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Abstrakt:

Obecné se predpoklada, ze za vznik druhotnych pohlavnich znaki je zodpovédny pohlavni
vybér. Jeho sila byva pfipisovana varianci v reprodukénim uspéchu mezi jedinci. Tato
variance se odviji predevs§im od poctu sexualnich partnerti a poctu zplozenych potomki. Jak
samci, tak samice mohou zvySit sviij reprodukéni uspéch alternativnimi reprodukénimi
strategiemi — mimoparovymi kopulacemi a vnitrodruhovym hnizdnim parazitismem. V této
praci jsem testovala vztah mezi sam¢i ornamentaci a uspéchem v mimoparovych a
vnitroparovych kopulacich a celkovym reprodukénim Gspéchem samct u vlastovky obecné
(Hirundo rustica), socialné monogamniho druhu s vysokou mirou mimoparovych paternit.
Vysledky naznacuji, Ze samci s barevnéjsi hrdelni skvrnou maji vyssi reprodukéni tspéch.
Barevnégj$i samci méli méné ¢asto mimoparové mladé ve svém vlastnim hnizd€. Délka ocasu
nesouvisela ani s vnitroparovou, ani s mimoparovou paternitou, ackoliv piredeslé studie
dokumentuji pozitivni vztah mezi timto ornamentem a sam¢im reprodukénim tspéchem. Nase
vysledky potvrzuji, ze mimoparové paternity znacné ptispivaji k variabilité¢ v reprodukénim
uspéchu samci vlastovky obecné. Vnitroparova paternita se zda byt dilezit¢jSim zdrojem této

variance ve srovnani s mimoparovymi fertilizacemi.

Klicova slova: mimopdrové paternity, pohlavni vybeér, viastovka obecna, reprodukcni uspech



Abstract:

Generally it is assumed, that sexual selection drives the evolution of elaborate traits. The
strength of sexual selection has traditionally been attributed to varinace in reproductive
success among individuals. This variance is mainly caused by the number of mating partners
and the number of sired offspring. Both males and females can increase their reproductive
success by alternative reproductive strategies — extrapair copulations and intraspecific brood
parasitism. In our study we tested the relationship between male ornamentation and success
in extra-pair and within-pair paternity and the total male reproductive success in barn swallow
(Hirundo rustica), a socially monogamous species with high levels of extrapair paternity. The
results suggest more colourful throat to indicate male reproductive success. Dark rusty males
were less often cuckolded and they have higher total fertilization success than drab ones. Tail
length did not affect neither within- nor extra-pair fertilization success, however, previous
studies have concluded that reproductive success of male barn swallows is positively related
to the tail ornaments. Our results confirm that extra-pair paternity considerably increase
variance in reproductive success among barn swallow males. We show that within-pair
success may increase the variance in total reproductive success more than extra-pair

ferilizations.

Keywords: extrapair paternity, sexual selection, barn swallow, reproductive success



1. UVOD

Druhotné pohlavni znaky vznikaji cestou pohlavniho vybéru (Darwin. 1871). Pravé pohlavni
vybér hraje dilezitou roli ve volb¢ partnera, na které do jisté miry zavisi reprodukéni uspéch
kazdého jedince. Kone¢ny vybér je vysledkem kompetice mezi samci, samic¢i volby, popf.
obou téchto faktora.

Jedinci maji rizné moznosti, jak maximalizovat sviij reprodukéni Gspéch. S rozvojem
molekularnich metod urceni rodie se pozornost upird na vznik a rozSifeni alternativnich
strategii rozmnozovani (Ahlund & Andersson 2001, Griffith et al., 2002). U samic se typicky
jedna o hnizdni parazitismus, kdy jedinec klade sva vejce do hnizda jiného, nez je jeho
vlastni, a ztraci tak rodiCovské povinnosti stim spojené (Lack, 1968; Davies, 2000).
Vnitrodruhovy hnizdni parazitismus byl popsan u fady prekocialnich druht ptaka, vyskytuje
se v8ak iu druht altricialnich (Yom-Tov, 2001). U samct pfedstavuji alternativni reprodukéni
strategii mimoparové kopulace (EPC — extra pair copulation), tedy situace, kdy se samec pari
S vice partnerkami, ackoliv s jednou samici tvoii socidlni par (Griffith et al., 2002; Westneat&
Stewart, 2003).

Vyznam mimoparovych paternit (EPP — extra pair paternity) tkvi v mozné redistribuci
reprodukéniho uspéchu mezi samci u socialné monogamnich druhii a v potencidlu zvysit
piilezitost K evoluci ornamentt, ¢imz se muze zvySit také intenzita pohlavniho vybéru
(opportunity for sexual selection, Shuster & Wade, 2003). Neexistuji ovSem zadné
konzistentni vzorce, na jejichz zakladé by bylo mozné odhadnout vztah mezi stupném samci
ornamentace a mirou EPP. Ackoliv se mira mimoparovych paternit zda byt pozitivné
korelovana s rozsahem sexualniho dimorfismu (Owens & Hartley, 1998), neni dosud zcela
jasné, do jaké miry EPP zvySuji intenzitu pohlavniho vybéruu nejlépe prostudované skupiny
obratlovct - péveu (Webster et al., 1995; Freeman-Gallant et al., 2005). Prestoze nékteré
komparativni prace podporuji asociaci mezi promiskuitou a sexudlnim dichromatismem u
ptakti (Moller & Birkhead, 1994; Owens & Hartley, 1998), jiné analyzy shledavaji tuto
asociaci velmi slabou (Dunn et al., 2001). Teoretické studie ukazuji, Ze EPP maji ¢asto maly
vliv na sexudlni selekci, obzvlast pokud se vyskytuje negativni kovariance mezi
mimoparovym a vnitroparovym reprodukénim uspéchem (Webster et al., 1995) nebo pokud
ekologické faktory limituji pocet mimoparovych samic, kterym se samci mohou dvofit
(Webster et al., 2001; Pedersen et al., 2006). Nékteré detailni empirické studie prokazuji, ze

variance ve zdanlivém reprodukénim uspéchu (pocet socidlnich mlad’at) se zasadné nelisi od
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variance skutecného reprodukéniho uspéchu (pocet mladat, kterd dany samec zplodi), coz
predpokladd maly efekt na silu pohlavniho vybéru (Dunn et al., 2001; Webster et al., 2001;
Whittingham & Dunn, 2005). Jiné prace dokumentuji zasadni roli EPP v evoluci druhotnych
ornamentll socialn¢ monogamnich pévct (Kleven et al., 2006; Albrecht et al., 2007, 2009;
Webster et al., 2007). OvSsem V nékterych ptipadech je vysoky prispévek EPP k variabilité
v reprodukénim uspéchu samct patrné dusledkem artefaktu Spatné schopnosti ptiradit
mlad’ata k biologickému otci (Freeman-Gallant et al., 2005).

Tato prace se zabyva mimoparovymi paternitami u modelového druhu vlastovky
obecné, jejich ptispévkem k variabilité v reprodukénim aspéchu samcei, intenzitou pohlavniho
vybéru na fenotypové znaky samci a vnitrodruhovym hnizdnim parazitismem. Nize jsou
v kratké reSerSi shrnuty poznatky o mimoparovych paternitach a jejich roli pfi pohlavnim

vybéru u pévcl a dale kratky tivod ke studiu hnizdniho parazitismu.

1.1 Pohlavni vybér

Pohlavni vybér je jedna ze dvou komponent vybéru piirozeného. Druhou slozku tvoii vybér
piirodni. V obou piipadech jde o protiklad umélého vybéru, tedy takového, ktery provadi
cilen¢ ¢lovek. Tuto terminologii zavedl uz v 19. stoleti Darwin (Darwin, 1871).

Pohlavni vybér jako takovy se objevuje spolu se vznikem pohlavniho rozmnoZovani a
ma dveé slozky: (1) intrasexudlni kompetici mezi samci a (2) intersexudlni samici vybér
(Andersson, 1994). Mezi piislusniky stejného pohlavi dochazi ke kompetici o partnera, ktera
byva intenzivné doprovazena vybiravosti jednoho pohlavi vi¢i druhému. Protoze obvykle
soutézi samci o prizen samice, je pohlavni vybér intenzivnéj$i u samcii, coz vede ke vzniku
sekundarnich pohlavnich znaki (epigamnich znakt), a tim Casto k pohlavnimu dimorfismu —
rozdilnosti ve fenotypu obou pohlavi (Darwin, 1871; Andersson, 1994; Owens & Hartley,
1998).

Sexudlni selekce nabira na sile vzdy, kdyZ urcity fenotypovy znak vede k nendhodnym
rozdilim v reprodukénim uspéchu mezi jedinci jednoho pohlavi (Arnold & Wade, 1984;
Andersson, 1994). Extravagantni ornamentace a sexudlni dimorfismus se sndze vysvétluji u
polygynnich systémi, kde je vysoka variabilita v reproduk¢ni aspé$nosti samcti. Nicméné i
mnoho socialné monogamnich druhti vykazuje znamky silné sexualni selekce v podobé
pohlavniho dimorfismu a okazalych samc¢ich ornamentli, naznacujici skryté zdroje sexualni

kompetice mezi samci (Andersson, 1994). Darwin (1871) navrhl dva mozné zdroje sexualni
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selekce u monogamnich druhti (a zdroj variability v reprodukénim Gspéchu samcti). Za prvé
to muze byt nevyrovnany podil samci a samic. Je-li v populaci vice samct nez samic, nékteti
samci partnerku ziskaji a jini ne (Price, 1984; Deaborn et al., 2001; Kvarnemo et al., 2007).
Za druhé, nekteti samci mohou pfitahovat samice o vyssi kvalité, tedy takové, které jsou
schopné zplodit vice potomkd, a tim ziskat reprodukéni vyhodu nad ostatnimi samci (Fisher,
1958; Kirkpatrick et al., 1990). Soucasnéjsi genetické studie divokych populaci navrhuji jesté
treti vysvétleni, a sice mimoparové paternity. Takové promiskuitni chovani mize potencialné
veést k silné sexudlni selekci (Webster et al, 1995). Nicméné€ o tom, do jaké miry zvySuji
mimoparové paternity variabilitu v reprodukénim tUspéchu samct se dosud vedou spory (viz

nize).

1.1.1 Teorie pohlavniho vybéru

Exprese samcich sekundarnich pohlavnich znakii mize odrdzet bud’ urcité pfimé, nebo
nepiimé vyhody pro samici (Kirkpatrick & Ryan, 1991). Existuje nékolik hypotéz
zabyvajicich se otdzkou, jaké vyhody tyto znaky pfedstavuji a jakymi mechanismy jsou
V populaci udrzovany. Lze je shrnout do dvou typt, které se ovSem dopliuji a nékdy je velmi

tézké, najit mezi nimi hranici.

(1) Hypotézy primych vyhod

Prvni typ hypotézy predpoklada, Zze samice si partnera vybira podle urCitého znaku, aby
ziskala pfimé, bezprostiedni vyhody jeho nositele (Williams, 1966), a tim zvysila svou vlastni
fitness (Kirkpatrick & Ryan, 1991). Vitaln€jsi samec muze 1épe hajit hnizdni teritorium,
obstaravat material ke stavbé hnizda nebo potravy, muze vénovat vice energie péci o
potomstvo (,,model dobrého rodice*, Hoelzer, 1989; Kirkpatrick & Ryan, 1991). Dalsi piimou
vyhodu pro samici mize byt fakt, Ze pokud je samec zdravy, nepfenese na ni ani na jeji

potomstvo zadné parazitarni choroby (Hillgarth, 1996).

(2) Hypotézy nepiimych vyhod
Do této skupiny, se fadi n€kolik teorii vysvétlujicich vybiravost samice na zdklad¢ zisku

z kvalitnich geni, které budou pfedany jejimu potomstvu. Hlavni mySlenkou je, Ze pfitomnost
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uréitych znakt signalizuje kvalitu samcich gent (Fisher, 1930). Pouze samec o vysoké
kvalité, ktery je nositelem ,,dobrych geni“ je schopen produkovat nejvice extravagantni
ornament (Zahavi, 1975; Iwasa et al., 1991).

Ve 30. letech upozornil sir Ronald Fisher, ze dostate¢nym divodem k tomu, aby si
samice vybiraly urcity typ samct, je skutecnost, ze takové samce upiednostiuji i ostatni
samice (Fisher, 1930). Zda se, ze v nékterych ptipadech je atraktivnost samce u jinych samic
hlavnim kritériem, kterym se samice fidi (Agrawal, 2001). Sam¢i znak a samici preference
pro dany znak jsou geneticky spjaté a podléhaji tak spole¢né koevoluci (Fisher, 1930;
Kirkpatrick, 1982). Se sifenim genu pro extravagantni znak samce (z divodu jeho Castéjsiho
pafeni a zplozeni vice potomkil) se bude §ifit 1 samici gen pro preferenci tohoto znaku. Tato
teorie se nazyva ,runaway model®, protoze vede k jakémusi uzavienému kruhu, z n¢hoz nelze
uniknout.

Zisk dobrych genit miiZe pro samici znamenat také zajiSténi rezistence viici parazitim
(Hamilton & Zuk, 1982). Obecné se piedpoklada, ze sekundarni pohlavni znaky spolehlivé
odrazeji schopnost jedince celit parazitarnim onemocnénim, popf. jejich rezistenci vici
nakaze, a tak vypovidaji o jeho kvalité. Samice tak muze ziskat vyhody (fitness benefits)
Z preferovani nejvice ornamentovan¢ho samce (Mpller, 1997). Studie na hylech mexickych
(Carpodacus mexicanus) potvrzuje vztah mezi mirou parazitace a zbarvenim opefeni — ptaci,
ktefi byli napadeni parazity nebo prod¢lali ptaci nestovice, byli vyrazné svétlejSiho zbarveni
nez ptaci zdravi a jejich opefeni dosahovalo nizsi kvality. Naopak tmavsi a pestiejsi zbarveni
korelovalo s rezistenci vii¢i parazitarni nakaze (Thompson et al., 1997). U vlastovky obecné
(Hirundo rustica) byl dokumentovan negativni vztah mezi ¢etnosti vyskytu ektoparazitickych
rozto¢u (Ornithonyssus bursa) a vsi (Machaerilaemus malleus a Myrsidea rustica) a délkou
rydovacich per (Saino & Moller, 1994). Tato rezistence je dédicna (Clayton, 1991), proto se
samicim vyplati vybirat si partnera na zakladé miry exprese jeho ornamentu.

Hypotéza handicapi, kterou zformuloval vroce 1975 A. Zahavi (Zahavi, 1975),
vychazi z toho, ze pro samici mize byt za uritych okolnosti vyhodné vybirat si samce
znevyhodnéného jakymsi handicapem. Pokud se jedinec znevyhodnény urcitym znakem
dozije, navzdory svému handicapu, reprodukéniho véku, vypovida to vlastné o jeho kvalité.
Takovym handicapem mohou byt napt. ptili§ dlouhd ocasni pera, ptili§ ndpadné zbarveni, ale
také poranéni, télesna vada nebo samotné staii jedince (Kokko & Lindstorm, 1996; Sundberg
& Dixon, 1996). U strnadli obecnych bylo pozorovano, ze samice si pfi mimoparovych
kopulacich vybiraji pfednostné samce star§i, neZ jsou jejich socidlni partnefi (Sundberg &

Dixon, 1996).
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Hypotéza komplementéarnich genti piedpoklada, ze cilem sami¢iho vybéru neni kvalita
samce jako takova, ale vzajemna kombinace materndlniho a paternalniho genotypu (Freeman-
Gallant et al.,, 2003) za vzniku adaptivni kombinace genti pro potomky (Trivers, 1972).
Samice proto voli na zéklad¢ genetické komplementarity vztahujici se k jejimu vlastnimu
genomu (Trivers, 1972), jinymi slovy si vybird samce s co nejvice odliSnym genotypem
oproti svému. Uéelem takového chovani je vznik co nejvice heterozygotniho potomstva, které
ma urcité vyhody oproti jedincim homozygotnim, napt. heterozygoti v genech pro MHC maji
oproti homozygotim vyssi rezistenci viéi parazitim (tudiz vy$si fitness), protoze jsou
schopni rozpoznat a cCelit $ir§i Skale riznych patogeni (Doherty & Zinkernagel, 1975).
Preference pro geneticky odliSného partnera miZze proto pomoci zvysit kvalitu svych
potomkt,, popt. vyhnout se Skodlivému efektu inbreedingu, spojeného s naristem
homozygotti a vétsi pravdépodobnosti fixace Skodlivych recesivnich alel (Brown, 1997;
Jennions & Petrie, 2000). Tento model ovSem nevede k evoluci pohlavniho dimorfismu
(Mays & Hill, 2004; Mays et al., 2008), nebot’ samicemi nejsou uplatiiovana absolutni kritéria

atraktivity pti vybéru partnera.

1.1.2 Druhotné pohlavni znaky

Aby se znaky pod sexualni selekci neboli druhotné pohlavni znaky daly vyuzit ke
spolehlivému odhadu kondice daného jedince, musi spliiovat ne¢ktera kritéria: (1) dédi¢nost —
znak se alespon Castecné dédi z nositele na potomky (zaroven je z matky na dcery dédi¢na i
samotna preference pro tento znak), (2) variabilita — mezi jedinci stejného pohlavi v ramci
populace existuje jista rozdilnost v projevu znaku, napt. ve velikosti, intenzité zbarveni,
symetrii, (3) signalizace — znak musi byt signalem né&jaké vyhody pro opaéné pohlavi
(Kodric-Brown & Brown, 1984).

