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Abstrakt:

U socialné monogamné Zijicich pévcli se pomérné bézné vyskytuji mimoparové
paternity, které jsou dlsledkem kopulaci mimo socidlni par. Nékteré studie vénuijici se
vyskytu mimopdrovych paternit dokdazaly, Zze samci sekundarni pohlavni znaky jsou
asociované s mimoparovym reprodukénim Uspéchem samcd. Experimentalni
manipulaci ornamentu a jejimu vlivu na samdi fertiliza¢ni Uspéch se vsak vénovalo
prekvapivé malé mnoizstvi studii. Tato diplomovd prace se zabyvd vztahem mezi
ornamentaci a vnitroparovym a mimoparovym reprodukénim Uspéchem a také
celkovym reprodukénim Uspéchem samcll lejska bélokrkého (Ficedula albicollis)
v souvislosti s experimentalnim zvétsenim a zmensenim Celni bilé skrvny, znaku, ktery
by mél hrat roli pti vybéru partnera samici. Dale byla sledovana rychlost zahnizdéni u
manipulovanych jedincl a velikost snlisky samic. Vysledky naznacuji, Ze ornamentace
lejskd nema vliv na samici vybér partnera (uvedeného jako rychlost parovani),
reprodukci (velikost snlisky) nebo na Uspéch samct v vnitroparovych a mimoparovych
paternitach.

Klicovd slova: mimopdrové paternity, pohlavni vybér, reprodukéni uspéch, lejsek bélokrky

Extra-pair paternity, resulting from sexual promiscuity, is frequently detected in
socially monogamous passerines. Previous studies on extra-pair paternity in birds have
identified several traits correlated with increased fertilization success of males.
However, the effect of experimental manipulation of ornament expression on male
fertilization success has only seldom been evaluated. The aim of this thesis is to reveal
the potential link between the size of a trait suposedly playing a role in female mate
choice decision and male fertilization success in collared flycatchers (Ficedula
albicollis), using experimental manipulation of male forehead white patch size. In
addition, mating success, mating speed of the manipulated and control individuals and
size of a brood (a proxy for female reproductive investments) were evaluated. Results
indicate that forehead patch size manipulation did not affect male social pairing
success (mating speed), his social mate reproductive investments (brood size) or male
extra-pair and within-pair fertilization success.

Keywords: extra-pair paternity, sexual selection, reproductive success, collared flycatcher
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1. Uvod:

Vznik sekundarnich pohlavnich znaki by mél byt podminén plisobenim
pohlavniho vybéru. Ten, jakoZto evolu¢ni hybatel, mize dat vzniknout riznym formam
fenotypl, které se v rizné mife v populaci uplatni ¢i nikoliv (Majerus 1986; Anderson
et al. 2006). U ptakd (predevSim samci) miUzZzeme pozorovat rlizné pohlavné
selektované ornamenty. Tyto znaky vétSinou nabyvaji podoby pestrych struktur, i
razné velkych pernatych ozdob na téle a hlavé, za pohlavné selektovanou mize byt
povazovana i velikost téla (Anderson et al. 2006). Pohlavné selektované ornamenty
jsou Casto odrazem fyzickych schopnosti samce, jeho zdravotniho stavu, véku nebo
kompeti¢nich schopnosti o teritorium v porovnani s ostatnimi samci z populace. Samci
se prezentuji rdzné vyvynutymi ornamenty a davaji tak najevo svoji kvalitu samicim
(Kraaijeveld et al. 2004).

Vétsinové je pohlavni vybér predstavovan predevsim jako sila plUsobici prevaziné
na samce, ktefi spolu soupefi o0 moznost pafit se se samicemi (kompetice mezi samci)
nebo muiZe byt disledkem samiciho vybéru, a to jak na prekopula¢ni tak na
postkopulaéni drovni (Cunningham & Birkhead 1998). Vybérem atraktivniho samce si
samice zvysi svoji fitness i fitness svych mladat. U vestiny druh( ptakd samice setrvava
se samcem i po dobu hnizdéni, tvofi socidlni par. Socidlné monogamni ptdaci patfi
k modelovym taxonidm studia pohlavniho vybéru (Clutton-Brock 2007). Je znamo, Ze u
monogamné Zijicich pévcl se samci s vyraznéjSimi ornamenty rychleji sparuji se
socidlni samici a zaroven snadnéji naleznou mimopdarovou partnerku s niz maji dalsi
mladata ( Arnqgvist & Kirkpatrick 2005; Akcay & Roughgarden 2007; Eliassen & Kokko
2008; Cleasby & Nakagawa 2012)

Do sedmdesatych let predeslého stoleti se predpokladalo, Ze socialné
monogamneé Zijici pévci si jsou doopravdy vérni a nevéra je mezi nimi spiSe vyjimkou,
nez pravidlem (Lack 1968). S rozvojem molekuldrnich metod uréeni otcovstvi jsme
dnes schopni mnohem efektivnéji rozpoznat alternativni strategie rozmnoZovani
(Ahlund & Andersson 2001) a vysledek vétSiny molekuldrnich praci byl prekvapivy.

Ukdazalo se, Ze mezi pévci jsou mimoparové paternity (EPP, z anglického extra-pair



paternity), Cili stav kdy socidlni partner neni genetickym otcem mlddat socidlni
partnerky, Siroce rozsifeny (Griffith et al. 2002). Genetickd polyandrie je tedy u této
skupiny bézina. Otdzka role mimoparovych paternit v pohlavnim vybéru a evoluci
ornamentu je vsak stdle oteviena a vysledky nejednoznaéné (Dunn et al. 2000, Mays et
al. 2008). Konkrétni vysledek jednotlivych studii patrné souvisi s mechanismem vybéru
partnera u daného druhu (dobré versus komplementarni geny, Mays & Hill 2004; Mays
et al. 2008). V prvni, spiSe resersni, ¢asti prace podam prehled o hlavnich hypotézach
vysvétlujicich pohlavni vybér (zisky, které mohou plynout zvybéru vybirajicimu
pohlavi) a evoluci druhotnych oramentl. Dale se budu vénovat mimoparovym
paternitdm pévcl a jejich pripadné roli v evoluci druhotnych ornament(l. Zamérim se
predevsim na prace zabyvajici se experimentdlni manipulaci ornamentu a jejim vlivem
na mimoparovy Uspéch samcu. Vlastni prace je pak zaloZzena na analyze dat tykajicich
se sledovani vlivu manipulativniho zvétSovani a zmensovani ornamentu (Celni bild
skvrna) na atraktivitu samcu a jejeich fertilizacni uspéch v populaci drobného socialné
monogamniho pévce, lejska bélokrkého (Ficedula albicollis). Dlraz je kladen na
pochopeni vlivu manipulace ornamentu na mimoparovy a vnitroparovy Uspéch samcq,
rychlosti jejich parovani a velikosti snasky (investic ze strany samice) u hnizd kde samci

byli manipulovéni.

1.1. Pohlavni vybér

Pohlavni vybér je povaZovdn za jednu z nejsilnéjSich evolucnich sil. Spoleé¢né
s pfirodnim vybérem tvori dvé dllezité slozky pfirozeného vybéru (Darwin 1859, 1871).
Ackoliv vybér partnera u pohlavné se rozmnozujicich druhtd muze byt pozorovan jak u
samcll, tak u samic, ve vétsiné modell vysvétlujicich vznik pohlavniho vybéru se pro
zjednoduseni povazuji samice za vybirajici pohlavi (Andersson & Simmons 2006).
V dusledku pohlavniho vybéru se (pfedevsim) u samcui vyvinuly rizné fenotypové
projevy, které zvysuji jejich atraktivitu u samic a tim i pravdépodobnost sparovani a
zvySeni individualni fitness. Tyto znaky se Casto vyvinuly jako Cestné signaly samcich
kvalit. Ty si nelze predstavovat pouze jako fyzickou silu jedince, ale spiSe jako mnohem

komplexnéjsi faktor zahrnujici fenotyp i genotyp jedince (Hill 2011). Ve vysledku



mohou tyto kvality byt manifestovany odolnost v(ici patogenidm (Roulin et al. 2001) ¢i
vyrovnani se snemoci (Hill & Farmer 2005), schopnost vyrovnat se s oxida¢nim
stresem a udrzeni redoxni homeostazy (Perez-Rodriguez et al. 2010), ale i produkce
funkénich spermii (phenotype-linked fertility hypotéza, Helfenstein et al. 2010) a
obecné jako schopnost plodit zdravé ¢i atraktivni potomky (Huuskonen et al. 2009).
V obecné roviné mohou ornamenty puUsobit jako handicap (at uZz se bavime o
Fisherovském modelu, modelu handicapu) nebo reflektuji kvalitu jedince a schopnost
obrany vic¢i patogenlm (hypotéza dobrych gen(), mezi mechanismy zaloZzenymi na
Fisherovském modelu a modelu dobrych gen( Ize ale vysledovat pfechod, v zavisloti na
tom zda je korelace mezi samci atraktivitou a Zivotaschopnosti mladat pozitivni Ci
negativni. Tento vztah se muiZe zménit v reakci na environmentalni zmény ¢i zvysujici
se ztraty plynouci z vybéru partnera samice (Kokko et al. 2002).

Samd¢i ornamenty jsou Iépe patrné u polygynnich populaci, u nichz se nachazi
vysoka variabilita v reprodukéni Uspésnosti samcl spolecné s kompetici o samice. | u
monogamneé Zijicich druht se vSak vyskytuji ¢asto napadné samci struktury, a i u nich
mulze byt variabilita vreprodukénim uspéchu mezi pohlavimi odlisSna, napftiklad
v dUsledku mimoparovych paternit (Dunn et al. 2001; Whittingham & Dunn 2005). Lze
tedy konstatovat, Ze parovaci systémy determinuji miru pohlavniho dimorfismu (Dunn
et al. 2001), ale dulezitym faktorem muze byt i vliv kompetice spermii, coz je
odhadovano casto dle relativni velikosti varlat samct (Mgller & Briskie 1995) di
parametrd spermii (Lifjeld et al. 2010).

Jsou to pravé mimoparové paternity, které mohou u socialné monogamnich
druhl prispivat k vyssi variabilité v reprodukénim uspéchu, ¢imZz mohou pfispivat
k evoluci pohlavniho dimorfismu pravé u téchto druhl, kde je variabilita
v reprodukénim Uspéchu zdanlivé mala (Whittingam & Dunn 2005; Albrecht et al.

2007; Webster et al. 2007).

1.1.1 Zakladni modely pohlavniho vybéru

Jednou z pGvodnich hypotéz je Fisher-LandelGv model pohlavniho vybéru. Hlavni

myslenkou tohoto modelu je, Ze samice v populaci preferuji sam¢i nové znaky

10



(ornamenty), priCemz tato preference neni Cisté iracionalni, ale je zalozena na
genetickém zdkladu (Fisher 1930). Znaky souvisejici s vysokou atraktivitou jsou dédény
syny, ktefi jsou pak také atraktivni. ,Runaway” proces samici preference znaku a
evoluce znaku u samcU je zastaven pfirodnim vybérem pusobicim proti expresi znaku u
samcUll. Pfedpoklada se, Ze na pocatku celého procesu muze byt néjaky arbitrarni znak
(mutace), ktery se stane samicemi z néjakého dlvodu preferovany. V tomto ptipadé se
mezi samicemi v populaci $ifi gen pro preferenci daného znaku samcl, nebot samice
vybirajici si samce s obecné preferovanym znakem maji atraktivnéjsi samci potomky a
tim vyssi fitness. Preference samic pro samci znak dale podporuje jeho vyvoj u samcu.
FisherGv runaway model Ize tedy obecné predpokladat mezi genem, ktery podporuje
vznik znaku u samc( (pfikladem hohu uvést ocasni pera pava) a genem samic, ktery
stoji za preferenci pravé tohoto znaku (Hill 2002; Ticona & Penna 2003). Mlzeme
predpokladat, Ze ocasni pera samce vidy kohouti (Euplectes progne) mohou byt
determinovany pravé takovymi geny. Stdle se jednd pouze o predpoklad, to a jestli
vlbec je samici preference pro tyto ornamenty skutec¢né geneticky podminéna zatim
neni dokdzdno. Samec s delSimi pery je pro samice atraktivnéjsi a je v populaci
preferovan. Tito samci maji nasledné vétsi reprodukéni Uspéch. Samci s nejdelsSimi pery
jsou limitovani pfirodnim vybérem a ocasni pera se pro né mohou stat pfitézi. Mohou
napriklad samce omezovat v Utéku pred predatorem. Na tomto pfikladu muUzeme
pozorovat urcity prekryv s hypotézou handicapu (Andersson 1982). Amotz Zahavi pfisel
v roce 1975 s hypotézu handicapu (Zahavi 1975). Sekundarni pohlavni znaky ovliviuji
prezivani jedince a jeho konkurence schopnost v reprodukénim dsili. Ornament, ktery
samce omezuje pfi letu, pohybu ¢i shanéni potravy je pro néj samotného pfritézi, ale
pro samice je indikdatorem kvality, zdravi a vitality. Samec, ktery se doiije
reprodukcéniho obdobi i s timto znakem je fyzicky zdatnéjsi a v populaci maze hrat roli
alfa samce. Témi nejlepSimi samci jsou ti, ktefi jsou schopni vyvaZzit miru exprese
pohlavné selektovaného znaku tak, aby je neomezoval v prezZivani, ale naopak
maximalizoval jejich reprodukéni uspéch (Sundberg & Dixon 1996).

Dal$i moZnou teorii zabyvajici se evoluci ornamentl je hypotéza evoluce
zprostifedkovand parazity (parasite-mediated sexual selection; Hamilton & Zuk 1982).
Na rozdil od predchozich teorii, tato predpoklada, Zze na vnitroduhové Urovni budou

zdravéjsi samci mit rozvinutéjsi ¢i vyraznéjsi ornament a to pravé diky nizké mire
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parazitace jedince. Jen tito samci jsou schopni ziskat tak nakladny ornament a
prostfednictvim tohoto ornamentu predvadéji (indikuji) samicim svoji odolnost v{ci
patogendm. Na mezidruhové Urovni se trend parazitace a miry ornamentace obraci.
Na druhy, které jsou vice parazitované, pulsobi intenzivnéjsi selekéni tlak vaci
parazitim, coz vede k selekci spolehlivych indikator( rezistence (ornamentace). Tyto
indikdtory kvality samce se stdvaji dllezitou slozkou vybéru partnera a jejich
signalizace je ndkladnd a pravdivé vypovida o zdravotnim stavu samce. Nakladna
ornamentace je pak typicka pro silné parazitované druhy (Hamilton & Zuk 1982).

Dalsi mozny proces vedouci k vyvoji sekundarnich pohlavnich ornamentd jako
odpovéd na vybér partnera je hypotéza dobrého rodice (Hoelzer 1989). Tento model je
zaloZzeny na dvou zdkladnich predpokladech. Za prvé, pro vychovani mladat v populaci
je dilezitad dostatecna mira samci rodicovské péce. Za druhé, v populaci se vyskytuje
nedédicna variance v kvalité péce o mladata mérenad jako vliv samci péce na prezivani a
fertilitu mladdat. Tato variance muze byt ovlivnéna mnohymi individudlnimi ci
environmentalnimi podminkami. Naptiklad schopnosti samce krmit a branit sva
mladata pred hladem, preddtory nebo néjakou formou zranéni. Néktefi samci se
naucili vyuzivat prostfedky z prostfedi mnohem efektivnéji, nezli ostatni samci a byli
schopni svym mladatlim obstarat mnohem vice potravy. Dalsi faktory jako jsou vék a
velikost samce mohou zménit miru rodi¢ovského chovani v pribéhu ¢asu v pozitivnim i
negativnim smyslu nehledé na environmentalni podminky (lwasa & Pomiankowski
1999).

