén v ramci
celé zivocCisné fiSe. Jako prvni se mu systematicky vénoval jiz Darwin (1871) a od té doby
byl intenzivné studovan u nejriuznéjsich taxonu (savci: Glucksmann, 1974; Ralls, 1976, 1977,
Weckerly, 1998; Lindenfors et al., 2007; Davis a Roth, 2008; ptaci: Székely et al., 2007,
plazi: Cox et al., 2007; Starostova et al., 2010; obojzivelnici: Kupfer, 2007; hmyz: Serrano-
Meneses et al., 2008; Ribak et al., 2009).

Zatimco u naprosté vétSiny vSech zvifecich druhti, tedy bezobratlych a poikilotermnich
obratlovct, jsou samice vét§im pohlavim (female-biased SSD), u ptakt a savci je situace
opacna a samci obecné dorUstaji vétsi velikosti nez samice (male-biased SSD) (Abouheif a
Fairbairn, 1997; Lindenfors et al., 2007; Székely et al., 2007), ackoliv i zde muZzeme najit
cetné vyjimky (Ralls, 1976; Schulte-Hostedde et al., 2002). Rozdily ve velikosti téla mohou
byt pfitom strhujici. Napiiklad samci mnoha druhti savct a ptakti jsou v mnoha piipadech
2-5krat vétsi nez samice (Andersson, 1994; Lindenfors et al., 2007; Székely et al., 2007), u
nékterych ryb, pavoukt nebo motskych bezobratlych dortistaji samice sto az tisicinasobku
téla samce (Blanckenhorn, 2005).

Kopytnici jsou jednou z nejdimorfnéjSich skupin v ramci tifidy savet (Ralls, 1977,
Weckerly, 1998) a vtomto sméru se jim mohou vyrovnat pouze nékteré druhy primatd
(Primates) (Lindenfors a Tullberg, 1998; Smith a Cheverud, 2002), klokanovitych
(Macropodidae) (Weckerly, 1998), lasicovitych (Mustelidae) (Ralls, 1977; Fairbairn, 1997) a
ploutvonozcii (Lindenfors et al., 2002). Podle jedné komparativni studie zaméfené na
pohlavni dimorfismus velikosti u celkem 100 druhli nejvétsSiho nadiddu kopytnikd,
prezvykavci (Ruminantia), kolisa SSD vyjadieny jako pomér velikosti téla samce k velikosti
téla samice od 0,8 do 2,1. Pouze u 8 z celkového poctu 43 rodt byly samice vétsim pohlavim
(Loison et al., 1999b). Weckerly (1998) uvadi pro piezvykavce hodnotu SSD 1,37,
dimorfnéjsi jsou podle n&j klokanoviti (1,77), opice Starého svéta (Catirrhini; 1,43),
lachtanoviti (Otariidae; 2,98), tulenoviti (Phocidae; 1,81), a slonoviti (Elephantidae; 1,54).
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Zatim nejnovéjSi a zaroven 1 nejveétsi srovnavaci analyza SSD u kopytnikti uvadi pro
lichokopytniky hodnotu 1,16 (n = 8) a 1,34 u sudokopytniki (n = 115) (Lindenfors et al.,
2007).

V porovnani s vySe uvedenymi hodnotami se mnou zkoumané podceledi Caprinae a
Bovinae vyznacuji vyraznym sexudlnim dimorfismem (I, Il1). Ten byl vyjadien v podobé
Lovich-Gibbonsova poméru (Lovich-Gibbons, 1992; tedy M/F v piipadé, Ze samci jsou
vét§im pohlavim a 2 — F/M pro druhy, kde je tomu opacné, pfitom M, F je primérna télesna
vaha samce a samice), vyhody jeho vyuziti uvadi napt. Smith (1999). U 37 divoce zijicich
druhti/poddruhtt koz a ovci dosdhlo SSD hodnoty 1,61 (l), coz bylo téméf srovnatelné
s velikosti dimorfismu u 17 divokych druht turd (SSD = 1,53; I1). Ekologicka i morfologicka
variabilita jednotlivych forem podceledi Caprinae mi navic umoznila detailnéj$i analyzu
SSD, ze které vyplyva, ze vedle témef monomorfniho seraua a gorala (rod Capricornis a
Naemorhedus, SSD = 0,95-1,20) zde najdeme i velmi dimorfni skupinu koz (rod Capra,
Ammotragus, Pseudois a Hemitragus jemlahicus, SSD = 1,83) a ovci (rod Ovis a Hemitragus
hylocrius, SSD = 1,67).

Vedle intersexualnich rozdild v télesné velikosti je jednim z napadnych sekundarnich
pohlavnich znakli i pfitomnost parohl u jelenovitych a rohli u vidlorohovitych a turovitych
(Nowak, 1999), jejichz velikost a tvar je vysledkem sexualni selekce (Caro et al., 2003).
S jedinou vyjimkou, kterou piedstavuje sob polarni (Rangifer tarandus), se parohy vyskytuji
pouze u samctl. Rohy naproti tomu vyrustaji u obou pohlavi turovitych, rohy samcti jsou vsak
zpravidla vétsi a silngjsi (Fandos et al., 1989; Lauvergne et al., 1998). Granados et al. (1997)
to nazorn¢ demonstruji na piikladu kozorozce iberského (Capra pyrenaica), kde rohy samci
mohou dortistat az ¢tyfnasobné velikosti v porovnani s rohy samic (20 vs. 83 cm). Je pfitom
zajimavé, ze ackoliv predstavuje velikost téla a rohi pomérné nezavislé znaky s rtiznou
trajektorii ontogeneze (Coté et al., 1998; Lauvergne et al., 1998), a v pripad¢ suboptimalnich
podminek prostiedi mize dokonce dochazet k selektivni investici zdroju do ristu téla na ukor
rohtt (Festa-Bianchet et al.,, 2004), u podceledi Caprinae SSD pozitivné koreluje
s dimorfismem velikosti rohti. P¥i mapovani téchto znaki na fylogeneticky strom Caprinae se
ukézalo, ze extrémni dimorfismus velikosti rohil se vyvinul u piedka vSech dnesnich koz
s vyjimkou paovce hiivnaté (Ammotragus lervia) (). Nejvétsi sexualni dimorfismus v délce
roht ve vztahu k dimorfismu velikosti téla se vyskytuje u vétve divokych koz a ovci (viz Obr.
3), které tak v tomto ohledu tvoii distinktni skupinu od zbylych druhii podéeledi, coz je
pravdépodobné zptisobeno jejich typickym charakterem samcich souboju a roli, jakou hraje

intersexualni selekce v reprodukci koz a ovci (Alvarez, 1990; Caro et al., 2003).
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Obr. 3. Sexualni dimorfismus velikosti rohti u vybranych skupin podéeledi Caprinae
Vv zavislosti na SSD. 1 - kozy (rod Capra, Ammotragus a Pseudois a Hemitragus jemlahicus),
2 - ovce (rod Ovis a Hemitragus hylocrius), 3 - asijské druhy podobné kamzikiim (rod
Capricornis a Naemorhedus, Oreamnos americanus a Ovibos moschatus), 4 - takin

(Budorcas taxicolor), 5 - evropsti kamzici (rod Rupicapra)
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3.2. Ontogeneze pohlavni dvojtvdrnosti

Pfi snaze o vysvétleni vzniku SSD pomoci proximatnich pfi¢in je pfedev§im nutné stanovit
rastové kiivky pro obé pohlavi, komplexni analyza pak vyzaduje i urCeni miry pre- i
postnatalnich matefskych investic a life-history strategii obou pohlavi ve vztahu K rtstu. To
Videalnim ptipad¢ vyZaduje pravidelné, opakované vazeni stejnych jedinci v pribéhu
nékolika let (Festa-Bianchet et al., 1996). Jelikoz divoké druhy chované v zajeti maji
zpravidla k dispozici stabilni zdroje potravy, ziji mimo dosah predatorti a prochazeji tak zcela
rozdilnou popula¢ni dynamikou, coz vse nasledné ovliviiuje ontogenezi SSD, nejevi se jejich
vyuziti pro podobné studie jako obvlast’ vhodné. Na druhou stranu jsou podobné metody ze

zcela ziejmych pficin v terénu jen velice obtizné proveditelné, a tak neni divu, Ze studii

13



zabyvajicich se ontogenezi SSD u jednotlivych druh kopytniki je stale malo (Festa-
Bianchet et al., 1996, LeBlanc et al., 2001).

Ackoliv v ptirodé existuje nékolik fyziologickych mechanismd, jak asymptotickym rlstem
dosahnout rizné velikosti, at’ uz je to pfitomnosti velikostnich rozdill jiz pfi narozeni nebo
pomoci rychlejsiho ¢i delsiho rastu jednoho pohlavi (Stamps, 1993; Isaac, 2005), u kopytnikt
se Casto setkavame s tim, Ze SSD je vysledkem sexualniho bimaturismu, tedy rozdilné délky
obdobi riistu a zahéjeni pohlavniho rozmnoZzovani, které je u samct oddaleno az o né€kolik let
ve srovnani se samicemi (Festa-Bianchet et al., 1996; Festa-Bianchet et al., 2000). Samci
narozdil od samic pokracuji v ristu, i kdyz pomalejSim tempem, i po dosazeni pohlavni
zralosti (Weckerly, 1998; Isaac, 2005). Vse je dano reprodukéni strategii obou pohlavi
(LeBlanc et al., 2001) a intersexualnimi rozdily ve vztahu mezi velikosti téla a reprodukéni
uspésnosti (Birgersson a Ekval, 1997; Festa-Bianchet et al., 2000). Zatimco reprodukéni
uspéSnost samice, vyjadiena poctem zplozenych mldd’at, neni tolik zavisld na jeji télesné
velikosti, v piipadé¢ samci je tento vztah mnohem silnéjsi a je vysledkem reprodukéniho
systému (Pelletier a Festa-Bianchet, 2006). V polygynim uspofadani, kde sexualn¢ dimorfni
samci kompetuji o pfistup k samicim Vv estru ve vzajemnych soubojich, je velikost téla (spolu
s velikosti roht ¢i parohll) rozhodujici (Andersson, 1994; McElligot et al., 2001; cf. Vanpé et
al., 2008).

Proto u mnoha druhti kopytnikli samice po dosazeni urCité¢ limitni velikosti nutné pro
rozmnozovani za¢nou investovat vétSinu metabolickych zdroji do reprodukce namisto ristu,
ktery se tak zpomali, ¢i zcela zastavi (Birgersson a Ekval 1997; Coté a Festa-Bianchet,
2001a). Zisk v podobé vétsi fitness diky dodate¢nému rustu je totiz pravdépodobné mensi,
nez zisk z reprodukce (LeBlanc et al., 2001). Samci jsou naopak selektovani na dlouhodobou
alokaci co nejvétsiho mnozstvi dostupnych zdroji do co nejrychlejsi télesného rustu a
s reprodukci ¢ekaji az na moment, kdy dosdhnou maximalni té€lesné velikosti, kterd jim zajisti
dominantni postaveni v socialni hierarchii (Festa-Bianchet et al., 1996; Pelletier a Festa-
Bianchet, 2006).