U pohlavi, které je vystaveno intenzivnéj§Simu pohlavnimu vybéru, se vyvijeji
napadnéj$i sexudlni znaky. Zpravidla je to pohlavi sam¢i, na které piisobi sexualni selekce
skrze samiCi vybiravost (Bradbury & Andersson, 1987). PfiCina této vybiravosti spociva
Vv rozdilné nakladnosti na produkci sam¢ich a samiéich pohlavnich bun¢k (Bateman,1948),
druhotné pak v rozdilné ndkladnosti na rodiCovskou péci obou pohlavi (Flegr, 2005).
Anisogamie, tedy nestejnd velikost gamet, se vyvinula z isogamie diky evolu¢nimu tlaku na

zvySovani velikosti zygoty a zvySovani poctu a pohyblivosti gamet (Kokko et al., 2006).
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Kompromisnim feSenim byl vznik dvou pohlavi - samice, ktera investuje do vyvoje mensiho
mnozstvi velkych na energii bohatych, nepohyblivych vajicek - makrogamet, a samce s
moznosti vytvaret velky pocet malych mobilnich spermii - mikrogamet (Kokko et al., 2006).
Vzhledem K riziku predace a ¢asové i energetické naro¢nosti, kterou musi samice pii
vybéru partnera podstupovat (Pomianowski, 1987), je vyhodné, aby se samice rozhodovala na
zaklad¢ tzv. Cestnych signdlti (honest signals), které se nedaji zfalSovat a vypovidaji o kvalité
samce. Obecné se predpoklada, Ze sexualné selektované znaky jsou nakladné, at’ uz z hlediska
produkce nebo jejich udrzeni (Clutton-Brock et al., 1985; Promislow, 1992). Piikladem
takovych znakl jsou pérové ornamenty, akustické projevy nebo nejriznéjsi morfologické
struktury. Tyto znaky umoziuji samicim ziskat nepfimou informaci o kvalité potencialniho
partnera ve smyslu jeho kondice. Mnoho studii ukazuje, ze samci v dobré kondici maji vétsi
pravdépodobnost ziskat samici (Andersson, 1994; Johnstone, 1995) a vétsi reprodukéni

uspéch (Meller et al., 2003).

1.1.2.1 Variabilita v expresi druhotnych pohlavnich ornamentii

Aby si samice mohly vybirat partnera k pafeni na zaklad¢ jejich druhotnych pohlavnich
ornamentli, musi mezi samci existovat a udrzovat se jista variabilita v mife exprese takovych
znaktli. U druhti, u kterych se vyskytuje spolecny tok samci, tzv. lekovy tok (Duval, 2007), se
samci shromazd’uji na jednom misté, zvaném tokanisté, kde najednou predvadéji a vystavuji
své ornamenty. Na zaklad¢ téchto ornamentti si samice velice selektivné vybiraji samce K
pafeni. Tento systém vede K vysoké variabilit¢ v reprodukénim uspéchu samcii, nebot’ jen
n¢kolik malo nejlepSich (nejvice ornamentovanych) jedincl se spafi se samicemi, zatimco
vétSina ostatnich ne. Samice pfitom ziskaji od samce pouze jeho spermie, zddna dalsi
kooperace mezi samcem a samici se nekona (Tomkins et al., 2004). Zvlastnosti je, ze i pies
velice silnou selekci na pohlavni znaky a dédinost téchto znakli zlstdvd mezi samci
zachovana variabilita v jejich expresi. Tomuto jevu se Vv evolu¢ni biologii fika paradox leku
(the lek paradox, Tomkins et al., 2004).

Nejpravdépodobngjsim feSenim tohoto paradoxu se zdd byt hypotéza selekce
zprostiedkované parazity (parasite-mediated sexual selection). Hlavnim mechanismem
urcujicim dopad parazitd na populaci jejich hostitelli je rozdilny reprodukéni Gspéch mezi
parazitovanymi a zdravymi jedinci (Little & Ebert, 2002). Podle hypotézy cervené kralovny

probiha neustaly zavod ve zbrojeni v koevoluci parazita a hostitele (Van Valen, 1973).
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Geneticka variabilita je jednim z feSeni, jak si udrzet rezistenci vi¢i neustale novym typtim
parazitarniho onemocnéni. Pravé parazité mohou tedy hrat klicovou roli v udrZzovani
genetického polymorfismu (Levin, 1975).

Celkov¢é hovotime o kondi¢né-zavislych znacich, které vytvareji variabilitu v expresi
druhotnych pohlavnich ornamenti mezi samci. K porozuméni této variability je dualezité
uvédomit si, co vlastn¢ kondice kazdého jedince znamend. Lze rozliSovat tii zakladni
komponenty individualni kondice (Hill, 2011): (1) Somaticka uroven zahrnuje fenotyp
jedince, ale také okolni vlivy, jako je pocet parazitli, toxiny v krvi, popt. v jatrech, socidlni
status jedince a kvalita nebo kvantita vnéjSich zdroji, napt. potravy v jeho teritoriu. Do této
sloZzky kondice dale patii tkanové poSkozeni, a to jak mechanické (poskozeni svalu, oka,
zobdku), tak biochemické (radiace, chemikdlie, oxidativni stres). (2) Genotyp piedstavuje
genetickou slozku kondice. Jedna se tedy o geny, které se ptredavaji z rodiCe na potomka.
Diilezitou sloZku genotypu piedstavuje heterozygotnost. V nekterych podminkach jsou jedinci
S vys$i heterozygotnosti v rdmci genomu vitalnéj$i neZ méné hetrozygotni jedinci (Hanson &
Westerberg, 2002). (3) Tteti slozku piedstavuje epigeneticka uroven. Udalosti v zivoté
kazdého jedince, zejména pak b€hem casného ontogenetického vyvoje, mohou ovlivnit
expresi genid, a tim jeho fenotyp (Angers et al., 2010). Takové genetické ucinky, které
neobnaseji zménu v genové sekvenci, se mohou odehravat bud’ pied transkripci nebo po ni.
DNA metylace, jeden z nejvice prostudovanych epigenetickych mechanismi, mize mit silny
vliv na kondici jedince, napt. skrze efektivitu a miru ukladani tuku (Roemer et al., 1997). Je
tedy ziejmé, Ze se jedna o slozity, propojeny systém mnoha slozek, které dohromady utvareji
variabilitu v individualni kondici, a tim padem i variabilitu ve znacich, které se v zavislosti na
kondici vyvijeji (Hill, 2011).

Jinym vysvétlenim pro variabilitu ve fenotypové expresi sexudlné selektovanych
znakli mezi samci miize byt piredpoklad, ze exprese sexualn¢ selektovanych znaki je spojena
s genetickou kvalitou daného samce a pouze nejkvalitnéjsi jedinci si mohou dovolit vlastnit
takto ndkladny znak (Iwasa et al., 1991; Andersson, 1994).

Variabilita v pohlavnich znacich mize byt dale vysvétlena rozporem mezi pohlavnim
a pfirodnim vybérem (Selander, 1965). Investovani do znaku, jenZ zvySuje reprodukéni
uspéch z diivodu samici preference pro takovy znak, mize byt spjato s nizS§im piezivanim,
piipadné s poklesem dlouhoveékosti — samec s extravagantnim fenotypem muiiZe byt snazsi

koftisti pro predatora (Gray & Cade, 1999), pfipadné naklady na takovy znak mohou byt

vewv s
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1.1.2.2 Barevné ornamenty

Ptaci zbarveni se stalo modelovym systémem zabyvajicim se ornamentalnimi znaky u zvitat
(Hill & McGraw, 2006). Pétové ornamenty u ptak jsou tak jednim z nejstudovanéjsich znaki
pod sexudlni selekci. Zbarveni ptac¢iho pera je tvofeno riiznymi mechanismy. Muze byt bud’
strukturalni, zalozené na interferenci a lomu svétla od mikrostruktur keratinovych vrstev
paprskii a vétvi, nebo zpusobené pigmenty v epidermalnich bunikach per (Badyaev & Hill,
2000). Proces produkce zbarveni a jeho spojitost se selektivné vyhodnymi fenotypy, popf.
genotypy je zasadni k pochopeni vztahu mezi mimoparovymi paternitami a ornamentaci.

K nejdtlezitéjsim pigmentim, zptisobujicim zluté, oranzové az ¢ervené zbarveni pefi,
patii karotenoidy (Brush & Power, 1976). V karotenoidnim zbarveni existuje zna¢na
variabilita mezi jedinci (Andersson, 1994). Tato variabilita se zd4 byt spojena se zdravotnim
stavem daného jedincem, a proto jsou karotenoidni ornamenty povazovany za cestné
indikatory kvality svého nositele (Badyaev & Hill, 2000), podle nichZ si samice vybiraji
partnery k pafeni (Hill, 1990; Senar et al., 2005). K vysvétleni této Cestnosti bylo navrzeno
nékolik hypotéz. (1) Protoze ptaci sami nejsou schopni tyto pigmenty syntetizovat, musi je
ziskavat z potravy (Gray, 1996) a nasledné metabolizovat, coz je energeticky naro¢ny proces
(Hill, 2000). (2) Karotenoidni pigmenty jsou pro jedince vyhodné kvili jejich
antioxidativnimu potencialu (Alonzo-Alvarez et al., 2004; Peters, 2007). Podle této hypotézy
jsou karotenoidy pfi antioxidativnich procesech nezvratné ni¢eny (Vershinin, 1999), a proto
by m¢l existovat jakysi kompromis mezi jejich rozdélenim do fyziologickych potieb a
imunity nebo jejich depozici do ornamentu (Meller, 2000). Je tedy ziejmé, Ze pouze
fyziologicky zdatny jedinec si mize dovolit takovy typ ornamentu, a ze takovy ornament
reflektuje dostatek antioxidantt v jeho téle. Novy pohled na fyziologicky aspekt vztahu mezi
funkci karotenoidu, imunitou a ornamentem poskytuje hypotéza, ktera tika, ze karotenoidy
mohou byt pro organismus nebezpecné, protoze se snadno transformuji na toxické produkty
(Vinkler & Albrecht, 2010). Muze tedy existovat trade-off mezi udrZzenim karotenoidl pro
expresi ornamentu a jejich odstranénim z téla. Vysoka hladina karotenoida v téle potiebna pro
expresi ornamentu muze piedstavovat jakysi handicap a pouze jedinci v dobré kondici si
mohou dovolit produkovat takové ornamenty (,,carotenoid maintenace handicap hypothesis®,
Vinkler & Albrecht, 2010).

Melaninova pigmentace je nejbéznéjsi formou zbarveni v zivocisné tisi (McGraw et
al., 2004a, 2005). Jednd se o skupinu pigmentii tvofici tmavé tony — Cernou, hnédou az

rezavou a Sedou barvu ptaciho opetfeni (McGraw et al., 2005). Vyslednd barva je zplisobena
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kombinaci ¢erného eumelaninu a rezavé-hnédého feomelaninu (McGraw et al., 2004b).
Oproti karotenoidiim je melaninové zbarveni spolehlivym indikétorem socialniho postaveni
daného jedince (MGraw & Hill, 2000). Melaninové ornamenty se uplatiiuji v hierarchizaci a
soupefeni mezi samci, nepiimo pak ovliviiuji i sami¢i volbu partnera (Jawor & Breitwish,
2003). Depozici melaninu z melanocyti do pefi, tzn. i velikost ornamentu, ovliviiuje
endokrinni systém, a sice testosteron a luteiniza¢ni hormon (Evans et al., 2000). Vzhledem
k tomu, Ze tyto hormony souviseji také s mirou agresivity u daného jedince, jsou melaninové
ornamenty dobrymi ukazateli dominance (McGraw, 2003). V mnoha ptipadech je obtizné
urCit, zda je ornament tvofen melaninoidnimi nebo karotenoidnimi barvivy. Klasickym
piipadem je Cervena skvrna na hrdle u vlastovky obecné (Hirundo rustica). Ta je dle
poslednich poznatkii tvofena melaninovymi pigmenty (McGraw et al, 2004b), a¢ se po
dlouhou dobu myslelo, Ze je karotenoidniho ptivodu, a vysledky studii byly podle toho
interpretovany (Saino et al., 1999).

1.1.2.3 Fluktuacéni asymetrie

Fluktuacni asymetrii 1ze definovat jako malé nahodné odchylky od symetrie jinak bilateralné
soumérného znaku (Van Valen, 1962). Druhotné pohlavni znaky jsou obecné vice
asymetrické nez jiné bézné morfologické struktury a casto se objevuje negativni korelace
mezi velikosti znaku a stupném asymetrie (Meller, 1990a; Moller, 1992a; Manning &
Hartley, 1991). To odpovida ptedpokladu, Ze rozsahem symetrie samci spolehlivé signalizuji
svou kvalitu (Mgller, 1993a). Krom¢ toho je mira asymetrie u mnoha druhii spojena se
stresovymi faktory, jako je napi. nedostatek potravy (Swaddle & Witter, 1994), ¢imz odrazi
kondici jedince béhem daného obdobi (Swaddle et al., 1994).

Fluktuaéni asymetrie v délce ocasnich per mize ovlivnit schopnost manévrovani,
protoze vidlicové vykrojeny symetricky ocas je idedlnim feSenim pro let insektivornich ptakt
lovicich ze vzduchu (Thomas, 1992). Samice si tedy miiZze vybirat samce na zaklad¢ symetrie
proto, ze (1) exprese symetrického ornamentu reflektuje samci kvalitu (Meller, 1990a;
Moller, 1992b; Meller & Pomiankowski, 1993) nebo (2) proto, Ze symetrie znaku odrazi
rodi¢ovské schopnosti ve smyslu obstaravani potravy na zdkladé¢ manévrovacich dovednosti

samce (Moller & Pomiankowski, 1993).
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1.2 Mimoparové paternity

Mimoparové paternity (EPP = extra-pair paternity) jsou definovany jako pomér fertilizaci
vyplyvajici z kopulaci daného jedince s partnerem jinym, nez socidlnim (Meller, 1986).
Jinymi slovy se jedna o miru nevéry, genetické polygamie. Mimoparové kopulace prinaseji
jisté vyhody, a to jak samctim, tak samicim. Pro samce znamenaji vét§i mnozstvi zplozeného
potomstva, pro samice zvySenou pravdépodobnost oplodnéni a kvalitu potomstva, coz
umoziuje vyhnout se omezenim spojenych se socialni monogamii (Meller, 1994a; Petrie &
Kempenaers, 1998).

Proto by se samci méli chovat tak, aby zvySovali své ptileZitosti k pareni, zatimco
samice by si mé¢ly vybirat samce, ktery zvysi genetickou kvalitu jejiho potomstva. Tyto
mySlenky, tykajici se dusledku anizogamie na chovani spojené srozmnozovanim, byly
formulovany uz v roce 1948, kdy britsky védec A. J. Bateman provedl pokus s octomilkami a
pozoroval nesrovnatelnou asymetrii v reproduk¢énim taspéchu samct a samic (Bateman, 1948
ex Trivers, 1972). Batemanuav princip tika, Ze ackoliv je pramérny reprodukéni uspéch obou
pohlavi stejny, rozptyl v ném stejny neni, zvlasté pokud existuje tendence k polygamii
(Bateman, 1948 ex Trivers, 1972). Studium mimoparovych paternit u socialné monogamnich
druhtt je ztohoto hlediska zasadni, nebot EPP mohou vést ke zméné€ ve variabilité
Vv reproduk¢énim uspéchu jednotlivych pohlavi.

Pted vice nez 40 lety bylo prohlaSeno, ze ptes 90% ptacich druhi je monogamnich, se
silnymi socidlnimi vazbami mezi jednotlivymi ¢leny paru a vysokou urovni biparentalni péce
(Lack, 1968). Diky postupim genetickych a molekularnich technik je dnes mozné urdit
paternitu potomkul, tudiz zjistit skutecného biologického otce. V soucasné dobé byly
publikovany studie paternity zhruba u 130 druht ptakd. U vice nez 70% druhi bylo zjiSténo,
7e alesponi nckterd mlad’ata byla zplozena mimoparové (Griffith et al, 2002). U strnada
rakosniho (Emberiza schoeniclus), socialné monogamniho pévce, dosahuje mira EPP az 86%
ve smyslu hnizd, ve kterych se nachdzi alespont 1 mimoparové mladé a 55% vSech potomk je
zplozeno s jinym partnerem nez socialnim (Dixon et al., 1994). U kooperativné hnizdicich
druht, jako je australsky modroplastnik nadherny (Malurus cyaneus) se s EPP potyka az 95%
hnizd a 72% vSech potomkti pochazi z mimoparovych kopulaci (Mulder et al., 1994; Double

& Cockburn, 2000). Dalo by se fici, ze zjisténi EPP pifes molekularni nastroje je

vvvvvv
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& Owens, 2002) a vysoka mira, které u né¢kterych druhti dosahuje, vyvolava otazky ohledn¢
adaptivniho vyznamu této strategie.

Mimoparové paternity mohou byt dilezité nejen proto, ze ovlivituji silu sexudlni
selekce (Moller & Nini, 1998, Sheldon & Ellegren, 1999), ale také proto, ze hraji zasadni roli
vV evoluci mnoha dalSich aspekt Zivotnich strategii (Gowaty, 1996, Slagsvold & Lifjeld,
1997, Moller & Cuervo, 2000, Mgller, 2000).

1.2.1 Adaptivni vyznam mimoparovych paternit

Adaptivni vyznam sam¢i promiskuity je ziejmy, zvySuje pravdépodobnost zplozeni vétsiho
mnozstvi potomkil (Kleven et al., 2005). Méné¢ jasnou a Casto diskutovanou otazkou zlstava,
jaké vyhody ptindsi samicim pafeni s jinym samcem, nez je jeji socidlni partner (Jennions &
Petrie, 2000; Westneat & Stewart, 2003). Vyznam mimoparovych paternit byva casto
vysvétlovan stejné jako adaptivni vyznam vybéru partnera, s rozdilem, Ze od mimoparového
samce ziskd samice pouze genetickou informaci pro své potomky, zatimco od socialniho
samce miize samice ziskat i pfimé vyhody.

Bylo navrzeno n€kolik hypotéz snazicich se vysvétlit, pro¢ by samice méla usilovat o
pafeni s vice nez jednim samcem (viz Tab. 1). Napf. pozitivni vztah mezi tspéSnou lihnivosti
vajec a Cetnosti EPP mezi hnizdy dal vzniknout myslence, ze samice se pafi s jinymi samci,
aby zvysila pravdépodobnost uspé$né fertilizace, pokud je jeji socialni partner neplodny
(Wetton & Parkin, 1991; Birkhead & Mgller, 1992; Gray, 1997).