Pod hypotézou dobrych gen(i si mGzeme predstavit situaci, kdy si samice vybiraji
kvalitni samce posouzenim jejich fenotypovych vlastnosti spojenych s expresi pohlavné
selektovanych ornamentd, ale také s kvalitou zpévu nebo jinymi vlastnostmi dllezitymi
pro pohlavni vybér (Suter et al. 2009). Po spareni s kvalitnim samcem dojde k pfenosu
konkrétnich ,dobrych gend” na mladata. Tato mlddata by se méla sndze doizit
reprodukéniho véku, pravé za prispéni ziskanych alel od otce a po dosazeni dospélosti
by méla exprimovat obdobné ornamenty jako jejich otec. Mezi takovéto dobré geny
mlzeme zaradit napfriklad geny zvysSujici Zivotaschopnost, napfiklad ovliviujici
rezistenci vici patogendm (Neff & Pitcher 2005). Vybérem samce, ktery bude mit tyto
geny, si samice zvysi svoji fitness tim, Ze jeji mladata budou prezivat 1épe neZ ostatni

mladata. Ornamenty samcl slouzZi samicim jako zprostfedkované ukazatele kvality,
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jeho zdravotniho a fyzického stavu, jeho stafi a jeho kompeticnich vlastnosti. Lze vSak
poukazat na jisty problém, nebot pokud samice zacnou preferovat konkrétni jedince
s ,kvalitnimi geny“, v populaci vymizi genetickd variabilita (paradox leku; Tregenza &
Wedel 2000), jinymi slovy, z populace vymizi genotypy s relativné , kvalitnéjsimi geny”
a samci se stanou homozygotnimi v tomto znaku a preference pro tento znak zanikne.
ReSenim paradoxu leku mdze byt neustald koevoluce mezi parazitem a hostitelem
(Hamilton & Zuk 1982) v intencich teorie ,Cervené kralovny” (red queen hypothesis;
Van Valen 1973; King et al. 2006).

Alternativni moZnosti vybéru partnera, kterd vsak nevede k evoluci druhotnych
orhamentd, je hypotéza komplementarnich genl. Prlvodni myslenkou této hypotézy
je, ze zplozena mladata ziskaji urcity znak, ktery je vysledkem komplementarity mezi
samc¢imi a samic¢imi alelami. Sila exprese tohoto znaku mulze byt odrazem odlisnosti
genl mezi samcem a samici (Mays & Hill 2004). Samice si tedy zamérné vybiraji samce
Mladata mohou diky ziskanému genotypu (vyssi mira heterozygostnosti genomu, ci
specifickych genl souvisejicich napfiklad s obranou vici patogeniim) byt v lepsi kondici
a mohou se vyporadat svétSim mnoiZstvim parazitl na rozdil od jejich
homozygotnéjsich sourozencl (Mays et al. 2008). Samice se diky takovému vybéru
vyhnou skodlivému vlivu inbreedingu (Foerster et al. 2003; Qvarnstrom et al. 2006;
Slatyer et al. 2012).

Evoluce sekundarnich pohlavnich znakli maze byt zprostfedkovana MHC geny.
Tyto geny souvisi srezistenci jedince vUic¢i patogenim a také s individudlnim
rozpoznanim ingreedingu (Zelano & Edwards 2002). Mnohé studie se snaZi propojit
tyto geny s behaviordlnim chovanim zvirat (ptakd). Nicméné to jakym zplsobem MHC
geny mohou ovliviiovat vybér partnera je prozatim nejasné a ani propojeni s modely
dobrych a kompatabilnich genl neni zcela vysvétlené (Jennions & Petrie 2000).
Pfedpoklada se, Ze pokud onemocnéni jedince ovliviiuje kondiéné zavislé znaky,
mulzZeme ocekdvat, Ze imunitni odpovéd zprostfedkovand MHC geny bude hrat
dllezitou roli ve vybéru partnera (Zelano & Edwards 2002). Exprimovat kondi¢né
zavislé znaky je energeticky narocné a investici do téchto ornamentl si mohou dovolit

pouze zdravi jedinci (viz Obr. 1).
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Obr. 1: Schématicka predstava vlivu MHC gen( na vybér partnera (pfevzato z Zelano &
Edwards 2002
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1.2 Mimoparové paternity

U pévcl se jako nejbéznéjsi parovaci systém vystytuje socialni monogamie. Jak
jsem jiz zminila v predchazejici kapitole, jesté pred nékolika desitkami let bylo
védeckou obci vSeobecné pfrijimano, Ze vétSina pévcl je monogamnich a bez vyskytu
mimoparovych kopulaci. Tyto zadvéry byly zverejnény pouze na zakladé primého
pozorovani. S rozvojem genetickych metod urceni otcovstvi bylo zjisténo, Ze u mnoha
druhl pévcl jsou mimopdrové paternity mnohem castéjsi. Z komparativnich studii
vyplyva, Ze u 70% druhl ptak( bylo v hnizdé objeveno alespon jedno mimoparové
mladé (Griffith et al. 2002). Je tedy zfejmé, Ze monogamie socidlni jesté neznamena
monogamii genetickou a mimoparové kopulace jsou u monogamnich pévcl relativné
bézné.

Miru mimoparovych paternit mdZeme definovat jako miru kopulaci jednoho
jedince s vice jedinci opa¢ného pohlavi mimo socidlni par (pokud se jedna o parovani

samic, hvofime o genetické polyandrii) a ztohoto plynouci podil vyskytujicich se
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mimopdrovych mladat (Westneat et al. 1990; Griffith et al. 2002). Pro samce mnohych
monogamneé Zijicich druhi mohou mimopdrové kopulace byt jedinou moZnosti jak si
zvysit svlij reprodukéni Uspéch (na ukor jinych samcl v populaci). Nékteré starsi prace
poukdzaly na vztah mezi pohlavnim dimorfismem a mirou mimopdrovych paternit u
ptakd (Dunn et al. 2001), coz by mohlo podporovat myslenku, Ze EPP pfrispivaji
k evoluci druhotnych ornamentl samcl. Zevoluéniho hlediska tak duleZitost
mimopdrovych fertilizaci miZe souviset s evoluci pohlavné selektovanych ornamentu a
na ni vdzané intenzité pohlavniho vybéru (Shuster & Wade 2003). Dosud vsak neni
zcela jasné, do jaké miry EPP ovliviuji intenzitu pohlavniho vybéru (Freeman-Gallant et
al. 2005). Nékteré studie naznacuji, Zze EPP maji pomérné maly vliv na sexualni selekci,
zejména pokud je limitovan pocet mimopdarovych samic, kterym se samci mohou dvofit
(Webster et al. 2001; Pedersen et al. 2006), jiné naopak naznacuji, Ze EPP zvysuji
variabilitu v reprodukénim Uspéchu samcl nékterych druhl (Whittingham & Dunn
2005; Albrecht et al. 2007; Webster et al. 2007), a samci s vyvinutéjSim ornamentem
Whittingham & Dunn 2016). Na variabilitu v mite EPP v ptacich populacich mize mit
vliv. mnoho proménnych faktor( jako je hnizdni synchronizace, populacni hustota,
migrace, stafi a atraktivita samce nebo samotnd vérnost samice, ktera se muize odrazet
v potfebé samd¢i pomoci béhem hnizdéni (Kempenaers et al. 1992; Spottiswoode &

Mgller 2004; Mays & Hill 2004; Mayer & Pasinelli 2013).

1.2.1 Adaptivni vyznam mimoparovych paternit

Adaptivni vyznam samci i samici promiskuity, tkvi predevsim ve vyhodach
spojenych s timto aktem. Samci si timto chovanim jednoduse zvysuji svoji fitness.
Ovsem dlvod proc€ jsou i samice promiskuitni neni zcela jednoznacny. Samice od
mimoparového samce ziskaji pouze genetickou informaci, ale riskuji tim, Ze pfi
odhaleni nevéry socialnim samcem ztrati vyhody spojené s timto svazkem. P¥i studiu
adaptivniho vyznamu mimoparovych paternit nebylo doposud dosazeno uceleného
nazoru na danou problematiku (Eliassen & Kokko 2008). Zteoretickych modelt

vyplyva, Ze samice si partnera vybiraji pfedevsim na zakladé vsech zdroju, které je
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samec schopen poskytnout. Predevsim se jedna o velikost a kvalitu teritoria, jeho
fyzickou kondici a jeho ochotu ucastnit se mimoparovych kopulaci (Eliassen & Kokko
2008; Forstmier et al; 2011, Fortmeier et al. 2014). Studium této problematiky stale
patfi ke kontroverznim otazkdm soucasné behaviordlni ekologie (Arnqvist & Kirkpatrick

2005; Albrecht et al. 2006; Forstmeier et al. 2011; Forstmeier et al. 2014).

1.2.1.1 Samici zisky a ztraty z EPC

Vyhody, které mlzZe samice ziskat, jsou rozdéleny na pfimé a nepfimé (Jones &
Ratterman 2009; Slatyer et al. 2012). Diky sprdvnému vybéru partnera ma samice jisté
zaruky, Ze se jeji potomstvo dozZije dospélosti (Mgller & Jennions 2001; Andersson &
Simmons 2006). Z pfimych vyhod samice profituje okamzité po vybéru socidlniho
partnera. Ovsem kvUli mimopdrovym kopulacim miZe samice o tyto vyhody pfijit a
bude se muset o celou snGsku postarat sama, coz muize znacné ovlivnit jeji reprodukéni
Uspéch. Seznam c¢asto uvazovanych vyhod a nevyhod plynoucich z EPC je uveden

v tabulce (Tab. 1).

Tab. 1: Pfehled moznych zisk( a ztrat plynouci z EPC samice (pfevzato z Forstmeier et al. 2014)

zisky ztraty
dobré nebo kompatibilni geny deleéni mutace (de novo)
vyvarovani se inbreedingu
zisk inkluzivni fitness inbredni deprese
méné infertilnich vajec mortalita mladat (polyspermie)
vyvarovani se infanticidy agrese soc. samce
snizeny harasment (polyandrie) zvySené harasment
zvySena péce (mimo. samec) ztrata péce o ml. (soc. samec)
pfistup do jiného teritoria
zabezpeceni (budouci partner) moznost ztraty partnera
zajisténi vyhod spojené s diverzitou ml. kompetice mezi mladaty
vyhodni pohlavné prenosni mikrobi pohlavné pfenosné nemaoci
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1.2.1.1.1 Zisky samice plynouci z EPC

Nepfimé vyhody samice z mimoparového svazku patfi k nejrozporuplnéjsim
tématam studia pohlavniho vybéru. Obecné muzeme fici, Ze nepfimé zisky pro samice
plynpuci s promiskuity jsou prevazné ty, jez vedou ke kvalitnéjSimu potomstvu (Akcay
& Roughgarden 2007; Griffith et al. 2002; Slatyer et al. 2012). Samice vétSinou ziskava
od mimopdrového partnera pouze spermie, Cili geny pro mlddata. Pod slovem
kvalitnéjsi si mGzZeme predstavit lepsi prezivdni mimoparovych mladat na rozdil od
mladat parovych, vétsi velikost mimoparovych jedincl, mensi miru parazitace ¢i vyssi
reprodukéni Uspéch mimopdrovych mladat (Slatyer et al. 2012).

Pfimé zisky z EPC, mUZeme je téZ nazvat materialnimi, obecné vedou k Uspore
energie na strané samice, ¢imz pfimo ovliviuji fitness samice. Diky EPC je samice
schopna obstarat pro sebe a své potomky vice potravy a to diky mimopdrovym
samclim, ktefi ji mohou umoznit pfistup do svého teritoria. V teritoriu mimopdarového
samce ma samice pfistup k vétsSimu mnozstvi potravy. Toto chovani bylo pozorovano u
tuhyka Sedého (Lanius excubitor), samci pfinaseji samici potravu a ona vyménou za
tento dar se s nimi pafi (Tryjanowski & Hromada 2005). Dal$im, podobnym ptikladem
jsou vrany americké (Corvus brachyhyntos). Samice diky mimopdrovym kopulacim
ziskaji pro svd mladata vice pomocnikl (helpers), ¢imZz pro své potomky zajisti
kvalitnéjsi péci a mladata maji vétsi Sanci, Ze se doziji dospélosti (Slatyer et al. 2012).

Dalsi mozZnosti pro¢ jsou samice nevérné, je ochrana prfed moznou neplodnosti
socialniho samce. Samice na rozdil od samcl maji omezeny pocet vajicek a tak
neuspésna fertilizace byt jen jednoho znich pro samici znamena velky pokles
v reprodukénim uUspéchu (Hasson & Stone 2009). Mimopdrové chovani samic mizeme
pozorovat také u druhl, kde dochazi k infanticidé, tedy k zabijeni mladat ze strany
samce. U téchto druh( se promiskuitni chovani samic patrné vyvinulo jako adaptivni
strategie na obranu mladat. Predpokldaddame, Ze samec, ktery se se samici spafi, upusti
od zvysené agrese vUci ni ¢i mladatlim z toho dlvodu, Ze to mohou byt jeho mladata.
Tento mechanismus se vsak patrné uplatniuje predevsim u savct (Wolff & Macdonald
2004). Evidence primych zisk( z EPP je stdle dosti slaba a je potfeba dalSich studii,

které by otestovaly, teorii Ze samice vyhledavaji EPC pravé za ucelem ziskani a zlepseni

17



pfimych vyhod. Proto mohou pfimé zisky z EPC hrat dllezitou roli pfi vybéru parového
i mimopdarového partnera (Charmantier et al. 2004).

Dulezitym aspektem pro¢ samice usiluje o pareni mimo socidlni par maze byt
vyvarovani se Skodlivému vlivu inbreedingu. Dlsledkem inbredniho pareni je snizeni
genové variability potomstva. Samice si vybérem nepfibuzného samce zajisti zdravé a
silné potomky (Keller & Waller 2002; Kempenaers 2007; Pitcher et al. 2008; Slatyer et
al. 2012). U inbrednich mladat o¢ekdvame snizZeni heterozygotnosti, s ¢imzZ je spojena

vvvvvv

prezivani takovychto mladat (Szulkin et al. 2013).

1.2.1.1.2 Ztraty samice plynouci z EPC

Mimopdarovymé kopulaceme se mohly vyvinout jako adaptivni strategie, diky niz
se mUZe samice branit pfipadné neplodnosti socidlniho samce. Sam¢i neplodnost mize
byt zplsobena radou dysfunkci, napfiklad nepfitomnosti spermii v ejakuladtu, jejich
nizkym poctem nebo Spatnou kvalitou (Hasson & Stone 2009; Lifjeld et al. 2007).
Obecné muzZeme fici, Ze se v populaci pohybuje od 1 do 5% neplodnych samct (Lifjeld
et al. 2007). Samice se také mohou nakazit néjakou pohlavné prenosnou nemoci, coz
je muUZe vainé ohroZovat ve spojitosti s fertilitou (Sheldon 1993). Ale jak dokazali ve
studii Lombardo & Thrope (2000) pfitomnost bakterii u nakazené samice nijak
neovlivnila velikost snsky ani kladeni vajec v porovnani se zdravymi jedinci.

Ztraty spojené s odhalenim nevéry samice mohou byt znaéné. Socidlni samec,
ktery odhali nevéru samice, se mlze prestat starat o mlddata nebo zvysi agresi vici
samici (Valera et al. 2003). Chovani, kdy samec fyzicky napadd svoji druzku za
pripadnou nevéru, bylo pozorovano napfiklad u tuhyka mensiho (Lanius minor; Valera
et al. 2003). Nékteré studie naznacuiji, Ze pravé selekce proti samici nevére je zdsadnim
mechanismem, ktery vysvétluje variabilitu v mife mimoparovych paternit mezi druhy
pévcl (Albrecht et al. 2006). Je dokonce moziné, Ze samici promiskuitni chovani je
pouze vedlejsi produkt selekce na samcich (genetické korelace). Tendence
k promiskuité mlze byt do zna¢né miry dédicna, avsak alely, které zvysuji promiskuitni

chovani, jsou pouze u samciho pohlavi pod silnou pozitivni selekci, nebot jen u nich je
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toto chovani adaptivni. U samic se tak m(iZze projevit promiskuitni chovani, které vsak

pro né adaptivni neni (Forstmeier et al. 2011).

1.2.1.2 Samci zisky a ztraty z EPC

Zisky plynouci z mimopdrovych kopulaci samcl jsou prosté. Samci se snazi
maximalizovat svllj reprodukéni Uspéch a zplodit co nejvice vlastnich mladat, ktera
ponesou ziskanou genetickou informaci samce do dalSich generaci. Samci si timto
zpUsobem zvysuji svoji fitness (Kleven et al. 2005; Albrecht et al. 2007). Socialni nevéra
nemusi pro samce znamenat pouze vyhody, ale také ztraty. Mezi nejbéznéjsi ztraty pfi
EPC patti vypotifebeni ejakuldtu. Navic béhem EPC se samec muizZe od mimoparové
samice nakazit néjakou pohlavné prenosnou chorobou (viz vyse), coz muizZe ovlivnit
jeho prezivani a fitness (Sheldon 1993).