Jak uz tedy bylo zminéno, samci mnoha kopytnikd maji podstatn¢ delsi obdobi rustu, ktery
dale pokracuje i po pohlavni zralosti (Festa-Bianchet et al., 1996), a zac¢inaji se rozmnozovat
V pozd¢jsim veéku nez samice (Houston et al., 1989). Samec ovce tlustorohé (Ovis
canadensis) ma zpravidla minimalni reprodukéni uspéch pted dosazenim véku 5-6 let
(asymptotického ristu dosahuje okolo 7 let), zatimco primiparni samice jsou v pruméru 2
roky staré (Festa-Bianchet et al., 1996). Navic u nékterych druhit kopytnikti se samci vétsimi

uz rodi (Sanchez et al., 1994; Alley et al., 1995; Birgersson a Ekvall, 1997) a po narozeni i
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rychleji rostou (Alley et al., 1995; Cassinelo a Gomendio, 1996; Giacometti et al., 1997,
Birgersson a Ekvall, 1997; Birgersson et al.,, 1998; Co6té a Festa-Bianchet, 2001a; cf.
Andersen a Linell, 1997).

Asymptotickd ristovd kifivka samci ma tedy oproti samicim riizny pocatek a strmé&jsi
sklon (Stamps, 1993), i kdyZ tento trend samoziejmé neni univerzalni. Napiiklad samci danka
evropského (Dama dama) piibiraji po narozeni 191g denné, zatimco samice pouze 165¢g
(Birgersson a Ekvall, 1997), ackoliv SSD u blizce ptibuzného kamzika bélaka (Oreamnos
americanus) vznika az ve véku 3-4 let, do té doby je tento druh monomorfni (Houston et al.,
1989). Podobné je tomu i u blizce piibuzné ovce tlustorohé. Ackoliv jsou samci tohoto druhu
pii narozeni pouze o 10% t&z$i nez samice, v dospélosti mohou byt az o 65% t¢z8i. Festa-
Bianchet et al. (1996) tedy shrnuji, Ze vétSina dimorfismu se u ovce tlustorohé vyvine az po
odstavu diky rychlejSimu ristu samcti ve véku 1-2 let. Samci navic mohou mit kazdoro¢né
delsi sezonu rlstu, zatimco samice smétuji rocni zdroje do reprodukce.

Rada experimentélnich studii zabyvajicich se plasticitou velikosti téla a SSD zjistila, Ze
dimorfismus neni determinovan pouze geneticky, ale mize byt vyrazné ovlivnén i dalSimi
faktory, z nichZ nejdulezitéjsi je pravdépodobné hustota populace a podminky prostiedi pii
narozeni souvisejici S dostupnosti potravy pro kojici matku i mlad’ata (Post et al., 1999;
Toigo et al., 1999; LeBlanc et al., 2001). Pfedev§im samci, zavisli na neustalém piisunu
velkého mnozstvi potravy nutného pro rychly rust, jsou vyrazné ovlivnéni hustotou populace
v dob¢ narozeni. Omezeny piijem zdroji totiz mtze vést k tomu, Ze samci, ktefi se narodi
mensi, jiz prakticky nemaji moznost nijak tuto ztrdtu dohnat a po cely Zivot jsou tak
znevyhodnéni (LeBlanc et al., 2001). Samice ale oproti nim maji moznost volby. Mohou se
rozhodnout, Ze pii nedostateném piisunu potravy zpiisobeném vétsi velikosti populace
odlozi reprodukci na pfiznivéjsi obdobi a radéji alokuji dostupnou energii do vlastniho ristu
(Festa-Bianchet a Jorgenson, 1998). V ptipad¢, ze nastanou lepsi podminky, jsou potom
(LeBlanc et al., 2001). Tento fenomén, znamy jako kompenzacni rtst, proto muze vést
k poklesu SSD v piipadé nepiiznivych podminek béhem odstavu a dospivani (Toigo et al.,
1999; LeBlanc et al., 2001), a ackoliv pfinasi samicim pomérné¢ rychlou vyhodu, je podle
nedavnych vyzkumu spojen i stadou pozd¢jsich fyziologickych a ekologickych nakladu
(Metcalfe a Monaghan, 2001).

Vzhledem Kk odlisné reprodukéni strategii pohlavi a selekci na rozdilné, pohlavné
specifické matetské investice do potomstva (Trivers a Willard, 1973), je rlst samci vice

rigidni (existuje pro n¢j vice evolu¢nich omezeni), a proto nejsou schopni kompenza¢niho
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rustu. Z tohoto divodu ma kohorta (Toigo et al., 1999) a populacni hustota (LeBlanc et al.,
2001) negativni vliv na velikost samcii, jejichz hmotnost pii odstavu koreluje s hmotnosti
Vv dosp¢élosti, ale nijak neplisobi na samice, jejichz rist vykazuje vétsi fenotypickou plasticitu
(Festa-Bianchet et al., 1996), protoze u nich se podobna korelace neprokazala (Birgersson a
Ekval 1997; Festa-Bianchet et al., 2000).

Podobné zavéry také poskytuji kli¢ k poznani ekologickych podminek nutnych pro evoluci
SSD. Je totiz mozné predpokladat, Zze sexudlné dimorfni strategie ristu se mnohem
pravdépodobnéji vyvinou Vv podminkach nadbytku potravy, spiSe nez pfi jejim nedostatku
(LeBlanc et al., 2001).

3.3. Evoluce SSD

Samci a samice stejného druhu spole¢né sdileji naprostou vétSinu gent a lisi se pouze typem
pohlavnich chromozomii, jejich velikost by tak méla byt podobna, ovlivnéna piedevsim
prostfedim. EXistence casto signifikantnich rozdili v télesné velikosti proto neni vibec
trivialni a béhem evoluce kopytnikli musel existovat silny selek¢ni tlak na vznik a zvétSovani
dimorfismu. Obecné se da fici, Zze ke vzniku SSD dochazi v ptipadé€, Ze na velikost samcu a
samic puasobi rozdilné selekéni tlaky, jejichz ucinky se vzajemné nevyru$i a které tak
postupné vedou k velikostnimu rozriiznéni. V soucasnosti existuji tii hlavni hypotézy vzniku
SSD (jejich prehled podava Blanckenhorn, 2005), z nichz nejvétsi popularitu ziskala ta, jez
vychdzi z teorie pohlavniho vybéru Charlese Darwina (1871) a obecného piedpokladu, Ze obé
pohlavi maji odli§né reprodukéni role (Andersson, 1994).

Pohlavni vybér, neboli sexualni selekce, se vétsinou déli na dva procesy, a to intrasexualni
selekci, pi1 které jedinci jednoho pohlavi (nejCastéji samci) kompetuji o pfistup
k pfislusnikim druhého pohlavi, a intersexualni (epigamickou) selekci, kdy si jedno pohlavi
(nejCastéji samice) vybira k pafeni mezi pfislusniky opac¢ného pohlavi (Darwin, 1971).
V praxi vSak Casto nejde tyto dva aspekty od sebe oddélit a jak upozornil Fisher (1930),
pokud je selektivni vyhoda kompetujiciho pohlavi spojena s vyskytem urcitého sekundarniho
pohlavniho znaku, potom je pravdépodobné, Ze u druhého pohlavi dojde k simultani selekci
na preferenci tohoto znaku (Min, 1997).

Vyhodou teorie sexualni selekce je, ze dokaze vysvétlit vznik SSD obéma sméry, tedy jak
pro druhy s vétSimi samci, tak i pro druhy, kde vétsi velikosti doristaji samice. VSe totiz

zélezi na prostfedi, ve kterém samci kompetuji o pfistup k samicim. Pokud ke skutecnym
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agresivnim soubojim o dominantni postaveni v socidlni hierarchii ¢i ritualizovanym
piedvadénim samct dochazi na zemi, je vyhodné byt co nejvétsi, protoze veétsi samci jsou
(Andersson, 1994; McElligot et al., 2001). Naopak velikost samice neni tak rozhodujici pro
to, aby se spafila a zplodila mlad’ata (cf. Mainguy et al., 2008; Preston et al., 2005). Na
druhou stranu ale existuji i druhy, u nichz samci soupeti v prostiedi, kde je dulezita ne tak
velikost a sila, jako rychlost a mrStnost, proto jsou zvyhodnéni mensi a pohyblivéjsi samci,
pokud k soubojim dochazi ve vzduchu (Serrano-Menses et al., 2008) ¢i ve vodé (Lindenfors
etal., 2002).

Ptivodni koncepci teorie sexualni selekce dale rozsitil Trivers (1972), ktery navrhl, ze
klicovym faktorem ovliviiujicim pohlavni vybér je ve skutecnosti rodicovska investice. Podle
jeho modelu bude pohlavi, které vyvine mensi rodiCovské Usili a investuje do potomstva
méné zdrojl, soupefit o jedince vice investujiciho pohlavi a stane se tak objektem sexudlni
selekce. Pokud lze tedy nejvétsi podil variability SSD vysvétlit pomoci sexualni selekce,
potom by mél zaroven stupein SSD korelovat s relativnimi rodi¢ovskymi investicemi do
potomstva. Tam, kde jsou mlad’ata narocnd na péc¢i ponechana na starosti pouze jednomu
pohlavi (tedy v drtivé vétSiné piipadd samicim), zatimco druhé pohlavi investuje do
reprodukce pouze ¢asem a energii pfi namluvach a patreni (Forsyth et al., 2005), tam je podle
Triverse (1972) moZzné o¢ekavat vyrazny stupenn SSD.

Zadruhé, SSD mohlo byt tvarovano ekologickymi procesy skrze diferenciaci potravnich
nik obou pohlavi. Pokud z jakychkoliv dtivodi dojde k omezeni potravni nabidky ovliviiujici
Sance na pieZiti a moZnost investovat do rlstu, da se oCekéavat, Ze samci a samice za¢nou
vyuzivat odli$né zdroje, aby snizili ¢i zcela zabranili vzajemné kompetici (Ralls, 1977). Toto
rozdilné vyuzivani zdroji pravdépodobné povede v dlouhodobém horizontu k dalsi
morfologické diferenciaci (Mysterud, 2000). Nevyhodou této teorie je piedevsim fakt, ze
nedokaze predikovat smér SSD, tzn. Ze jak samci, tak i samice se mohou stit vétSim
pohlavim (Serrano-Menses et al., 2008).