Jind hypotéza predpoklada, Ze samice usiluje o mimoparové kopulace s vice samci,
aby se vyhnula potencidlnimu Skodlivému efektu inbreedingu (Bensch et al., 1994).
potomk (Keller & Waller, 2002). Podle toho by si samice mély k mimoparovym fertilizacim
vybirat méné piibuzné samce. Tomu odporuje studie na severoamerickém poddruhu vlastovky
obecné (Hirundo rustica erythrogaster), ktera ukazuje, Ze mimoparovi samci jsou danym
samicim vice pfibuzni, nez by se ocekavalo podle nahodného vybéru, a navic maji tendenci
k vyssi piibuznosti nez socialni samci (Kleven et al., 2005). Geneti¢ti rodice jsou vice
ptibuzni k mimoparovym mlad’atim neZ k vnitroparovym, z ¢ehoz lze poukazovat na novou
hypotézu zaloZenou na kin selekci (Kleven et al., 2005). Jaky vyznam vSak mize mit takové

chovéani? Hamiltonova teorie kin selekce (Hamilton, 1964) vysvétluje, jak se mohou §ifit geny
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pro altruistické chovani, pokud tyto geny zvysuji reprodukéni uspéch ptibuznych jedincti. Na
inbreeding mize byt tedy nahlizeno jako na chovani zvySujici pfibuznost potomku, které
sdileji geny pfedané od rodict, zaroven vsak toto chovani snizuje fitness takovych potomku
(Keller & Waller, 2002). Nezbytnou podminkou pro obdrzeni vyhod z inkluzivni fitness je,
aby inbreeding nezabranoval sexudlnimu partnerovi v dalS§im pafeni (Waser et al., 1986).
Zatimco samci zvySuji svou fitness pafenim s vice samicemi, samice mize zvysit reprodukéni
uspéch ptibuzného samce tim, Ze si ho vybere pro mimoparové kopulace (Kleven et al.,
2005). Velice zajimavou, ale stale netestovanou hypotézou zustava myslenka, ze mimoparové
chovani samic muze byt ovlivnéno stejnymi alelami jako sam¢i mimoparové chovani
(Halliday & Arnold, 1987). Alely, které zvySuji promiskuitni chovani u samct, jsou
pravdépodobné pod silnou pozitivni selekci (Albrecht et al., 2007), proto by tyto alely mohly
byt pfi¢inou promiskuitniho chovani také u samic (diky pleitropnimu efektu, Forstmeier et al.,
2011). Chovani samic se tudiz mize vyvinout pfes nepiimou selekci na chovani samci

(Forstmeier et al., 2011).

Tab. 1: Hypotézy vysvétlujici vyznam EPP u ptaku (Birkhead & Mgller, 1992)

Hypotéza Popis Zdroj

Fertilita 1 Samice usiluje o EPP, aby se vyvarovala Wetton & Parkin
pfipadné neplodnosti socialniho partnera, (1991)
ale sama neni schopna plodnost samce
poznat.

Fertilita 2 Samice usiluje o EPP, aby se vyvarovala Sheldon (1994)
pfipadné neplodnosti socialniho partnera,
a pfitom je schopna plodnost u samce poznat.

Geneticka Samice usiluje o EPP, aby maximalizovala Williams (1975),

diverzita genetickou diverzitu mezi svymi potomky, Westneat et al.
ale neni schopna rozpoznat Sitku genetické (1990)
podobnosti mezi sebou a samcem.

Geneticka Samice usiluje o EPP, aby maximalizovala Kempenaers et al.

kompatibilita genetickou kompatibilitu mezi sebou a otcem (1999),
svych mladat, a pfitom je schopna rozpoznat Tregenza & Wedell
genetickou podobnost mezi sebou a samcem (2000)
pres fenotypové projevy.

Dobré geny Samice usiluje o EPP, aby pro své potomstvo Meoller (1988),
ziskala ,dobré geny*, pficemz je schopna Birkhead & Mgller
rozpoznat kvalitu samce pfes fenotyp. (1992)

PFimé vyhody Samice usiluje o EPP, aby ziskala negenetické Wolf (1975),

zdroje pro své potomky, a je schopna poznat
samce, ktery takové zdroje vlastni.

Burke et al. (1989)
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1.2.2 Mezidruhova a vnitrodruhova variabilita v miie sexualni promiskuity

Mira mimoparovych paternit je extrémné variabilni mezi rdznymi druhy ptakt, a to jak ve
frekvenci - 0-70% (Petrie & Kempenaers, 1998), tak v projevech chovani, které tento jev
doprovazeji (Westneat & Stewart, 2003). Mnoho komparativnich studii se zabyva faktory,
které by mohly objasnit rozdilné arovné EPP mezi druhy. Pokud interpretujme tyto studie,
musime brat v tivahu ¢tyfi hlavni proménné faktory - velikost studovaného vzorku, velikost
téla daného druhu, pohlavni dichromatismus a genetickou variabilitou (Petrie et al., 1998;
Griffith et al., 2002; Westneat & Stewart, 2003). Az 85% mezidruhové variability v EPP
muze byt vysvétleno pouze t€émito proménnymi (Petrie et al., 1998).

Obecné je uroven EPP vyssi a variabiln€js$i mezi pévei nez mezi nepévcei (Griffith et
al., 2002). Dalsi pozitivni korelace vy$§i miry EPP byla dokumentovana ve vztahu
k pohlavnimu dimorfismu (Meller, 1997) a celkové barevnosti samc¢iho petfi (Moller &
Birkhead, 1994). Jina studie nachazi vztah mezi ¢etnosti EPP a paternalni pé¢i. U druha, kde
se samec prili§ nepodili na krmeni potomku, je mira EPP vyssi (Moller & Birkhead, 1993).
Naproti tomu jiné rodi¢ovské investice, jako je stavba hnizda ¢i inkubace snisky, tento vztah
nepotvrzuji (Meller & Birkhead, 1993).

Mira EPP je déale vyssi u migrujicich ptakl (Spottiswoode & Moller, 2004). To mize
byt vysvétleno naptiklad pozitivni korelaci migrace s vyS$i mirou hnizdni synchronie kvtili
silné selekci na dobu pftiletu u vétSiny migrujicich druhii. Pokud je hnizdéni synchronizovano,
mnoho samct najednou ukazuje své prednosti a samice si tak mohou vybirat a porovnavat své
socidlni partnery s jinymi samci v populaci (Stutchbury 1998, Stutchbury et al., 1998). U
vlastovky obecné (Hirundo rustica) piilétaji samci na hnizdi$té diive a maji vice variabilni
dobu pftiletu nez samice (Moller, 1994a; Mpller 1994b). Existuje zde silny pozitivni vztah
mezi dobou pfiletu a expresi druhotnych pohlavnich znakl, délky rydovacich per (Meller.
1994a; Moller 1994b). Protoze samice pfilétaji pozdéji, nemohou si vybirat samce podle doby
ptiletu. Mohou ale vyuzit jiné fenotypové znaky spojené s jeho nacasovanim (Meller, 1991b).

Znacna variance existuje i mezi ptibuznymi ptaky, jak ilustruje vyskyt mimoparového
hnizdéni u socialné monogamni skupiny vlastovek (Obr. 1). Dramatické rozdily v EPP
existuji také mezi skupinami druhti s podobnym socialnim paricim systémem, jako napf. mezi

druhy s kooperativnim typem hnizdéni (Westneat & Stewart, 2003).
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Obr. 1: Procentuelni zastoupeni EPP u viaStovkovitych

Hp — Hirund opyrrhonota, Hr — Hirundo rustica, Du — Delichon urbica, Th — Tachycineta bicolor,
Ta — Tachicineta albilinea, Rr — Riparia riparia, Ps — Progne subis

(Sheldon & Winkler, 1993).
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1.2.3 Ornament a mimoparové paternity

Uspé&snost EPP je povazovéana za jeden z moznych dikazii samiéi preference pro uréity znak
(Sundberg & Dixon, 1996). Nékteré studie dokazuji vztah miry exprese ornamentu a EPP,
jiné studie takovy vztah nenalézaji. U hyla mexického (Carpodacus mexicanus) se napft.
souvislost mezi EPP a zbarvenim pefi neobjevuje (Westneat & Stewart, 2003). Oproti tomu u
hyla rudého (Carpodacus erythrinus) byla ornamentace samce stanovena jako dilezity faktor
ve fertilizaénim tGspéchu (Albrecht et al., 2009). U lesnacka zlutohrdlého (Geothlypis trichas)
velikost ¢erné masky pozitivné koreluje s mimoparovymi kopulacemi (Thusius et al., 2001),
stejné jako v mnoha studiich na vlastovce obecné (Hirundo rustica) koreluje pozitivné délka

rydovacich per s mirou EPP (Moller, 1988a; Mgller, 1994a; Saino et al., 1997; Mgller et al.,
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2003). Takova interpretace vS§ak muze byt ponékud zavadg¢jici, ponévadz ornament se Casto
zvétsuje s vékem jedince (Andersson, 1994). Napi. u lejska cernohlavého (Ficedula
hypoleuca) kolisa intenzita sam¢iho zbarveni od hnédé po Cernou v zavislosti na stafi —
jednoroéni samci jsou hnédého zbarveni, zatimco star$i samci jsou zietelné Cernobili
(Svensson & Grant, 2004).

Navic je znamo, ze zatimco v nékteré populaci vychdzi vztah mezi ornamentem a
uspésSnosti samce v ziskani partnerky, v jinych populacich se takové vztahy neprokazaly.
Piikladem muze byt velikost ¢erné skvrny u vrabce domaciho (Passer domesticus). Zatimco
studie na danské populaci dokumentuji samici preferenci pro samce s velkym ornamentem
(Mpller, 1987b; 1988b; 1989b), studie na jinych populacich takovy vztah nenalézaji (Griffith
et al., 1999). Ve spanélskych populacich nebyl zaznamenan zadny vztah pro samici preferenci
na zaklad€ Cerné skvrny, a to jak pti vybéru socidlniho partnera, tak pii vybéru partnera
mimoparového (Veiga, 1993; Cordero et al., 1998). V britské populaci byl dokonce nalezen
vztah negativni — samci s velkou skvrnou zlstavali ¢astéji nesparovani oproti samctim se
skvrnou mensi, kteti méli v priméru vice potomkt (Griffith et al., 1999). Takové vysledky
naznacuji, ze sila sexudlni selekce nemusi byt vzdy stejnd. Sami¢i preference pro urcity
fenotyp je extrémné plastickd — stejné samice mohou vykazovat rozdilné prefernce za

odlisnych okolnosti, napt. v jinych ptirodnich podminkach (Griffith et al., 1999).

1.2.4 EPP a reprodukéni uspéch samce

Sila sexualni selekce je umérnd varianci v reprodukénim uspéchu, definovaném jako pocet
oplodnéni, které je schopen dany jedinec ziskat (Arnold & Wade, 1984; Shuster & Wade,
2003), v sir§im podani jako pocet potomkd, které dany jedinec zplodil (Webster et al., 1995).
Jako dva hlavni zdroje v reprodukénim Uspéchu samcti, vedouciho ke vzniku sekundérnich
ornamentl a narustu pohlavniho dimorfismu, se tradicné udava rozdilnost v poctu a kvalité
socialnich partnerti (Darwin, 1871; Andersson, 1994).

Mnoho studii sexudlni selekce pouziva jako métitko reprodukéniho Uspéchu samce
pocet socialnich partnerek, popt. pocet mimoparovych mlad’at (Webster et al., 1995). OvSem
variance v reprodukénim uspéchu se mize ménit také na zakladé jinych faktord (Mock &
Fujioka, 1990). Za prvé, néktefi samci mohou pfitahovat samice o vyssi kvalité, které

zahnizdi dfive nez ostatni samice a maji tak vétsi pravdépodobnost vyvedeni vice nez jedné
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sniisky za sezéonu (Darwin, 1871; Kirkpatrick et al., 1990). Za druhé, jak samci, tak samice
mohou vyuzivat EPC (Westneat et al., 1990; Birkhead & Moller, 1992).

Reprodukéni uspéch se sklada ze dvou hlavnich komponent — (1) vnitroparového
reprodukéniho Gspéchu a (2) mimoparového reprodukéniho tspéchu (Webster et al., 1995).
Kazda tato komponenta zahrnuje nékolik dalSich slozek — pocet partnerek, jejich plodnost a
pocet mlad’at zplozenych danym samcem s témito partnerkami (viz Obr. 2, Webster et al.,
1995). Mimoparové fertilizace mohou maximalné zvysit dopad na varianci v reprodukénim
uspéchu samcii, pokud samec, ktery bude mit Gspéch ve vnitroparovych paternitach, obdrzi
také nejvic mimoparovych fertilizaci na ukor jinych samct (Webster et al, 1995;

Whittingham & Dunn, 2005).

Obr. 2: Komponenty reprodukéniho Uspéchu samce podle Webster et al., 1995. Cervené jsou

vyznacené komponenty uspéchu samce, které Ize zjistit az po provedeni analyzy paternit.
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Existuje nckolik studii, které¢ dokumentuji pozitivni vztah mezi reprodukénim
uspéchem samce a mirou exprese jeho ornamentu (Meller, 1988a; McGraw et al., 2001;
Kleven et al, 2006). Nékteré tyto studie ovSem pouzivaly k analyzdm paternit DNA
fingerprinting, a nemohly tim padem s piesnosti urcit otce danych mlad’at. Navic jen malo ze
soucasnych praci je schopno identifikovat u mimoparovych mladat jejich skute¢ného otce,
tudiz mimopéarového samce. K tomu je zapotiebi mit udaje o vSech hnizdicich jedincich na

dané lokalit¢ a dostate¢ny pocet variabilnich mikrosatelitovych lokust (Jones et al., 2010).
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Samici preference pro vyraznéjsi sekundarni pohlavni znak nemusi byt jedinou
pii¢inou takového vztahu. Usp&snost samce, ktery obdrzel nejvice paternit a ma tudiz vysoky
reprodukéni uspéch, mize spocivat ve vyssi kvalité jeho spermii, které jednoduSe vyhraly
v kompetici se spermiemi ostatnich samcii, se kterymi se samice pafila (tzv. hypotéza sexy

spermii, Keller & Reeve, 1995).

1.3 Hnizdni parazitismus

Hnizdni parazitismus je alternativni reprodukéni strategie vyuZivana u mnoha druht ptakt
(Davies, 2000). Jednd se o kladeni vajec parazitické samice do ciziho hnizda samice
hostitelské, pti¢emZ parazitickd samice se dale nepodili na inkubaci vajec ani dalsi rodiovskeé
péci a snizuje tak energetické naroky s tim spojené (Lack, 1969). To umoziuje parazitické
samici zplodit vice potomktl, protoze neni omezena pocftem vajec, ktera je sama schopna
vysedét, pfipadné poctem mlad’at, o ktera je schopna se starat do jejich osamostatnéni.
Samice, které maji zaloZené vlastni hnizdo, ale zaroven parazituji hnizdo jiné (tzv. hnizdici
parazité) mnoho az dvojnasobné zvysit svilij reprodukéni uspéch (Ahlund & Andersson,
2001).

Pokud samice klade vejce do hnizda stejného druhu, jednd se o parazitismus
intraspecificky, neboli konspecificky (CBP — conspecific brood parasitismus). Druhou
moznosti je kladeni do hnizda druhu jiného nez je paraziticka samice, pak mluvime o
interspecifickém parazitismu (IBP — interspecific brood parasitism).

Pro vznik hnizdniho parazitismu je, z hlediska naro¢nosti na rodiCovskou péci,
dalezitym faktorem stav, ve kterém se mlad’ata lihnou. Zatimco prekocialni mlad’ata se lihnou
opefend, s plné¢ vyvinutymi smysly a schopnosti udrzovat stalou télesnou teplotu, mlad’ata
altricialnich druha se lihnou slepd, hola, bez schopnosti samostatného pohybu, obstaravani
potravy a termoregulace (Starck & Ricklefs, 1998). Je ziejmé, Ze altricialni druhy maji
mnohonasobné vyss$i naroky na rodiCovskou péci, a to jak z hlediska Casu, tak z hlediska
energie. Z tohoto dtvodu je pro né parazitismus zvlast nevyhodny. Vysledkem toho u
nékterych altricidlnich ptaka, kteti vyuzivaji mezidruhovy hnizdni parazitismus, dochazi
Kk propracovanym antiparazitickym strategiim (Lack, 1968; Payne, 1977; Davies & Brooke,
1988), které casto chybi u druhii prekocidlnich. Obecné lze tedy fici, Ze intraspecificky

hnizdni parazitismus se Castéji vyskytuje u druhii s prekocidlnimi mladaty (Rohwer &

24



Freeman, 1989; Dugger & Blums, 2001). K prokazani miry vnitrodruhového hnizdniho
parazitismu jsou Casto pouzivana nepiima kritéria (pocet vajec snesenych béhem jednoho dne,
velikost sniisky apod. (Dugger & Blums, 2001). V posledni dob¢ se ale ukazuje nutnost
pouziti molekularnich markerd. Ty umoznuji Casto i uréeni parazitické samice a stanoveni

ptibuznosti mezi parazitem a hostitelem (Ahlund & Andersson, 2000, Kreisinger et al., 2010).

1.4 Molekularni metody identifikace jedince

Spravna identifikace jedince je nezbytnd pro analyzu paternit, kterd hraje dilezitou roli ve
studiu evolu¢ni biologie, zvlasté pak ve studiu témat jako je sexudlni selekce (Yezerinac et al.,
1995). Presto je urceni rodiovstvi pomoci molekularnich technik stile pomérné mladou
disciplinou. Revoluce v molekularni ekologii zacala pravdépodobné s nastupem alozymové
elektroforézy (Hubby & Lewontin, 1966). V té dobé byla ale analyza paternit jesté stale téméf
nemozna z divodu nizké trovné polymorfismu proteinové zalozenych markert. Teprve objev
DNA-fingerprintingu, zalozeném na hybridizaci fragmentit DNA s minisatelitem jako sondou,
naroc¢nosti, velkého mnozstvi kvalitni DNA, které je zapotifebi a faktu, Ze vSichni jedinci,
které zkoumame, musi byt na jednom gelu, coz je nepiehledné a v piipadé identifikace
mimoparového samce, popt. parazitické samice, t¢émét nemozné. Pro analyzu mimoparovych
paternit ani hnizdniho parazitismu proto neni tato metoda vhodnd a v soucasnosti je

piekonana metodou mikrosatelitovych lokusu.

1.4.1Mikrosatelity

Mikrosatelity, znamé jako STR (short tandem repeats, Edwards et al., 1991) nebo také SSR
(simple sequence repeat, Tautz, 1989) jsou tandemové se opakujici repetice DNA o délce
obvykle 1-6 pb. Vyskytuji se v kddujicich i nekodujicich ¢astech genomu a byly popsany jak
u prokaryotickych, tak u eukaryotickych organismi (T6th et al., 2000).

Vysoka mutaéni rychlost (102 — 10° na lokus za generaci, Sia et al., 2000) dava
vzniknout vyraznému polymorfismu, spocivajicimu ve variabilnim poctu repetitivnich

elementii. Byly navrZeny dva hlavni mutacni mechanismy: (1) sklouznuti DNA polymerazy
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béhem replikace (DNA polymerase slippage), tedy chybné napojeni polymerazy pii docasném
odd¢leni fetézcti DNA kvili repetitivni sekvenci, nebo (2) rekombinace mezi dvéma fetézci
DNA (Oliveira et al., 2006), a to bud’ nerovnomérny crossing-over nebo genova konverze, pti
které se zména odehrava pouze na jednom vldkné (Li et al., 2002).