Mezi dalsi ztraty, které mUze samec utrpét pfi EPC, jsou ztraty vlastnich paternit
v hnizdé. V ptipadé, Zze samec vyhleddvd mimoparové partnerky, jeho vlastni hnizdo
neni chranéno pred ostatnimi samci a samice se mohou spafit s jinym samcem.

Pokud tedy samec béhem hnizdniho obdobi vénuje vice ¢asu hleddani mimopdrové
samice, v dobé nepfitomnosti neni schopen uhlidat své vlastni hnizdo a paternity
v ném. Mlze se tak stat, Ze po ndvratu z ,,vyletu“ bude mit v hnizdé vice mladat cizich
nezli vlastnich (Hasselquist & Sherman 2001). Existence trade-off mezi mimoparovym a
parovym uUspéchem samcli muiZe vést ktomu, Ze EPP nijak nezvySuji variabilitu
v reprodukénim Uspéchu samcd (Cunningham & Birkhead 1998, viz také nize). Tento
predpoklad se podafilo prokazat napriklad v kanadské populaci strnadce zpévného
(Melospiza melodia). Prokazali, Ze u tohoto socidlni monogamniho, ale geneticky
polygynniho pévce EPP nezvysuji variabilitu v reprodukénim Uspéchu samce (Lebigre et

al. 2012). Toto téma je blize diskutovano v nasledujici kapitole.
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1.2.2 EPP a variabilita v reprodukénim uspéchu samct

Reprodukéni Uspéch je dle definice moZzno vyjadfit jako pocet Uspésnych
oplodnéni, které je samec schopen ziskat, a které koreluji s po¢tem vlastnich potomk,
které samec vyprodukuje (Shuster & Wade 2003).

Mnoho studii vyuZiva reprodukéniho Uspéchu jakoZto méritka sexudlni selekce,
ale neni to tak jednoduché. Reprodukéni Uspéch v sobé ukryva dvé dualezité ¢asti. Tou
prvni je vnitroparovy reprodukéni uspéch — tedy pocet potomk( zplozenych samici a
jejim partnerem. Druhou ¢asti je mimopdarovy reprodukéni dspéch — tedy pocet mladat
zplozenych mimo socidlni par. Z obrazku je patrné, Ze podil EPP mlzZe ve znac¢né mire
ovlivnit celkovy reprodukéni Uspéch samce (viz Obr. 2, Webster et al. 1995).
Fenotypové znaky samce mohou riznou mérou ovlivnit celkovy reprodukéni uspéch.
MlzZeme se tak domnivat, Ze EPP mohou, ale nemusi, pfispivat ke zvySené variabilité v
reprodukénim dspéchu samcl a k evoluci druhotnych ornamenti. Ovsem sekundarni
pohlavni znaky jesté nemusi znamenat vysokou Uspésnost samce v reprodukénim usili.
Svoji roli zde ma kvalita spermii jedince nebo environmentdlni podminky (Keller &

Reeve 1995; Whittingham & Dunn 2005; Albrecht et al. 2007; Smith 2012).

Obr. 2: Komponenty celkového reprodukéniho Uspéchu samce (upraveno z Webster et al.
1995)
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1.2.3 Ornamentace a mimoparové paternity

Ptaci stejné jako lidé dorozumivaji hlavné na zakladé vizualnich a akustickych
podnétl. Vizudlni slozku komunikace mezi ptdky lze charakterizovat predevsim
zbarvenim pefi jedincl a jejich chovanim. Do této kategorie miZeme zaradit ritualni
chovani, presnéji feCeno zasnubni tance nebo teritoridlni chovani a predstirani utoku
pfi obrané (Torok et al. 2003). Zbarveni pefi vypovida mnohé o jeho nositeli, slouZi jako
znak dominantnosti i podfazenosti, diky odliSnému zbarveni pefi jsou jedinci v
populaci schopni rozlisit jeji ¢leny a stejné tak, poznaji jedince ostatnich druh(, cozZ je
dllezité napriklad pti vybéru partnera, ¢i rozpoznani predatora (Torok et al. 2003).
Mezi zbarvenim jedincl a jejich chovanim existuje Uzka vazba na sexualni selekci. Jsou
velmi Casto jeji soucasti a slouzi jako indikatory fyzické kondice, stafi ¢i zdravotniho
stavu samcU (Hill & McGraw 2006).

U mnoha druh( pohlavné dimorfnich ptakl Ize predpokladat, Ze samec, ktery je
pestieji a vyraznéji zbarveny bude na rozdil od ostatnich pro samice atraktivnéjsi.
Obecné muzZeme fici, Zze dimorfni znaky mezi pohlavimi mohou hrat duleZitou roli
v pohlavnim vybéru. DulezZitou roli vtéto hypotéze hraje vék daného samce.
Ornamenty u starSich samcl jsou vétSinou mnohem vyraznéjsi nebo vétsi nez u
mladsich jedincl. Toto miZeme vysvétlit dvéma zpUsoby. Tim prvnim je, Ze ornamenty
samy o sobé predstavuji stafi samce a jakoito znaky kvality samce mohou
predstavovat jeho schopnost prezit (Kirkpatrick & Barton 1997). Za druhé tyto
ornamenty mohou predvadét fyzickou kondici samce tim, Ze odrazi zkuSenosti samce
nabyté vékem (Hsu et al. 2015). Proto, pokud ornament spolehlivé ukazuje stari samce,
tak samice budou preferovat samce s extravagantnimi znaky a my mulzeme
predpokladat, Ze samice se budou radéji pafit se starSimi samci (Garamszegi et al.
2005).

Podobné mizZeme nahlizet i na schopnost samce ziskat mimopdarovou patnerku.
S vékem samce se tato schopnost zlepsuje (Hsu et al. 2015). Pravé z tohoto dlivodu je
dllezité provadét manipulativni experimenty s velikosti ornamentu (idealné
ornamentu, jehoZ exprese se s vékem méni). Jediné tak lze zjistit, zda ornamentace u

nami vybraného modelového organismu ma pricinny (kauzalni) vliv na Uspéch samce
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v EPP. Pfi spravném zvoleni a dostatecném poctu ndhodné manipulovanych samcu
mUZeme separovat vliv ornamentu a véku na reprodukéni tspéch samce.

U mnohych studii mizeme nalézt pozitivni vztah mezi mirou exprese ornamentu
a EPP. Takovyto pozitivni vztah mlZeme nalézt ve studiich na vlastovce obecné
(Hirundo rustica), kde pozitivné koreluje mira EPP s délkou rydovacich per samcl
(Mgller et al. 2003). Dalsim ptikladem dulezZitosti ornamentace pfi fertilizacnim
uspéchu je populace hyla rudého (Carpodacus erythrinus), kdy se zbarveni pefi
prokazalo jako dulezity faktor pfi parovani (Albrecht et al. 2009). Naproti tomu u
pfibuzného hyla mexického (Carpodacus mexicanus) se souvislost mezi zbarvenim a
mirou EPP neobjevuje (Badyaev 2000). Vztah mezi ornamentem a stafim vSak muze
stdt za mnohymi studiemi prokazujicimi souvislost mezi ornamentem a Uspéchem
samce v EPP (predevsim ziskem mimoparovych partnerek) u pévcl (Hsu et al. 2015)

| vramci jednoho druhu je moZné, Ze preference pro urcity znak muize v ramci
raznych populaci kolisat. Jako priklad Ize uvést vrabce domaciho (Passer domesticus) a
velikost ¢erné skvrny pod zobakem. Nékteré populace v Dansku prokazuji pozitivni
vztah mezi velikosti této skvrny a Uspésnost samce v ziskdvani partnerky (Mgller 1989).
Ovsem jsou zdokumentovany populace, u kterych si samice pfi vybéru partnera tohoto
ornamentu nevsimaji. V britské populaci je tento vztah dokonce negativni a samice si
vybiraji samce s mensim ornamentem (Griffith et al. 1999). Tyto rozporuplné vysledky
naznacuji, Ze samici preference pro urcity samci znak je velice plasticka i v rdmci druhu
se samice rGznych populaci mohou rozhodovat na zakladé rozdilnych napfiklad
pfirodnich podminek (Griffith et al. 1999).

Pti vybéru partnera si samice vsimaji i jinych nebarevnych ornament(. Mezi né
mUzZeme zaradit velikost téla, stari samce nebo kvalitu zpévu (Sewall et al. 2013). Ptaci
zpév je jednim z hlavnich a zndmych znakd, ktery je velmi dllezity pfi parovani. Jako
pfiklad mizZeme uvést uméle zvétSeny rozsah zpévu u lejska ¢ernohlavého (Ficedula
hypoleuca), pficemz manipulovani samci rychleji nasli partnerku a zahnizdili dfive
(Alatalo et al. 1990). Obdobné tak samice strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia
leucophrys) byly ptitahovany samci, ktefi vydrzeli déle a hlasitéji zpivat (Wasserman &
Cigliano 1991).

Je publikovano pomérné dost studii, které se vénuji vlivu ornamentace samce na

jeho Uspéch v EPP. Posledni souhrnnou studii, kterd nashromazdila vSechny dostupné
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prace tykajici se EPP u pévcl i nepévcu je studie Griffith et al. 2002. BohuZel z tohoto
ohromného poctu studii (viz Griffith et al. 2002) je vétSina z nich komparativnich nebo
se zabyvaji jinym tématem. Ktémto studiim bohuZel chybi dostate¢nd podpora
experimentalnich studii. Aby se ndm podafilo zjistit skute¢ny vliv ornamentace na miru
EPP a reprodukéni Uspéch, je potfeba dany ornament experimentalné upravit a zjistit
reakci samic na tuto zménu. Pocet takovych to studii, které experimentalné
manipulovali velikost ¢i barvu néjakého pernatého ornamentu je velice nizky. Dulezité
pfi testovani vlivu ornamentace je zjisténi, Zze dany ornament je skute¢né pod sexudlni

selekci a vybér partnera tak neni ovlivnén dalSimi faktory.

1.2.3.1 Vliv experimentalni manipulace exprese ornamentu na EPP

Existuje velké mnozZstvi vyraznych morfologickych ornamentli a mnohé z nich
jsou spojené s potenciondlni roli v pohlavnim vybéru (Vortman et al. 2011). Mezi jeden
z hlediska role ornament( v EPP nejvice studovanych druhl patfi vlastovka obecna
(Hirundo rustica). Jednd se o kosmopolitni druh, ktery se skladna dalSich Sesti
poddruhi. Kazdy z nich se rdzni ve velikosti rydovacich per a ¢erveném zbarveni na
krku. Mezi nejstudované;jsi poddruhy patfi vlastovka evropska (Hirundo rustica rustica)
a severoamerickd vlastovka (Hirundo rustica erythrogaster). Pfesto, Ze si jsou blizce
pribuzné, u kazdého poddruhu se vyvinuly jiné preference pro pohlavné selektované
ornamenty (Vortman et al. 2011).

Studie z roku 1997 potvrdila, Ze samci z italské populace vlastovek (Hirundo
rustica rustica) s ptirozené dlouhymi pery nebo s experimendlné prodlouzenymi maji
vice vlastnich mladat ve svém hnizdé a zplodili také vice mimoparovych mladat (Saino
et al. 1997). Dalsi z experimentalnich studii zabyvajicich se dulezitosti ornamentace u
vlastovky obecné, poukazuje na duleZitost ¢erveného zbarveni bficha vlastovek. Ve
studii Safran et al. (2005) zaméfili pozornost na severoamericky poddruh vlastovky
obecné (Hirundo rustica erythrogaster). Dokdazali, Ze samci s experimentalné
zvétSenym ornamentem byli schopni ubranit paternity ve vlastnim hnizdé (Safran et al.

2005)

23



Posledni experimentdlni studie zabyvajici se vlivem ornamentace na atraktivitu
samce u vlastovky obecné je Vortman et al. (2011). Tato studie se zaméfila na dalsi
poddruh vlastovky obecné (Hirundo rustica transitiva). Zde vytvofili nékolik skupin,
rizné manipulujici ornament. V této studii vénovali pozornost jak délce ocasnich per,
tak velikosti a intenzité barvy hrdelni skvrny. Zjistili, Ze oba dva ornamenty mohou mit
potencialni roli jako sekundarni pohlavni znaky ucastnici se pohlavniho vybéru. Samci
s tmavsi skvrnou méli vyssi reprodukéni Uspéch, zatimco samcdm s delSimi pery se
podafilo dfivéji zahnizdit a méli tak vétsi Sanci k splozeni dalsi snGsky. Starsi samci,
ktefi z pravidla maji delsi ocasni pera, maji také méné mimopdarovych mladat ve svém
hnizdé (Vortman et al. 2011). Tato zjisténi dokazuji, Zze fenotypové znaky vlastovky
obecné se rlznou mérou uplatiuji pfi vybéru partnera a v otdzce otcovstvi v zavislosti
na poddruhu. Ornamenty tak mohou hrat roli pfi speciaci (vzniku mezidruhovych bariér
toku gend, Vortman et al. 2011).

Dalsi studie, kde se podafilo prokazat vliv ornamentace na miru EPP, byla
provedena na cukernatce kapské (Promerops cafer, McFarlane et al. 2010). Jednd se o
socialné monogamniho pévce, ktery utvari dlouhodobé socidlni svazky (i pres nékolik
sezén). Nicméné, samci tohoto druhu maji extravagantni ornament v podobé dlouhych
ocasnich per a zaroven se u tohoto druhu vyskytuje vysoka mira EPP (az 65% mladat
v hnizdé je mimoparovych). V této studii byla manipulace ornamentu provedena ihned
po spdarovani, vybranym samclm budto prodlouZili nebo zkratili ocasni pera. Tento
experiment tak dovolil samicim odpovédét na manipulaci. Bylo zjiSténo, Ze samci
s prodlouzenymi pery ziskali mnohem vice paternit vjinych hnizdech na rozdil od
samcll se zkracenymi pery. Na druhou stranu zase samci se zmensenym ocasem méli
vice vlastnich mladat v hnizdé na rozdil od samcl s prodlouzenym ocasem (McFarlane
et al. 2010). Tyto vysledky naznacuji, Ze samci mohou prizpUsobit reprodukéni strategii
v zavislosti na svém ornamentu. Modelovym druhem pro vyzkum dulezZitosti
ornamentace pfi pohlavnim vybéru je i vlhovec ¢ervenoktidly (Agelaius phoeniceus) a
to diky jeho vyraznym cervenozlutym skvrndm na kfidlech. V experimentdlni studii
jedné skupiné samcu zacervenili skvrnu na kfidle a porovnavali vliv této manipulace na
teritoriadlni chovani, uspésnost parovani a reprodukéni Uspéch ve srovnani s kontrolni
skupinou, kterad byla bez manipulace (Yasukawa et al. 2009). V porovnani s kontrolni

skupinou, samci se zaCervenénymi kridly ztraceli mnohem vice sva teritoria a nebyli
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schopni ziskat mimoparové paternity. Navzdory vSem pozorovanym odliSnostem mezi
skupinami se reprodukéni Uspéch signifikantné nelisil (Yasukawa et al. 2009). Je mozZné,
Ze samci se zaCervenénymi skvrnami na kfidle vénovali vice Usili na obranu hnizda a
byli vlc¢i jinym samcim agresivnéjsi. MUzeme tedy predpokladat, Ze zvySena agrese
zpUsobend cervenymi skvrnami na kfidle samicim oponuje, popfipadé si samci
kompenzuji pfipadnou ztrdtu mimoparovych paternit zvySenim rodi¢ovské péce
(Yasukawa et al. 2009).

Jedna z experimentdlnich praci je provedena také na lejskovi bélokrkém. Této
studii se budu vénovat v nasledujici kapitole (viz niZe). Tato a dal$i experimentalni

studie jsou uvedeny v tabulce (Tab. 2).