Kone¢n¢ za tieti, vznik SSD je mozné vysvétlit pomoci teorie fekunditni selekce (nebo
také “Big mother theory”), ktera byla navrzena pro druhy, kde samice jsou vétsim pohlavim
(Andersson, 1994; Ralls, 1976). Existuje totiz piredpoklad, Zze plodnost samice (definovana
jako velikost snusky, vajec, pocet a velikost mlad’at) pozitivné koreluje s jeji télesnou
velikosti. Pokud by selekce na plodnost samic byla silnéjsi, nez sexualni selekce zvyhodnujici
velké samce, potom by mohlo dojit k pfevraceni SSD ve prospéch samic (Davis a Roth,
2008).
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Ackoliv se nemusi jednat o vzajemné se vylucujici teorie a je mozné, ze u dané¢ho druhu
pusobi v ur¢ité mife vSechny uvedené selekéni procesy najednou (Ralls, 1976) sexualni
kopytnika (Loison et al., 1999b), ale i dalsich savcu (Lindenfors a Tullberg, 1998; Weckerly,
1998; McElligot et al., 2001; Lindenfors et al., 2002; Pérez-Barberia et al., 2002; Lindenfors
et al., 2007). Vsechny uvedené studie potvrzuji, Ze velikost pohlavi kompetujiciho o zdroje
Vv podobé pohlavné receptivnich pfislusnikii opa¢ného pohlavi je jednou z rozhodujicich
determinant reprodukéniho uspéchu. VEtSi samei vitézi v soubojich s mensimi samei, spaii se
tak s vice samicemi a zplodi v priméru vice mlad’at, kterym piedaji své geny pro té€lesnou
velikost, soutézivost a agresivitu (pro mikroevolu¢ni nasledky sportovniho lovu kopytniki
selektujicimu proti té€lesné velikosti viz Coltman et al., 2003). Vzhledem k tomu, ze velikost
samic je optimalné ur¢ena ptirodnim vybérem a tolik se neméni, dochéazi postupné ke vzniku
SSD.

Rozsah SSD potom zalezi na mife sexualni selekce, ktera se li§i v ramci jednotlivych typt
reprodukcnich systéma a strategii. Mnohem intenzivnéjsi bude sexualni selekce (pfedevsim
jeji intrasexualni slozka - sam¢i souboje) v polygynnim, spiSe neZ monogamnim uspotadani.
Monogamni systém tolik nezvyhodiiuje velké samce, a proto je dimorfismus pohlavi u téchto
druhti velice nepatrny ¢i vilbec zadny a pohlavi jsou monomorfni (Ochiai a Susaki, 2002).
SSD u kopytnikii promiskuitnich a tvoficich harémy (Weckerly, 1998) ve srovnani
s teritorialnimi ¢i lekovymi druhy, které zase piedstavuji vysoky potencial pro samici vybér
(Darwin, 1871; Andersson, 1994; Min, 1997; Loison et al., 1999b; Vanpé et al., 2008). Geist
(1974), ktery se vénuje vztahim mezi ekologii a socidlni evoluci u kopytnikd, zase vyvozuje,
ze u kopytnika sdruzujicich se do velkych stad by bylo pro samce piili§ energeticky naro¢né
branit ostatnim v pareni. Proto doslo u vysoce socialnich druhti jako je (Bison bison), buvol
africky (Syncerus caffer), sob polarni, antilopa skakava (Antidorcas marsupialis), anilopa losi
(Taurotragus oryx), ale i u piimorozci (Oryx spp.), gazel (Gazella spp.) a antilop
(Antilopinae) k poklesu SSD.

Zvlasté v poslednich letech se vSak objevily pochybnosti o tom, zda je pohlavni vybér
skute¢né jedinou urcujici selekéni silou zodpovédnou za existenci SSD. Jak uvadi Isaac
(2005), byl u nékterych druhti kopytnikd, napt. ovce tlustorohé, pomoci molekularnich analyz
zjistén podil mensSich samct na paternit€¢ narozenych mlad’at az 50%. U kozy domaci zase
25% reprodukéniho uspéchu ptipadd na alternatini reprodukéni strategie mladSich, méné

dominantnich samct (Saunders et al., 2005). V nékterych piipadech tedy pozorovany
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kopula¢ni tspéch samce neodpovida jeho reprodukénimu uspéchu (tj. mnozstvi zplozenych
mlad’at) a zda se tedy, ze vyhoda velkého t€la pii reprodukei neni tak jednoznacna, jak jsme
si jest¢ donedavna mysleli.

Hypotézu o evoluci SSD u kopytnikl vlivem sexualni selekce se pomoci srovnavacich
fylogenetickych metod rozhodli otestovat Pérez-Barberia et al. (2002) na nékolika desitkach
druhti. Vychazeli ptfitom z myslenek Jarmana (1974), ktery navrhl sérii vztahi mezi typem
uzivaného habitatu, rozmisténim potravy a socidlnim chovanim a hypotetizoval mozny
pochod mikroevoluénich krokti vedoucich k SSD skrze pohlavni vybér u africkych antilop.
Domnival se, ze pfedci dneSnich kopytnikl Zili jesté v paleocénu v uzavienych habitatech,
jako byl les a kfovinaté porosty. Byly to monogamni a monomorfni zvifata podobné dnesnim
antilopam zivici se listim a okusovanim vétvi a mladych vyhonkii.

V obdobi oligocénu vsak zacaly tropické a subtropické lesy pomalu vymirat a béhem
miocénu byly vystiidany otevienymi travnatymi plochami, na kterych jsou zdroje potravy
nerovnomeérné distribuovany. V této souvislosti byli tehdejsi kopytnici nuceni zménit skladbu
své potravy a preorientovat se na spasani travin. Ovsem jeji nerovnomérné rozmisténi a vetsi
nebezpeéi ze strany predatori na otevienych plochach je donutilo k vétsi agregaci. A za
takovéto situace, kdy se samice vyskytuji ve skupindch, jiz zacala byt vyhodné&jsi spise
polygynie. Tim tak nasledné doslo ke zméné reprodukéniho systému. Od polygynie, ktera
podporovala intrasexualni kompetici a vybér pohlavniho partnera, stacil uz jen maly evolu¢ni
krok vedouci ke vzniku sexualniho dimorfismu, jelikoz pisobil silny selekéni tlak na
zvétSovani  velikosti téla samci. Pérez-Barberia et al. (2002) prokazali, zZe
nejpravdépodobnéjsi scénar evoluce SSD vedl od zmény typu habitatu k pfechodu na
polygynni systém rozmnozovani, ktery nasledné zvyhodnoval vétsi rust téla sameti a tedy
vznik SSD. Pfitom jak uz bylo jednou uvedenou, ¢im vétsi byla mira polygynie, tedy pomér
samcl a samic ucastnicich se reprodukce, tim vétsi byl velikostni rozdil mezi pohlavimi
(Weckerly, 1998; Loison et al., 1999b).

To potvrzuji i vysledky mé prace (1), ze kterych vyplyvaji statisticky signifikantni rozdily
v SSD mezi skupinou koz a ovci na jedné stran¢ a jihovychodoasijskymi druhy goralti a
seraull na stran¢ druhé. Zatimco vyrazné dimorfni kozy a ovce pravdépodobné piedstavuji
puvodni stav, zZiji v otevieném skalnatém terénu a rozmnoZzuji se v promiskuitnim systému,
ktery je charakteristicky intenzivnimi agonostickymi interakcemi samct v dobé tije (Schaller,
1977), u goralid a serauti doslo k sekundarni ztrat¢ SSD. Oba rody se zdrzuji v astecné
zalesnéném biotopu, Ziji solitérné, v parech ¢i malych rodinnych skupindch a souboje mezi
samci bud'to zcela chybi, nebo jsou velmi nendpadné (Smith a Xie, 1998; Nowak, 1999). Na

19



zéklad¢ fylogenetické analyzy se mi také podatilo zrekonstruovat pravdépodobny stav SSD u
piedka podceledi Caprinae, ktery byl s hodnotou Lovich-Gibbonsova poméru 1,56 blize
soucasnym kozam a ovcim (1).

Vétsi velikost téla, vedle zisku v podobé vétsiho reprodukéniho uspéchu u polygynnich
druhti, ovSem piedstavuje pro samce fadu nevyhod, pfedev§im s ohledem na vyssi
energetickou naro¢nost. V opa¢ném sméru nez sexualni selekce tedy na velikost téla neustale
pusobi sily piirodniho vybéru, ktery se ji snazi vratit na troven pro dany druh optimalni
(Fairbairn, 1997). Silny selek¢ni tlak na rist velikosti téla samct je tedy nutny nejenom pro
vznik SSD, ale i jeho udrzeni v prubéhu vyvoje druhu (Blanckenhorn, 2005). Ovéfit tuto
hypotézu bohuZzel neni pfili§ jednoduché. Pokud by vSak v pfirodé existovaly pivodné
dimorfni druhy polygynnich kopytnikli, u kterych zménou reprodukéniho systému doslo
k uvolnéni sexualné selekénich tlakd, jednalo by se o0 ideélni kontrolni skupinu pro testovani
hypotézy o roli pohlavniho vybéru v evoluci SSD. V takovém piipadé by mélo dojit
k poklesu SSD.

Domnivam se, Ze piikladem tohoto modelu umoziujiciho ovéfit validitu hypotézy o
vzniku SSD pomoci sexualni selekce jsou domaci plemena koz, ovci a skotu. Jak uz jsem
diive uvedl, obé podceledi Caprinae a Bovinae se vyznacuji vyraznym SSD, ktery je
pravdépodobné vysledkem intenzivni sam¢i kompetice o ptistup k samicim v estru. Zaroven
byly obé podceledi tispésné¢ domestikovany béhem neolitické revoluce (Zeder a Hesse, 2000)
a poslednich né€kolik tisic let mimo dosah selek¢nich tlakil pohlavniho vybéru. Porovnanim
miry sexudlniho dimorfismu u domécich plemen koz, ovci a skotu a jejich divokych
pfibuznych jsem prokéazal signifikatni pokles SSD vlivem domestika¢niho procesu. U
domacich plemen koz klesl SSD z ptivodni hodnoty Lovich-Gibbonsova poméru 1,83 az na
1,36, u domacich ovci z 1,67 na 1,41 (). Pouze u skotu nebyla zména SSD statisticky
vyznamna (pokles SSD z 1,53 na 1,48), coz vSak muze byt zplisobeno tim, ze jiZ samotna
hodnota SSD u divokych turd neni v porovnani s divokymi druhy Caprinae pfili§ vysoka a
blizi se hodnoté SSD pro jejich domestikované formy (l1). Je také zajimavé, ze nejméné
dimorfni plemena vSech studovanych druhii pochazi z Afriky a jizni Asie, zatimco nejvétsi
SSD je mozné pozorovat u evropskych plemen (I, 11). To podle mého nazoru poskytuje
podporu tvrzenim z pfedchozi kapitoly o zéavislosti SSD na podminkach prostiedi, jelikoz
nejchudsi nabidka potravy.