Pravé diky vysoké trovni polymorfismu, vysokému stupni heterozygozity (az 90%,
Baker et al, 1999) a mendelistické kodominantni dédi¢nosti, kterd zajistuje, ze jedna alela je
predana od otce, druhd od matky, jsou mikrosatelity velice rozsifenou skupinou
molekularnich markerd. Jsou vhodné pro analyzy, kdy je potieba individualné rozlisit jedince,
zejména tedy v genetickych studiich populaéni struktury, toku gent, efektivni velikosti
populace nebo pii urCovani maternit a paternit. Piekvapiveé, molekularni data zalozena na
mikrosatelitech, tykajici se paternit, pohlavniho vybéru a miry vnitrodruhového parazitizmu
chybi u vlastovky obecné, modelového druhu evolu¢ni a behavioralni ekologie (vyjimkou
jsou n€které studie u poddruhu H. r.erythrogaster, Kleven et al., 2005,2006; Safran et al.,
2005).

1.5 Pohlavni vybér u vlastovky obecné

1.5.1. Studovany druh

Vlastovka obecna (Hirundo rustica) patii mezi pévce (Passerines), z ¢eledi vlastovkovitych
(Hirundinidae). Dospély jedinec dosahuje vahy obvykle kolem 20g a zivi se lovem hmyzu ze
vzduchu. K tomu ma uzptsobeny kratky zobak, dlouhd a pomérné uzka kiidla a vidli¢naté
vykrojeny, dlouhy ocas umoziiujici manévrovani ve vzduchu. Vlastovka hnizdi bud’ solitérné
nebo v koloniich, a to obvykle 2x, vyjime¢né 3x za sezonu. Samice klade 1-6 vajicek do
pfipraveného miskovitého hnizda z blata a rostlinnych materidlti a celou sniisku inkubuje.
Dale o potomstvo pecuji oba rodi¢e. Samice je v dobé své fertility intenzivné hlidana
socialnim parterem (Saino et al., 1997). Mlad’ata opoustéji hnizdo ptiblizn€ 21. den po lihnuti
(Mpller, 1994a). U nas se hnizdéni odehrava od kvétna do srpna (Svensson & Grant 2004).
Samci ptilétaji na misto hnizdéni diive a maji vice variabilni dobu pfiletu nez samice (Maller
et al., 1994a; Mgller et al., 2003). Po pfiletu samic se snazi lakat samice ke kopulacim pomoci
namlouvacich ritualt, béhem nichz pfedvadéji své ornamenty (Meller, 1988a). Byl popsan

pozitivni vztah mezi dobou pfiletu a expresi sam¢iho ornamentu — délkou rydovacich per,
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ktery je kondi¢n¢ zavisly (Meller et al., 1994a). V obdobi zaii az fijna ptaci migruji na
zimovisté do subsaharské Afriky.

Pro dorzalni ¢ast téla je typické kovoveé lesklé cerno-modré pefi. Ventralni zbarveni
muze prechdzet od cisté¢ bilé po rezavou. Hrdlo a celo je zbarvené Cervené, na zakladé
melaninovych pigmentd (McGraw et al., 2004b), nikoli na zaklad¢ karotenoidl, jak se
myslelo diive (Saino et al., 1999). Sexualni dimorfismus neni pfili§ napadny, s vyjimkou
délky rydovacich per, ktera jsou zpravidla o 10-20% del$i u samct nez u samic (Mpller,
1991a). Dlouhy, hluboce vidlicové vykrojeny ocas, u evropské populace vlastovek rodu
Hirundo rustica je ucebnicovym piikladem znaku pod sexualni selekci (Megller, 198843,
1994a). K vysvétleni vzniku tohoto znaku byly navrzeny 2 hypotézy: (1) hypotéza sexualni
selekce tika, Ze vidlicové vykrojeny ocas vznikl pod tlakem pohlavniho vybéru jako cestny
ukazatel Zivotaschopnosti a kvality svého nositele (Meller et al., 1994a), (2) hypotéza
manévrovacich schopnosti predpoklada, ze ocas vlastovek méa nepfimou aerodynamickou
funkci na vylepSeni letovych schopnosti (Evans & Thomas, 1997). Experimentalni
prodluZzovani ocasnich per vSak nepotvrdilo zlepSeni manévrovacich schopnosti, coz
poukazuje na to, ze nikoliv délka samotnych per, ale jejich uzky tvar a symetrie jsou dulezité
faktory pro let (Matyjasiak et al., 2009). Proto se pro evoluci dlouhych ocasnich per u samct
vlastovky zd4a byt vérohodnéjsi hypotéza sexudlni selekce (Matyjasiak et al., 2009).

Téméf na konci vétSiny rydovacich per se nachazeji napadné bilé skvrny (Meller
1994a), které jsou vétsi u dospélcl, zejména u dospélych samct (Kose & Moller, 1999) a
pozitivné koreluji s délkou rydovacich per (Kose & Moller, 1999). Takové skvrny bez
melaninu na ocasnich perech ¢i na kiidlech jsou u ptakii pomérné casté a vyvinuly se
mnohokrat, nezavisle na sobé u mnoha skupin véetné vlastovkovitych (Turner & Rose, 1989).
Slouzi ziejmé k vnitrodruhové vizualni komunikaci (Meller, 1994a), dileZitou roli v8ak hraji
také v pohlavnim vybéru, jak dokazuje vztah mezi velikosti a viditelnosti téchto skvrn a
sezénnim reprodukénim uspéchem samce u vlastovky (Kose & Mpoller, 1999). ProtoZe jsou
tyto skvrny bez melaninu nachylné na zni€eni z ditvodu jejich preference ektoparazitickymi
vsi, je jejich udrZzovani pomérné nakladné (Kose & Moller, 1999). To z nich déla vérohodny
signdl fenotypové kvality daného jedince.

U vlastovky obecné koreluje vnéjsi objem hlavy s objemem mozku (lwaniuk &
Nelson, 2002; Meller, 2010). Velikost hlavy se li§i mezi jedinci rizného pohlavi i rizného
véku (vétsi hlavu maji samci nezli samice a starsi jedinci ve srovnani s mlad§imi), nesouvisi
vSak s celkovou velikosti téla (Moller, 2010). Zd4 se, Ze tento fenotypovy znak by mohl hrat

dilezitou roli v evolucnich a ekologicych procesech (Mgller, 2010), nebot’ souvisi s chovanim
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jedince (Dukas, 2004). Bylo prokazano, ze jedinci s vét§im objemem hlavy pfilétaji na misto
hnizdéni diive oproti zbytku populace (Mgller, 2010). Protoze reprodukéni uspéch samce by
mohl byt ovlivnén nac¢asovanim hnizdéni, mohla by velikost hlavy hrat roli i v reprodukénim

uspéchu. Tento vztah v§ak zatim nebyl testovan.

1.5.2 Sexualni selekce a EPP

Mnoho studii demonstruje vztah mezi délkou rydovacich per u evropského poddruhu
vlastovky obecné (Hirundo rustica rustica) a reprodukénim aspéchem samct (Meoller, 1988a;
Moller, 1994; Saino et al., 1997; Mpller et al., 2003). Samice vlastovek preferuji samce
s nejdelSim ocasem, a mezi jedinci daného paru pozitivné koreluje délka samiciho a samc¢iho
ocasu, coz ukazuje na asortativni pareni zaloZzené na tomto znaku (Meller, 1993b; Meller
1994a). Je znamo, ze délka rydovacich per se u vlaStovky méni v zavislosti na stafi jedince
(Balbontin et al., 2010; Lifjeld et al., 2011).

Pfi experimentalni zméné délky ocasnich per u danské populace vlastovky obecné se
zmeénila i uspéS$nost samce sparovat se samici (Moller, 1988a). Samci s ptirozené dlouhym
nebo uméle prodlouzenym ocasem méli vétsi podil paternit ve vlastnim hnizdé, na rozdil od
samcu z kontrolni skupiny, u kterych byla provedena manipulace beze zmény délky ocasu
(Saino et al., 1997). Opa¢ny trend byl pozorovan u samci s ocasy kratkymi, popf.
manipulativné zkracenymi. Tito samci vykazovali vys$si miru EPP ve svych hnizdech (Saino
et al., 1997). Tyto studie vSak nebyly schopné urcit mimoparové otce a korelace fenotypu
S mimoparovymi paternitami je tudiz zkreslena. Na vlastovce obecné byl testovan také vybér
samice na zéklad¢ symetrie ocasnich per. Experimentalni manipulace s délkou a symetrii
rydovacich per u vlastovky obecné poukazuje, Ze samice pouzivaji pii vybéru oba tyto znaky
(Moller, 1992b). Samci s dlouhymi a symetrickymi pery byli samicemi preferovani oproti
samcim s ocasy kratkymi a asymetrickymi (Meller, 1993a, 1993b). Nicméné v téchto
studiich byla preference samic stanovena pouze pozorovanim a byla vztazena k nacasovani
hnizdéni, nasledné pak k poctu vylihlych mlad’at v daném hnizd€. ZvySeni stupné asymetrie u
vlastovky obecné vedlo ke zhorSenym letovym schopnostem danych jedincii, zejména pak
jedinct s dlouhymi ocasy (Meller, 1991a). Kratky ocas je méné nachylny na negativni efekt
asymetrie, coZ muze potencidlné vysvétlovat, pro¢ se u mensich ornamenti vyskytuje vétsi

mira asymetrie (Balmford & Thomas, 1992).
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V jiné praci, ktera manipulovala s délkou ocasti, méli samci s prodlouzenymi pery 2
snusky signifikantné castéji nez samci se zkracenymi pery (Meller, 1988a). Celkovy
reprodukéni uspéch (méfeno jako celkovy pocet vyvedenych mlad’at za sezonu) byl
V pruméru 2x vys$s$i u samci s prodlouzenymi pery v porovndni se samci se zkracenymi pery.
Samci s delsimi ocasy méli také vice EPC (Moller, 1988a). V této studii byl k analyze paternit
pouzit DNA-fingerprinting a mimoparovi samci nebyli identifikovani. Vysledky o
reprodukénim uspéchu samce jsou tedy nepiesné, bez prihlédnuti ke skuteCnému
fertilizacnimu Gspechu.

Proti roli sexudlni selekce svéd¢i naopak studie, ve které nebyl samci fertilizacni
uspéch ovlivnén zkracenim ¢i prodlouzenim rydovacich per, ale koreloval s ptivodni délkou
per pifed manipulaci (Smith et al,, 1991). Samotna délka per se tedy nezdd byt hlavnim
¢initelem v samici preferenci. Samci s ptirozené dlouhymi pery mohou mit vyssi reprodukéni
uspéch, protoze jsou starsi (Smith et al., 1991).

Mezi Sesti podruhy vlastovek existuje zajimava fenotypova diference (Cramp, 1988).
Vlastovky ze Severni Ameriky (poddruh Hirundo rustica erythrogaster) jsou podstatné
barevn€j$i na ventralni oblasti a maji krat$i rydovaci pera v porovnani s evropskou populaci
(Cramp, 1988). Ptestoze jsou severoamerické vlaStovky také pohlavné dimorfni, co se tyce
délky ocasu, to, zda dany znak plni stejnou signaliza¢ni funkci u tohoto poddruhu jako u
poddruhu evropského, ziistavd pomérné kontroverznim tématem a literatury, jez by se tim
zabyvala, je poskrovnu. Studie z Kanady dokazuje pozitivni korelaci mezi uspéSnosti
fertilizace a délkou ocasu i u severoamerické populace (Kleven et al., 2006). Nicméné vétSina
piedchozich studii nenalezla zadny vztah mezi délkou rydovacich per u severoamerickych
vlastovek a reproduk¢énim tspéchem samcti, coZ miize naznaCovat nedostatek silné sexudlni
selekce na tento sekundarni pohlavni znak v Severni Americe (Smith & Montgomerie, 1991).
Nedavno bylo popsano, ze u severoamerickych vlastovek je hlavnim znakem korelovanym
S parovanim a sezonnim reprodukénim uspéchem pravé ventralni zbarveni, nikoliv délka
rydovacich per (Safran & McGraw, 2004; Safran et al., 2005). Experimentdlni manipulace se
sam¢im zbarvenim demonstrovaly, Ze jedinci pouzivaji tento znak k odhadu uspéSnosti samce

(Safran et al., 2005).
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1.5.3 Hnizdni parazitismus u vlastovky

Mezi vlastovkami, které patii mezi druhy s altricidlnimi mladaty, je intraspecificky
parazitismus pomérné rozsireny (az 16,5% z 261 hnizd, dokumentace na zakladé pozorovani,
nikoli na zakladé molekularnich dat) a jeho vyskyt roste s pocetnosti kolonie (Mgller, 1987a).
Kladeni parazitickych vajec se odehrava béhem obdobi snaseni hostitelské samice nebo ihned
po tomto obdobi (Mgller, 1987a). V této periodé akceptuje hostitelska samice pfidana vejce
(Mpller, 1987; Turner, 1994). Pokud je vejce sneseno pied samotnou dobou kladeni
hostitelské samice, je vejce odmitnuto a vyhozeno z hnizda, popi. je celé hnizdo opusténo
(Mgller, 1987a). Z tohoto divodu jsou vejce preferencné kladena do obsazenych hnizd, s jiz
rozesnasenymi vejci, coz muze slouzit jako indikator aktivni snusky (Meller, 1989a).

Parazitick4 vejce jsou Casto kladena do hnizd sousednich samic. Parazitickd samice
muze hnizdo v tésné blizkosti 1épe monitorovat a nacasovat tak své kladeni podle odletu
hostitelské samice (Fujita & Higuchi, 2007). Ponévadz je parazitovani vlastniho hnizda pro
hostitelskou samici nevyhodné z hlediska zvySenych narokl na inkubaci a krmeni mladat,
snazi se samice takovému chovani vyhnout. Oba ¢lenové paru své hnizdo hlidaji, ale zaroven
jsou nuceni k obasnym odlettim za potravou (Mgller, 1987a). N¢které studie dokumentuji u
vlastovek preferenci takovych hnizdnich mist, kterd jsou schovand pied sousednimi pary,
napt. na druhé stran¢ trdmu neZz se nachazi sousedni hnizdo (Fujita & Higuchi, 2007). Takové
chovani muze snizit riziko CBP (Fujita & Higuchi, 2007). Zajimava je moznost, Ze parazit a
hostitel jsou si pribuzni, tak jak bylo dokumentovano u nékterych jinych druhti (Anderrson &
Ahlund, 2000; Andersson, 2001). Ze piibuznost jedincti mize u vlastovek hrat roli
V reproduk¢nich rozhodnutich je demonstrovano v ptipadé EPP (viz Kleven et al., 2005).

Hnizdni parazitismus je dokumentovany také u jinych poddruhti vlastovek, jako je
napf. vlastovka skalni (Hirundo pyrrhonota), u které bylo pozorovano, ze samice nosi sva
vejce pomoci zobdku do jinych hnizd v urcité vzdalenosti od svého hnizda (Brown & Brown,
1988, 1996), vlastovka stromova (Tachycineta bicolor, Lombardo, 1988) nebo jihoafricka
vlastovka pospolitda (Hirundo spilodera, Earle, 1986). U severoamerického poddruhu
(Hirundo rustica erythrogaster) se v$ak zda, Ze hnizdni parazitismus chybi (Shield & Crook,
1987).
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1.6 Cile prace

1)

(2)

3)

(4)

(5)

Stanoveni miry mimoparovych paternit izolované populace vlastovky obecné

(Hirundo rustica) s vyuzitim mikrosatelitovych markert.

Urceni otcti mimoparovych mlad’at a stanoveni ptispévku EPP k potencidlni sile

pohlavniho vybéru (variabilité v reprodukénim uspéchu samci).

Ovéfeni vztahu mezi sam¢im reprodukénim tUspéchem a ornamentaci, srovnani

fenotypt podvedenych a podvadéjicich samcei.

Vyhodnoceni manipulativniho experimentu s délkou rydovacich per (tradi¢né

diskutovany ornament evropskych populaci vlastovek) na reprodukcni ispéch samce.

Stanoveni miry vnitrodruhového hnizdniho parazitismu pomoci mikrosatelitovych

markeru.

31



2. METODIKA

2.1 Vyzkumné lokality

Terénni prace probihaly v jiznich Cechach, v blizkosti CHKO Tieboiisko, na dvou
izolovanych lokalitich: Lomnice nad LuZnici — Saloun (49°4'7.762"N, 14°42'36.521"E) a
Luznice (49°3'25.288"N, 14°46'10.82"E), okres Jindfichtiv Hradec, Ceské republika. Na obou
lokalitach se nachdzeji zemédélské usedlosti, ve kterych vlastovky hnizdi, a které umoziuji
odchyceni hnizdicich jedincti. Diky izolaci téchto lokalit bylo mozné identifikovat otce

mlad’at.

2.2 Odchyty

Odchyty vlastovek byly provadény v roce 2010, béhem celé hnizdni sezony, od kvétna do
cervence v né€kolika odchytovych akcich. Dospéli jedinci byli systematicky chytani do
narazovych siti umisténych pted hlavnim vchodem do hospodarské budovy, poptipadé uvnitt
budovy, v blizkosti hnizda. VSichni jedinci byli znaceni hlinikovym krouzkem
s identifikacnim kodem Narodniho muzea v Praze, samci byli navic znaCeni kombinaci
barevnych krouzkli k pozdéjsimu zjisténi socidlnich partneri na jednotlivych hnizdech.
Sledovani barevnych krouzkii bylo provadéno dalekohledem, ptipadné fotoaparatem, u hnizd
s vylihlymi mlad’aty, ktera dany samec v pravidelnych intervalech krmil (Obr. 3).

Odchycena byla v pribéhu sezoény vétSina hnizdicich jedinc. Samice byly po
okrouzkovani, zméfeni zékladnich morfometrickych tudaji a nasledném odbéru krve
vypoustény, samci byli pfeneseni ve speciadlnich platénych prodySnych saccich do
improvizované laboratofe v tésné blizkosti odchytové lokality, kde byli nasledné
morfometricky méteni, poptipadé manipulovani a byl proveden odbér krve.