Tab. 2: Tabulka experimentalnich praci vénujici se problematice péfové ornamentace a EPP u
pévcl

druh lantinsky nazev misto ornament | N manipulace mladata | EPY|sign. zdroj
+

sykora modfinka Cyanistes caeruleus Rakousko b UV-hlava 79 19 23 836 126 - Delheyetal. 2006
lejsek bélokrky Ficedula albicollis Svédsko b kfidlo 100 NA 50 634 123 - de Heijetal. 2011
slavik modracek Luscinia svecica Norsko b UV-krk 56 NA 26 341 105 - Johnsenetal.1998
slavik modrécek Luscinia svecica Norsko b krk 57 NA 31 162 49 - Johnsen & Lifjeld 1995
cukernatka kapsaka Pramerops cafer Afrika v ocas 57 NA 34 185 120 + McFarlane etal. 2010
vlastovka obecna Hirundo rustica Italie v ocas 90 15 12 475 NA  + Sainoetal. 1997
vlastovka obecna Hirundo rustica Dansko v ocas 11 5 6 45 10 + Smith etal. 1991
vlastovka obecnd Hirundo rustica Izrael bvocas 67 12 20 NA NA + Vortman etal. 2013
vlastovka obecnd Hirundo rustica USA b télo NA NA NA NA NA  + Safranetal. 2005
vlastovka stromova Tachycineta bicolor ~ USA b télo 121 NA 23 615 166 + Whittingham & Dunn 2016
vlhovec cervenokfidly Agelaius phoeniceus USA b kridlo 26 NA 13 62 NA - Yasukawa etal. 2009
vlhovec ¢ervenokfidly Agelaius phoeniceus USA bv kridlo 113 NA 62 NA NA - Westneat 2006
vida kohouti Euplectes progne Afrika v ocas 12 4 4 NA NA + Andersson 1982

N = pocet jedinci zahrnutych do studie; manipulace + = pocet jedincl se zvétSsenym nebo zvyraznénym
ornamentem; manipulace - = pocet jedincli se zmensenym ornamentem; mladata= pocet mladat; EPY= pocet
mimoparovych mladat; sign. = signifikance (+ zcela pozitivni; - zcela negativni)

Je velice prekvapujici, Ze se do roku 2016 touto problematikou u pévcl zabyvalo
pouze 13 studii. MlzZe to ale souviset s narocnosti podobnych vyzkumi v terénu a
omezenou nabidkou vhodnych modelovych druh (jak patrno, v soucasnosti se jednd o
8 druh pévci). V tabulce 2 jsou vsechny studie vénujici této problematice, pouze u 10
z nich jsou uvedeny vSechy potfebné informace a to z toho ddvodu, Ze u studie Safran
et al. (2005) a Anderssen (1982) nejsou potiebné informace obsazeny v ¢lanku, stejné

tak u studie Westneat (2006).
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1.3 Ornamentace a atraktivita samce

Odhadnout atraktivitu samce lze mnoha zpUsoby. Jak jsem jiz zminila vySe, samci
atraktivita maze hrat roli pfi EPP. Lze ji vSak charakterizovat naptiklad i rychlosti
parovani (schopnost ziskat socialni partnerku) ¢i investici samice do reprodukce.

U samcu s vétsi ornamentem muizZeme predpokladat, Ze se rychleji sparuji a to
pravé z toho dlivodu, Ze jejich ornament jasné ukazuje jejich kvality. U teritoridlnich
druhl mzZeme predpokladat, Zze samci, ktefi doleti na hnizdisté mezi prvnimi, jsou
pravdépodobné starsi a vitalnéjsi nez ostatni a proto jsou schopni ubranit vétsi nebo
kvalitnéjsi teritorium (Lundberg & Alatalo 1992; de Heij et al. 2011). Samice po pfiletu
na hnizdisté uprednostni samce, u néhoz si budou jisté, Ze v zavéru hnizdni sezény
bude pecovat o mladata. U lejski samec s velkym ornamentem predvadi samicim sv(j
ornament, timto jim signalizuje, Ze je schopny ubranit si své teritorium, coZ pro samici
znameng3, Ze bude mit dostatek potravy pro sva mladata a také ochranu pred ostatnimi
samci. Tento samec bude schopen investovat vice energie do péce o sva mladata
(Forstmeier et al. 2014). Toto plati za predpokladu, Ze samec bude monogamni a
nebude hledat mimopdrovou partnerku. Pokud vSak velikost ornamentu pozitivné
koreluje se schopnosti samce ziskat mimoparové partnerky, jeho investice do snlsky a
péci o mladata se mlze naopak sniZit. Velikost ornamentu muze byt korelovana
s mnohymi dalSimi kvalitami samce. Velikost ornamentu nebo jeho barevnost, tak
mohou ovliviiovat faktory jako je stafi jedince, kvalita imunitniho systému, geneticka
kvalita, sila agrese vici jinym samcim ¢i mnoZstvi testosteronu (Akcay & Roughgarden
2007; Arngvist & Kirkpatrick 2005; Forstmeier et al. 2011). Musime tedy odfiltrovat vliv
vsech mozinych koleratli abychom mohli testovat pouze vliv ornametnace. Poté
mlzeme predpokladat, Ze samci s velkym ornamentem se sparuji dfive v sezéné na
rozdil od jinych samcl s mensim ornamentem.

Dle hypotézy alokace zdroji samice mohou ivestovat vice energie do reprodukce,
pokud se sparuji s vysoce atraktivnim samcem (Burley 1986; Sheldon 2000). Rozdilné
investovani zdrojli se muZe projevit ve velikosti snGsky, objemu vejce (Petrie &
Williams 1993; Horvathova et al. 2012) nebo v pozdéjsim obdobi jako investice do
rodiCovské péce (Burley 1988). Na druhou stranu, kompenzacni hypotéza uvadi, zZe

samice budou investovat vice do rodi¢ovské péce, aby kompenzovaly ztratu v pfipadé,
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Ze se sparuji s neatraktivnim samcem nebo se samcem, ktery neni v populaci
preferovan (Gowaty et al. 2007; Gowaty 2008).

Experiment provedeny na kachndach divokych (Anas platyrhynchos), ukazal, ze
samice si kompenzuji svazek s neatraktivnim samcem kladenim téZsich vajec. Hypotéza
rozdilnych alokaci se zda vice rozsitend nez kompenzacni, ale mezi druhy je velkd
variabilita (Horvathova et al. 2012), coZ naznaCuje, Ze je potieba vice studii zabyvajici

se samici odpovédi na samce s experimentdlné manipulovanym ornamentem.

1.4 Molekularni metody urceni jedince

Pti studiu sexualni selekce jsou genetické metody urceni jedince nezbytnosti a pfi
urceni otcovstvi se jiz nemlzZeme spolehnout na pouhé pozorovani pard. Diky pouziti
molekuldrnich metod urceni otcovstvi bylo odhaleno, Ze ptéci, pfedevsim pévci nejsou
tak monogamni jak se o nich myslelo. Diky vyuZiti metody DNA-fingerprintingu bylo
mozné poprvé prokdzat mimopdrové kopulace pévcli (Wetton et al. 1987). BohuzZel
metoda DNA-fingerprintingu je diky své technické ndarocnosti, narokim finan¢nim i
kvalitativnim pomérné nevyhovujici. V dneSni dobé se kurceni jedince vyuziva
prfevdazné metoda DNA mikrosatelitd, ale objevuji se i prace vyuZivajici

jednonukleotidovych polymorfism( (SNP; Primer et al. 2002).

1.4.1 Mikrosatelity

Mikrosatelity znamé také jako STR (short tandem repeats — kratka tandemova
opakovani) nebo SSR (simple sequence repeats — jednoduché opakujici se sekvence)
jsou tandemové se opakujici Useky DNA. Mikrosatelitové repetice jsou nejcastéji
tvorfeny opakovanim mono-, di-, tri- nebo tetranukleotidd. Pocet repetic na konkrétnim
misté DNA (lokusu) definuje alelu (Dawson et al. 2010). Mikrosatelity jsou v genomu
vsudy pritomnou skupinou a mGzeme je nalézt jak u eukaryotnich, tak u prokaryotnich

organism( (Kalinowski et al. 2007). Diky vysoké mutaéni rychlosti (10> — 10° na lokus za
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generaci) jsou mikrosatelity velmi polymorfni a to diky variabilité v po¢tu opakujicich
se elementl (Leder et al. 2008). Diky této rozmanitosti jsme schopni je v laboratofi
identifikovat a muUZeme sledovat genetickou variabilitu mezi jednotlivymi druhy,
v ramci druhu dokonce i mezi jedinci jedné populace. Ddle se efektivné pouZivaji pfi
studiu populaéni struktury, toku gena, efektivni velikosti populace nebo pfi urovani
maternit a paternit (Ellegren et al. 1992). V tomto pfipadé jedinec ziskd dvé kopie
mikrosatelitu, jeden zdéni po matce a druhy po otci. Mikrosatelity se stali jedny
z nejvice pouzivanych genetickych markerd pravé diky jejich ¢astému vyskytu po celém
genomu, jejich hojnému polymorfismu a kodominantni dédi¢nosti. Pravé diky témto
vlastnostem muzZzeme odhalit heterozygotni jedince. BohuZel hledani novych
mikrosatelith u druh(, které jesté zkoumdny nebyly, je jejich odhaleni pomérné slozité

a financ¢né narocné.

1.5 Lejsek bélokrky, modelovy druh:

Lejsek bélokrky (Ficedula albicollis) je maly pévec velikosti pfipominajici Stihlého
vrabce. Jeho zbarveni je krasné kontrastné Cernobilé. Samci ve svatebnim Saté vynikaji
uhlové cernym pefim na zadech a na spodni strané jsou zbarveni bile (Qvarnstrom
kolem krku, kterd tak odliSuje lejska bélokrkého od lejska ¢ernohlavého (Ficedula
hypoleuca). Pravé tyto znaky se uplatiuji pfi studiu sexudlni selekce (Qvarnstrom
1997).

Samice je na rozdil od samce velice nendpadné Sedohnédé zbarvena a pfri
srovnani se samici lejska ¢ernohlavého si jsou velice podobné. Tyto dva druhy lejskd se
spoleéné vyskytuji ve stfedni a vychodni Evropé. Vtéto hybridni zéné se mohou
nahodné kriZit a potomstvo vzniklé z tohoto svazku nese znaky obou druhi. Kazdy
z lejskli se ale specializuje na odliSné prostiedi (Garamszegi et al. 2006). S lejskem
bélokrkym se mulzeme setkat predevsim v niZinach a teplejSich oblestech naseho
Uzemi. Jeho hnizdni areal nezasahuje tak daleko na sever jako u jeho pfibuzného, lejska

cernohlavého. Lejsek bélokrky se prirozené vyskytuje predevsim v oblastech, kde
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mulzZeme nalézt staré listnaté lesy s dostatkem dutin na hnizdéni. Lejsek je polyfagnim
druhem, jehoZ potravu predstavuji predevsim housenky motylQ, pavouci a rlizné druhy
malého polétavého hmyzu. Lejsek lovi hmyz ve vSech patrech vegetace vétsinou za letu
ze vzduchu nebo sezobnutim kofisti na podkadu (Stastny et al. 2011).

Lejsek je pfisné migrujici druh s patrilokalni hnizdni tendenci. Na sva hnizdisté se
zpravidla vraci v druhé poloviné dubna ze zimovist v tropické Africe. Samci pfilétaji na
hnizdisté drive a obsazuji hnizdni dutiny. Samice, které se navraceji na hnizdisté
pozdéji, jsou do téchto dutin ¢i budek Iakany. Po UspéSném zahnizdéni samice snaseji

5-6 namodralych vajec (Krist & Grimm 2007).

1.5.1 Pohlavné selektované znaky lejskti bélokrkych

Velikost skvrny na cele a kfidle lejska bélokrkého je povazovdna za pohlavné
selektovany znak a tyto ornamenty jsou spojovany s fertilizatnim Uspéchem samce
(Gustafsson et al. 1995; Part & Qvarnstrom 1997; Sheldon et al. 1997). Ve studii Evanst
et al. (2011) diky 25 letému pozorovani Svédské populace lejskt bélokrkych zjistili, Ze
velikost skvrny na kfidle pozitivné koreluje s vékem. Problematice ornamentace na
kridle lejska bélokrkého se predevsim vénuji u madarské populace lejski (Rosivall et al.
2009; de Heij et al. 2011). Dokazali, Ze bila skvrna na kfidle je kondi¢né dependentni
znak, ktery vypovida o fyzické kondici a zdravi jedince. Prokazali, Ze velikost skvrny na
kfidle se u zdravych jedincl mlze aZ dvojndsobné zvétsit uz druhym rokem Zivota
(Evans et al. 2011). Tato skvrna je pozitivné spjata s délkou Zivota a taktéz s genetickou
zivotaschopnosti jedince (Rosivall et al. 2009).

V pripadé ze sekundarni pohlavni znaky jsou kondi¢né zdavislé a nakladné pro
svého nositele, mohou byt povazovany za formu reprodukéniho Usili stejné tak jako
znaky Zivotnich historii (life-history traits). Nasledné mzZeme predpokladat jisté trade-
off (souvztaznost v investicich) mezi témito znaky. Po zvySeni reprodukéniho usili
mulzZeme ocekdvat redukci kondicné zavislych sekundarnich pohlavnich znak(, coz
mlze mit u lejski bélokrkych za nasledek snizeni reprodukéniho Uspéchu
v nasledujicich letech zplsobeného snizenou atraktivitou jedince a jeho kompeticnich

schopnosti (Gustafsson et al. 1995). V této studii byl prokdzdn vztah mezi velikosti
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skvrny a reprodukénim Usilim samce. Ti samci, jimZz byla experimentdlné zvétSena
sniska (do jejich hnizda bylo pfiddano 1 — 3 vejce), méli v ndsledujicim roce mensi
skvrnu na cCele, zatim co samci, kterym byla sniska zmensena, méli v nasledujicim roce
skvrnu na cele vétsi. Tyto vysledky podporuji hypotézu, Ze skvrna na cele lejska je
kondi¢né zavisly znak, ktery je citlivy na reprodukéni Usili samce v minulém roce. Dale
dokdzali, Ze velikost skvrny u mladych samcl pochazejicich z manipulovanych hnizd
souvisela s manipulaci (Gustafsson et al. 1995).

Ptaci maji na svém pefi i ornamenty, které jsou naSemu zraku skryté. Diky svému
dokonalému zraku jsou ptaci schopni vnimat UV zafeni, a vyyvinula se u nich
signalizace i lidkému oku neviditelném spektru svétla (McGraw & Hill 2006). V jedné
studii (Siitari et al. 2001) experimenalné manipulovali pravé s timto ornamentem, aby
zjistili, jsetli ma pravé UV ornamentace vliv na vybér partnera. V této studii si za
modelovy druh vybrali lejska ¢ernohlavého (Ficedula hypoleuca). Do experimentu si
zvolili dva témér totozné samce, ale jednomu z nich zmensili UV ornament na cele.
Jejich vysledky tak dokazuji, Ze samice lejska ¢ernohlavého si vybiraji samce také podle
UV ornamentace v pfipadé, Ze efekt kvality teritoria je pod kontrolou (Siitrari et al.
2001). Ovsem jestli tyto vysledky mlzeme prenést i na lejska bélokrkého je

diskutabilni. Prozatim nevysla studie, ktera by se touto problematikou zabyvala.

1.5.2 Sekundarni pohlavni znaky jako znaky dominance

Pti zvifecich soubojich si mizeme vSimnout, Ze oba zuUcastnéni davaji na obdiv
jisté fenotypové znaky predstavujici jejich dominanci a schopnost bojovat. Pro oba
zucastnéné jsou tyto signdly vyhodou. Jen zfidka kdy se daji do boje dva samci, jejichz
znaky jsou diametralné odlisSné. U ptakld mezi takovéto znaky mulzeme zaradit
rozdilnou velikost téla, zkuSenosti nabyté vékem, stafi samce nebo expresi pernatych
ornamentd. Pravé vyrazné zbarvené pernaté ornamenty, mohou mit funkci
spolehlivych signalll kompeti¢nich schopnosti, tedy samec s vétsim/barevnéjsim
ornamentem bude lépe pripraven k boji nezli samec s mensim/tmavs$im ornamentem

(Andersson 1994).
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Samci lejska bélokrkého jsou velmi teritoridlni a diky svym vyraznym
ornamentim jsou také vybornymi objekty pro studium dominance a kompetice mezi
samci (Part & Qvarnstrom 1997; Qvarnstrom 1997; Qvarnstrém et al. 2000;
Garamszegi et al. 2006). Samci pfi boji nacechraji pefi na hlavé a rychle mavaji kridly.
Studie Svédské populace ukazala, Ze velikost skvrny na Cele ovlivni vysledek souboje o
teritorium (Part & Qvarnstrom 1997). Samci s vétSimi skvrnami byli schopnéjsi v
ziskavani teritoria a experimentalni zvétSeni skvrny na cele ovlivnilo pravdépodobnost
zalozeni nového teritoria v zavislosti na plvodni velikosti skvrny na Cele a véku.