Zaverem je mozné fici, Ze vySe uvedené vysledky dosazené na domacich plemenech koz a

ovci jsou nepiimym diikazem vlivu intrasexudlni kompetice samct na vznik SSD u kopytniki
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a potvrzuji tak pavodni Darwinovy myslenky. Zaroven vsak plati, Ze sexualni selekce neni
pravdépodobné jedinym zdrojem rozdilii ve velikosti téla samct a samic, protoze na piikladu
domestikanti muzeme vidét, Ze ani Gplné odstranéni samcich souboju z reprodukce daného

druhu nemusi nutné vést ke zméné na monorfismus.

3.4. Renschovo pravidlo

Némecky evolu¢ni biolog Bernhard Rensch si jako prvni na zékladé¢ pozorovani ptaki
povsiml, ze SSD se v ramci skupiny pfibuznych druhti méni s velikosti t¢la, a navrhl obecné
pravidlo popisujici charakter alometrickych vztahti mezi télesnou velikosti samce a samice.
Renschovo pravidlo tak ptedpovida, ze SSD bude pozitivné korelovat s primérnou velikosti
(hyperalometrie) u taxonti, kde samci jsou vétSim pohlavim, tedy ¢im vétsi druh, tim veétsi
bude relativni velikost samcti v poméru k samicim. Opacny trend vSak nastane u taxont, kde
samice jsou vetSi neZ samci, zde bude SSD negativné korelovat s primérnou velikosti téla
(hypoalometrie), tzn. srostouci velikosti druhu bude SSD klesat (Rensch, 1950, 1959;
Fairbairn, 1997).

Alometrie SSD, definovana jako nerovnomérnost ¢i odchylka od geometrické podobnosti
(Schmidt-Nielsen, 1984), se projevi pii vyneseni logaritmované vahy samce proti
logaritmované vaze samice. Pokud bude sklon regresni ptimky > 1, bude to znamenat, ze
velikost samcii roste rychleji nez velikost samic. S rostouci velikosti téla tento trend povede
k posunu SSD jez pujde v protichidném sméru v zavislosti na tom, které pohlavi je u daného
taxonu vétsi (Fairbairn, 1997; Abouheif a Fairbairn, 1997).

Obecnym piedpokladem pro vznik zavislosti mezi velikosti té€la a SSD v souladu
s Renschovym pravidlem je existence vétsich evolu¢nich omezeni na velikost téla samice,
jelikoz zména velikosti t€la samcti je mnohem proménlivéjsi a dokaze vysvétlit nejvetsi podil
variablity SSD (Davis a Roth, 2008). Pro vysvétleni vzniku sexualni alometrie velikosti jiz
byla navrzena fada fukénich hypotéz (pro piehled viz Fairbairn, 1997). Pro zjednoduseni je
mozné je rozdélit do tfi hlavnich kategorii: 1) evolu¢ni omezeni, 2) pfirodni vybér a 3)
pohlavni vybér. Podle hypotézy evolu¢nich omezeni dochazi k alometrickému trendu tim, ze
ob¢ pohlavi reaguji rozdiln€ na podobné selek¢ni tlaky na velikost téla. Pokud by se samci a
samice liSili v rozsahu genetické variance, potom by silnéjsi evolucni odpovéd’ pohlavi s vétsi
aditivni genetickou varianci vedla Kk sexualni alometrii velikosti. Pfirodni selekce v podobé

intersexualni kompetice o zdroje zase predpovida, ze jestlize je zvétSujici se velikost téla
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spojena se snizenim mezidruhové kompetice, potom pohlavi vétSich druhti si vice vzajemné
kompetuji o zdroje kviili vy$§im potravnim narokim. Je tedy pravdépodobné, ze u nich dojde
k rozriznéni pohlavi do odlisnych ekologickych nik a tim i ke zvétSeni SSD. A kone¢né za
tieti, hypotéza o vzniku alometrickych vztahii velikosti vyuzivajici teorie pohlavniho vybéru
predpoklada, Ze sexudlni selekcni tlaky plsobici siln€ji na velikost téla samct vytvareji
vzajemn¢ zavislé, avsak mnohem slabsi evolucni zmény u velikosti téla samic (Fairbairn,
1997; Dale et al., 2007).

Vztah mezi SSD a velikosti téla v souladu s Renschovym pravidlem potvrdila jiz fada
komparativnich studii u riznych taxonti od hmyzu (Fairbairn a Preziosi, 1994; Serrano-
Meneses et al., 2008), pies plazi (Kratochvil a Frynta, 2002, 2007; Cox et al., 2007; Stephens
a Wiens, 2009; Frydlova a Frynta, 2010) a ptaky (Colwell, 2000; Székely et al., 2007; Dale et
al., 2007) az po savce (Weckerly, 1998; Smith a Cheverud, 2002; Lindenfors et al., 2007).
Pozitivnich vysledki je vétsinou dosazeno tam, kde samci jsou vétsim pohlavim (Abouheif a
Fairbairn, 1997), zatimco skupiny druht s female-biased SSD se zatim, az na par vyjimek
(Davis a Roth, 2008; Stuart-Fox, 2009), Renschovu pravidlu vétSinou vzpiraji (Webb a
Freckleton, 2007). Jako nejpravdépodobnéjsi pii¢ina pozorovanych trendi SSD se Casto
zminuje sexualni selekce (Fairbairn a Preziosi, 1994; Lindenfors a Tullberg, 1998; Dale et al.,
2007, Lindenfors et al., 2007).

Je pfitom zajimavé, Zze u kopytnikd, velikostné velmi variabilni skupiny s ¢asto vyraznym
male-biased SSD, nebyl vztah mezi velikosti samce a samice signifikantné odlisny od
isometrie (Alexander et al., 1979; Abouheif and Fairbairn, 1997; Lindenfors et al., 2007).
Jedinou vyjimku ptedstavuje komparativni prace Weckerleyho (1998), ktery pro
ptezvykavce, nejpocetnéjsi nadiad kopytnika, uvadi sklon regresni ptimky 1,077, ackoliv
jeho data nebyla oSetfena proti vlivu fylogenetické piibuznosti transformaci na nezavislé
kontrasty, takze vztah mezi velikosti a SSD mize byt dat evolu¢ni afiliaci jednotlivych
taxonu (Felsenstein, 1985)

Pti detailni analyze SSD a alometrickych vztahti mezi velikosti obou pohlavi u divokych
druhii koz a ovci se mi nepodafilo Renschovo pravidlo prokazat. Ackoliv sklon regresni
pfimky zavislosti logaritmovanych hmotnosti samce a samice byl ndpadné vétsi nez 1 u
skupiny koz (1,319), ovei (1,239), i goralt a seraut (1,138), stejné tak jako u celé podceledi
(1,028), Zadny z téchto koeficienti se statisticky vyznamné nelisil od isometrického vztahu se
sklonem piimky B =1 (I). Podobnych vysledki bylo dosazeno 1 v ptipad¢, kdy jsme ptivodni
data v analyze nahradili nezavislymi kontrasty pro odflitrovani vlivu fylogenetické

ptibuznosti druhd (Felsenstein, 1985). Dokonce ani divoké druhy turd se sklonem regresni

22



piimky 0,98 nepodporuji zdanlivé obecnou platnost Renschova pravidla (11).

Je vSak mozné, Ze 1 pies existenci vyraznych odchylek od isometrie je statisticka
neprukaznost vysledkli ddna nedostate¢nym poctem analyzovanych druhii (viz ale Lindenfors
a Tullberg, 2006). Kdyz jsem se zaméfil na intraspecificky trend SSD u nékolika set
domacich plemen koz, ovci a skotu, alometrie velikosti t€la samcti a samic se ukazala jako
statisticky prukazna a byla v souladu s pfedpoklady Renschova pravidla. Nejvétsiho sklonu
doséhla regresni piimka u domaciho skotu (1,21) (I1), nésledovaného plemeny ovci (1,132) a
kozy (1,101) (I). Zaroven jsem zjistil, ze korelace nezavislych kontrastit SSD a télesné
velikosti samcti (nikoliv v§ak samic) divokych koz a ovci témét dosahla hladiny statistické
vyznamnosti (1), ¢imZ se potvrdila vEtsi variabilita velikosti samcti a naopak evolu¢ni
omezeni velikosti samic, k podobnym zavérum dospél i Davis a Roth (2008). Tim se podaftilo
prokazat existenci alometrie SSD i na vnitrodruhové urovni a zaroven i skute¢nost, ze
variance SSD se dé 1épe vysvétlit zménou velikosti samcl nez samic a tim podpofit platnost
Renschova pravidla.

Ackoliv se na zakladé mnozstvi kvantitativnich dikazii Renschovo pravidlo casto
povazuje za nejrozsifenéjsi alometricky trend (Fairbairn, 1997), jeho obecna validita je stale
sporna. Loison et al. (1999b) sice také zjistili srovnavaci analyzou provedenou na 100
druzich kopytnikil rostouci SSD se zvétSujici se velikosti téla, tuto zavislost je vSak podle
nich mozné vysvétlit pouze na zakladé pozitivniho korelace mezi velikosti druhu a miry
polygynie, a proto se domnivaji, Ze alometrie neni pro utvafeni SSD u kopytnikli viibec
dilezita. Urcitou skepsi ohledné obecné platnosti alometrickych vztaht velikosti zastavaji 1
Blanckenhorn et al. (2006), podle nichZ je v naprosté vétsing piipadi za zdanlivou pfitomnost
Renschova pravidla zodpovédna pouze systematicka zména velikosti téla populaci druhu
s rostouci latitudou odpovidajici Bergmanovu pravidlu. Zistava tedy otazkou, zda Renschovo

pravidlo neni pouze vedlej§im produktem jinych faktord.

3.5. SSD a jeho life-history konsekvence

Vedle jiz diive probiranych rozdild v reprodukénich rolich, reprodukénim tspéchu, rastovych
strategiich a rozdilné alokaci zdrojii samcii a samic jednoho druhu je tfeba pfipomenout, Ze
SSD miZze mit vyznamné diisledky na ekologii, chovani, popula¢ni dynamiku a evoluci life-
history znaku (Geist, 1974; Blanckenhorn, 2005). Soucasné studie provedené na savcich

objevily vztahy mezi SSD a pohlavnimi rozdily ve skladbé a rychlosti ptijmu potravy (Pérez-
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Barberia a Gordon, 2001), typem obyvané¢ho habitatu (Villaret a Bon, 1995; Villaret et al.,
1997; Conradt et al., 1999; Bon et al., 2001; Ruckstuhl a Neuhaus, 2001; Weckerly et al.,
2001; Ruckstuhl a Festa-Bianchet, 2001; Neuhaus a Ruckstuhl, 2002), latitudinalni a sezénni
variaci (Isaac a Johnson, 2003) a nakonec i klimatickou odolnosti a mortalitou (Toigo et al.,
1997; cf. Toigo a Gaillard, 2003).