Mlad’ata byla chytana na hnizd¢, ve stafi od 5 do 14 dni. V této dobé jsou jiz mlad’ata
vhodnd pro krouzkovani, ale nejsou schopna letu. VSechna mlad’ata byla z hnizda opatrné
vybrdna, umisténa do platéného sacku, uréené¢ho pro pienos z hnizda, a okrouzkovana
hlinikovym krouzkem. Pro pozdéjsi analyzu paternit byla odebrana krev, poté byla mlad’ata
vracena do hnizda. Po dobu manipulace s mlad’aty bylo hnizdo zakryté latkou, aby dospéli

jedinci nevnimali hnizdo jako prazdné ¢i predované.
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Obr. 3: Odecitani barevnych krouzk( pfi krmeni socialniho samce na daném hnizdé, foto Martina

Soudkova
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2.3 Méreni

Po skonceni odchytl byli jedinci morfometricky méfeni — hmotnost byla stanovena pomoci
digitalni vahy (Pesola, MS500, 0-500g, d = 0,1g), byla zmétena délka kiidla (pravitko se
zarazkou s presnosti 0,1 cm), délka tarsu (digitdlni posuvné métitko o rozsahu 0 — 150 mm,
rozliSeni 0,01 cm, chyba + 0,03 mm), délka pravého a levého krajniho rydovaciho pera
(méfitko se zarazkou k pfesnému uréeni baze pera). Dale byly pomoci digitdlniho posuvného
méfitka méfeny rozméry hlavy, a sice maximalni vyska, Sitka a délka hlavy vcetné zobaku
pro pozdé¢jsi vypocet objemu mozku (Meller, 2010, viz nize). Kazdé méfeni jednotlivych
veli¢in bylo provadéno vzdy jen jednim ¢lovékem, aby se zabranilo zkresleni dat rozdilnou
chybou méteni.

Samci byli fotografovani za standartnich podminek digitdlnim fotoaparatem Nikon
D40 na pozadi Sedé tabulky Kodak, s pfilozenym métitkem o milimetrové piesnosti.
Fotografovdna byla hrud’ se skvrnou na hrdle a svrchni strana ocasnich per roztazenych do
ve¢jite tak, aby byly viditelné bilé skvrny na vSech péti rydovacich perech a bylo mozno zméfit
jejich plochu (Obr. 4)

Dale bylo samcim odebrano nékolik per (6-10) z Cerveného hrdla pro pozd&jsi
analyzu barevnosti pomoci spektrometru (Quesada & Senar, 2006). Pera byla ulozena do
uzaviratelnych igelitovych sackt, které byly do doby analyzy uchovaviany na tmavém,

suchém mist¢, bez ptistupu svétla.

Obr. 4: Bilé skvrny na svrchni strané ocasu, foto: Martina Soudkova
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2.4 Experimentalni design

Cilem manipulativniho experimentu bylo sledovani zmény reprodukéniho uspéchu samce
v zavislosti na zmén¢ velikosti jeho ornamentu, a sice délky rydovacich per. U nahodné
vybrané poloviny odchycenych samcti bylo provedeno zasttizeni konct obou rydovacich per
0 2 cm. Druhd polovina samct slouzila jako kontrolni skupina. Zkracovani bylo provadéno
vV obdobi mezi 1. a 2 hnizdénim, coz umoziuje porovnat reprodukéni ispéch samce pied a po
manipulaci. Pfedpoklada se, Ze takovéto zkraceni ocasu by mélo sniZit atraktivitu samce
(Mpller, 1988) a zaroven ovlivnit jeho letové schopnosti — zhorsit schopnost manévrovani
(Evans, 1998; Buchnan & Evans, 2000). V dusledku toho by se méla snizit i celkova kondice
dan¢ho jedince, protoZe zhorSené manévrovaci schopnosti zapfiCini t€zS$i dosaZitelnost
potravy.

Zkraceni ocasu muze mit vliv 1 na reproduk¢ni ispéch samce, a to na dvou trovnich:
(1) sniZena atraktivita pro samice — samec obdrzi méné EPC, (2) sniZzend kondice, ktera miize
vést k mensi pravdépodobnosti tspésné fertilizace — samec bude mit obecné méné mlad’at, jak

EPY, tak vlastnich.

2.5 Vyhodnocovani namérenych dat

2.5.1 Vyhodnocovani velikosti ornamentu

Jako velikost ornamentu byla pouzita celkova délka ocasu, tedy primér namétenych hodnot
délky obou rydovacich per, jejich symetrie (rozdil délky pravého a levého rydovaciho pera
délény souctem délek obou per) a celkova velikost plochy bilych skvrn na svrchni strané
ocasu, brano jako soucet obsahli vSech péti skvrn. Plocha byla méfena pomoci programu
AutoCad 2010, ktery byl kalibrovan podle méfitka na fotografiich. Pro vyjadieni variability
naméefenych hodnot byl pouzit koeficient variance CV (Sokal & Rohlf, 1981), spocitany podle

SD _ e N
vzorce CV = < (kde SD = smérodatnd odchylka, x = aritmeticky primér naméfenych

hodnot).
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2.5.2. Vyhodnocovani zbarveni

K ur¢eni zbarveni odebraného pefi z hrdelni skvrny byl pouzit spektrometr Avantes Avaspec
2048 se svételnym zdrojem Avalight XE, umoziujici objektivni hodnoceni barvy bez
opomenuti UV spektra. Pfed kazdym samotnym méfenim byly spektrometrem nacteny 2
standardy — tmavy s minimalni odrazivosti a bily s maximalni odrazivosti. Peficka byla
méfena pripevnénd k podkladu izolaéni péaskou, a to navrstvena na sebe tak, aby utvarela
souvislou barevnou plochu. Opakovanym ptikladanim sondy pod fixnim tthlem 45°, vzdy do
vzdalenosti zhruba 2cm od méfenych peficek, byly ziskany spektralni kiivky z celkem 6
méfeni (3x z pravé strany a 3x z levé strany). Tato métfeni byla ndsledné pouzita pro vypocet
prumérné odrazivosti v jednotlivych intervalech vinovych délek, z nichz se dale pocitaly
samotné komponenty barvy, a sice ton (hue, H), jas (brightness, B) a sytost (saturation, S, viz
Obr. 5). K vypoctu téchto popisnych hodnot byly pouzity nasledovné vzorce (Endler, 1990;
Andersson & Prager, 2006):

H = arctan

(By Bb)/Btl
(B. — By)/B:

S = \/(Br ~ B,)) + (B, —B,)"

A700
B= ) Rijn,
A320

Kde: B ... celkovy jas (v rozsahu 320-700 nm)
By ... jas v rozsahu modrého svétla (400-475 nm)
Byg... jas v rozsahu zeleného svétla (475-550 nm)
By ... Jas v rozsahu zlutého svétla (550-625 nm)
B ... jas v rozsahu ¢erveného svétla (625-700 nm)
Ri... odrazivost v dané vinové délce

Nw ... pocet intervall vinové délky pouzitych k vypoctu celkového jasu
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Obr. 5: HSB model — Hue = barevny tén, odstin, nabyva hodnot od 0-360° (0° pfedstavuje ¢ervené
spektrum — ¢im niZ8i hodnota hue, tim Cervenéjsi tén), Saturation = sytost barvy, jeji Cistota, mnoZstvi
Sedi v poméru k odstinu (0% znamena Sedou barvu, 100% znamena piné sytou barvu), Brightness =
jas barvy, jeji relativni svétlost, popr. tmavost (0% znamena cernou barvu, 100% pfedstavuje bilou

barvu), Pfevzato z Lotto & Purves, 2002.

«——— Saturation

sseulybug ——

Hue circle

2.5.3 Stanoveni variability v reproduk¢énim tdspéchu

Ke stanoveni efektu mimoparovych paternit na rozdilnost v reproduk¢énim tspéchu samcii byl

pouzit tento vzorec (Lebigre et al., 2012):

I O
ar—n.lxl- U
l=

(n = pocet pozorovani, x = hodnota fitness daného jedince (pocet mlad’at) a p = pramérna
hodnota fitness vSech jedincit)
Dale byla pocitana standardizovana variance V reprodukénim uspéchu, ktera odpovida

maximalni ptileZitosti pro selekei (1):

1
n ?:1(xi - .U)Z

e

I =
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Pokud by zadni samci neobdrzeli mimoparové fertilizace, byl by reprodukéni uspéch samcii
stejny jako reprodukéni uspéch samic. U druht s EPP vsak takovéd hodnota vyjadfuje pouze
zdanlivy reprodukéni Gspéch, tedy pocet mlad’at, kterd ma dany samec, poptipadé samice ve
svém socidlnim hnizd€. Skutecny reprodukcni uspéch spociva v poctu mlad’at, kterd dany
jedinec skute¢né zplodil a kterd se dozila véku 10 dni (tedy soucet jeho vlastnich mlad’at
V socialnim hnizd¢ a mlad’at, kterd tento samec zplodil mimoparove, popiipad¢ kterda dana
samice zplodila paraziticky). Pravé rozdil mezi zdanlivym a skutecnym reprodukénim
uspéchem vyjadifuje miru rozdilnosti v reprodukénim tUspéchu mezi jedinci. Celkovy
reprodukéni tspéch samce (T) byl definovan jako pocet mlad’at zplozenych danym samcem
Vv ur¢itém obdobi. Sklada se tedy ze dvou komponent: (1) pocet mlad’at, ktera samec zplodil
ve svém vlastnim socidlnim hnizd¢ (W) a (2) pocet mlad’at, ktera samec zplodil mimoparove
(E). Celkovy reprodukéni uspéch pro kazdého jedince byl tedy pocitan podle vzorce T = W +
E (Webster et al., 1995).

2.5.4 Vypocet objemu hlavy

Objem hlavy u kazdého samce byl ustanoven podle vzorce na vypocet objemu elipsoidu
V= gn. a.b.c, pficemz 3 proménné veli¢iny byly naméfené hodnoty: vyska hlavy, $itka

hlavy a délka hlavy po odecteni délky zobaku. Piedeslé studie ukazuji, Ze takové meéteni

objemu hlavy je spolehlivym koreldtem objemu mozku u mnoha druht ptakt (Iwaniuk &

Nelson, 2002), v¢etné vlastovky obecné (Mgller, 2010).

2.5.5 Stanoveni hnizdni synchronie

Za predpokladu, ze kopula¢ni chovani miZze byt ovlivnéno také hnizdni synchronii, byl pro

kazdé hnizdo vypocten index synchronie (SI — breeding synchrony index, Kempenaers, 1993),
na zaklad¢é vzorce S| = % (kde F = pocet fertilnich samic na dané lokalit¢ v dané dobg¢, t =

pocet dni fertility dané samice). Fertilni perioda je definovana jako perioda zacinajici 5 dni
pfed kladenim prvniho vejce a koncici v den kladeni pfedposledniho vejce. Tento index
nabyva hodnot od 0% (fertilita samic je zcela bez piekryvu) do 100% (pIn€ synchronni

populace).
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2.6 Genotypizace vzorki

Mal¢ mnozstvi krve (2-25 pl) bylo sterilni inzulinovou injekéni stiikackou odebrano vSem
jedincim z pravé nebo levé zily pod kiidlem (vena cutanea ulnaris) a uchovano v 96%
ethanolu pfi teploté -20°C. Z téchto vzorkl byla pozdéji pomoci komeréné dodavaného kitu
DNeasy® TissueKit (Qiagen, Hilden, Germany), podle daného protokolu, extrahovana a
purifikovana DNA. Pro analyzu paternit bylo pouzito 6 vysoce polymorfnich, fluorescenéné
znacenych mikrosatelitovych lokust — Hir6, Hir10, Hirl5, Hir20, Hir22, které byly smichany
do jedné multiplex reakce (Tsyusko et al., 2007) a HrU10 (Primer et al., 1996). Vybér barev
byl promyslen tak, aby se jednotlivé lokusy v dané barvé nepiekryvaly, a tak mohly byt
amplifikovany dohromady.

Jednotlivé lokusy byly amplifikovany pomoci PCR reakce za pouziti Multiplex PCR
Master Mixu (Qiagen, Hilden, Germany). Ke kazdé reakci byly ptidany znacené ,,forward* a
neznacené ,reverse” primery v ruznych koncentracich, dale ddH20 a vyizolovana DNA (viz
Tab. 2 a 3). Proces byl zahajen pocatecni fazi denaturace pii 95 °C (15 min), poté nasledovalo
35 cykla zahdjenych procesem denaturace 94°C (30s), nasledovanych annealingovou teplotou
56°C (90s) a extenzi pii teploté 72°C (60s). Reakce byla zakoncena finalni extenzi pii1 60°C
(30 min).

Produkty PCR byly smichany dohromady — 0,6 pl Multiplexu (Hir6, Hir10, Hirl5,
Hir20, Hir22) a 1,2 ul HrU10, a analyzovéany fragmenat¢ni analyzou. Jako velikostni standard
byl pouzit LIZ500 Size Standard (Applied Biosystems, Foster City, CA). Jedna se o smés
fragmenti o znamé délce, kterd umoznuje piepocet elektroforetické rychlosti na délku
jednotlivych fragmentti. Pro piipravu vzorku na fragmentacni analyzu bylo k smési PCR
produktti pfidano 12 pl formamidu a 0,3 pl velikostniho standardu. Pfed samotnou
fragmentacni analyzou byla tato smés po dobu 5 minut denaturovana pfii teploté 95 °C a
nasledné rychle ochlazena na ledu. Vystupy ze sekvenatoru byly analyzovany pocitaCovym
softwarem GeneMarker V1.70, ktery umoZiluje odecist jednotlivé genotypy zvirat. Hranice
jednotlivych alel pro kazdy mikrosatelitovylokus byly stanoveny pomoci programu FlexiBin.
U homozygotnich jedincii byla provedena kontrola vysledkd, aby se zamezilo chybam
spojenych s nepfectenymi alelami. Pokud se u nékterych vzork neamplifikovaly vSechny

lokusy, byla opakovana PCR s vét§im mnozstvim DNA.
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Tab. 2: Koncentrace pro primer HrU10. Jako PCR buffer byl pouzit Multiplex Master Mix PCR
(Qiagen).

Reaction
(uh)
Primer Final Dilution
1 conc. Stock conc. (x)
PCR buffer 5 10 X 5 2
Hru10-F 0,5 10uM 10 uM 0,5 20
HrUu10-R 0,5 10uM 10 uM 0,5 20
dd H20 3
9
DNA 1
Volume 10

Tab. 3: Koncentrace pro jednotlivé primery Hir15, Hir10, Hir20, Hir22 a Hir6. Jako PCR buffer byl
pouZzit Multiplex Master Mix PCR (Qiagen).

Reaction
1 Primer Stock Final Dilution
conc. conc. (x)
PCR buffer 5 10 X 5 2
Hirl5 F 0,15 10uM 10 uM 0,15 66,67
Hirl5R 0,15 10uM 10 uM 0,15 66,67
0,15 10uM 10 uM 0,15 66,67
0,15 10uM 10 uM 0,15 66,67
0,5 10uM 10 uM 0,5 20
0,5 10uM 10 uM 0,5 20
0,1 10uM 10 uM 0,1 100
0,1 10uM 10 uM 0,1 100
0,2 10uM 10 uM 0,2 50
0,2 10uM 10 uM 0,2 50
dd H20 1,8
9
DNA 1
Volume 10
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2.7 Analyza paternit

Analyza maternit a paternit byla provadéna pomoci programu Cervus 3.0, ktery byl pouzit ke
stanoveni frekvence alel, simulaci paternity a urfeni nejpravdépodobnéjsiho rodice
z populace. Analyza frekvence alel poskytuje udaje o poctu alel na daném lokusu,
heterozygotnosti, odchylce od Hardy-Weinbergovy rovnovahy, odhadované frekvenci
nulovych alel a pravdépodobnosti, Ze genotyp daného mladéte bude kompatibilni s nahodné
vybranym jedincem v dané populaci, ktery vSak neni jeho rodi¢. Na zaklad¢ vysledkt této
analyzy byl set pouzitych mikrosatelitovych lokust zhodnocen jako dostate¢né polymorfni
pro analyzu paternit. U zadného z analyzovanych lokusi navic nebyla zjisténa vysoka
frekvence nulovych alel, kterd by omezovala jeho pouzitelnost v dalSich analyzach. Obecné
charakteristiky mikrosatelitovych lokusi ziskané v Programu Cervus a GenePop jsou uvedeny
v tabulce (Tab. 4, 5).

Tab. 4: Obecné charakteristiky mikrostaelitovych lokusti — P-value = hodnota odchylky od HWE
(pokud p<0.05, pro dany lokus je méné heterozygoti nez by odpovidalo HWE), S.E.= standard errors,

k = pocet alel, F(Null) = frekvence nulovych alel.

Locus P-value S.E. k F (Null)
Hir 15 0.5923 0.0294 9 0.0297
Hir 10 0.7336 0.0228 10 -0.0054
Hir 20 0.2629 0.0289 15 -0.0001
Hir6 0.9974 0.0016 12 -0.0296
Hir 22 0.2473 0.0212 15 0.0053
HrU 10 0.0000 0.0000 39 0.0278

Tab 5: Analyza frekvence alel — prvni hodnota udava pravdépodobnost, s jakou nahodné vybraného

jedince nemohu urcit jako prvniho rodice, druha hodnota plati pro situaci, kdy zname jednoho z rodic¢d.

Combined non-exclusion probability (firstparent): 0.0006677430
Combined non-exclusion probability (second parent):  0.0005087300
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Algoritmus implementovany v programu CERVUS pracuje pouze S genotypy jednotlivych
jedinct a nebere v uvahu dalsi informace, které mohou byt z hlediska urCovani paternit
relevantni a mohou vyrazné zvysit jejich vérohodnost (Walling et al., 2010). Z toho divodu
jsme rozd¢lili analyzu do nékolika kroki.

V prvnim kroku byla provedena tzv. ,Maternity analysis“, jejimz cilem bylo ptifadit
ke kazdému mladéti jeho matku. Samice byly pfifazovany na zaklad¢ delta statistiky (striktni
kritérium), jejiz kritickd hodnota byla odhadnuta na zakladé simulaci. Dand samice byla
povazovana za genetickou matku mladéte vSak 1 v ptipad¢, kdy hodnota delta nebyla
signifikantni, ale genotyp nejlepSi kandidatni matky byl pln¢ kompatibilni s genotypem
daného mladéte (u 2 mlad’at z 288 mohla byt ptipadna neshoda vysvétlena nulovymi alelami),
v dané populaci se nevyskytovala zddna dal$i samice, jejiz genotyp by byl kompatibilni s
danym mladétem a tato nejlepSi kandidatni samice byla na zaklad¢ delta statistiky urcena
signifikantné jako matka alesponn jednoho dals§iho mladéte v daném hnizdé. Pokud nebyla
splnéna tato kritéria, dané mladé¢ bylo povazovano za parazitické nebo jako mlade s
neur¢enou matkou. Paternita takovych mlad’at byla analyzovana separatné¢ v nasledujicich
krocich. Vzhledem k nizkym hodnotdm nonexclusion probability pro prvniho rodice
nepfedpokladame, Ze by byl na$ dataset zatizen mlad’aty, ktera chybné nebyla uréena jako
paraziticka.