V rozporu s touto studii je studie madarské populace lejskli (Garamszegi et al.
2006) kde prokazali, Zze skvrna na Cele nemd takovy vliv pfi kompetici samct jako
skvrna na kfidle. Dokazali také, Ze samci s vétsi skvrnou na kfidle a jejich vék ma vliv na
udrzeni teritoria. Zjistili, Ze pfi vypusténi samce s experimentalné zvétSenou skvrnou na
kiidle mezi rezidentni samce vyvolalo vinu atakd vic¢i nému a reakéni doba na jeho
pfitomnost byla kratsi u samct mladych nebo s vétsi skvrnou na kfidle. Pfi vypusténi
samce smensi skvrnou byla odezva na jeho pfitomnost mnohem klidnéjsi,
pravdépodobné proto, Ze samci s vétsi skvrnou na kfidle jsou v populaci vnimani jako
vétsi ohrozZeni.

Zajimava je také exprese obou znakd, bild skvrna na cele se s vékem a lepsi
kondici zvétSuje (Gustafson et al. 1995), zatim co exprese skvrny na kfidle neni
kondi¢né zavisly znak (Garant et al. 2004). Tyto rozdily v expresi mohou alespon
Castecné naznacit dllezitost skvrny na cele jakoZzto primarniho znaku pti kompetici
samcUll. Zatim co skvrna na kfidle mlze mit vliv na vybér partnera u Svédské populace
lejsk (Qvarnstrém 1997). MUzZeme tedy odvodit, Ze obé skvrny mohou mit dllezitou
roli jak pfi vybéru partnera, tak u teritoridlniho chovani (Garamszegi 2006).

U lejskl jsou kompetice mezi samci a samici volba partnera do znacné miry
Casové oddélené. Samci pfrilétaji na hnizdisté jako prvni a soutézi o nejlepsi hnizdni
mista. Obsadi je jeSté pred pfiletem samic. Samice pfilétaji na hnizdisté pozdéji a po
priletu, je vybér kvalitnich samcl omezeny. Kvalitni prostfedi pfi odchovu mladat se
ukazalo jako dulezity faktor pfi odchovu mladat. Ma vliv jak na Zivotaschopnost, tak na
pocet mladat v hnizdé (Gustafsson et al. 1995; Sheldon et al. 1997). Vysledky studie
Qvarnstrom et al. (2000) dokazuji, Ze samice, které se spafily se samcem, ktery si

dokazal ubranit své Uzemi, obdrzely vice rodi¢ovské péce od svych partnerli a mély i

31



vysSi reprodukeni Uspéch na rozdil od samic, které se spafily s méné uspéSnymi samci.
MuUzZeme tedy najit spojitost mezi velikosti ornamentu a schopnosti ubranit si kvalitni

teritorium a jejich pozitivnim vlivem na rychlost parovani ¢i pocet mladat v hnizdé.

1.5.3 Ornamentace lejska bélokrkého a jeji vliv vybér partnera

Samice si partnera nevybiraji pouze na zdkladé jednoho ornamentu, mohou se
rozhodovat na zakladé SirSich souvislosti ve spojeni s rlznymi environmentalnimi
podminkami (Hale et al. 2008) nebo s nacasovanim hnizdéni (Qvarnstrom et al. 2000).
V pfipadé nacaspovani hnizdéni mlze byt tento faktor velmi dllezity u migrujcich
al. 2006; Tottrup & Thorup 2008) a praveé toto casové rozmezi muze byt povaZovano za
vyhodu samcl (Morbey & Ydenberg 2001). Ti samci, ktefi jsou schopni pfiletét na
hnizdisté mezi prvnimi, se také mohou usadit na lepsim teritoriu a také sem snadnéji
prildkaji samcie, které si v takovychto teritoriich vybiraji partnera (Aebischer et al.
1996). V pfipadé, Ze ma samec na cele vétsi skvrnu, zpravidla vyhrava nad ostatnimi
samci souboj o teritorium (Part & Qvarnstrom 1997), samice se mohou vybrat tyto
samce a mit pristup k potfebnym zdrojim potravy. Nicméné vybrani partnera na
pocatku hnizdni sezony mize byt nakladné, a proto se samci snazi upoutat pozornost
samic mimo socidlni par (de Heij et al. 2011) na misto starani se o hnizdo. Proto muze
byt vyhodou vybrat si samce s vétSim ornamentem pouze pozdéji vsezéné, kdy
pravdépodobnost spdrovani se s jinym samcem je mizivda a mizZeme predpokladat, ze
samec bude investovat vice energie do krmeni mladat (Qvarnstrém et al. 2000).

V této praci se zamérim na testovani predpokladu, Ze bila skvrna na Cele lejska je
pro samice ukazatelem kvality jedince, dle nizZ si vybiraji partnera a to véetné partnera
mimoparového. Predpokldddme tedy, Ze samec s vétsi skvrnou na cele bude pro
samice atraktivnéjSim a rady se s nim spafi. Toto tvrzeni se podafilo prokazat studii
z roku 1999 (Sheldon & Ellegren 1999), zjistili totiz, Ze oba sekundarni pohlavni znaky
(bild skvrna na cele a kridle) pozitivné koleruji s po¢tem zplozenych mladat v hnizdé.
Samci s vétsim znakem méli ve svém hnizdé vétsi procento vlastnich mladat, o ktera se

starali. Jednalo se ovsem pouze o korelativni studii.
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Podobné jako v pripadé vrabce domaciho (Passer domesticus, Hsu et al. 2015) i u
lejska je pravdépodobné, Ze vnimani ornamentace pfi vybéru partnera se maze lisit v
zavislosti na zemépisném umisténi populace. Pfedchazejici studie (Sheldon & Ellegren
1999) sledovala Svédskou populaci lejskl, zatimco dalsi studie sledovala madarskou
populaci (Szollosi et al. 2009). V této populaci samice, které se ucastnily EPC nedavaly
pfednost jakémukoli znaku (skvrny na cele, kridle, velikost téla, kondice). Podil
mimoparovych mladat nezavisel na pohlavnich znacich socidlniho samce. Mezi mladaty
v hnizdé (jak parovymi, tak mimopdrovymi) nebyl zadny rozdil ani ve velikosti ani
Zivotaschopnosti. Toto tvrzeni ovSem popird studie Sheldon et al. (1997), kde
mimoparova mladata lejskl roustla rychleji nezli parova a zdala se byt zdravéjsi. V této
studii nevzali v avahu samci zpév ¢i kvalitu teritoria a je moiné, Ze pravé v této
populaci samice reaguji spiSe na tuto variantu dvoreni. Zda se tedy, Ze samice jsou pfi
vybéru partnera nezdvislé na jejich zevnéjsku (Sheldon et al. 1997).

Zda se, Ze ve Svédské a madarské populaci se uplatiuji pti vybéru partnera jiné
ornamenty. Toto tvrzeni potvrzjue i madarskd studie z roku 2011 (de Heij et al. 2011).
Tato studie je jedna z mdla manipulativnich, kdy byl sledovan vztah ornametace a
reprodukéniho chovani samce, vyjadieného poctem mimoparovych mladat (viz vyse
Tab. 1). OvSem v této studii se zaméfili na zmenseni ornamentu na kfidle lejska. Vybér
ornamentu na kridle oddvodnili tim, Ze ornament na Cele slouZi spiSe ke komunikaci
mezi samci a uréenim jejich dominance. Zmensili tak ornament v horni ¢3asti kfidla cca o
jednu tretinu a to jesté pred zapocetim hnizdni sezdény, tedy tésté po priletu samct na
hnizdisté. Nepodafilo se dokazat vztah mezi velikosti ornamentu a rychlosti parovani
ani velikosti snlsky, tedy pocetem mladat zplozenych danym samcem. Rozdil mezi
kontrolni a sledovanou skupinou byl zanedbatelny, nepresahujici 5%. Je tedy mozné, ze
experimentdlni redukce ornamentu nema takovy vliv na po¢et mimoparovych mladat,

ale zvétSeni daného ornamentu by mohlo byti prikaznéjsi.
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1.6 Cile prace

Cilem této experimentdlni studie je zjistit reprodukéni Uspéch samcl lejska
bélokrkého na lokalité pomoci manipulace ornamentu a to bilé iridiscentni skvrny na
Cele, kterd je jednim ze dvou ornamentu uplatfiujicich se pti vybéru partnera (viz vyse).
V rdmci tohoto experimentu byl sledovan vliv manipulace na ziskani mimoparovych
mladat mimo socidlni par a zaroven schopnost samce uhlidat paternity ve svém
vlastnim hnizdé. Navic, jako vedlejsi produkt studie byla testovana role skvrny pro
rychlost zahnizdéni/sparovani samcd a reprodukéni Usili samic (oboje by mohly byt
dobré koreldty atraktivity partnera u tohoto druhu, viz vyse).

Doposud bylo publikovdno jen malé mnozstvi praci zabyvajicich se ornamentaci a
mimoparovym Uspéchem samce lejska bélokrkého (Ficedula albicollis, Qvarnstrém
1997; Qvarnstrom et al. 2003; Garamszegi et al. 2006; de Heij et al. 2011), ale pouze
dvé z nich se vénovaly ornamentaci lejska na experimentalni drovni. Mezi hlavni cile
této diplomové prace tedy patfi vliv ornamentace na miru variability mimoparovych
paternit (EPP), rychlost zahnizdéni sledovanych jedincd a velikost sntsky u tohoto

drobného pévce. Pfedevsim jsme se zaméfili na:

e Stanoveni genotypl vsSech jedincd lejska bélokrkého za prispéni 8

mikrosatelitovych lokusu

e Stanoveni miry mimopdarovych paternit u populace lejska bélokrkého provedenim

paternitni analyzy

e Stanoveni vlivu experimentdlni manipulace velikosti €elni skvrny na fertilizacni

uspéch samcl (vnitroparovy i mimoparovy) a celkovy reprodukéni Uspéch samce
e Stanoveni vlivu experimentalni manipulace ornamentu (elni skvrny) na aktaktivitu

samce a jeho kompetitivni schopnosti, mérené jako rychlost parovani a

reprodukéni investici partnerky (hypotéza rozdilné alokace zdrojh)
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2. Metodika:

2.1 Lokalita

Terénni prace spojené s odchytem lejski probihaly na vrchu Velky Kosif, pobliz obce
Cechy pod Kosifem na Prosté&jovsku. Lokality odchytu se nachézely v blizkosti p¥irodni
rezervace Andélova zmola (49°32'30” N, 17°3'19” E). Na kamenitych stranich Velkého
Kosife se vyskytuji teplomilné doubravy, predevsim v zastoupeni dubu zimniho
(Quercus petraea), dubu letniho (Quercus robus) a borovice lesni (Pinus silvestris). Tuto
lokalitu jsme si vybrali predevsim diky pfirozenému prostredi pro lejsky a také proto, Ze
hnizdni aredl lejska bélokrkého se tu slejskem cernohlavym témér nemisi a lejsek
bélokrky zde hnizdi pravidelné ve velkém poctu. Na této lokalité jsou v pravidelnych
intervalech rozmistény drevéné budky s pfipravenymi sklapovacimi pastmi. Diky nim
jsme byli schopni v kratkém case odchytnout dospélé jednice a provést manipulaci

ornamentu.

2.2 Terénni prace - odchyt dospélcti na lokalité

Odchyt lejskli probihal na jate roku 2013 od poloviny dubna do poloviny kvétna
na pocatku hnizdni sezdny. Lejsci, ktefi se vraceji ze zimovisté ve stfedni a jizni Africe,
se snazi co nejrychleji ziskat idedlni misto pro stavbu hnizda. Vyuzili jsme faktu, zZe
samci na lokalitu pfilétaji jako prvni a odchytavali jsme je do pfipravenych pasti.
Odchyceni jedinci byli okrouzkovani hlinikovym krouzkem s identifikacnim kdédem
Narodniho muzea v Olomouci. V pfipadé, Ze se nam podafio odchytit samici, jsme ji
ihned okrouzkovali a nasledné vypustili na svobodu. Samce jsme prenesli v prodysnych
latkovych saccich do provizorni laboratofe pobliz lokality. Samclim jsme provedli
zakladni morfologické méreni a vazeni, byla jim odebrana krev a spermie (pro ucely
jiné studie). VSechna provadéna méreni, odbéry a manipulaci jak dospélct, tak mladat

méla na starosti jedna osoba (Milos Krist).
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Samice do hnizda kladou mezi ¢tyfmi az osmi vejci. Po nalezeni prvniho vejce
v hnizdé byla tato hnizda denné kontrolovana. Kazdé vejce bylo oznaceno cislem 1-8
(dle velikosi sntsky). Jakmile samice zacaly sinkubaci, prestali jsme dané hnizdo
sledovat a s kontrolou jsme opét zacali po vylihnuti mladat (pfiblizné deset dni po
sneseni posledniho vejce). Priblizné Sest dni po vyklubani posledniho mladéte v hnizdé
(asi v poloviné cervna) jsme je zvazili, okrouzkovali a byl jim odebran vzorek krve. O
vylihld mladata se staraji oba rodi¢e. V tuto dobu jsme opét odchytavali dospélé
jedince. Samice i samce jsme zméfili, zvazili a odebrali jim krev stejnym zplsobem jako
pfi prvnim odchytu. Odebranou krev jsme uloZili do 96% alkoholu.
Nevyklubana vejce byla z hnizda odebrana ¢tyfi dny po té, co se vylihlo posledni
mladé, popripadé byla odstranéna mrtvd mladata, kterd spolecné svejci byla
jednotlivé naloZena do etanolu. Tato mrtvd mladata tak byla pfipravena pro naslednou

genetickou analyzu.

2.3 Manipulace ornamentace

Prvni samec pfiletél na lokalitu 15. dubna, v tento den jsme zacali i s manipulaci
ornamentu. Odchycené samce jsme rozdélili do dvou skupin. Pfiblizné polovina vsech
odchycenych samcll nebyla do experimentu zahrnuta. Samce z této skupiny jsme
pouze zméfili, odebrali jim biologické vzorky na genetickou analyzu a poté jsme je
vypustili. Druhou skupinu jsme rozdélili do dalSich tfi podskupin (kontrola= K, zvétseni=
Z, redukce= R). Abychom mohli urcit pavodni velikost ornamentu pred manipulaci,
kazdému samci jsme vyfotografovali skvrnu na Cele dvakrat. Stejnym zplsobem jsme
urcili i velikost ornamentu po manipulaci. V programu imagel jsme spocitali plochu
ornamentld z obou fotografii a zprlmérovali. Vysledné Ccislo jsme zaokrouhlili na
0,1mm?, &mz jsme ziskali vyslednou velikost ornamentu. Stejnym zpdsobem jsme
spocitali velikost ornamentu i po manipulaci.

Prvni skupina s 50 samci slouzila jako kontrolni pro zbylé dvé. Z této kontrolni
skupiny na lokalité zahnizdilo 26 samcli. Témto samcim jsme provedli zakladni
morfologické méreni, ale manipulaci jsme neprovadéli. U skupiny samc( se zvétSenym

ornamentem, jichz jsme po pfiletu odchytili 52 (zahnizdilo N= 20), jsme ornament
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zvétsili pomoci Alteco WhiteMarkeru. Bilou skrvnu na cele jsme jim v priméru o
polovinu zvétsili (viz Obr. 4a, Obr. 4b). Na rozdil od dfivéjsi studie (Qvarnstrom et al.
2000) jsme na misto Tippex markru pouzili marker Alteco. Diky nasemu dfivéjSimu
testovani na zebfickach pestrych (Taeniopygia guttata) umisténych v chovu, jsme
zjistili, Ze znaceni pomoci Tippex markeru neni vhodné, protoze barva vybledne ani ne
do tydne, zatim co znaceni Alteco markerem vypadalo i po sedmi dnech dobfe (Edme
et al. 2017). Reflektance barvy u obou markert méla odlisny prabéh kfivky na rozdil od
pfirozené bilé barvy lejski (Obr. 3). Reflektance pfirozené bilé je v nizSich a vyssich
vinovych délkach vyssi neZli testované markery. Detailni metodika tykajici se méreni

reflektance ornament( je uvedena v praci Edme et al. (2017).