Jednim z nejvice studovanych dusledkd SSD na ekologii a chovani druhu je situace, kdy
ob¢ pohlavi ziji v dospélosti ve svych vlastnich socialnich skupindch, coz nasledné vede i k
exkluzivnimu uzivani rozdilnych arealt Casto s riznym typem habitatu (liSici se v mnozstvi
biotickych a abiotickych zdroju), tedy jev oznacovany jako sexualni segregace (Bon et al.,
2001). Tento fenomén, ktery je vysledkem postupného vzajemného oddéleni obou pohlavi
podél nekolika dimenzi, je mezi polygynnimi kopytniky téméf vSudypritomny (Weckerly et
al., 2001; Ruckstuhl a Neuhaus, 2002). Sexualni segregace vétsinou trva po cely rok mimo
dobu rozmnozovani (Shackleton a Shank, 1984; Villaret a Bon, 1995; Villaret et al., 1997).
Soucasné hypotézy casto spojuji sexudlni segregaci s fyziologickymi a ekologickymi
disledky SSD, véetné pohlavnich rozdili v ¢asovém rozvrhu, charakteru pohybu a velikosti
okusu (Ruckstuhl a Neuhaus, 2000).

Hypotéza vysvétlujici segregaci pohlavi na zakladé SSD se nékdy také nazyva ,,hypotéza
selekce pastvy* (Ruckstuhl a Neuhaus, 2001). ProtoZe jsou samice kopytnikli ¢asto mnohem
mensi nez samci, potiebuji se past na mnohem kvalitn&jsi potrave, metabolickd u€innost totiz
roste imérné s t&lesnou velikosti. Zaludek samctl je vétsi a maji i delsi stfeva. Potrava tedy
prochazi travicim traktem déle nez u mensich samic, a je tak mnohem 1épe vyuzita. Samci
obsahem vldkniny. Takovy vybér splituje jejich energetické naroky na pastvu, kterd je sice
nizké kvality, ale zato je vydatnéjsi. Z téchto rozdilnych narokl na potravu nakonec vyplyva
socialni 1 mistni segregace obou pohlavi (Ruckstuhl a Neuhaus, 2000). Vyssi potieba
kvalitn€jsi potravy v obdobi laktace je také dobrym podpirnym argumentem pro selekci
pastvy. Pokud by se pfece jen obé pohlavi pasla na stejné pastve, musely v takovém piipadé
samice zvysit ucinnost traveni pomoci intenzivnéjSiho zpracovani potravy pii zvykani (Gross
et al., 1995). Dikazy pro tuto hypotézu pfinesla jiz fada experimentalnich vyzkuma na
jednotlivych druzich kopytnikd (Gross et al., 1995; Ruckstuhl et al., 2003) i celkova
srovnavaci studie (Mysterud, 2000), ackoliv vysledky nejsou vzdy konsistentni (Pérez-
Barberia a Gordon, 1999; Pérez-Barberia et al., 2008).

Clutton-Brock et al. (1987) rozsifili predpoklady o vztahu mezi SSD a sexualni segregaci

na ,,hypotézu neptimé kompetice*. Podle ni jsou samci skrze nepfimou kompetici samicemi
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vytlaceni do okrajovych suboptimalnich stanovist’ s nekvalitni pastvou. Protoze jsou samci
celkové vEétsi, maji tak 1 vyssi naroky na mnozstvi piijaté potravy. Bud’ musi pastvou stravit
vice Casu nez samice, coz je ovSem velmi nebezpecné, anebo mohou zrychlit jeji piijem.
Rychlost pfijmu potravy vSak zavisi u herbivorti na dvou proménnych. Jednak na velikosti
okusu a potom na vegetatni biomase (vysSce vegetace). Velikost okusu urcenda polomérem
zubniho oblouku se vSak nezvySuje s rostouci velikosti téla tak rychle, jako metabolické
naroky (Pérez-Barberia a Gordon, 2001), a samci proto potitebuji vyssi minimalni biomasu
vegetace. OvSem v obdobi, kdy jsou traviny intenzivné spasany (naptiklad v zim¢ nebo pii
vysoké hustoté herbivorli v dané lokalit€), se vyska vegetacniho porostu vyrazné snizi, a to az
pod minimdlni mnozstvi biomasy, které by mohlo uspokojit energetické naroky samct. Ti uz
pak nejsou schopni zajistit si optimalni rychlost pfijmu potravy, a tak jsou vlivem nepiimé
kompetice ze strany samic, kterym niz§i vegetacni porost plné¢ vyhovuje, vytlaceni na
okrajova neobsazend teritoria s potravou, kterd je sice méné kvalitni, ale nesrovnatelna
mnozstvim dostupné biomasy. Navzdory racionalnim pfedpokladiim a dimyslnym pokusiim
se v8ak Conradtovi et al. (1999) nepodatilo tuto hypotézu ovéfit.

Pti hledani pficin segregace pohlavi ziskala pravdépodobné nejvétsi podporu ,hypotéza
rozdilné aktivity podle které musi sexudlni dimorfismus velikosti téla a energetickych
naroki nutné vést k rozdilim v aktivité samct a samic, a to nasledné vyusti v segregaci
pohlavi (Baumont et al., 2000). Synchronizovat chovani tak, aby skupina mohla drZet
denni aktivity. A proto kopytnici radéji tvoii sexualné a nékdy dokonce i vékové segregovana
stada (Ruckstuhl a Neuhaus, 2001). Zastancu této hypotézy je v soucasné dobé opravdu
mnoho (Mysterud, 1998; Ruckstuhl, 1998; Ruckstuhl a Neuhaus, 2001; Ruckstuhl a Neuhaus,
2002; Ruckstuhl a Kokko, 2002; Shi et al., 2003; Pelletier a Festa-Bianchet, 2004) a dnes se
povazuje za jednu z nejvérohodnéjsich (Neuhaus a Ruckstuhl, 2002).

Sexualni dimorfismus kopytniki ma vsSak 1 své dalsi souvislosti s life-history
charakteristikami. Né&kteti autofi zminuji vyS$i umrtnost samcu, ktera je zpisobena vetsi
citlivosti vii¢i okolnim podminkam (Loison et al, 1999a). Vétsi t€lo s sebou nese i veEtsi
energetické naroky, a tak v obdobi nedostatku potravy, zplisobeném vétsi populacni hustotou
nebo horsimi klimatickymi podminkami stradaji mnohem vice nez samice (Post et al., 1999;
Toigo et al., 1999; LeBlanc et al., 2001). Maji i méné tukovych rezerv, jelikoz veSkeré
dostupné zdroje alokuji do télesného rustu (Festa-Bianchet et al., 2000). Pokud ke vSemu
jesté pripocitame energeticky velmi naroénou rozmnozovaci sezéonu (Forsyth et al., 2005),
kdy mtze dojit i ke zranénim v soubojich, potom je vys$§i mortalita samct jiz zcela intuitivni.
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Navic s vys§im dimorfismem by se méla mortalita samcli v porovnani se samicemi zvySovat
(Isaac, 2005).

Navzdory témto skute¢nostem jsou urcitym zklamani vysledky Toigo a Gailllarda (2003),
kteti pfi studiu 26 populaci kopytnikd riznych druhti neobjevili zadny vztah mezi SSD a
mortalitou samcu (viz také Toigo et al., 1997). Ta bylo sice v subotimalnich podminkach
vysSi, nez umrtnost samic, ale nijak se neliSila V zavislosti na dimorfismu druhu.
Pravdépodobnost piezivani samct dokonce nebyla ovlivnéna ani typem reprodukéniho
systému. Co je vSak pozoruhodné, v dobrych podminkach se dafi samciim dimorfnéjsSich

druhti 1épe nez t€ém méné dimorfnim (Toigo a Gaillard, 2003).
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4. Pomér pohlavi mlad'at a investice do potomstva

V nasledujicim textu se pokusim ukdzat, ze jednim z jevl souvisejicich s SSD u kopytniki
muze byt i variabilita poméru pohlavi mlad’at pii narozeni (secondary sex ratio, SSR,
nejéastéji vyjadieny jako pocet samct/celkovy pocet mlad’at ve vrhu). Jiz v minulé kapitole
jsem zminil, jak ekologie daného druhu, zejména typ prostiedi, jeho stabilita v Case,
distribuce, mnozstvi a kvalita potravy nebo typ predatort, ovlivnila jeho socidlni evoluci
(Geist, 1974), kterd urcovala i typ reprodukéniho systému. Sexudlni selekce odrazejici rizné
reprodukéni role obou pohlavi nasledné vedla i k rozrtiznéni rlstovych strategii samct a
samic. JelikoZz se u socidlnich kopytnikl Zijicich v polygynnim systému stala velikost téla
samci klicovym znakem rozhodujicim o vysledku vzajemnych soubojii, a tim i hlavni
determinantou jejich reprodukéni uspésnosti, doslo ke vzniku silného evoluéniho tlaku na co
nejrychlejsi rast. Maximalni mozné pfirastky by meély zacit co nedjfive, idedlné jiz
Vv embryonalnim stadiu, tak by totiz poskytly jedinci potiebny naskok proti ostatnim samctim
Vv populaci. Vznik SSD tim tak vytvofil i vys$si naroky na samice a jejich matetské investice
liSici se Vv zavislosti na pohlavi potomki. Pomér pohlavi a rozdilné rodi¢ovské investice do
potomstva souvisejici s odliSnou reprodukéni hodnotou samcii a samic jsou tak jednim
z dalSich disledkt sexudlniho dimorfismu kopytnikd.

Jak uz to tak byva, prvnim, kdo se zabyval fenoménem poméru pohlavi, byl Darwin
(1871), ackoliv nenabidl konkrétni vysvétleni, pro¢ jsou v pfirodé obecné polty samci a
samic stejné. Této vyzvy se chopil az Fisher (1930), kdyz ptedstavil svou teorii o selekénim
zvyhodnéni rodicu, jez produkuji v populaci vzacnéjsi pohlavi, coz ¢asem vzdy povede K
ustaleni poméru 1:1. Piedpokladal totiz, Ze jestlize dojde z jakéhokoliv diivodu k vychyleni
populaéniho poméru pohlavi jednim z obou sméri, selekce zavisla na frekvenci poskytujici
reprodukéni vyhodu vzacnéjSimu pohlavi nakonec vzdy vrati pomér do rovnovahy.
Argumentoval tim, ze rodi¢e produkujici vice mladat vzacnéjsiho pohlavi s vétsi Sanci na
reprodukci po sob¢ nasledné zanechaji vice vnoucat nez jedinci produkujici bézné pohlavi.
Jejich geny pro produkci vzacnéjsiho pohlavi se tak budou §ifit v populaci az do momentu,
kdy se pocet samct a samic vyrovna (Hardy, 1997).