V nasledujicim kroku jsme provedli tzv. ,,Paternity analysis* pro mlad’ata, u nichz se
podatilo v predchozi analyze urcit jejich matku (viz vyse). Ke kazdému mladéeti byl ptifazen
nejpravdépodobnéjsi samc¢i genotyp. Tento samec byl povazovan za otce dan¢ho mladéte,
pokud byly jejich genotypy plné¢ kompatibilni (s vyjimkou nekompatibilit, které mohu byt
zapfi¢inéné nulovymi alelami u 3 mladat), a pokud hodnota delta statistiky (95%) byla pro
tohoto samce signifikantni. V opa¢ném piipadé byla paternita daného mladéte povazovana za
neurcenou (v ptipad€ 15 mladiat, tedy u 5.2%). Kritické hodnoty delta statistiky pro ,,Paternity
analysis“ byly odhadnuty na zéklad€¢ simulaci pro 10 000 mlad’at za ptedpokladu, Ze se v
jednotlivych populacich vyskytuje 50 kandidatnich samctl, z nichZ je 80% ovzorkovano.
Frekvence genotypiza¢nich chyb byla stanovena na 1%. Tato simulace byla provedena
nezavisle pétkrat pro potvrzeni konzistence vyslednych kritickych hodnot delta. Béhem
simulaci by geneticky otec pro dané mladé spravné piitazen v 95% piipadl, pokud byla
pouzita striktni hodnota delta statistiky, a v 96.5% ptipadi pokud bylo pouZita relaxovana
hodnota delta statistiky. To naznacuje, ze nami zvoleny set markerd je dostate¢né robustni pro

analyzu paternit, za predpokladu znamého genotypu matky jednotlivych mladat.
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Nakonec byla provedena tzv. ,Parent pair analysis®, jejimz cilem bylo najit
nejverohodnéjsi rodice pro parazitickd mlad’ata, popiipad¢ pro mldd’ata z hnizda, ve které se
nepodaiilo v prvnim kroku ur€it genetickou matku. Pfifazeni nejvérohodnéjsSich rodica
probihalo na zaklad¢ stejnych kritérii jako v piedchozich analyzach. Striktni hodnoty delta
statistiky byly odhadnuty na zakladé simulaci, jak bylo popsano vyse. Simulace pro ,,Parent
pair analysis“ ukazuji, ze na rozdil od ,Patenity analysis“ je pravdépodobnost urceni
genetického rodi¢e o 20-30% vyssi u relaxovaného kritéria nez u kritéria striktniho (avsak za
cenu vyrazn¢ vysSi frekvence chybnych urcCeni). Takové vysledky naznacuji, Ze nas set
markert neni dostateCné robustni pro tento typ analyzy a jeji silu (UspéSnost urceni

genetického rodice) by mohlo zvysit piidani dalSich mikrosatelitti.

2.8 Statistické metody

Vyhodnocovani statistickych dat bylo provadéno v programech R 2.13.1 (the R Foundation
for Statistical Computing, http://www.r-project.org/) a STATISTICA 8 (Statsoft, Inc. 2007,

http://www.statsoft.com). Nejéastéji byly pouzity zobecnéné linearni modely (GLM —general

linear models, Crawley, 2007) s binomickym nebo Poissonovym rozlozenim a logit-link
funkci. Pro vSechny analyzy byly za signifikantni povazovany hodnoty a < 0.05. V pfipadé
overdisperze (rezidualni variabilita je podstatné vy$s$i nez stupné volnosti) bylo pouzito
rozlozeni quasibinomické, popiipadé quasipoissonovo a k modelovani poctii a pomérti byla
pouzita F statistika.

Analyza byla vzdy zapocata s vyuzitim plného, maximalniho modelu (,,full model*),
jenz obsahoval vSechny faktory a jejich interakce. Tento model je vzdy také uveden (viz
Forstmeier & Schielzeth, 2011). Nasledn¢ byl aplikovan tzv. postupny dele¢ni test (,,step-wise
deletion test*) a pomoci funkce dropl byly postupné odstraniovany jednotlivé nesignifikantni
proménné az do vytvofeni minimalniho adekvatniho modelu (,,minimal adequate model*),
ktery obsahuje pouze prikazné proménné (Crawley, 2007). Opravnénost zjednoduSeni
modelu byla testovana y°-testem v piipadé binomického rozlozeni a F-testem v pripadé
rozloZzeni quasibinomického. Vlastnosti minimalniho adekvatniho modelu byly graficky
kontrolovany s vyuzitim funkce plot(model). Jednotlivé vysvétlujici proménné byly testovany

jako samostatné analyzy vztahu mezi zdvislou proménnou a danou vysvétlujici proménou
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srovndnim s nulovym modelem. Jiné modely testovaly efekt jednotlivych vysvétlujicich
proménnych kontrolovany na efekty ostatnich proménnych (Type III Sum of Square).

V programu STATISTICA 8 byla provadéna kontrola normality rozloZzeni
jednotlivych proménnych (Kolmogorov-Smirnov test), parové t-testy a klasické y? testy.

Pokud data nespliiovala podminky normalniho rozlozeni, byla logartitmicky transformovana.
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3. VYSLEDKY

3.1 Mimoparové paternity

V roce 2010 bylo nalezeno celkem 66 hnizd. Mimoparova mlad’ata byla identifikovana ve 29

hnizdech (43.9%). V 1. hnizdéni se jednalo o 51.21% hnizd s mimoparovymi mlad’aty, ve 2.

hnizdéni byla mimopéarova mlad’ata detekovana v 32% hnizd. Celkem se podatilo ziskat DNA

z 268 mladat, z cehoz 46 mlad’at bylo zplozeno mimoparové. V 1. hnizdéni pochazelo 20%

mlad’at z mimoparovych kopulaci, ve 2. hnizdéni potom 11.36% mlad’at (viz Tab. 6). Tyto

W 14 v 14 . 14 M M /4 r o W ‘w7 4 4 2
dvé hnizdéni se mezi sebou v ramci jedné sezdny prikazné nelisi v podilu hnizd s EPP (x°-

test, Chi = 2.33, df = 1, p = 0.127), ani v podilu mimoparovych mlad’at (y’-test, Chi = 2.79, df

=1, p = 0.095). Mimoparova mlad’ata byla rozmisténa v hnizdech v poctu 0-5 mlad’at na

hnizdo (Obr. 6).

Tab. 6: Souhrnné poméry hnizd s EPP a mladat, ktera byla v téchto hnizdech identifikovana pro 1. a

2. hnizdéni 2010 (EPY = mimoparova mladata, extra-pair young, WPY = vnitroparova mladata,

within-pair young, parazit. = paraziticka mladata, NA = neidentifikovana mladata).

hnizda hnizdas EPP mlddata EPY WPY parazit. NA
1. hnizdéni 41 21 180 36 131 7 9
2. hnizdéni 25 8 88 10 69 6 3
celkem 66 29 268 46 200 13 12

Obr. 6: Distribuce EPY v hnizdech viastovky obecné (N = 40 hnizd).
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3.2 Mimoparové paternity a variabilita v reprodukénim uspéchu
samcl

Skute¢ny reprodukéni Gspéch samce se v 1. hnizdéni pohyboval v rozmezi 1-8 mladat (X
4.47 £ 1.2, N = 36), v celkovém hnizdéni v rozmezi 1-14 (X = 4.82 + 1.4, N = 48). Zdanlivy
reprodukéni uspéch pro 1. hnizdéni byl v rozmezi 1-6 mladat (X =4.42 + 1.1), v celkovém
hnizdéni byl rozsah 2-6 mladat (X = 4.79 + 1.4, N = 48).

Variabilita v reprodukénim aspéchu byla pocitana pro sparované jedince v 1. hnizdéni,
tedy pro 36 samci a 36 samic. Dohromady samci zplodili 30 mimoparovych mlad’at
z celkového poctu 36 EPY, a to v poc¢tu 0-5 mimoparovych mlad’at (§ =0.67 £ 0.168, n =
36). Pro vypocet poméru skuteCné¢ a zdanlivé variance v reprodukénim tUspéchu samci je
nutné identifikovat mimoparové otce u co nejvétsiho poctu mlad’at (Freeman-Gallant et al.,
2005). V nasi studii byla mira uréeni genetického otce u mimoparovych mlad’at pomérné
vysoka (84.8%, viz téz Tab. 23).

Variance Vv celkovém reprodukénim tspéchu byla 3.07x vEtsi u samci neZ u samic,
pomér skutecné a zdanlivé standardizované variance byl pro samce 3.2 (viz Tab. 7).
Standardizovana variance v reproduk¢énim tspéchu byla rozdélena na podil variance plynouci
Z vnitroparovych paternit (W = 0.12) a na podil variance plynouci z mimoparovych paternit
(E = 0.04). Kcelkové rozdilnosti v reprodukénim uspéchu celkové piispiva piedevsim

schopnost samce ubranit paternitu ve vlastnim hnizd¢. (viz Tab. 8).

Tab. 7: Prispévek mimoparovych fertilizaci na prilezitost pro sexualni selekci vyjadrené jako pomér
skute¢né a zdanlivé standardizované variance v reprodukénim uspéchu.

| (zdéanliv.) | (skutec.) | (skutec.)/ | (zdanliv.)

samci 0.05 0.17 3.2
samice 0.05 0.06 1.2

Tab. 8: Standardizovana variance v reprodukénim tspéchu, jez Ize pri¢ist vnitroparovému (W) a
mimoparovému (E) uspéchu a kovariance mezi nimi.

Variance v reprodukénim Uspéchu samcl celkovad variance (%)
w 70.6
E 23.5
2 x Cov (W,E) 5.9
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3.3 Vliv fenotypu na reprodukéni uspéch samce

3.3.1 Fenotypové znaky

Obecné charakteristiky druhotnych ornamenti samcti a jejich fenotypovych znakid pro rok
2010 jsou uvedeny v tabulce (Tab. 9). K t¢émto znakim byly pfidany jesté dva faktory, které
by mohly reprodukcni Gspéch samce ovlivnit, a sice nacasovani hnizdéni daného hnizda a
index hnizdni synchronie (SI). Primérny pocet fertilnich dni samice byl 9 + 1.8 dni.

Do statistického hodnoceni fenotyptl byli zahrnuti samci, které se béhem roku 2010
podafilo odchytit, bez ohledu na to, zda méli svd hnizda ¢i nikoliv. Vyfazeni byli samci s
poskozenymi rydovacimi pery (N = 63). Pii zjistovani vztahu symetrie ocasu a délky
rydovacich per nebyl nalezen prikazny vztah (F162, = 0.1685, p = 0.683, N = 63), stejn¢ tak
ani pii zjiStovani vztahu plochy bilych skvrn na ocase s celkovou délkou rydovacich per (F1 62
=0.15, p=0.7003, N = 63). Nalezen byl vSak vztah mezi délkou ocasu samce a délkou ocasu
samice, kterd tvofila s danym samcem socidlni par (viz Obr. 7), coz poukazuje na asortativni
pareni zaloZzeném na tomto znaku (F14; = 5.299, p = 0.024, N = 43). Jak je ale z obrazku
patrné, jeden bod lezi v odlehlé vzdalenosti od ostatnich. Po odstranéni této odlehlé hodnoty

nevychazi vztah jiz zcela prukazné (F1 42 = 3.269, p = 0.074, N = 42).

Tab. 9: Popisna charakteristika samciho fenotypu pro rok 2010, pridany jsou hodnoty nalasovani
hnizdéni a index synchronie (Sl).

proménnad prdmér minimum maximum Ccv

hmotnost 17.60 16.30 19.60 3.80
tarsus 1.12 1.05 1.19 2.67
kfidlo 12.40 12.00 12.80 1.69
délka ocasu 11.02 8.95 13.05 7.16
symetrie ocasu 0.02 0.00 0.89 90.90
objem hlavy 19.44 17.20 23.00 1.69
jas 8.53 3.01 12.16 29.89
sytost 20.83 11.08 53.56 27.36
ton 0.46 0.38 0.55 6.52
plocha skvrn na ocase 306.13 194.71 475.14 16.30
nacasovani 38.47 1.00 103.00 1.50
S 0.60 0.00 1.00 38.38
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Obr. 7: Linearni vztah mezi délkou ocasu samce (ocas_M) a délkou ocasu samice (ocas_F), ktera
s danym samcem tvorila sociéalni par.
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Pii testovani vztahu nafasovani hnizdéni socidlniho hnizda daného samce s jeho
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(F142=0.238, p =0.628, N = 43), ton (F142 = 0.014, p = 0.905, N = 43), objem hlavy (F; 4=
0.129, p =0.722, N = 43), ocas (F1 4= 0.016, p=0.902). Proménné jas a ton spolu na zakladé
linearni regrese signifikantné koreluji (F143 = 10.7, p = 0.0020, N = 43).

Z4dny vztah nebyl prokazan u fenotypovych proménnych a télesné hmotnosti jedince:
ocas (Fis2 =1.69, p=0.2, N =63), objem hlavy (F16, = 1.236, p =0.272, N =63), jas (F162
=2.936, p =0.0934, N =63), ton (F162 =0.891, p =0.356, N = 63).
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3.3.2 Ornament samce a jeho uspéch v mimoparovych kopulacich

Pfi zjisStovani vztahu, zda fenotyp samce vysvétluje variabilitu mezi samci ve schopnosti
ziskat mimoparové paternity (komponenta E, viz vyse) byl pouzit linearni zobecnény model
(GLM) a F statistika. Testovalo se, zda se samci, ktefi byli ispé$ni v ziskani mimoparové
partnerky, li$i od samct, ktefi uspésni nebyli a nezplodili tudiz zddna mlad’ata mimoparove.
Do statistického vyhodnocovani byli zahrnuti samci z 1. hnizdéni, ktefi méli vlastni hnizdo (N
= 36). V plném modelu nebyl nalezen zadny prikazny vztah mezi uspé$nosti v EPC a
fenotypem samce (Tab. 10). Zjednodusovani modelu vedlo k ziskani modelu nulového, zadny
z métenych fenotypovych znakl samct tedy nesouvisi se schopnosti ziskat mimoparovou
partnerku.

Déle bylo testovano, zda pocet mlad’at, kterd samec zplodil mimoparovée a pocet hnizd,
ve kterych tato mlad’ata zplodil, souvisi s jeho fenotypem. V 1. hnizdéni byla mimoparova
mlad’ata rozmisténa do 0-3 hnizd. K vyhodnoceni vlivu fenotypu na pocet hnizd, do kterych
dany samec zanasel (neboli s kolika samicemi mimoparové kopuloval) byl pouzit GLM a F
statistika. Vysledky plného modelu jsou uvedeny v Tab. 11., zjednoduseni tohoto modelu
nevedlo k zadné prtikazné hodnoté. K vyhodnoceni vztahu mezi fenotypem a poétem mlad’at,
kterda samec zplodil mimoparové, byl pouzit opét zobecnény linearni model (GLM)
v kombinaci s F statistikou. V plném modelu se neprokazal Zzadny signifikantni vztah (Tab.

12), stejné tak ani v modelu nulovém.

Tab. 10: Viiv fenotypu samce na uspéch v EPC, piny model.

vysvétlujici proménnd Estimate SE F df p

hmotnost -0.1968  0.7414  0.1099 1 0.7920
tarsus 14.3813 12.0303  2.2731 1 0.2410
kfidlo 1.8413  2.1151 1.2196 1 0.3910
ocas 0.1468 0.5204  0.1239 1 0.7800
symetrie ocasu -43.9064 49.1996 1.7362 1 0.3790
objem hlavy 0.2868  0.2935 1.5524 1 0.3360
jas -0.3478  0.2377  3.8973 1 0.2530
sytost -0.0650 0.0925  0.8002 1 0.4870
ton -21.9274 14.1024  4.2738 1 0.2300
plocha skvrn na ocase 0.0066  0.0082 1.0346 1 0.4290
nacasovani -0.0021  0.0200  1.0587 1 0.4050
S| -0.0237  0.8503 1.7421 1 0.3650
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Tab. 11: PIny model viivu fenotypu na pocet hnizd, ve kterém mél dany samec EPY.

vysvétlujici proménna Estimate SE F df p

hmotnost -0.4836  0.3917 1.3884 1 0.2482
tarsus 10.9286 5.9054  2.1029 1 0.0899
kridlo 1.3694 1.1140 1.3295 1 0.2583
ocas 0.1296  0.2265  0.2803 1 0.6005
symetrie ocasu -4.6462 17.1133  0.0665 1 0.7983
objem hlavy 0.0175 0.1414  0.0133 1 0.9089
jas 0.2273  0.1553  2.3895 1 0.1330
sytost -0.0611 0.0470  1.8438 1 0.1849
ton -13.3201 6.8046  2.2361 1 0.0856
plocha skvrn na ocase 0.0029  0.0038  0.5024 1 0.4841
nacasovani 0.0040 0.0121  0.0947 1 0.7604
S -2.6806 1.2409  2.6410 1 0.0856

Tab. 12: Plny model viivu fenotypu na pocet mimoparovych mladat daného samce

vysvétlujici proménnd Estimate SE F df p

hmotnost 0.4770 0.6193 0.8205 1 0.4490
tarsus -0.3653 11.7468 0.0013 1 0.9750
kridlo 2.1602 1.8895 1.9114 1 0.2640
ocas 0.2348 0.4989 0.3086 1 0.6420
symetrie ocasu -8.1843 35.3168 0.0781 1 0.8190
objem hlavy 0.2278 0.2974 0.8635 1 0.4510
jas 0.1145 0.2435 0.3034 1 0.6420
sytost -0.0117 0.0809 0.0656 1 0.8300
tén -26.4909 15.4970 4.3019 1 0.1000
plocha skvrn na ocase 0.0029 0.0068 0.2571 1 0.6690

3.3.3 Ornament samce a vnitroparova paternita

Testovan byl vztah mezi fenotypovymi charakteristikami samce a pomérem mimoparovych a
parovych mlad’at v hnizd€¢. Do analyzy bylo zahrnuto 36 samct, ktefi byli v 1. hnizdéni
sparovani. K vyhodnoceni byl pouzit GLM a F statistika. Vysledky plného modelu naznacuji,
ze nejvice prikaznou hodnotou je ton, avsak i objem hlavy by mohl v tomto vztahu hrat roli
(Tab.13). Jak ukazuje zjednoduSeny model, proménna ton dosahla po simplifikaci plného

modelu prikazné hodnoty, proménnd objem hlavy zistal tésné nad hranici prikaznosti

50



(Tab.14). Minimalni adekvatni model tedy obsahuje pouze jednu proménnou — tén barvy,
s prikaznou hodnotou p = 0.004 (Tab.15). Mén¢ mimoparovych mlad’at se vyskytuje

V hnizdech samct s ¢ervenéjsim tonem zbarveni hrdla.