Obr. 3: Graf predstavuijici kfivky reflektance jednotlivych barevnych markert (podle Edme et al.
2017)
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Obdobné bylo postupovano i se tfeti skupinou, kdy byl samcim po odchytu
ornament zmensovan (N = 51 z nichz zahnizdilo N = 24) pomoci centropenu (viz Obr.
5a, Obr. 5b). Bohuzel nastala komplikace s pouzitim ¢erného centropenu, tato barva se

za nepfriznivého pocasi vymyvala. Tuto nedokonalost jsme zavéasu objevili a nahradili
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2011). Vybledlé samce (N= 18) jsme stihli v rozmezi nékolika dnl znovu preznadit.
Timto zplsobem jsme postupovali po celou dobu odchytu samcd, tedy pfriblizné do
poloviny kvétna.

JelikoZz nase znaceni mélo relativné kratkého trvani, manipulace mohla mit vliv
pouze procesy probihajici na za¢atku rozmnoZovaciho obdobi. PfedevSim na vybér
socialniho partnera, poptipadé mimoparového partnera. Tento vybér probiha vétsinou
nékolik dnli po pfiletu samic na hnizdisté. Po manipulaci byli samci preneseni na

lokalitu, kde se ndm je podafilo odchytit a vypusténi.

Obr. 4: Ptiklad experimentalni manipulace skvrny lejska - zvétseni
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2.4 Vyhodnoceni namérenych dat

2.4.1 Geneticka analyza

Vzorky krve ziskané pti odbéru jsme uloZili do 96% ethanolu a uskladnili
v laboratofi. Z téchto vzorkd jsme pomoci DNeasy Blood & Tissue kit (Qiagen, Hilden,
Germany) izolovali purifikovanou DNA. Samotnd izolace probihala podle
standardizovaného postupu, ¢imz jsme ziskali 200ul DNA potfebné k dalSimu postupu
pfi identifikaci jedincl. Pro analyzu paternit jsme poufZili 8 mikrosatelitovych lokusu
(Fhu2, Fhy407, Fhy310, Cuu4, Fhy452, Fhy431, barva pisma naznacuje
fluorescencéni znaceni primerd 6FAM, VIC, NED, PET) z publikovanych praci (Ellegren
1992; Gibbs et al. 1999; Leder et al. 2008). Diky fluorescenénimu znaceni primer( bylo
mozno amplifikovat vSechny mikrosatelitové markery v jedné multiplex reakci a
jednotlivé lokusy se mezi sebou neprekryvaly.

Pro PCR reakci jsme pouzili Type-it Microsatellite PCR kit (Qiagen, Hilden,
Germany) a postupovali dle standardizovaného postupu. Do PCR reakce jsme k PCR
MasterMixu pfidali fluorescenéné znacené forward a neoznadené reverse primery o
raznych koncentracich (4, 2 a 1 ng/ul), dale jsme do reakce pridali ddH,0 a
vyizolovanou DNA. PCR desti¢ku se vzorky jsme vloZili do cycleru a spustili PCR
program.

Proces PCR reakce byl zahajen 5 minutami denaturace pfi 95°C nasledovanych 30
cykly. Kazdy cyklus za¢ne denaturaci dvousroubovice DNA pti 95°C po dobu 30 vtefin,
nasledné dojde k nasednuti primerd na viakno DNA pfri teploté 65°C (t= 90s), poté
nasleduje 3 faze cyklu, kdy dojde k syntéze komplementdarniho vldkna DNA pfi 72°C po
dobu 30 vtefin. PCR reakce je zakoncena findlni extenzi trvajici 30 minut pri 60°C.

Vzorky po PCR jsme poté pfipravili na fragmentacni analyzu. Na jeden vzorek
jsme si pfipravili smés formamidu (9pl) a velikostniho standardu (0,3pl). Jako velikostni
standard jsme poutzili GeneScanTM-500 LIZ Size Standard (Applied Biosystems, Foster
City, CA). Diky vyuziti standardu obsahujicimu fragmenty DNA o zndmé délce jsme poté

byli schopni identifikovat délku jednotlivych fragmentl z nasi PCR reakce. Pred

39



samotnou fragmentacni analyzou je potfeba smés nechat po dobu 2 minut
zdenaturovat pfi teploté 95°C a ihned poté zchladit na ledu. Fragmentacni analyza
probihala na sekvenatoru. Kazdy amplifikdt daného polymorfismu nese jeden typ
fluoroforu, tedy molekuly fluorecsencni barvy, kterd po ozareni svétlem laseru o urcité
vinové délce emituje svétlo. Diky rlznym typUm navdzanych fluoroforl excituji
amplifikaty pfi prichodu kapildrou po ozareni laserem svétlo rGizné barvy a intenzity,
vznikaji tzv. piky. Poloha kazdého piku vic¢i znamému standardu pak znamena typ alely
daného polymorfismu. Vysledek fragmentacni analyzy je nutné vyhodnotit s pomoci
vyhodnocovaciho softwaru.

Jednotlivé genotypy jsem nasledné analyzovala v programu GeneMarker V1.90
(Softgenetics), frekvenci jednotlivych alel jsem poté stanovila v programu Cervus
V3.0.3 (Field Genetics). V pripadé, Ze u nékterych vzork( se neamplifikovali vSechny

lokusy, byla provedena nova PCR reakce.

2.4.2 Analyza paternit

Do této genetické analyzy bylo zahrnuto celkem 1025 jedinc(, z nichZ se podafrilo
zgenotypovat 995 bez jediného chybéjiciho lokusu (97%). OvSem do analyzy paternit
byly pouzity vSechny genotypy. Pro analyzu maternit a paternit jsem zvolila program
Cervus 3.0.3. Tento program pracuje v nékolika krocich. Nejdfive stanovi frekvenci alel.
Tato analyza poskytuje data o heterozygotnosti, odchylce od Hardy-Weingergovy
rovnovahy, odhadne frekvenci nulovych alel a uréi pravdépodobnost kompatibility
genotypu mladéte s jakymkoliv jedincem z populace, ktery neni jeho rodi¢em. Diky
vysledklim této analyzy je mozno zhodnotit, zda-li je mikrosatelitovy set dostatecné
polymorfni pro pouziti na paternitni analyzu. U Zadného z lokusl jsme nezjistili
vysokou frekvenci nulovych alel, coz by ndm mohlo znemoznit nasledné analyzy.
Nicméné u lokusu Fhy310 jsme pozorovali zvySeny pocet homozygotl znacici alelicky
dropout nebo nulové alely. Zvysend frekvence nulovych alel se u tohoto loksu
pohybovala pod 5%. Charakteristiku jednotlivych mikrosatelitovych lokust uvadim

v tabulce (Tab. 3).
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Tab. 3: Charakteristika 8 mikrosatelitovych lokusl pouZitych pfi paternitni analyze

Locus k N Hobs Hexp F(Null)
Fhu2 21 1017 0.832 0.844 0.0107
Fhy407 26 1020 0.873 0.898 0.0147
Fhy310 18 1014 0.720 0.891 0.0446
Cuu4 19 1024 0.863 0.867 0.0015
Fhy452 30 1016 0.827 0.841 0.0087
Fhy405 28 1019 0.839 0.908 0.0384
Fhy428 26 1016 0.830 0.864 0.0203
Fhy431 22 1017 0.859 0.871 0.0063

K=pocet alel, n=pocet genotypovanych jedincl, Hobs= pozorovany haterozygotnost, Hexp=
ocCekavana heterozygotnost, F(Null)= frekvence nulovych alel. Jednotlivé lokusy jsou popsané
v ¢lanku Leder et al. 2008.

Pro uréeni prukaznosti prifazeni matek byla v programu provedena simulace
»Simulation of parentage analysis — maternity”. Abychom sprdvné ovéfili pfirazeni
jednolivych samic k mladatim, zvolili jsme jako vstupni proménné tyto parametry:
pocet kandidatnich matek: 130; pomér ovzorkovanych kandidatnich matek: 0,9000;
pomér otypizovanych lokust: 0,95000; pomér Spatné otypizovanych lokust: 0,01000;
mira chyby ve vypoctech pravdépodobnosti: 0,01000; minimalni pocet otypizovanych
lokust: 6, stanovena spolehlivost: LOD, mirnd uroven spolehlivosti: 80 %, striktni
uroven spolehlivosti: 95 %“. Podafilo se nam pfifadit témér vSechny matky (97%)
k jejich genetickym mladatim (pouze 4 matky se nam prifadit nepodafilo a to
z dlvodu, Ze u jednoho hnizda jsme nasli mrtvou samici, pficemZz se nam podafilo
prokazat, Ze tato samice nebyla matkou mladat v hnizdé a u dalSich tfi se nam
nepodafilo ziskat dostate¢né kvalitni DNA mladat).

Nasledné jsem provedla analyzu paternit. Ke kazdému mladéti jsme dle
maternitni analyzy ptifadili genotyp té nejpravdépodobnéjsi samice, nasledné jsme
zjistovali ty nejpravdépodobnéjsi otce. Do této analyzy bylo zahrnuto 1025 jedincd.
Urceni genetickych otct mladat jsme rozhodli dle vypovédni hodnoty LOD skére. LOD
skore si mlzeme vysvétlit jako pfirozeny logaritmus podilu pravdépodobnosti, ze urcity
jedinec je otcem daného mladéte a pravdépodobnosti, Ze dany samec je nepfibuzny.

Za predpokladu, Ze socidlni samec je i nejpravdépodobnéjsim genetickym otcem jsem
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posuzovala na zakladé celkového LOD skére a na poctu chybnych (mismatch) lokust

otce a mladéte.

2.5 Statistické metody

K statistickému vyhodnoceni namérenych dat jsem pouZila program R 3.3.0. (R
Core Team 2016). Nejcastéji jsem vyuZivala zobecnéné linedrni modely s binomickym
nebo Poissonovym rozloZzenim funkci anebo obecné linedrni modely predpokladajici
normalni rozloZeni zavislé proménné i residudld modelu (GLM = Generalized Linear
Model, LM = Linear Model). U GLM modell predpokladajicich poissonovské a
binomické (ale ne binarni) rozloZeni zdaviské proménné jsem téZ kontrolovala
pripadnou overdispersi a pouzila quasipoisson i quasibinomial pfistup tam kde treba
(Crawley 2013). Pro vSechny poufZité analyzy byla za signifikantni povazovana hranic¢ni
hodnota p < 0,05 (Pekar & Brabec 2012).

U kazdé analyzy jsem vidy zaclinala pouZitim plného modelu. Plny, nebo také
maximalni model, v sobé obsahuje vSechny a priori vybrané proménné, které by mohly
ovlivnit variabilitu v zavislé proménné. Po nastaveni plného modelu jsem pokrocila
k jeho postupnému zjednoduseni (Crawley 2013). To spocivalo v postupné aplikaci
delecniho testu za pomoci funkce dropl. Diky této funkci byly odstranovany
proménné, které nevedly po odstranéni k signifikantnimu zhorseni modelu (na hladiné
p < 0,05). Takto jsem postupovala dale az do vytvoreni minimalniho adekvatniho
modelu. Tento model zahrnuje pouze signifikantni proménné, ¢i nulového modelu,
pokud Zadna z proménnych nebyla signifikantné asociovdna se zavislou proménnou.
V jednotlivych krocich byla kontrolovdna spravnost zjednoduSovani modelu za vyuziti
x2-testu pti binomickém a poisson rozlozeni dat a pfipadné pomoci F-testu pfi
quasibinomickém a quasipoisson rozlozZeni, ¢i v pfipadé linearnich modeld s normalnim
rozloZzenim dat. Pro kontrolu normalniho rozloZeni dat a residualll modeld jsem vyuZila
Shapiro-Wilk(v test. Inspekce model(i byla provaféna i pomoci funkce plot (Pekar &

Brabec 2012).
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3. Vysledky:

3.1 Efekt manipulace ornamentu samce pfi vybéru partnera

Samci byli odchyceni ihned po pfiletu na hnizdisté (N= 153). U téchto samcl bylo
provedeno zakladni morfometrické méreni a vybranym jedincim byl manipulovan
ornament na cele. Samci pfiletéli v priméru 113.15 + 6.54 (pramérna hodnota pfiletu
samcll + smérodatnd odchylka SD) den julidnského kalendare (asi 23. dubna). Pfi
nasledném odchytu béhem krmeni mladat se podafilo znovu odchytit nékteré samce
(N= 73). Tyto informace umoznily identifikovat samce, ktefi byli UspéSni béhem
namluv, a podafilo se jim zahnizdit. Pét z téchto samcu bylo polygynnich, a proto jejich
sekundarni hnizda byla vyloucena ztestovani vlivu manipulace na Uspésnost
zahnizdéni, rychlost parovani a velikost sntsky. Pfi analyze reprodukéniho Uspéchu
byla vzata v potaz sekundarni hnizda téchto samcl a mladata nebyla zapocitana jako
Vsechny  primérné proménnych v jednotlivych

mimoparova. hodnoty

experimentalnich skupinach jsou uvedeny v tabulce 4.

Tab. 4: Velikost vzorku a primérné hodnoty (+ SD) méfenych znakd pro experimentaini
skupiny. WPY-vnitropdrovd mladata, EPY-mimopdarova mlddata v hnizdé, EPO — mladata
zplozena samcem mimo par, pocet mlddat — celkovy pocet mladat zplozend samcem v sezéné.

ornament

zvétseny zmenseny kontrola
pocet manipulovanych samcl 52 51 50
pocet hnizdicich samcu 21 27 25
polygynni samci 1 1 3
pocet samcl pouzitych v analyze 20 24 23
ptilet na hnizdisté (Juliansky kal.) 113,8+5,2 112,3+5,5 112,7 £6,8
rychlost parovani (dny) 11,6+7,7 10,1+ 7,2 8,0+3,9
velikost ornamentu pred manipulaci (mmz) 56,8 + 8,5 57,7+2,16 54,45 + 12,4
velikost ornamentu po manipulaci (mmz) 84,58 + 11,5 29,55 +6,1 54,45 + 12,4
velikost snGsky 56+1,2 6,13+0,8 6,13+0,9
pocet WPY 4,75+2,0 492+1,5 4,91+2,0
pocet EPY 1,1+1,6 1,1+1,4 1,0+1,8
pocet EPO 1+1,58 0,96 +1,31 0,47 +£1,05
celkovy pocet mladat 5,75%+2,6 5,87+2,0 5,39 +2,39
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Pfi testovani predpokladu, zda manipulace bude mit vliv na zahnizdéni samcd,
jsme poutzili informace o vSech odchycenych jedincich (N=153). Do vSech naslednych
analyz jsme zahrnuli pouze samce, kterym se podafilo zahnizdit (N=73), ale byli
vyfazeni samci, ktefi zahdjili hnizdéni jesté pred samotnou manipulaci (N=5).

Pro analyzu Uspésnosti parovani samcl jsem pouzila zobecnény linearni model
glm s binomickym rozloZenim dat. JakoZto vysvétlovanou proménou jsem pouZila
informace o zahnizdéni (zahnizdil: ANO/NE). Jako vysvétlujici proménné jsem zvolila
pfilet samce na hnizdisté, pavodni velikost ornamentu, manipulaci (kontrola, zvétseni,
zmenseni) a stafi samce (stary/mlady). Jelikoz se mladi samci (do jednoho roku) lisi od
starSich jedincl zbarvenim pefi, nebyl problém s vytvorenim téchto dvou skupin.
Mladsi samci maji do hnéda zabarvené pefi, zatim co star$i samci jsou zbarveni do
¢erna. Pouzité informace o velikosti ornamentu jsou pred jeho samotnou manipulaci,
ziskame tak vypovédni hodnotu o pfirozené investici do ornamentace jedince. Nejdtive
jsem testovala interakci mezi priletem na hnizdisté a manipulaci, jelikoz drivéjsi studie
prokdzala, Ze efekt manipulace mlzZe byt zdvisly na nacasovani hnizdni sezény
(Qvarnstrom et al. 2000). Interakce se prokazala jako neprlikazna (p = 0.121) a byla
zmodelu odstranéna. Zadnd zdaldich proménnych nevysvétlovala Uspé&snost
zahnizdéni samce (Tab. 5). U skupiny samcli se zvétSenym ornamentem byla
kontrolni a se zmenSenym ornamentem (Tab. 5, Obr. 6). Vysledny model

zjednodusovani plného modelu byl model nulovy.