Ptisn¢ vzato se Fisheriv model zabyval vyrovnanym pomérem investic do pohlavi, spise
nez numerickym pomérem samcu a samic (Frank, 1990). Pokud je tedy napf. na produkci
samcl potfeba dvojnasobného mnozstvi energie, mél by byt jejich pomér k samicim 1:2
(Hardy, 1997). Za normalni situace bude proto nevyhodné odchylit se od rovnovahy a

alokovat vice zdroji ve prospéch jednoho pohlavi na tkor druhého, protoze tim okamzité
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vznikne selek¢éni vyhoda pro ostatni rozmnozujici se jedince Vv populaci investujici zdroje
rovnomérné (Fisher, 1930).

Jako hlavni vyhodu Fisherovy teorie vyrovnanych investic zminil Hardy (1997)
skutecnost, ze neni sensitivni k nékterym life-history charakteristikaim. Naptiklad neni
ovlivnéna rozdilnou mortalitou pohlavi poté, co dojde k ukonceni rodicovskych investic,
jelikoz vyssi imrtnost jednoho pohlavi je presné vykompenzovana zvySenym reprodukénim
uspéchem piezivSich jedinci. Stejné¢ tak jsou Fisherovy pifedpoklady nedotceny
reprodukénim systémem. Navzdory rozdilim ve varianci reprodukéniho uspéchu samci a
samic je prumérny reprodukéni uspéch obou pohlavi vyrovnany. Ackoliv tedy samice
produkujici syny riskuji, ze tito se nikdy nerozmnozi, Gspésny syn s velkym reprodukénim
ptispévkem jim tuto ztratu vynahradi.

Je potieba zduraznit, ze Fisherova teorie piedpovida pramérmy pomér pohlavi v populaci,
nic nam vsak netika o distribuci SSR v ramci jednotlivych rodin (= variance SSR). Tu se
snazi vysvétlit dalsi vzajemné soupefici evoluéni hypotézy, jez od té doby vznikly (Trivers a
Willard, 1973; Clark, 1978; Silk, 1983). Jejich spole¢nym piedpokladem je adaptivni
schopnost matky manipulovat pomérem pohlavi (Frank, 1990).

Konkrétni zptsob, jakym by samice dokazaly meénit sloZzeni svych vrhi a tim upravovat
SSR, zatim neni pfili§ jasny (Clutton-Brock a lason, 1986). U savct je totiz pohlavi mlad’at
urceno geneticky, tedy typem pohlavnich chromozomt a zalezi tak pouze na otci. Navic na
zékladé¢ Mendelovych zakonli nahodné segregace vede meidza u samcii k vytvoifeni stejného
poctu gamet nesoucich chromozom X a Y. Z toho vyplyva, Ze i pravdépodobnost vzniku
urcitého pohlavi by méla byt 0,5 a pomér samcii a samic by tak mél odpovidat binomickému
rozlozeni. To klade ve srovnani s haplo-diploidnim systémem ¢i enviromentalnim ur¢enim
pohlavi zna¢na omezeni na kontrolu SSR. Klasickym dikazem pro toto tvrzeni mohou byt
mnohé pokusy selektovat hospodaiska zvirata na vétsi zastoupeni samic ve vrzich, které
skonCily netspéchem (Hardy, 1997). I pfesto vSak jiz bylo v pfirodé pozorovano nékolik
ptikladd vychyleni SSR z poméru 1:1 v ramci celé populace, i variace SSR vétsi nez by
odpovidalo binomickému rozd¢leni (Clutton-Brock a lason, 1986).

V soucasné dob¢ se uvazuje o nékolika fyziologickych ¢i behaviourdlnich mechanismech
pomoci kterych mohou samice kontrolovat SSR. Trivers a Willard (1973) se domnivaji, Ze je
to predevsim cestou selekce spermii a rozdilné mortality v zavislosti na pohlavi. Kontrola
pohlavi potomki se tak muze uplatnit jiz pfed oplodnim (pre-fertilizaéni kontrola), kdy
samice dokaze ovlivnit, ktera spermie oplodni vajicko (Kriiger et al., 2005). Napi. zménou
vaginalniho pH by bylo mozné zabranit ¢i naopak usnadnit prichodu spermie nesouci ur€ity
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pohlavni chromozom reprodukcénim traktem (Krackow, 1995), samice vSak také muze cilené
hubit spermie s nezadoucim typem heterochromozomu (Trivers a Willard, 1973). Objevuji se
vsak 1 diikkazy, Ze nacasovani kopulace s ohledem na ovulaci mize rovnéz ovlivnit SSR u
savcu (Huck et al., 1990; pro pichled viz Krackow, 1995).

Stejné tak se miize kontrola SSR uplatnit i po oplodnéni v obdobi rodi¢ovské investice
(post-fertiliza¢ni kontrola), at’ uz je to béhem embryonalniho vyvoje in utero pomoci
rozdilného zahnizdéni zygoty, reabsorpce zarodki ¢i selektivniho potratu samcich embryi
(Forsyth et al., 2004) nebo az po porodu odmitnutnim matefské péce nebo ptimo infanticidou
(Clutton-Brock a lason, 1986). Pievazné u druhi s dlouhou rodicovskou investici muze
behem vychovy mlad’at dojit ke zhorSeni kondice matky. V takovém ptipadé by ptirodni
vybér zvyhodnoval matky schopné upravovat SSR v prubéhu celé této periody pomoci
rozdilné mortality sam¢ich mlad’at oproti samicim, které¢ by dokadzaly manipulovat SSR
pouze na zaCatku matetskych investic (Trivers a Willard, 1973). Detailni ptehled
potencidlnich mechanisml pfizptisobeni SSR predstavil Krackow (1995), ktery je ovSem
skepticky ohledné¢ schopnosti samice ménit pomér pohlavi. Domniva se, ze ackoliv
pravdépodobné existuje nékolik fyziologickych mechanismi manipulace SSR, neméame
Vv soucasnosti zddny ditkkaz o tom, Ze jsou V pfirodé skutecné vyuzivany. Krackow (1995)
rovnéz spekuluje, Ze tyto mechanismy nemusi byt dostatecné ptesné na to, aby s jejich
pomoci bylo mozné dosahnout optimalniho SSR.

I ptes dosud trvajici nejasnosti ohledné pravdépodobného mechanismu kontroly SSR
inspirovaly provokativni mySlenky o adaptivnim zvyhodnéni schopnosti samic ménit pomér
pohlavi potomktli enormni z4jem o studium tohoto fenoménu, kterému se zvlasté v poslednich
tiech desetiletich vénovalo neobvyklé usili zaméfené na nejriznéjsi organismy od
bezobratlych az po savce. Bez ohledu na to, kterd evolucni hypotéza snazici se o vysvétleni
variace SSR byla testovana, pro kazdou z nich se dokazalo najit dostate¢né mnozstvi dikaz,
stejné jako praci danou teorii vyvracejicich (pro piehled viz Clutton-Brock, 1986; Clutton-
Brock a lason, 1986; Hardy, 1997; Hardy, 2002; Sheldon a West, 2004).

Nejpopularngjsi se stala hypotéza Triverse a Willard (1973), kterd tvrdi, ze za urcitych
pfedem definovanych podminek bude pfirodni vybér zvyhodiovat systematické deviace od
vyrovnaného SSR, tyto odchylky se vSak v rdmci rozmnoZujici se populace vzajemné vyrusi
(cf. Frank, 1990, podle kterého mé vychyleni SSR v ramci jednotlivych rodin vlivem Triver-
Willardova efektu za nasledek i nerovnomérny pomér v alokaci do pohlavi na populacni
urovni). Predpokladejme, ze: 1) télesna kondice dospélych samic v populaci je variabilni a
koreluje s kvalitou jejich potomkd, tzn., ze ke konci obdobi rodicovskych investic budou
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nejzdravéjsi, nejvetsi a nejsilngjsi mlad’ata patfit matkdm v nejlepsi kondici; 2) télesna
kondice mlad’at pred odstavem u nich pietrva i do dospélosti; a kone¢né 3) rozdily v kondici
behem dospélosti budou mit vétsi vliv na reprodukéni uspéch samcti nez samic. Zvlasté u
druhtt s polygynnim reprodukénim systémem, kde pouze mald Cast samci Si dokaze
monopolizovat prevaznou vétSinu kopulaci, zatimco velké mnoZstvi samcl je vyfazeno
z reprodukce (cf. Isaac, 2005; Mainguy et al., 2008), plati, ze i maly rozdil v té€lesné kondici
samce muze mit velmi podstatny dopad na jeho reprodukéni uspéch. Samice v lepsi kondici
tento rozdil je vSak v porovnani s variabilitou mezi samci mnohem mensi (Clutton-Brock et
al., 1988).

Za téchto podminek je pak mozné oc¢ekavat, ze pro matku bude vyhodné, pokud dokaze
upravit SSR a prednostné produkovat takové pohlavi, které ma za danych okolnosti vétsi
v populaci v lepsi télesné kondici, ma ptistup k dostate¢nému mnozstvi zdroju a dokaze tak
svym mlad’atim zajistit idealni podminky pro rist, bude pro ni vyhodné&jsi mit syna. Ten se
v dospélosti stane velkym dominantnim samcem a zanecha ji vétsi pocet prezivsich vnoucat,
¢imz zvysi jeji inklusivni fitness vice, nez by dokazala dcera (Clutton-Brock et al., 1984;
Wolff, 1988; Cassinello and Gomendio, 1996). Plati totiz, Ze reprodukéni hodnota
nadprimérného samce, vyjadiend jako pravdépodobné mnozstvi zplozenych potomkd, je
daleko vétsi, nez reproduk¢ni hodnota nadprimérné samice. Naopak matka v horsi kondici (s
mensim mnoZstvim dostupnych zdrojti) udéla lépe, pokud porodi dceru, na kterou nebude mit
mensi velikost a pomalejsi riist tak podstatny vliv. Diky ni po sobé zanecha vice vnoucat, nez
podobna samice, kterda ma syna. Je to ztoho divodu, Ze i dcera samice v suboptimalni
kondici se rozmnoZzi a bude mit za zivot n€kolik mlad’at, reprodukéni uspéch nekvalitniho
syna vSak miZe byt nulovy (Trivers a Willard, 1973).

Jeden z nejptesvédCivejsich dikazi potvrzujicich platnost Trivers-Willardovy hypotézy
poskytli Austad a Sunquist (1986), ktefi jako prvni pro testovani predikci tohoto modelu
provedli terénni experiment. Samice vacice oposum (Didelphis marsupialis), které¢ byly
uméle prikrmovany a mély tak k dispozici vice zdroju, rodily vrhy s vétsim pomérem samct
nez kontrolni skupina. Clutton-Brock et al. (1984, 1986) zase na piikladu jelena evropského
ukazali, ze dominance samice pozitivné korelovala s SSR, tedy matky na vyssi pficce
v socialni hierarchii rodily signifikantné vice syni neZ submisivni samice. Zaroven také

vvvvvv

mlad’at submisivnich matek je tomu pfesné naopak. Vzhledem k tomu, Ze dominance samice
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u mnoha kopytnikli pozitivné koreluje s jeji télesnou vahou (a tedy kondici) diky lepsimu
pristupu ke kvalitn€jsim zdrojiim potravy (Fournier a Festa-Bianchet, 1995; Coté a Festa-
Bianchet, 2001b), jsou vysledky Clutton-Brocka et al. (1984, 1986) podporou Trivers-
Willardovy hypotézy.