Tab. 13: Vliv fenotypu samce na podil WPY/EPY v jeho viastnim hnizdé&, plny model.

vysvétlujici proménnd Estimate SE F df p

hmotnost -0.5608 0.4618 1.5908 1 0.2381
tarsus 5.0432  8.7402  0.3508 1 0.5701
kridlo 0.4836 1.4603  0.1143 1 0.7438
ocas 0.4374 0.5139 0.8411 1 0.4042
symetrie ocasu -20.9946 23.0367 0.7674 1 0.3725
objem hlavy 0.4266  0.1984  4.1040 1 0.0580
jas -0.1392  0.2598  0.3257 1 0.5967
sytost 0.0751  0.1072  0.5910 1 0.4913
tén -22.1675 10.8017 5.7845 1 0.0434
plocha skvrn na ocase 0.0011 0.0060  0.0353 1 0.8563
nacasovani 0.0832 0.0127 0.1236 1 0.6320
S 0.1250 0.0356  0.3487 1 0.5410

Tab. 14: Vysledky zjednoduseného modelu pro viiv fenotypu na pomér WPY/EPY ve viastnim hnizdé
daného samce.

vysvétlujici proménnd Estimate SE F df p
tén -20.2021 7.8313  6.0878 1 0.0152
objem hlavy 0.2978  0.1469 4.5483 1 0.0519

Tab. 15: Vysledky minimalniho adekvatniho modelu pro vliv fenotypu na pomér WPY/EPY ve vilastnim
hnizdé daného samce.

vysvétlujici proménnd  Estimate SE F df p
tén -25.988 8.447 10.986 1 0.0044

3.3.4 Srovnani charakteristik podvadénych a podvadéjicich samcii

Pro srovnani charakteristik samct, ktefi pfiSli o paternitu a téch, ktefi ziskali paternitu na
jejich ucet, bylo pouzito 17 hnizd z 1. hnizdéni se smiSenou paternitou, u nichz byl
identifikovan socidlni a mimoparovy samec. Mimoparovi samci byli urceni pro 39
Z celkového poctu 46 mimoparovych mladat (84.8%). V analyze tvoii jednotku vzdy par

socialni samec — mimoparovy samec. Pokud soucasné zanaselo vice mimoparovych samcii do
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jednoho hnizda, byly jednotlivé sledované proménné téchto samcl zprimérovany, tudiz je
pocet pozorovani roven poctu sledovanych hnizd. K analyze byly pouzity parové t-testy,

avSak zadna ze sledovanych hodnot nedosédhla prikazné hodnoty (Tab. 16).

Tab. 16: Viysledky parovych testt pfi porovnavani charakteristik podvadénych a podvadéjicich samcd.

mean + SE mean + SE
podvedeného podvadéjiciho
proménna samce samce t df p

délka ocasu 16.23+21.17 16.44+21.12 -0.754 17 0.461
objem hlavy 24.37£19.20 24.04+19.24 0.529 17 0.603
brightness 12.87£22.10 13.31+21.94 -0.585 17 0.565
hue 6.03 + 19.00 6.04+19.00 -0.056 17 0.955

3.3.5 Fenotyp samce a jeho reprodukc¢ni aspéch

Pro stanoveni vztahu mezi fenotypovymi charakteristikami samct a jejich reprodukénim
uspéchem bylo pouzito 62 hnizd. Analyza byla provedena na prvnich hnizdénich a pak pro
celkovy reprodukéni Gispéch v sezong.

V 1. hnizdéni bylo do statistického vyhodnocovani fenotypu a reprodukéniho uspéchu
zahrnuto celkem 36 samcii. Vztah zavislé proménné (pocet mlad’at zplozenych danym
samcem V 1. hnizdéni, popt. pocet mlad’at pritomnych v hnizd¢€) a vysvétlujicich proménnych
(fenotypové znaky daného samce) byl testovan zobecndnym linearnim modelem (GLM) a -
testem. Komplexni model zahrnujici vSechny proménné je zndzornén jendak pro zdanlivy
reprodukéni uspéch (Tab. 17), a dale pro skuteény reprodukéni aspéch (Tab. 18).

Pti testovani vztahu, zda fenotyp ovliviiuje zdanlivy reprodukéni tispéch, nebyla zadna
ze sledovanych proménnych prikaznid (Tab. 17). ZjednoduSovani plného modelu vedlo
k vytvofeni modelu nulového. Naopak simplifikace modelu se skute¢nym reprodukénim
uspéchem na minimalni adekvatni model vedla k prikaznym hodnotdm u dvou proménnych,
a sice jas (p = 0.0071, N = 36) a ton (p = 0.0046, N = 36), viz Tab. 19. Porovnani s nulovym
modelem potvrdilo spravnost naseho modelu (Adf = 2, Chi = 13.14, p = 0.0003). Negativni
vztah mezi hodnotami proménnych a reprodukénim uspéchem v 1.hnizdéni je zndzornén na
Obr. 8.
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Tab.17 : PIny model viivu fenotypu na zdanlivy reprodukcni uspéch samce v 1. hnizdéni.

vysvétlujici proménnd Estimate SE Chi df p

hmotnost 0.0366 0.1235 0.722 1 0.4020
tarsus 0.3393 2.1138 0.2126 1 0.6480
kridlo 0.0599 0.3701 0.2166 1 0.6449
ocas -0.041 0.0935 1.5955 1 0.2160
symetrie ocasu -1.2319 5.9713 0.3557 1 0.5552
objem hlavy -0.0095 0.0478 0.3248 1 0.5729
jas -0.0006 0.0402 0.0024 1 0.9610
sytost 0.0007 0.0136 0.0219 1 0.6887
ton -0.2946 2.0933 0.1635 1 0.8834
plocha skvrn na ocase 0.0006 0.0013 1.2859 1 0.2407

Tab. 18: Vysledky piného modelu. Testovan byl vztah fenotypovych proménnych na celkovy

reprodukcni uspéch samce v 1. hnizdéni

vysvétlujici proménna Estimate SE Chi df p

hmotnost -0.0363 0.1385  0.0679 1 0.7961
tarsus -1.5849  2.2298  0.4966 1 0.4863
kridlo -0.0777 0.3911  0.0388 1 0.8450
ocas -0.0407 0.0919  0.1937 1 0.6629
symetrie ocasu 5.5983 5.4019 1.0063 1 0.3236
objem hlavy 0.0303 0.0539 0.3117 1 0.5806
jas -0.0956 0.0401  5.4818 1 0.0258
sytost 0.0077 0.0139  0.2966 1 0.5899
tén -6.105 2.2893  7.2576 1 0.0113
plocha skvrn na ocase  0.0007 0.0014  0.2651 1 0.6103
nacasovani -0.0034 0.0239 0.0071 1 0.6890
Sl -1.2934  0.5634  0.2852 1 0.5400

Tab. 19: Vysledky minimalniho adekvatniho modelu pro testovani vztahu ornamenti samce na jeho
reprodukcni uspéch v 1. hnizdéni.

vysvétlujici proménna Estimate SE Chi df p
jas -0.08774 0.03030 8.0573 1 0.0071
tén -6.09798 1.98671 9.0326 1 0.0046
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Obr. 8: Vztahy mezi: A - hodnotami tonu = hue, B - hodnotami jasu = brightness na reproduk¢ni
uspéch samce v 1. hnizdéni. Nizké hodnoty tonu znaci ¢ervenéjsi zbarveni, nizké hodnoty jasu znaci
menS$i svétlost barvy opefeni.
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3.3.6 Celkovy sezonni reprodukc¢ni uspéch samceit

Reprodukéni Gispéch samce v obou hnizdénich byl pocitan jako soucet vSech mlad’at, ktera
dany samec zplodil béhem hnizdni sezény 2010, bez ohledu na to, zda tento samec hnizdil
jednou nebo dvakrat. Rozdilnost v celkovém poctu mlad’at byla tedy vyssi nez v ptipadé
pocitani s 1. hnizdénim separatné. Do statistiky bylo zahrnuto celkem 48 samci. Samci
zplodili od 1-14 mlad’at za sezénu, v priméru tedy piipada 4.92 + 0.38 mlad’at na jednoho
samce. Testovalo se opét vSech jedendct fenotypovych proménnych, pomoci GLM a F
statistiky. Jiz v plném modelu vychazela naprosto signifikantné proménna tén (p = 0.0006, viz
Tab. 20), postupnou simplifikaci se dosahlo minimalniho adekvatniho modelu s prikaznou
proménnou toén (p = 0.0002) a objem hlavy samce (p = 0.0419, viz Tab. 21). S vyssi hodnotou
tonu, tedy se snizujici se Cervenosti ornamentu, klesd pocet zplozenych mlad’at, zatimco
S vyS§im objemem hlavy pocet mlad’at stoupd. Linearni vztahy obou proménnych
k celkovému poctu potomkl jsou zndzornény na Obr. 11. Pfi porovnani naseho modelu

s modelem nulovym se potvrdila spravnost naseho modelu (Adf=2, F =10.175, p = 0.0002).
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Tab. 20: PIny model viivu fenotypu na celkovy sezénni reprodukcni tspéch samce

vysvétlujici proménna Estimate SE F df p

hmotnost 0.0002 0.1373  0.0000 1 0.9991
tarsus -2.2573  2.4706 0.7961 1 0.3780
kridlo -0.2265 0.4561  0.2353 1 0.6305
ocas 0.1065 0.1067  0.9406 1 0.3384
symetrie ocasu 1.1894 7.1846 0.0258 1 0.8732
objem hlavy 0.1231 0.0666  3.2051 1 0.0815
jas 0.0668  0.0497  1.7823 1 0.1900
sytost -0.0101 0.0183  0.2950 1 0.5902
ton -9.9916  2.3402 13.7714 1 0.0006
plocha skvrn naocase 0.0010 0.0017  0.3157 1 0.5775
nacasovani -0.0254 0.0168  0.2997 1 0.5866
S| -0.0899 0.4801 0.2206 1 0.6031

Tab. 21: Minimalni adekvatni model vlivu fenotypu na celkovy sezénni reprodukéni tuspéch samce

vysvétlujici proménna Estimate SE F df p
ton 0.1173 0.056 14.908 1 0.0002
objem hlavy -8.8012 2.1805 3.972 1 0.0419

Obr. 9: Znazornéni negativniho vztahu hodnoty tén = hue (A) a pozitivniho vztahu objemu hlavy (B) na

celkovy reprodukéni tspéch samce v celé sezéné.
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Obr. 10: Vztah hodnoty tén = hue (A) a objemu hlavy (B) na zdanlivy reprodukcni tspéch samce

V celé sezéné
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Dale se testoval vliv fenotypu na zdanlivy reprodukéni tspéch (pocet mladat, kterd mél dany

samec V hnizdé¢ a ktera se dozila véku 10 dni). Vysledky plného modelu jsou v Tab. 22,

zjednoduSenim modelu se dospé€lo k modelu nulovému. Vysledky hodnoty ton barvy a objem

hlavy, které vychazely prikazné pro skutecny reprodukcéni uspéch, jsou pro srovnani

znazornény na Obr. 10.

Tab. 22: PIny model viivu fenotypu na zdanlivy reprodukéni tspéch v ramci celé sezény.

vysvétlujici proménnad Estimate SE F df p

hmotnost 0.0173 0.1013 0.139 1 0.7114
tarsus -0.9084 0.1045 1.0644 1 0.3089
kfidlo -0.0994 1.9756 0.4014 1 0.5303
ocas -0.0051 0.3524 0.0169 1 0.8971
symetrie ocasu 1.2412 0.0887 0.2352 1 0.6306
objem hlavy -0.0066 5.7046 0.0814 1 0.777
jas -0.006 0.0524 0.1188 1 0.7322
sytost 0.0025 0.0139 0.1533 1 0.6977
ton -0.0766 2.0844 0.0068 1 0.9347
plocha skvrn na ocase 0.0002 0.0013 0.1989 1 0.6582
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3.4 Efekt manipulace délky ocasnich per na reprodukéni uspéch
Samce

Efekt manipulace byl hodnocen pro samce, ktefi zahnizdili v 1. i v 2. hnizdéni (N = 18). Tito
samci byli rozdéleni do dvou skupin na zaklad¢é toho, zda byli manipulovani ¢i nikoliv.
Pomoci y’-testu se testovalo, zda se mezi témito skupinami prikaznd li§i pocet mladat
zplozenych v 1. a v 2. hnizdéni. Nebyl nalezen zadny signifikantni rozdil, a to ani v poctu
zplozenych vnitroparovych mlad’at (xz-test, Chi = 0.03, df = 1, p = 0.8537), mimoparovych
mlad’at (x*-test, Chi = 0.63, df = 1, p = 0.4285), ani v celkovém poctu zplozenych mladat za
dané hnizdéni (xz-test, Chi = 0.00, df = 1, p = 0.9527). Zkraceni rydovacich per tedy nevedlo

k Zadné prukazné zméné v reprodukénim Gspéchu samce.

3.5 Mira vnitrodruhového parazitismu

Celkem se v roce 2010 podatilo odhalit parazitismus ve 12 hnizdech z celkového poctu 66
hnizd (18%). V 1. hnizdéni se jednalo o 17% hnizd, ve kterém bylo nalezeno alespon jedno
parazitické mlad’at, v 2. hnizdéni bylo parazitismem poznamenano 20% hnizd. Z celkového
poc¢tu 180 mlad’at v 1. hnizdéni se podatilo identifikovat 9 parazitickych (5%), v 2. hnizdéni
poté z 88 mlad’at bylo parazitickych 5 (5.68%). Prokazatelné se mezi sebou 1. a 2. hnizdéni
neli§i ani v poméru hnizd s prokdzanym parazitismem (y*-test, Chi = 0.06, df = 1, p = 0.8041),
ani v poméru parazitickych mlad’at (y*-test, Chi = 0.05, p = 0.8233). Paraziticka mlad’ata byla

V hnizdech rozmisténa v poc¢tu 0-2 (Obr. 11)

Obr.11 : Distribuce parazitickych mladat v hostitelskych hnizdech vlaStovky obecné v roce 2010.
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4. DISKUZE

4.1 Mimoparové paternity, vnitrodruhovy hnizdni parazitismus a
jejich prispévek k variabilité v reproduk¢énim dspéchu

Variabilita v reproduk¢énim tspéchu mezi jednotlivymi ¢leny populace ma potencial utvaret
hlavni evoluéni procesy (Lebigre et al.,, 2012). Obzvlasté variance ve fitness determinuje
ptileZitost pro selekci na jakykoliv znak (Arnold & Wade, 1984). Navzdory stfedni mife
mimoparovych paternit u vlastovky obecné H. rustica (17.16% mlad’at v 43.9% hnizdech
bylo mimopérovych) v porovnani s ostatnimi socidlné¢ monogamnimi pévci (Griffith et al.,
2002), bylo prokazano, Zze mimoparové fertilizace zna¢né zvysuji varianci v reprodukénim
uspéchu samct, a tim padem 1 silu sexualni selekce. Protoze se v této studii podatilo urcit
genetického otce u pomérné vysokého podilu mimoparovych mlad’at (84.8%), neni relativné
vysokd hodnota poméru skute¢ného a zdanlivého reprodukcniho tspéchu, ktera vyjadiuje
umélym nadhodnocenim variance ve skute¢ném reprodukénim tspéchu. Srovnéni S ostatnimi
druhy pévct je v tabulce (Tab. 23). K celkové rozdilnosti v reprodukénim tGspéchu piispiva
piedevsim schopnost samce ochranit svou paternitu ve vlastnim hnizdé€. Pozitivni kovariance
mezi varianci plynouci z vnitroparovych a mimoparovych paternit naznacuje pozitivni vztah
mezi témito komponentami samc¢i fitness.