Tab 5.: Vysledky modelu (binarni zavisla proménnd, logitovd spojovaci funkce) zavislosti
Uspésnosti zahnizdéni samcl (nezahnizdil — 0, zahnizdil — 1) na vybranych testovanych
proménnych a manipulaci.

Uspésnost zahnizdéni

Estimate + SE F P

(Intercept) -0.5170+0.7417 0.643 0.653
prilet 0.0074 £ 0.0058 1.567 0.204
velikost ornamentu 0.0032 +0.0041 0.634 0.418
vék -0.0146 £ 0.1443 0.011 0.919
manipulace 0.686 0.492
manipulace zmenseni 0.0243 +0.1012

manipulace zvétseni -0.0861 + 0.0996
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Obr. 6: Pravdépodobnost zahnizdéni samce v zdvislosti na datu pfiletu. Pferusované cary
oznacuji 95% konfidencni intervaly kolem vztahu predikovaného binomickym modelem
s binarni zavislou proménnou (nezahnizdil — 0, zahnizdil — 1).
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3.2 Efekt manipulace na rychlost parovani

Dalsim faktorem, potencidalné ovlivnénym manipulaci, je rychlost parovani
(ziskani socidlni partnerky). Cas, za ktery byli samci schopni nalézt partnerku, jsem
spocitala jako rozdil ptiletu samce na hnizdisté a data zahnizdéni. Pét odchycenych
samcll bohuZel vykazovalo zaporné hodnoty, cozZ znaci, Ze byli odchyceni dlouho poté,
co priletéli na hnizdisté. Z analyzy byli tito samci vyfazeni. Z analyzy jsem také vyradila
sekundarni hnizda samcul, kterym se podafilo zahnizdit dvakrat v sezéné (N = 5). Do
vSech nasledujicich analyz jsem tedy zahrnula 68 samcf, ktefi zahnizdili a byli soucasti
experimentu. Testovali jsme interakci mezi rychlosti parovani a manipulaci, ktera vysla
neprakazné (Tab. 6, Obr. 7).

Rychlost parovani byla mezi péti az tficetisedmy dny (16,19 * 7,54 SD).
K testovani jsem poutZila linedrni model predpokladajici normalni rozloZeni zavislé
proménné (funkce 1m vR), jako vysvétlovanou proménnou jsem zvolila rychlost

parovani a jako vysvétlujici proménné jsem pouzila ty samé jako pfi testovani modelu
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pro uspésnost zahnizdéni (Tab. 6). Zjistili jsme, Ze samci, ktefi se rychleji sparovali,
pochazeli ze skupiny kontrolni nebo se jednalo o samce ze skupiny se zmensenym
ornamentem. Samci s experimentalné zvétSenym ornamentem potfebovali ponékud
vice Casu k nalezeni sociadlni partnerky (Obr. 7, 8), efekt manipulace na rychlost
parovani vsak nebyl prlikazny (Tab. 6). Vysledny model zjednodusovani plného modelu

byl model nulovy.

Tab. 6: Vysledky linedrniho modelu s normalnim rozloZenim dat vysvétlujici rychlost parovani
samcl (rozdil dne zahnizdéni a pfiletu na hnizdisté) v zavislosti na vybranych proménnych a
manipulaci

Rychlost parovani

Estimate + SE F P

(Intercept) -4.7849 + 17.963 0.873 0.791
prilet 0.1018 £0.1441 0.499 0.482
velikost ornamentu 0.0209 + 0.0864 0.059 0.809
vék 1.8687 +2.9033 0.414 0.522
manipulace 0.059 0.81
manipulace zmenseni 1.9405 +1.9722

manipulace zvétseni 3.3746 + 2.0548

Obr. 7: Graf znazornujici vztah mezi pfiletem na hnizdisté a rychlosti parovani u jednotlivych
manipulovanych skupin
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Obr. 8: Rychlost parovani u jednotlivych experimentalnich skupin. Znazornén je prdmér a 95%
konfidenci interval. (K= kontrola, R= redukce, Z= zvétseni)
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3.3 Efekt manipulace na velikost snusky

Pti testovani hypotézy, vlivu manipulace na velikost snisky jsem pfi analyze
pouzila velikost snlsky jednotlivych testovanych skupin (pocet vajec v hnizdé) jako
vysvétlovanou proménnou a manipulaci, pfilet na hnizdisté, velikost ornamentu a stafi
samce jako vysvétlujici proménnou (Tab. 7). Z proménnych potencialné ovliviiujicich
velikost snsky se v plném modelu jako vyznamny ukdzal pouze pfilet na hnizdisté
(Tab. 7). Zjednodusovani modelu vedlo k minimdalnimu adekvatnimu modelu se dvéma
proménnymi — manipulaci ornamentu a priletem na hnizdisté, ktery byl prlkazné
odlisny od nulového (ADf = 3, F= 9.448, p < 0.001). Samci, ktefi prilétli na hnizdisté
drive, méli vice vajec ve svém hnizdé, skupina samcl se zvétSenym ornamentem méla
méné vajec v hnizdé ve srovndani se skupinou se zmensenym ornamentem a kontrolni

skupinou (Tab 8., Obr. 9).
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Tab. 7: Model vlivu manipulace na velikost sntsky (linearni model s normalnim rozlozenim
zavislé proménné)

Velikost snasky

Estimate + SE F P

(Intercept) 16.63 +2.199 6.528 <0.001
prilet -0.091 £ 0.018 26.285 <0.001
velikost ornamentu -0.006 £ 0.011 0.321 0.573
vék 0.352 £ 0.355 0.981 0.326
manipulace 1.851 0.166
manipulace zmenseni -0.0435 £ 0.241

manipulace zvétseni -0.441 +£0.252

Tab. 8: Minimalni adekvatni model vychazejici z plného modelu zavslosti velikosti snisky na
experimentalni manipulaci a vybranych proménnych

Velikost sndsky

Estimate + SE F P
(Intercept) 14.94452 +1.913 10.584 <0.001
prilet -0.07744 £ 0.016 25.775 <0.001

Obr. 9: Velikost snlisky u experimentalnich skupin. Znazornén je pridmér a 95% konfiden¢ni
interval. (K= kontrola, R= redukce, Z= zvétseni)
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Obr. 10: Vztah mezi priletem a velikosti snlsky. Pferusovana ¢ara oznacuje 95% konfidencni
interval
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3.4 Mimoparové paternity

Na lokalité se sledovalo pres sto hnizd (N= 122). Z tohoto velkého poctu hnizd
jsem z analyzy vyradila hnizda bez socidlniho samce (N= 31). Tyto samce se nepodafilo
odchytit na hnizdé a nemlzZeme tedy s jistotou fici, Ze samec, ktery se prezentuje dle
paternitni analyzy jako nejpravdépodobnéjsi otec, jim ve skutecnosti je. Za socialniho
samce je povazovan samec, ktery pravidelné Iétal na hnizdo a krmil mladata. Z tohoto
dlvodu jsem pro vsechny nasledujici analyzy pouZivala pouze informace spjaté
s hnizdy, kde zndme socidlniho samce. Dale jsem musela vyfadit hnizda polygynnich
samcU (N=5) a také hnizda samcq, ktefi zahnizdili pfed samotou manipulaci nebo se
datum manipulace shodovalo s datem zahnizdéni (N= 12). Vyradila jsem také hnizda
samcl, ktefi nebyli zahrnuti experimentu (N = 7). V analyze tedy pocitdam s 67 hnizdy se
znamym socidlnim samcem, ktery se uUcastnil experimentu. VSechny nasledujici
informace se tykaji pouze hnizd zahrnutych v experimentu. Z celkového poctu 67 hnizd

obsahovalo 28 z nich aspon jedno mimoparové mladé (41%). V rdmci této studie jsem
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byla schopna zgenotypovat 406 mladat a 268 dospélych jedinc(. Na zakladé paternitni
analyzy jsem urcila 54 mimopdrovych a 352 vnitroparovych mladat. Mira EPP
v populaci byla 23,5%. Primérné se v hnizdé vyskytovalo 5,25 + 2,5 (SD)
vnitropdrovych a 1,06 £ 1,64 (SD) mimoparovych mladat. Samci priimérné splodili 0,81
+ 1,34 (SD) mladat mimo socidlni hnizdo. Rozmisténi mimoparovych mladat v jednom
hnizdé bylo od 0 — 7 (Obr. 11). Sniska obsahovala priamérné 5,97 + 0,96 (SD) vajec.
Z celkového poctu 68 hnizd bylo 39 bez jediného mimopdrového mladéte (57.3%) a
ve Ctyrech ptipadech byla vSsechna mladata v hnizdé mimoparova. Vsechny priamérné
hodnoty tykajici se jednotlivych experimentalnich skupin jsou uvedeny v tabulce (viz

Tab. 4).

Obr. 11: Distribuce EPY v hnizdech lejska (N=67 hnizd)
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3.5 Efekt manipulace na reprodukcni uspéch samce
Reprodukéni Uspéch ma v sobé zakomponované dvé slozky. Konkrétné to je

vnitroparovy reprodukéni Uspéch ve vlastnim hnizdé a mimoparovy Uspéch mimo

vlastni hnizdo samce. Nejdfive jsem testovala vliv prediktord na vnitropdrovy
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reprodukéni Uspéch, pomoci zobecnéného linearniho modelu s quasibinomickym
rozloZenim dat, nebot plny model vykazoval overdispersi. Podil vnitroparovych (WPY) a
mimopdrovych (EPY) mlddat v hnizdé jsem zvolila jako vysvétlovanou proménou
(pfikazem cbind (WPY, EPY)) a jako vysvétlujici jsem pouzila ty samé proménné jako
v pfedchozich analyzach. Pfitomnost mimopdrovych mladat samce v cizich hnizdech
(samec zisklal mimopdarové mladé: ANO/NE) jsem testovala pomoci zobecnéného
linedrniho modelu (glm) s binomickym rozlozenim dat. Zavislou proménnou byl samclv
Uspéch zplodit alepon jedno mimopdarové mladé mimo své hnizdo (kédovano jako 0 —
nezplodil, 1 — zplodil).

Statistickd analyza prokdzala, Ze manipulace samce ani Zadnd jina proménna
nemad vliv na podil vlastnich mladat v hnizdé (Tab. 9). Zjistila jsem také, Ze zadnd
proménna nema vliv na miru mimopdrovych mladdat mimo hnizdo socidlniho samce.

Vysledny model zjednodusovani plného modelu byl model nulovy.

Tab. 9: Vysledny model vlivu manipulace a dalSich proménnych na vnitroparovy reprodukéni
Uspéch samcl (podil vnitroparovych a mimoparovych mladat, quasibinomicky pfistup) a
vysledny model vlivu proménnych na zisk alespor jedné mimoparové paternity (zobecnény
linedrni model s binomickym rozloZzenim dat).

WPY/EPY EPO (0,1)

Estimate + SE F P Estimate + SE Chi P
(Intercept) -2.3522 +3.303 -3.883 0.566 1.5767 +6.596 -9.497 0.098
prilet 0.0379£0.027 -2.052 0.151 -0.0315+0.054 -0.350 0.553
velikost ornamentu -0.0059 £0.014 -0.178 0.672 0.0132 £0.029 -0.203 0.652
vék -0.5221+0.448 -1.274 0.259 -17.1961+1.035 -5.936 0.054
manipulace -0.491 0.782 -3.271 0.194
manipulace zmenseni  -0.0505 £ 0.322 1.0766 + 0.6819
manipulace zvétseni -0.2263 £ 0.336 1.0644 £ 0.7172

Dale jsem testovala vliv manipulace na celkovy reprodukéni Uspéch samce.
Reprodukéni Uspéch jsme testovali pomoci zobecnéného linedrniho modelu (glm)
s quasipoissonovskym  rozlozenim dat kvali detekované overdispersi. Jako

vysvétlovanou proménou jsem pouZila celkovy reprodukéni Uspéch samce, ktery jsem
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ziskala souctem vnitroparovych mladat a mimopdarovych mladat samce vyskytujicich se
mimo socidlni hnizdo. Jako vysvétlované proménné byly pouzZity manipulace
ornamentu, pfilet samce na hnizdisté, plvodni velikost ornamentu a stafi samce.
Statistickd analyza prokazala, Ze manipulace ornamentu samce a ani Zadna jina
proménna neméla vliv na celkovy reprodukéni Uspéch samce (Tab. 10), vysledny model

zjednodusovani byl model nulovy.

Tab. 10: Vysledny model celkového reprodukéniho Uspéchu samcl (zobecnény linedrni model
s gasipoissonovskym rozlozenim dat).

Celkovy reprodukéni Uspéch

Estimete £ SE F P

(Intercept) 1.0622 + 1.5297 3.306 0.428
prilet 0.0911 £ 0.0764 1.616 0.237
velikost ornamentu -0.0191 £ 0.0458 0.656 0.679
vék 2.3203 + 1.5402 0.010 0.137
manipulace 1.416 0.627
manipulace zmenseni 0.9867 + 1.0462

manipulace zvétseni 0.7200 + 1.0901
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4. Diskuze:

Zjisténi, Ze mimoparové paternity jsou u pévcid pomérné rozSifenym jevem,
znacné ovlivnilo nase chapani pohlavniho vybéru u ptakl. Porozuméni vsem
mechanizmlim, které fidi mimoparové chovani je naroné a jsou-li mimopdrové
paternity vysledkem usilovani samice o mimoparové kopulace, tak mira EPP je
provazena ztratami a benefity spojenymi s EPC. Pozorovana mira EPP se mezi druhy a
populacemi |isi a za vzniklou variabilitu mohou ridzné environmentalni faktory i
genetické predpoklady.

U mnoha socialné monogamnich druhl jsou mimoparové paternity dulezitym
zdrojem variability v reprodukénim Uspéchu samce (Webster et al. 2007). Nicméné
teoretické studie uvadi, Ze pokud jsou mimopdrové paternity pozitivné asociovany
s vnitroparovou paternitou (WPP = winthin-pair paternity), zvySuje se tak
pravdépodobnost, Ze hraji dlleZitou roli v pohlavnim vybéru (Webster et al. 1995).
K uréeni znakl (ornamenta), které jsou asociované s EPP je dulezité zjistit vztah mezi
paternitou a samici preferenci. U mnoha druhl ptdkd existuji rzné fenotypové
projevy, které mohou mit vliv na vysledny reprodukéni Uspéch samcl. Samice si
vétSinou vsimaiji stafi samce, velikosti téla, dominance nebo sekundarnich pohlavnich
znaku. Nicméné prokazat, Ze ornament ma vliv na sexudlni selekci je obzvlasté narocné
predevsim u volné Zijicich populaci. Existuji rdzné mechanismy jak vramci této
problematiky provést manipulaci. Mezi nejcastéjsi patfi prebarveni anebo zména
velikosti pernatého ornamentu. Experimentdlnich praci, které manipuluji ornament a
sleduji vliv této manipulace na reprodukéni Uspéch, je velice malo. Vétsinové se tyto
studie vénuji vlastovce obecné (Hirundo rustica). U tohoto ptaciho druhu bylo
manipulovdno jak srezavou barvou na bfiSe, tak s délkou rydovacich per. Oba
ornamenty se ukazaly jako dilezité v rdmci pohlavniho vybéru. Vliv velikosti rydovacich
per na reprodukéni uUspéch samcl byl potvrzen u evropské populace vlastovek
obecnych (Smith et al. 1991; Saino et al. 1997), dllezZitost rezavého zbarveni byla
prokazana u populace vlastovek americkych (Shafran et al. 2005; Vortman et al. 2013).

Bylo zjiSténo, Ze samci s tmavsim zbarvenim ornamentu méli v populaci vétsi dspéch
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pfi ziskavani partnerky. Pokud je cilem podchytit, tak jako v mé studii, vliv manipulace
na dalsi aspekty hnizdéni a tvorby socidlnich pard, je dulezité manipulaci provést jesté
pred zacatkem hnizdni sezény. U druhd hnizdicich dvakrat vsezéné je moiné
manipulaci provést také mezi prvnim a druhym hnizdénim. Pouze experimentalni
manipulaci mGZeme prokazat, Ze ndmi vybrany konkrétni ornament ma pfimy vliv na
sexudlni selekci (sledovanim Uspéchu zahnizdéni a rychlosti parovani).