Kondice matky jakozto klicovy faktor v uvedeném evolucnim modelu vSak neni
standardizovand konkrétni vlastnost, ktera by byla jednodusSe méfitelna, ale spiSe abstraktni
koncept, ktery souvisi s celou fadou dalSich morfologickych, fyziologickych, ekologickych a
behaviouralnich charakteristik a pro spoustu autord tak miize znamenat néco zcela jiného.
Neni tedy ptekvapenim, Ze pfii testovani Trivers-Willardovy hypotézy byl sledovan efekt
velkého mnozstvi nezavislych proménych, o kterych se ptedpokladd, ze uréitym zplisobem
reflektuji ¢i pfimo ovliviuji télesnou kondici matky: 1) télesna velikost (vaha) samice pied
pocetim 1 Vv pribéhu mateiské investice (Skogland, 1986; Alados a Escos, 1994; Kojola a
Helle, 1994; Hewison a Gaillard, 1996; Nygrén a Kojola, 1997; Birgersson, 1998; Fernandez-
Llario et al., 1999; Hewison et al., 1999; Forsyth et al., 2004; Kriiger et al., 2005; Blanchard
et al., 2005; Hellgren a Ruthven, 2007; Macdonald a Johnson, 2008; Robert et al., 2010),
2) mnozstvi a distribuce télesného tuku (Kojola a Helle, 1994; Kohlmann, 1999; Cameron et
al., 1999; Forsyth et al., 2004; Kriiger et al., 2005; Hellgren a Ruthven, 2007), 3) vyziva
matky pii poceti (Kucera, 1991; Hoefs a Nowlan, 1994; Mathews et al., 2008), 4) hladina
glukozy in utero béhem raného vyvoje blastocysty (Cameron, 2004; Cameron a Linklater,
2007; Cameron et al., 2008), 5) veék (Kojola a Helle, 1994; Monard et al., 1997; Birgersson,
1998; Coté a Festa-Bianchet, 2001c; Saltz, 2001; Gorecki, 2003; Weladji et al., 2003; Side,
2004; Forsyth et al., 2004; Macdonald a Johnson, 2008), 6) socidlni postaveni v hierarchii
stada (Clutton-Brock et al., 1984, 1986; Mendl et al., 1995; Cassinello a Gomendio, 1996;
Monard et al., 1997; Coté a Festa-Bianchet, 2001c; Toli et al., 2007), 7) parita a pifedchozi
reprodukéni Gsili (Monard et al., 1997; Birgersson, 1998; Gorecki, 2003), 8) velikost vrhu
(Cassinello a Gomendio, 1996; Gorecki, 2003; Alfonso, 2005; Servanty et al., 2007),
9) sezona zabieznuti/porodu (Monard et al., 1997; Goérecki, 2003; Veeroja et al., 2010),
10) populaéni hustota (Kruuk et al., 1999; Lindstrom et al., 2002; Siade, 2004) a konecné
11) klimatické podminky pfed pocetim i béhem periody matetské investice (Lindstrom et al.,
2002; Kriiger et al., 2005; Roche et al., 2006).

Podle Hewisona a Gaillarda (1999) neni ndhodou, ze Trivers-Willardova hypotéza byla
piedstavena na ptikladu soba poldrniho. Na zdklad¢ tfi zminénych podminek je totiz
aplikovatelna pouze na malé mnozstvi polygynnich druhti s vyraznym SSD a kopytnici se tak

zdaji byt idedlnimi kandidaty pro testovani danych ptedpokladt (cf. Hewison a Gaillard,
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1996). Zaprvé, jak jiz bylo zminéno v minulé kapitole, je vétSina kopytnikli sexualné
dimorfnich diky zavislosti jejich reprodukcéniho uspéchu na velikosti téla. Z toho také
(Cassinello, 1996), coz pro samici predstavuje vétsi life-history naklady v podobé snizené
budouci reprodukéni uspeésnosti (Wolff, 1988; Gomendio et al., 1990; Bérubé et al., 1996), a
proto si mlad’ata samc¢iho pohlavi mohou dovolit pouze kvalitni matky v dobré kondici
(Clutton-Brock et al., 1986; Meikle et al., 1993; Cameron et al., 1999; Co6té and Festa-
Bianchet, 2001b). Kromé toho muze pohlavi zarodku in utero dokonce ovlivnit i dobu
odstavu pfedchoziho potomka. Jak zjistili Pluhacek et al. (2007), pokud je plod samciho
pohlavi, je pravé kojené¢ mladé z piedchozi reprodukéni sezony odstaveno diive. Zadruhé,
kopytnici jsou obecné polygynni, takze existuji velké interindividualni rozdily v
reprodukénim pfispévku samcl. Reprodukéni uspéch syna je tedy v mnohem vétsi mife
ovlivnén télesnou velikosti, ktera zavisi na mnozstvi matetskych investic. Proto by ptedevsim
u kopytnikti mé€ly matky v ndaprimérné kondici upiednostiiovat syny pied dcerami (Kojola,
1998).

Navzdory Siroce akceptované a presvédcivé hypotéze a dlouhodobému vyzkumu jsou vSak
vysledky dosaZené na kopytnicich, ktefi se stali ¢astym objektem pifi ovéfovani Trivers-
Willardova modelu (Sheldon a West, 2004), stale velmi nekonzistentni a né€kdy si i v ramci
jednoho druhu vzajemné odporuji (Festa-Bianchet, 1996; Kojola, 1997; Meikle et al., 1997;
Hewison a Gaillard, 1999; Hewison et al., 1999; Sheldon a West, 2004). I kdyz nékteré studie
odhalily pozitivni korelaci mezi kondici samice a SSR (Alces alces: Sade, 2004; Veeroja et
al., 2010; Ammotragus lervia: Cassinello a Gomendio, 1996; Bos primigenius taurus: Roche
et al., 2006; Capreolus capreolus: Macdonald a Johnson, 2008; Cervus elaphus: Clutton-
Brock et al., 1984, 1986; Smith et al., 1996; Kohlmann, 1999; Equus caballus: Cameron et
al., 1999; Cameron a Linklater, 2007; Odocoileus hemionus: Kucera, 1991; Oreamnos
americanus: Coté a Festa-Bianchet, 2001c; Rangifer tarandus: Weladji et al., 2003), jinym se
to nepodafilo (Alces alces: Nygrén a Kojola, 1997; Bison bison: Green a Rothstein, 1991;
Capra hircus: Gorecki a Koscinski, 2003; Prakash et al., 1986; Dama dama: Birgersson,
1998; Equus cabalus: Monard et al., 1997; Gazella cuvieri: Alados a Escos, 1994;
Hemitragus jemlahicus: Forsyth et al., 2004; Ovis aries: Lindstrom et al., 2002; Ovis
canadensis: Blanchard et al., 2005; Rangifer tarandus: Kojola a Helle, 1994; Loison a Strand,
2005; Sus scrofa: Mendl et al., 1995; Fernandez-Llario et al., 1999; Servanty et al., 2007;
Tayassu tajacu: Hellgren a Ruthven, 2007) nebo dokonce ziskali data pfimo odporujici

puvodnim piedpokladiim, tedy vyssi zastoupeni dcer s rostouci kondici matky (Odocoileus
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spp.: Verme, 1983; Capreolus capreolus: Hewison a Gaillard, 1996; Hewison et al., 1999;
Hewison et al., 2005; Antidorcas marsupialis: Kriiger et al., 2005; Rangifer tarandus:
Skogland, 1986).

Hewison a Gaillard (1999) se snazili vysvétlit notorickou inkonzistenci vysledkli pomoci
detailni analyzy life-history charakteristik jednotlivych druhG. Na jejim zakladé dosli
Kk pfesvédceni, Ze vSechny tfi zminéné podminky Trivers-Willardovy hypotézy, tedy 1) vztah
mezi kondici matky a mlad’at, 2) korelaci mezi kondici mlad’at pfi odstavu a v dospélosti a 3)
veétsi efekt rozdilné kondice na reprodukéni uspéch samcti, spliiuji pouze ctyii druhy
kopytnikut: jelen lesni (Cervus elaphus), dan€k evropsky, ovce tlustoroha a sob polarni, nové
podle Cameronové et al. (1999) pak také kun (Equus caballus).

Sheldon a West (2004) se snazili ziskat lep$i vhled do problematiky adaptivniho
prizptisobeni SSR na zakladé¢ predpokladli Trivers-Willardovy hypotézy picehledovou
analyzou 37 studii 18 druht kopytnikli. Podafilo se jim tim prokazat statisticky signifikantni,
i kdyz velmi slabou korelaci mezi kondici matky a SSR (r = 0,09). Velikost efektu se vSak
lisila v zavislosti na pouzité metodologii. Prace, které se zamétily na kondici matky jesté pred
pocetim a konceptualizovaly ji na zakladé behavioralnich projevii dominance, odhalily
pomérné silny vztah (r = 0,17-0,25), zatimco studie zamétené na morfologické a fyziologické
parametry sledované az po poceti poskytly maly ¢i vibec zadny dikaz pro vztah mezi
matefskou kondici a SSR (r = 0,05-0,06). Sheldon a West (2004) dale zjistili, ze tento vztah
zaleZi 1 na life-history znacich a je obecn¢ silngj$i u druhti s vétSim male-biased SSD a del§im
obdobi biezosti (a tedy i vétsi télesnou velikosti). To ostatné potvrzuje i obecna tendence
druhti s nizkym SSD odporovat hypotetickym ptedpokladim modelu (Hewison a Gaillard,
1996; Hewison et al., 1999; Hewison et al., 2005; Kriiger et al., 2005).