Mezi nejCastéji studované samdci znaky patfi péfové ornamenty. Lejsek je
druhem, u kterého se da testovat vztah mezi sam¢i ornamentaci a samici preferenci
pro tento znak. Samci se po obhajeni teritoria na hnizdisti snazi nejprve utvofit svazek
se socialni samici a nasledné mohou vyhledavat mimoparovou partnerku. Lejsci patfi
mezi socialné monogamni pévce, ale vyskytuje se u nich genetickd polyandrie.

Tato prace je zamérena na porovnani velikosti Celni skvrny samcl lejska
bélokrkého a sledovani vlivu manipulace na reprodukéni Uspéch samcli. Manipulace
ornamentu, tedy jeho experimentalni zvétseni nebo zmenseni, je obvykly zplsob
testovani, jimZz lze snadno upravit atraktivitu samce. Proto se tato metoda casto
vyuziva pfi studiu vybéru partnera a sexudlni selekce (Mazuc et al. 2003; Grana et al.
2012; Horvathova et al. 2012). Manipulace ornamentu lejska bélokrkého (Ficedula
albicollis), byla jiz dfive provedena na izolované Svédské populaci na ostrové Gotland
(Qvarnstrom 1999; Qvarnstrom et al. 2000). Témito studiemi jsem se pfi zpracovani
své prace inspirovala, predevSim prevzetim zplsobu manipulace ornamentu.
Konkrétné ze studie Qvarnstrom et al. (2000) jsem pouZila stejny centropen na
zaCernéni bilé skvrny u samcl z ceské populace lejska bélokrkého. Manipulaci byly
vytvoreny 3 skupiny samcl (kontrolni, se zmensenym a se zvétSenym ornamentem),
které byly mezi sebou porovndavany. Kazdd skupina méla cca 50 jedincl, jejichz
ornament byl upravovan ihned po ptiletu na hnizdisté jesté pfed utvofenim socialnich
partd. Diky této vc€asné manipulaci bylo moiné pozorovat vliv ornamentace na
Uspésnost zahnizdéni a rychlost parovani samcl. Experimentalni redukci ornamentu
jsem chtéla dokdzat snizeni pravdépodobnosti pfilakani mimoparové samice a naopak
zvétSenim ornamentu samce dokazat zvyseni atraktivity a jeho snadnéjsi parovani se
socialni a mimoparovou partnerkou.

Samci byli vypousténi ihned po manipulaci ornamentace, ¢imz jim byl umoznén

okamzity ndvrat bez nutnosti opétovného budovani dominance v ramci svého teritoria.
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Byl tedy pouzit rozdilny pfistup nez u studie Qvarnstréom et al. (2000), kde byli samci
drZeni v zajeti po dobu jednoho dne se zdmérem tuto miru dominance ovlivnit. Samci
si tak museli po vypusténi své teritorium vydobyt zpét. V pfipadé, ze by se v této studii
souboje o Uzemi stupnovali az ke konci hnizdni sezény a to z dlvodu nedostatku
volnych teritorii, by pak hnizdni latence samcu s velkou skvrnou na cele byla kratsi. A to
z toho dlvodu, Ze samci s vétSim ornamentem jsou zdatnéjsi v ziskavani novych uzemi
a jsou schopni porazit konkurenci (Part & Qvarnstrom 1997).

Mezi pfirozenymi populacemi ptakl se vyskytuje vysoka variabilita v mife EPP a
to od 0% EPY u tuhyka mensiho (Larinus minor) az po 75% EPY u modroplastnika
nadherného (Malurus cyanus, Double & Cockburn 2000; Valera et al. 2003). Mira
mimopdrovych paternit (EPY) se v populaci lejskd bélokrkych pohybuje okolo 16 — 25%
(Griffith et al. 2002; Rosivall et al. 2009; de Heij et al. 2011). V nami sledované populaci
byla mira mimopdrovych snidSek 41% v téchto hnizdech bylo minimalné jedno
mimoparové mladdé a celkové se mira EPY pohybovala kolem 23,5%. Ve srovnani
s pfredchozimi studiemi sledujicimi miru EPP ve stejné lokalité jsou tyto vysledky
srovnatelné (Krist et al. 2005; Krist & Munclinger 2011). V praci bylo tedy nutné
zohlednit nejen vliv experimentalni manipulace s velikosti ornamentu na socialni
parovani, ale i jeji vliv na mimopdrové paternity.

V této praci se nepodatilo prokazat, Ze by manipulace méla vliv na celkovy
reprodukéni Uspéch samce. Nepodafilo se také prokazat vliv manipulace na
vnitroparovy a mimoparovy Uspéch. Pfedpokladala jsem, Ze ziskame podobné vysledky
jako v prdci Qvarnstréom et al. (2000) a to Ze samci s uméle zvétSenym ornamentem
jako ornamenty mohou uplatfiovat rlizné znaky. Napfiklad v populaci madarskych
lejsk( bélokrkych zjistili, Ze roli hraje skvrna na kridle. Zmensenim skvrny na kfidle
snizili pravdépodobnost, Ze se samec spafi se sekundarni samici. Podafilo se jim
prokazat, Ze samci se zmenSenym ornamentem se na rozdil od kontrolni skupiny méné
Ucastnili EPC (de Heij et al. 2011). Je mozné, Ze v nasi populaci by manipulace skvrny na
kridle samce vedla k podobnym vysledkiim, nicméné tento znak jsme v ramci této
studie nemanipulovali.

Mezi dalsi klicové faktory ovliviiujici vnitropdrovy a mimoparovy reprodukéni

Uspéch patti stari samce (Cleasby & Nakagawa 2012). Pokud v hnizdech starSich samcu
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budeme nalézat prevaziné jejich vlastni mladata, mGZeme predpokladat, Ze praveé starsi
samci budou v populaci samicemi preferovani, zatimco u mladych jedincl budeme
pozorovat zvySenou miru mimopdrovych paternit. V této praci jsem testovala vliv
manipulace bilé skvrny na rQizné aspekty vybéru partnera u lejski bélokrkych. Jako
kovariaty byly vyuZzity dalSi parametry, konkrétné velikost ¢elni skvrny pfed manipulaci
a stari samce (viz nize).

Je prokdzano, Ze bild skvrna na cele lejska je vékem podminény znak a s vékem
samce i samice se zvétSuje (Evans et al. 2011). Vezmeme |i v Uvahu vsSeobecny
predpoklad, Ze samci s vétSim ornamentem jsou povazovani za atraktivné;jsi, mizeme
ocekdvat, zZe pravé tito samci zplodi vice mimoparovych mladat. Ve své praci jsem vSak
nenalezla Zadnou spojitost mezi reprodukénim Uspéchem samcl a jejich starim.
Nepodafilo se prokazat, Ze by vék samce mél vliv na zisk mimoparovych paternit ani na
vnitropdrovy reprodukéni Uspéch. Vysledky jsou v souladu s predchozi studii (Sheldon
& Ellegren 1999), ktera také potvrdila, Ze stari samce nema vliv na zisk ¢i ztratu
paternity v populaci. MlZeme tedy predpokladat, Ze pti vybéru partnera u lejsku
bélokrkych nehraje stari samce dulezitou roli.

DalSim potencionalné dllezitym faktorem pro zisk EPP je velikost téla samce.
Samice vnimaji velikost téla samce jako jasny znak jeho fyzické kondice a zdravi, zvlasté
u druh( kde je samec vétsi nez samice. Fyzicky silny a zdravy samec je schopen ziskat a
obhajit vétsi teritorium. Samice, které se spafi s takovymto samcem, maji umozinény
pristup do tohoto teritoria a ziskaji pro sva mladata vice potravy. V této praci jsem
bohuzel neméla k dispozici informace o velikosti téla samce a tak jsem nemohla tento
predpoklad testovat. Prace sledujici vliv velikosti téla lejska bélokrkého na reprodukéni
uspéch dulezitost tohoto znaku nepotvrdily (Sheldon & Ellegren 1999).

Dalsim faktorem, ktery byl v ramci této prace testovan, byla rychlost parovani
samcll. Navzdory oCekavani jsem zjistila, Ze samci s vétsi skvrnou na Cele potrebuji vice
¢asu na sparovani na rozdil od samcli se zmenSenym ornamentem nebo samcu
s plvodni velikosti ornamentu. Jak jiz bylo zdokumentovano v drivéjsich studiich (Crik
et al. 1993), samice sparované pozdéji v sezéné mivaji mensi snisku, ale zato maji vétsi
vejce. Podobny efekt alokace zdroji byl pozorovan i v nasem experimentu. Samice,
které se parovaly se samci se zvétSenym ornamentem, snizovaly velikost své sntsky. V

pribéhu hnizdni sezdny se spiSe parovaly se samci z kontrolni skupiny nebo se samci ze
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skupiny se zmensenym ornamentem. Je tedy mozné predpokladat, Ze samice vnimaji
samce se zvétSenym ornamentem jako riskantniho partnera, ktery bude chtit
investovat méné energie do krmeni mladat, a proto se mu pozdéji v sezéné vyvaruiji.
Tento predpoklad ndm muze vysvétlit, pro¢ maji samice v téchto podminkach mensi
snusky. Mensi snGska ma nizsi pozadavky na potravu a mladata jsou tak méné zavisla
na péci samce.

V této studii se tedy podafilo najit spojitost mezi manipulaci a parovaci latenci,
nicméné v opacném sméru nezli byl predpoklad. Samice v ¢eské populaci lejski na
pocatku hnizdni sezény nevykazovaly vétsi zajem o manipulované samce. Oviem
pozdéji v sezdné samice davaly prednost pravé samctiim z kontrolni skupiny a samclim
se zmenSenou skvrnou pred pozitivné manipulovanymi samci. Chovani samic se
odlisovalo od vysledkd uvedenych ve studii Qvarnstrom et al. (2000). Pro tyto rozdilné
vysledky existuje nékolik moZnych vysvétleni. Jednak je mozné, Ze toto odlisné chovani
zpUsobil rozdilny typ bilého markeru. V nasem experimentu jsme pouzili bily marker
znacky ALTECO, zatim co ve studii Qvarnstrom et al. (2000) pouzili marker znacky
Tippex. Reflektance svétla byla u obou markeri podobna, ale vyrazné se lisila
v porovnani s pfirodni bilou barvou lejskii (Edme et al. 2017). Diky tomuto zjisténi se
mlzZeme domnivat, Ze samice jsou schopny rozliSovat mezi ptirodni a umélou bilou
barvou. Vysledky mohou naznacovat, Ze samice povaZuji za atraktivni pouze pfirodni
bilou barvu, zatimco umélou mohou shledavat odpudivou. DalSim moZnym
vysvétlenim rozdilnych vysledkli mezi touto praci a studii Qvarnstrom et al. (2000)
mUzZe byt rozdilna manipulace ornamentu. V nasi studii jsme kontrolni skupinu nijak
nemanipulovali, tedy tyto samce jsme nijak nebarvili, na rozdil od studie Qvarnstrom et
al. (2000), ktefi samcim z kontrolni skupiny prebarvili jejich ornament bilym
markerem. Samci z nasi populace méli stejny rozsah ptirozené (atraktivni) bilé barvy na
Cele jako kontrolni skupina samctll, samci ze skupiny se zvétSenym ornamentem méli
navic i skvrnu z umélé (neatraktivni) bilé a proto je samice mohly vnimat jako
neatraktivni. Naproti tomu ve studii Qvarnstrom et al. (2000) mély obé skupiny
(skupina se zvétSenou skvrnou a kontrolni) rozdilny rozsah umélé bilé a
experimentdlné zvétsend skupina méla vétsi rozsah umélé bilé, coz je pravdépodobné
Cinilo atraktivnéjsSimi. Je tfeba dodat, Ze v této praci byla u kontrolni skupiny zachovdna

pfirozena velikost i barva ornamentu. Nicméné separatni testy u této skupiny
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naznacily, Ze mezi pfirozenou velikosti skvrny a pdrovaci latenci, velikosti sntisky nebo
reprodukénim Uspéchem neni v populaci patrny Zadny vztah. DOvodem, proc se
nepodafilo potvrdit ani jeden testovany predpoklad mulze byt ten, Ze si samice pfi
vybéru partnera vSimaji vice faktor(i a ne pouze skvrny na cele samce. Da se fici, Ze
ornament na cele je spiSe spojeny s kompetici mezi samci a slouzi jako znak
dominance. Srovnatelné vysledky s touto praci publikovali autofi studie vénujici se
madarské populaci lejski (Szollosi et al. 2009). Zda se, Ze samice vénuji rozdilnou
pozornost ornamentaci samct v centrdlni Evropé (Ceska republika, Madarsko) a
vseverni Evropé (Svédsko). U ceské populace lejskG by bylo dobré zopakovat
experiment s manipulaci ornamentu, s tim rozdilem, Ze by se tato nova studie zamérila
na ornamentaci kfidel. Bylo by zajimavé zjistit, zda by tyto vysledky korespondovaly
s vysledky studie de Heij et al. (2011). Podatilo by se tak prokdzat, ze vnimani
ornamentace a jeji vliv na miru mimoparovych paternit a dalSi komponenty vybéru

partnera je rozdilny i mezi populacemi v rdmci jednoho druhu.
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5. Zaver:

V této studii jsem testovala vliv manipulace ornamentace lejska bélokrkého (Ficedula

albicollis) na rychlost parovani, miru EPP a velikost snlsky. Cile této prace bylo zjistit

jaky vliv ma manipulace na vybér partnera, samici reprodukci a na reprodukéni Uspéch

samc(. Zjisténi Ize shrnout do nékolika bod:

1)

2)

3)

4)

Experimentalni manipulace ornamenatce neovlivnila Uspésnost zahnizdéni
samcU. Vliv na zahnizdéni neméla ani pavodni velikost ornamentu, stari
samce. Nepodafil se prokazat ani vztah mezi pfiletem samce na hnizdisté a
uspésnosti zahnizdéni.

Na rozdil od efektu manipulace na UspéSnost zahnizdéni byl prokdzan vliv
manipulace a priletu samce na hnizdisté a na rychlost parovani. Samci, ktefi
dorazili na hnizdisté mezi prvnimi, nasli svoji socidlni partnerku dfive.
Zaroven bylo zjisténo, Ze nas zamér uclinit samce atraktivnéjsi tim, Ze jsme
vybranym jedincim zvétsili skvrnu na cele, mél spiSe opacny efekt. Pravé tito
samci se sparovali prevainé, az ke konci hnizdi sezény. Samice preferovali
predevsim samce z kontrolni skupiny a také samce ze skupiny se zmensenym
ornamentem. Samice lejski jsou zfejmné schopné rozliSit barvu mezi
pfirodni bilou a nami zvolenou ,umélou” bilou barvou. Proto jsme zjistili
opacny vliv manipulace jako u studie Qvarnstréom et al. 2000.

Samice spdrované se samci ze skupiny s experimentalné zvétSenym
ornamentem mély ve svych hnizdech méné vajec. U populace ¢eskych lejski
Ize tedy pozorovat rozdilnou alokaci zdroji. To zfejmé z toho dlvodu, Ze
samice povazovaly pravé tyto samce za neatraktivni a proto do tohoto
svazku investovaly pouze energii potfebnou k produkci malé snsky.

Zjistila jsem, Ze manipulace neméla vliv na podil vnitroparovych mladat v
hnizdé, ani neovlivnila zisk mimopdrovych mladat samce. V zavéru jsem
zjistovala, zda ma manipulace vliv na celkovy reprodukéni Uspéch samce.

Zadna z nami testovanych proménnych neméla vliv na celkovy reprodukéni

uspéch samce.
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Data ziskand v této praci naznacuji, Ze u sledované populace lejska bélokrkého celni
ornamentace samce neovliviiuje pfimo jeho reprodukéni schopnosti. Ovsem je mozné,
Zze populace ceskych lejskli se preferencemi ve vybéru partnera podobd spise
madarské populaci, kde se jako zdsadni pro vybér partnera a miru mimoparovych
paternit uplatiuje ornamentace na kridle samcl (de Heij et al. 2011). To otvira dalsi

moznosti ve vyzkumu nasi hnizdni populace.
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