Nekteti autofi upozoriiuji, Ze bychom méli od sebe jednoznaéné odliSovat posuny v
sekundarnim poméru pohlavi, tedy pfipadnou schopnost samice ovlivnit pohlavi narozenych
mlad’at a rozdilnou miru investic rodi¢i do pohlavi, tedy zda poskytuje matka v dobré
kondici vice péCe a zdrojii svému synovi nez dceii (Alley et al., 1995; Cassinelo, 1996).
Ostatné uz Trivers a Willard (1973) na konci svého ¢lanku piipoustéji, ze pokud je jejich
model spravny, potom piirodni selekce bude uptednostiiovat odchylky od rovnocennych
investic spiSe nez odchylky od pomérti pohlavi per se. VySe zminény piedpoklad vétSich
investic do mlad’at samc¢iho pohlavi v podobé Castéjsiho kojeni zjistili u kozy domaci Alley et
al. (1995), v ptipad¢ darnka evropského zase Birgersson et al. (1998). Cassinelo a Gomendio
(1996) 1 Cassinello (1996) zase prokazali vyssi investice do samcll v podobé vétsi porodni

vahy u dominantnich matek paovce hiivnaté, podobny efekt se vSak viibec neprojevil u dcer.
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Jeho dalsi prace na stejném druhu (Cassinello, 2001) to pak podpofila zjiSténim, ze se synové
dominantnich matek vénuji pastvé mnohem mén¢ Casu ve srovnani se syny matek s niz§im
socialnim postavenim, ktefi tak museji kompenzovat nizsi matefské investice. Vice investuji
do synu i samice divokého prasete (Sus scrofa: Fernandez-Llario et al., 1999) a bizona
(Wolff, 1988).

Na zaklad¢ dosud uvedenych poznatkii se koza doméaci zda byt vhodnym modelem pro
testovani validity Trivers-Willardovy hypotézy. Ackoliv mezi jednotlivymi plemeny existuje
znac¢na velikostni variabilita, v priméru jsou samci vét$i nez samice o 36% (1). Navic bylo jiz
diive potvrzeno, Ze koza splituje nejméné dvé ze tii diskutovanych podminek, tedy vétsi
al., 1996) a vzhledem ke zptsobu chovu je reprodukéni Gispéch samct variabilnéjsi nez je
tomu u samic (Mellado et al., 2000; Fantova, 2000). Nehled¢ na to, ze doméaci zvifata obecné
predstavuji zajimavou kontrolni skupinu pii testovani evolu¢nich hypotéz (Meikle et al.,
1993; Alfonso, 1995; Mendl et al., 1995; Gorecki, 2003; Gorecki a Koscinski, 2003; Tolii et
al., 2007) a leps$i pochopeni variability SSR ma v jejich piipad¢ i velice dilezity ekonomicky
vyznam (Alfonso, 2005).

Diky piistupu k databazi Svazu chovatelii ovci a koz CR jsem ziskal moznost testovat
Trivers-Willardovu hypotézu na datovém souboru c¢itajicim 59 335 kizlat narozenych
v letech 1992-2004. Vrhy od jednoho do ¢tyf mlad’at obsahovaly vétsi zastoupeni samct
(SSR = 0,568), coz bylo statisticky vyznamné odlisné od vyrovnaného poméru 1:1. I pfesto
v8ak separatni analyza jednotlivych velikosti vrhi prokazala, Ze distribuce SSR nebyla
statisticky vyznamné odlisna od binomického rozdéleni, jak by se dalo o¢ekavat v piipadé, ze
samice manipuluji pomérem pohlavi (Wilson a Hardy, 2002). Z ptuvodniho souboru
nezavislych proménnych se pomoci marginalnich GEE modelii podafilo prokazat sice
signifikantni, ve skutecnosti vSak maly efekt stafi matky a sezony zabieznuti (r® = 9,5%).
Naproti tomu velikost vrhu, stafi otce ¢i délka biezosti neméla na SSR vyznamny vliv (111).

Zavislost SSR na véku matky byla prokdzéna uz diive na ostatnich druzich kopytnika
(Equus hemionus: Saltz a Rubenstein, 1995; Oreamnos americanus: Coté and Festa-Bianchet,
2001c; Rangifer tarandus: Weladji et al., 2003) a Saltz (2001) argumentuje, Ze je to
nejcastejsi a prevladajici determinanta SSR. Ackoliv na prvni pohled vék matky u doméacich
koz pozitivné koreluje s SSR, detailni analyza odhalila komplexné&jsi trend. Ve skutecnosti se
zastoupeni samct ve vrhu S rostoucim vékem zvétSuje pouze nepatrné, k prudkému narustu
vSak dochazi u nejstar$i veékové kohorty (SSR = 0,613) (Ill). Tento vysledek se da

pravdépodobn¢ interpretovat pomoci life-history teorie, podle které by se mélo reprodukéni
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usili ve staii zvétSovat v souladu s tim, jak postupné klesd reprodukéni hodnota jedince.
Samice by tedy béhem terminalni investice mély smérovat vesSkeré zdroje do samcti, coz se
potvrdilo 1 u dalSich kopytnikii (Bercovitch et al., 2009).

Vétsi pomér samct rodily 1 matky, které zabtezly béhem hlavni rozmnozovaci sezéony od
srpna do prosince ve srovnani se samicemi, které odlozily reprodukci na pozdéji (SSR =
0,566; resp. 0,524) (I11). Tyto vysledky mohou poskytnout urcitou podporu Trivers-
Willardové hypotéze, protoze oddaleni reprodukce byva Castou strategii submisivnich samic
v podpriimérmé télesné kondici (Alvarez et al., 2003), kterd jim zabrani pfijit do ovulace
(Bailey, 1991). U koz se totiz V evoluci vytvofila tzv. “capital breeding strategie“, tedy
zéavislost diive nashromédzdénych zdrojich energie, kterymi hradi naklady na reprodukci.
Submisivni samice maji ¢asto omezeny pristup k potrave, a tak by mély v ptipadé nedostatku
zdroji upfednostiiovat vlastni rtst a reprodukci odlozit na pozd&ji (Coté a Festa-Bianchet,
2001a).

Ani dal$i nezavislé proménné dostupné na mensim souboru (N = 8 019), o kterych je
mozné predpokladat, ze do urcité miry souviseji s matetskou kondici, jako je télesnd vaha,
plemeno, arbitrarni kategorie genetické kvality nebo piitomnost/absence roht ovliviiujici
socidlni postaveni ve stadé (Gorecki, 2004), nedokéazaly vysvétlit variabilitu SSR, ¢imZ by
potvrdily platnost testované hypotézy (I11). Naproti tomu Gorecki a Koscinski (2003) zjistli
vy$8i SSR u rohatych samic nez u bezrohych a podobné i Toli et al. (2007) odhalili
signifikantni pozitivni korelaci mezi dominanci samice a SSR, ackoliv sila testd v jejich
studiich je niz$i vzhledem k vyrazn€¢ menSimu vzorku (N = 527, resp. 225). Jediny z faktorq,
ktery se v nasi analyze piiblizil hlading statistické vyznamnosti, byla identita farmy, odkud
dana samice pochazela (P = 0,08), coz odpovida vysledkim Alfonsa (2005) na praseti
domacim (Sus scrofa f. domestica).

Zavérem se da fici, ze ackoliv nekteré naSe vysledky ziskané na koze domaci Castecné
podporuji Trivers-Willardovu hypotézu, predevSim vliv stafi matky a sezony zabfeznuti,
zjistény efekt je pravdépodobné piilis slaby na to, aby mohl byt vysledkem ptisobeni ptirodni
selekce. Navic binomicka distribuce SSR v ramci jednotlivych kategorii vrha je
inkonzistentni s pfedpokladanou adaptivni kontrolou. Pro systematické deviace od
vyrovnaného poméru pohlavi 1:1 je pravdépodobné tieba hledat jina nez evolu¢ni vysvétleni
(viz James, 1997, 2008). K tomu se ostatné piiklani i Blanchard et al. (2005), ktefi tvrdi, Ze v
soucasné dobé zadna z evoluc¢nich hypotéz nedokaze spolehlivé vysvétlit variabilitu SSR a

spiSe volaji po jejich ptepracovani.
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5. Shrnuti vysledki

Ptedlozena dizertacni prace se vénuje pohlavni dvojtvarnosti velikosti u kopytnik a
investicim do potomstva vyjadienym VvV podobé poméru pohlavi mlad’at. Zameétuje se na dvé
riznotvarné a pomérné pocetné podcéeledi Caprinae a Bovinae, které diky pritomnosti stovek
domacich plemen nabizeji idealni piilezitost testovat obecnou platnost nékterych evoluénich
hypotéz na intraspecifické irovni pti absenci ptivodnich selek¢nich tlaki. Jeji vysledky 1ze

shrnout do nékolika bodu:

e U obou podceledi se v evoluci piisobenim sexualni selekce vyvinul vyrazny sexualni
dimorfismus velikosti (SSD), kdy samci n€kterych druhti dosahuji dvojnasobné
velikosti samice. To je pravdépodobné vysledkem vétsich evoluénich tlakli na
zvétsujici se velikost téla samci.

e Nejvétsiho SSD bylo dosazeno u monofyletické vétve koz a ovci, kde je zaroven i
nejveétsi mira polygynie a o reprodukénim Gspéchu samct rozhoduji vysledky
vzajemnych souboji. Nejmensi rozdily ve velikosti téla samct a samic naopak
existuji u monogamnich druht.

e Domestikaci koz, ovci a turt doslo k oslabeni sil sexualni selekce, kdy reprodukce je
fizena ¢lovékem, coz mélo za nasledek signifikantni pokles SSD u domacich plemen.

e V ontogenezi kopytnikii dochazi ke vzniku SSD predevsim diky sexudlnimu
bimaturismu, tedy del§imu ristu a pozdé&jsi reprodukei samcti, kteti jsou vice zavisli
na mnozstvi potravnich zdroji. Jejich nedostatek nedokazi samci kompenzovat, a tim
dochazi k poklesu SSD, jak se projevilo na piikladu domacich plemen koz, ovci a
skotu z Afriky a Jizni Asie.

e U domacich plemen z obou podceledi byla prokazana platnost Renschova pravidla,
tedy zvétSujici se SSD s rostouci velikosti plemene. Alometricky vztah mezi velikosti
téla samct a samic byl tak potvrzen 1 na vnitrodruhové urovni a zdé se byt obecnym
pravidlem u taxont, kde samci jsou vétsim pohlavim.

e Ackoliv i SSD u divokych druhti koz a ovci vykazuje trend shodny s Renschovym
pravidlem, vlivem nizkého poctu druhti toto nelze spolehlivé prokézat.

e Pomér pohlavi mlad’at je u domacich koz vyrazné vychylen ve prospéch samcti,
ackoliv v ramci jednotlivych vrhli odpovida binomickému rozdéleni.

e Pomér samci a samic ve vrhu je mozné vysvétlit pomoci véku matky a sezony

zabteznuti. Nejvice investuji do synt matky pfi svém poslednim reprodukénim
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pokusu. Vyrazné¢ vétsi zastoupeni samcii produkuji samice, které jsou diky dobré
télesné kondici schopné zabteznout béhem hlavni rozmnozovaci sezony.

Nepodatilo se prokazat vliv véku otce, velikosti vrhu, délky bfezosti, vahy matky, jeji
genetické kvality, plemene ¢i rohatosti na pomér pohlavi mlad’at, coz neodpovida
predpokladiim Trivers-Willardovy hypotézy a jeji explanacni sila tak ziistava

diskutabilni.
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