Variabilita v reproduk¢énim tspéchu miize byt obdobnym zptisobem ovlivnéna také u
samic, a sice diky vnitrodruhovému hnizdnimu parazitismu, ktery byl u vlastovky obecné
prokazan (4.8% parazitickych mlad’at v 18% hnizd). Rozdil ve varianci mezi skute¢nym a
nizkou uspéSnosti v identifikaci parazitickych samic (58.3%), pravdépodobné z diivodu
neodchyceni téchto jedinci v roce 2010, popf. nedostateéné robustniho setu molekuldrnich
markeril pro takovy typ analyzy. V nasledujicich studiich na vlastovce obecné bude snaha tyto

nedostatky odstranit.
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Tab. 23: Pfispévek EPF k pfileZitosti pro sexualni selekci, vyjadiené jako pomér skuteéné a zdanlivé
standardizované variance v reprodukénim uspéchu (* - % hnizd s EPP).

druh lzdan. Iskut. [skut./lzddan. % EPY % ureni EPY zdroj
Acrocephalus arundinaceus 1.00 1.02 1.0 3 100.0 Hasselquist et al., 1995
Agelaius phoeniceus 0.25 0.39 1.1 26 78.5 Weatherhead & Boag, 1997
Agelaius phoeniceus 0.34 0.49 1.4 25 60.0 Webster et al., 1995
Agelaius phoeniceus 0.25 0.39 1.6 28 93.0 Gibbs et al., 1990
Carpodacus erythrinus 0.12 0.40 3.3 18 73.0 Albrecht et al., 2007
Carpodacus erythrinus 0.07 0.23 3.4 32* 72.0 Albrecht et al., 2009
Delichon urbica 0.06 0.31 5.2 19 100.0 Whittingham & Lifjeld, 1995
Dendroica caerulescens 0.49 0.71 1.4 21 62.3 Webster et al., 2001
Dendroica petechia 0.04 0.53 13.3 59 35.4 Yezerinac et al., 1995
Ficedula albicollis 0.03 0.14 4.7 16 53.8 Sheldon & Ellegren, 1999
Geothlypis trichas 0.28 0.48 1.7 26 83.0 Whittingham & Dunn, 2005
Hirundo r. erythrogaster 0.07 0.53 8.0 31 100.0 Kleven et al., 2006

Hirundo rustica 0.05 0.17 3.2 17 84.8 tato studie

Icterus galbula bullockii 0.07 0.17 2.4 32 44.6 Richardson & Burke, 2001
Junco hyemalis 0.55 0.72 1.3 28 54.7 Whittingham & Dunn, 2005
Luscinia svecica svecica 0.08 0.37 4.6 29 56.0 Johnsen et al., 2002
Melospiza melodia 1.25 1.37 1.1 28 99.0 Lebigre et al., 2012

Parus caeruleus 0.16 0.27 1.7 11 72.3 Kempenaers et al., 1992
Passerculus sandwichensis 0.27 0.48 1.8 47 92.3 Freeman-Gallant et al., 2005
Poecile atricapillus 0.04 0.10 2.5 9 46.9 Whittingham & Dunn, 2005
Progne subis 0.05 0.33 6.6 19 53.8 Wagner et al., 1996
Tachycineta bicolor 0.09 0.99 11.0 52 47.2 Kempenaers et al., 2001
Troglodytes aedon 0.18 0.22 1.2 10 88.0 Sheldon & Ellegren, 1999
Tyrannus tyrannus 0.09 0.85 9.4 61%* - Dolan et al., 2007

Wilsonia citrina 0.18 0.46 2.6 27 54.7 Stutchbury et al., 1997

4.2 Druhotné ornamenty samci

V kontrastu s predeslymi studiemi na vlastovce obecné (Mgller, 1990, 1992) nebyl prokazan
vztah mezi délkou ocasu s celkovou symetrii tohoto znaku. Délka ocasu nekorelovala ani
s celkovou velikosti plochy bilych skvrn nachazejicich se na konci rydovacich per, ackoliv 1
tento vztah byl diive demonstrovan (Kose & Moller, 1999). Rozdilné vysledky mohou byt
zpiisobeny odliSnou velikosti vzorku, na kterém byl dany vztah sledovan. Zatimco zminovana
studie pracovala s vzorkem o velikosti 108 jedinct, tato studie ovéfovala vztah u 63 samcu.
Svou roli vSak mtze hrat také rozdilnost mezi jednotlivymi populacemi. Pozitivni vztah mezi

délkou ocasu a plochou skvrn nemusi platit pro vSechny populace vlastovek. K potvrzeni ¢i
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vyvraceni této myslenky by bylo zapotiebi vice studii jednotlivych evropskych, poptipadé
svétovych populaci.

Délka rydovacich per se jevi jako znak, na zdklad€ n¢hoz se jedinci asortativné paruji,
coz je vsouladu sjinymi studiemi (Meller, 1993b, 1994a). Tento vztah vSak muze byt
zkresleny n¢kolika malo jedinci s délkou ocasu odchylenou od primérné délky ocasu
v populaci. V nasi studii byla tato moznost zohlednéna a z analyzy byla odstranéna jedna
samice s nadprimérnou délkou rydovacich per. Zatimco v ramci populace vychazi vztah mezi
délkou ocasu samice a délkou ocasu jejiho socidlniho partnera signifikantné (p = 0.024), bez
této samice uz je dana souvislost nad hranici prikaznosti (p = 0.074). Je ale mozné, Ze délka
ocasu hraje roli pfi socidlnim parovani. Ve vybéru partnera k mimoparovym kopulacim se
v8ak vztah délky rydovacich per neprokazal, stejné tak ani v celkovém reproduk¢énim aspéchu

samcu.

4.3 Fenotypové znaky a jejich vliv na reprodukcni uspéch samce

U vlastovky obecné byla uz diive objevena souvislost mezi reprodukénim uspéchem samcti a
jejich fenotypem (Meller, 1988a, 1993a,b, 1994a; Saino et al., 1997; Kose et al., 1999; Safran
& McGraw, 2004). Zatimco se vétSina studii na evropském poddruhu zabyvala pouze
vztahem mezi délkou rydovacich per a reprodukcénim tspéchem samce, a z velké Casti nasla
pozitivni souvislost (Mgller, 1988a, 1993a,b 1994a; Saino et al., 1997), na severoamerickém
poddruhu se tato souvislost prokazat nepodarila (Safran & McGraw, 2004; Eikenaar et al.,
2011). Naopak byl prokazan vztah mezi reprodukénim uspéchem a ventralnim zbarvenim
samcu (Safran & McGraw, 2004). V této studii se obdobné potvrdil vztah mezi reprodukénim
uspéchem samce a barevnosti jeho hrdelni skvrny. Pivodné se piedpokladalo, ze Cervené
zbarveni hrdla u vlastovky je zptsobeno karotenoidy (Saino et al., 1999), avSak soucasnéjsi
studie prokazaly, Ze za tento typ zbarveni jsou zodpovédné melaninové pigmenty (McGraw et
al., 2003). Piesto je dany typ ornamentu patrn¢ kondi¢né zavisly (Saino, 1999).

Zajimavym zjiSténim je, Ze délka ocasu samct nehraje zfejmé zddnou roli v sami¢im
vybéru partnera, nebot’ samci s del§imi ocasy neziskali zadné reprodukéni vyhody. Zadny
vztah nebyl nalezen ve vnitroparovych ani v mimoparovych paternitach, ani v celkovém
reprodukénim Uspéchu. Dokonce ani manipulativni zkraceni délky obou rydovacich per o
2cm mezi 1. a 2 hnizdénim nevedlo k zddnym zméndm v reprodukénim uspéchu samcii

Z manipulované skupiny oproti samciim ze skupiny kontrolni pti porovnani obou hnizdéni.
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Nesourodost s vysledky jinych studii na evropském poddruhu vlastovky obecné miize byt
zptisobena faktem, ze zatimco v této praci byl k analyzam paternit pouzit set variabilnich
mikrosatelitovych lokust, které umoznily identifikovat nejen mimoparova mlad’ata, ale také
jejich genetické otce, v mnoha ptedeslych studiich dokumentujicich dany vztah byl pouzit
DNA fingerprinting a paternita byla stanovena jako pocet mlad’at zplozenych samcem v jeho
vlastnim hnizd¢. Touto metodou nelze urcit mimoparové samce, a skutecny reprodukéni
uspéch, ktery byl v danych pracich porovnavan s ornamentem, mize byt tedy znacné
zkresleny. Udaje o mimopéarovych samcich chybi i ve vétsing pracich na severoamerickém
poddruhu (Safran & McGraw, 2004). Pfitom k pochopeni, jak EPP pfispivaji k variabilité v
reprodukénim uspéchu samct, a jak sam¢i ornamenty odrazeji fitness jejich nositele, je zcela
zasadni odchyceni a zméfeni vSech hnizdnich jedinct a identifikace mimoparovych samct.
To se v této praci podatilo.

Jinym vysvétlenim je odliSna sila sexudlni selekce na tento typ druhotného pohlavniho
ornamentu u riznych populaci, respektive v riznych ptirodnich podminkach (Griffith et al.,
1999). Vyse zminované prace byly provadéné na danské populaci vlastovky (Meller, 1988a,
1993a,b 1994a). Podobné byla prokazana samici preference pro velikost ¢erné skvrny stejnym
autorem u vrabce domaciho v danské populaci (Meller 1987b; 1988b; 1989b), zatimco
Vv populaci Span¢lské nebyl tento vztah potvrzen (Veiga, 1993; Cordero et al., 1998) a
V populaci britské byl dokonce tento vztah negativni (Griffith et al., 1999), jak jiz bylo
zminéno v uvodu. U lejska Cernohlavého se vyskytuje bild ¢elni skvrna, kterd je sexualné
selektovana ve Spanélsku, zatimco v norské populaci tento znak nesouvisi s parovacim
uspéchem samcii (Dale et al., 1999). Naopak se zda, Ze samice z norské populace si vybiraji
na zaklad¢ barvy pefi, namisto velikosti bilé skvrny na ¢ele (Saetre et al., 1995). Vysledky
této studie tedy nejsou prvni, které by demonstrovvaly rozdily ve funkci sexudlnich signalt
mezi populacemi stejného druhu.

Z vysledkl testovani vztahu mezi fenotypem samce a jeho reprodukénim uspéchem
vyplyva, ze hlavni roli vtomto vztahu hraje ton a jasnost (tedy komponenty barevnosti
hrdelni skvrny), vedlejsi roli potom objem hlavy daného samce. Jak jasnost, tak ton vychazi
prikazné ve vztahu k poctu WPY ve vlastnim hnizd€ samce a v jeho celkovém reprodukénim
uspéchu v 1. hnizdéni. Ton souvisi prikazné s pomérem vnitroparovych a mimoparovych
mlad’at ve vlastnim hnizd¢ dané¢ho samce (tedy ¢im niZ§i hodnota tonu, tim vice ma samec
vlastnich mlad’at v hnizdé¢ na tikor mimoparovych, jinymi slovy hraje ton roli vtom, zda
samice bude danému samci nevérna ¢i nikoliv), dale s celkovym reprodukénim Gspéchem, a

to jak v 1., tak i v celkovém hnizdéni. Tyto proménné spolu vzajemné koreluji (viz vysledky).
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Objem hlavy by mohl souviset s pomérem WPY a EPY ve svém hnizdé¢, tedy s ochranou
vlastnich paternit, zcela presvédcivé se vSak dany vztah v této studii prokdzat nepodafilo.
S objemem hlavy dale souvisi celkovy sezonni reprodukéni tspéch samce.Velikost objemu
hlavy by méla spolehlivé odrazet velikost objemu mozku (Mgller, 2010). Ze ziskanych
hodnot je patrné, Ze tento fenotypovy znak by mohl hrat urcitou roli v ekologickych a
evoluénich procesech, protoze takové procesy jsou determinovany chovanim a jednanim
kazdého jedince (Dukas, 2004). U vlastovky obecné byl studovan vztah mezi velikosti hlavy a
chovanim. Bylo prokazano, Ze samci s vétSi hlavou pfilétaji na hnizdni stanovisté
prokazateln¢ diive nez samci s hlavou mensi (Mpller, 2010), coz by mohlo vysvétlovat
zvySeny reprodukéni Uspéch v zavislosti na tomto znaku. V této praci vSak objem hlavy
nesouvisel s nacasovanim hnizdéni. Zminovana studie dale demonstruje vztah mezi ochranou
hnizda a velikosti hlavy u samic. Samice s vétSim objemem hlavy efektivnéji a déle branily
hnizdo proti potencidlnimu predatorovi, oproti samicim s men$im objemem hlavy (Moller,
2010). Moje prace je prvni, ktera byla schopna demonstrovat pozitivni vztah mezi velikosti
hlavy a celkovym reprodukénim uspéchem samcii, nebot’ jako jedind studie provedend na
vlastovce obecné, byla schopna identifikovat otce mimoparovych mlad’at. Je mozné, ze stejné
jako u samic hraje objem hlavy roli v ochran¢ vlastniho hnizda, mtze hrat u samct objem
hlavy roli v ochrané vlastnich paternit. To naznacuji vysledky testovani podilu vnitroparovych
a mimoparovych mlad’at v hnizd¢ daného samce s velikosti hlavy. Samci s vét$i hlavou méli
ve vlastnim hnizd¢ méné EPY v poméru ke svym vlastnim mlad’atim (p = 0.052), od toho se
mize odvijet celkovy reprodukéni uspéch samce, ktery, jak se zda, by také mohl s objemem
hlavy souviset (p = 0.042). Testovani velikosti objemu hlavy ve vztahu k mimoparovym
paternitdm by do budoucna mohlo piinést zajimavé vysledky.

Zda se, Ze nejvetsi vyznam ve vybéru partnera hraje barevnost hrdelni skvrny u samci.
Samci s jasnéjsi a Cervenéjsi melaninovou skvrnou méli vétsi reprodukéni uspéch ve srovnani
s méné jasnymi a méné Cervenymi samci. Bylo navrZzeno nékolik hypotéz snazicich se najit
vysvétleni pro to, jak muize melanin signalizovat kvalitu jedince zahrnujici hormondlni
(Buchanan et al., 2001) a socialni (McGraw, 2003; Dale & Mackillop, 2003) mechanismus
nebo sloZeni potravy (McGraw, 2003), avSak experimentalnich testdi, potvrzujicich tyto
myslenky, je zatim jen nékolik (McGraw et al., 2005). V soucasné dobé vime o vyznamu
melaninovych ornamentti v pohlavnim vybéru a o jejich vypovédni hodnot¢ mnohem méné
nez o karotenoidnich ornamentech (McGraw, 2006). Divodem jsou obtiZze s analyzovanim
dlouhych melaninovych polymert (McGraw et al., 2005). Studie na postolce obecné (Falco

tinnunculus) dokazuje, Ze melaninovy ornament je kondi¢né zavisly znak (Piault et al., 2012).
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Pii experimentdlni manipulaci s velikosti sniisky méla mlad’ata z uméle zvétSené snisky
prokazatelné¢ mensi ¢erny pruh na ocasnich perech, nez mldd’ata z uméle zmensené sniisky
(Piault et al., 2012). Pocet mlad’at v hnizd¢ hraje roli v jejich vyvoji, nebot’ menSimu poctu se
dostane vétsi pozornosti od rodicl a snizuje se tak okolni stres, ktery na dand mlad’ata béhem
jejich vyvoje pusobi (Piault et al., 2012).

Studie na severoamerickém poddruhu vlastovky ukazuji, ze ¢ervena hrdelni skvrna je
pohlavné dimorfni znak (samci maji vétsi a celkoveé barevnéjsi skvrnu nez samice) a zaroven
je tento znak pod sexualni selekci, nebot’ vice barevni jedinci se asortativné paruji a vychovaji
vice potomkli ro¢n¢ (Safran & McGraw, 2004). Jak jiz bylo feCeno, tato studie nebyla
schopna identifikovat mimoparové samce a reprodukéni uspéch tedy odrazi pouze
vnitroparové paternity. Z divodu chybéjicich tdaji o barevnosti hrdelni skvrny u samic
nebylo moZzné v mé préci porovnat vysledky zminované studie s ndmi studovanou evropskou
populaci.

Ptedpoklada se, Ze rGizné parametry zbarveni maji odliSnou senzitivitu na okolni stres,
coZ je nasledkem odliSnych mechanismli vyvoje, a sdé€luji tak rizné informace o nositeli
daného zbarveni (Hill, 2006). Saturace nehrala jako jedind sloZka barevnosti zddnou roli
variability v barevnosti, navic melaninové zbarveni u vlasStovky je téméf nesaturovano, s
pouze mirn¢ vzrustajicimi spektralnimi kiivkami, bez vyraznéjSich vrcholi (McGraw et al.,
2005). Jas neboli brightness odrazi pravdépodobné strukturalni vlastnosti povrchu pera, jako
je napt. poskozeni per bakteriemi, popf. parazity (Shawkey et al., 2007). Ton barvy neboli hue
muze vyjadiovat pomér Cerného eumelaninu a rezavého feomelaninu. Tyto dva typy
melaninoych pigmentt se neli$i pouze vzhledem, ale také syntetickou drahou (Land & Riley,
2000). Proto by predevsim jas a ton barvy mohly spolehlivé odrazet kvalitu jedince. Samice si
vybiraji na zakladé tdchto znakll svého vnitroparového partnera. Casto pouZivanym

b N1Y

vysvétlenim pro takovou samici preferenci je model ,,dobrého rodice®, ktery by se dal pouzit i
Vv této studii. Kdyby si samice na zdkladé barvy vybiraly partnera k mimoparovym kopulacim,
musela by se tato mozZnost zamitnout, nebot’ samice ziskavaji od mimoparovych partenrti
pouze jejich spermie. Vybér mimoparového samce se vSak zdd nezavisly na jakékoliv
fenotypové proménné. Ani testovani, zda se mezi sebou liSi samci, ktefi byli podvedeni a
samci, se kterymi samice podvadély, nevedlo k zadnému zjisténi odlisnych charakteristik
téchto dvou skupin. Hodnoty tén a jas prikazné souvisely s celkovym reprodukénim

uspéchem samctll. Protoze melaniny mohou signalizovat kromé socidlniho postaveni dané¢ho

jedince také kvalitu jeho spermii (Calhim et al., 2009), mohli by tito samci zplodit nejvice
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potomkil z ditvodu vyhry v kompetici spermii. Moznych vysvétleni, pro¢ si samice vlastovek
vybiraji samce na zaklad¢ hrdelni melaninové skvrny, je tedy zfejmé vice.

Pii porovnani zdanlivého a skute¢ného reprodukéniho tuspéchu samce s jeho
ornamenty, byl prokdzan vztah pouze pro skuteény reprodukéni uspéch, €ili poté, co byla
zohlednéna redistribuce reprodukéniho tispéchu zplisobena vyskytem mimoparovych paternit.
V 1. hnizdéni byla nalezena souvislost mezi skutecnym poctem mlad’at, kterd dany samec
zplodil a jeho hodnotou tonu a jasu hrdelni skvrny. V celkovém hnizdéni se podafilo prokazat
souvislost mezi skuteCnym reprodukénim uspéchem samce a barevnym tonem skvrny a
objemem hlavy samce. Ve zdanlivém reprodukénim tspéchu (pocet mlad’at, ktera mél samec
ve svém hnizdé, bez ohledu na to, zda tato mlad’ata skutecné zplodil) nehrala ani jedna
zZ fenotypovych proménnych zadnou roli. Sam¢i ornamentace je diilezitym prediktorem fitness
pouze, pokud se do reprodukéniho uspéchu zapoditaji zisky a ztraty paternity vyplyvajici
Z mimoparovych fertilizaci. Skutecnost, ze zdanlivy reprodukéni uspéch nesouvisi se samci
ornamentaci a jinymi fenotypovymi znaky naznacuje, ze samci s barevnéj$i skvrnou (popf.
vet§im objemem hlavy) se od samcti s méné barevnym ornamentem (menSim objemem hlavy)
nelis$i ve schopnosti piitahovat samice o vysoké kvalité. Protoze se samci, ktefi byli
podvedeni fenotypové neliSily od samct, ktefi podvadéli, nevybird si samice partnera
k mimoparovym kopulacim na zakladé sledovanych ornamentt. Hlavni roli v detemninaci
celkového reprodukéniho uspéchu samce v naSi populaci vSak hraje komponenta W, tedy
podil mlad’at zplozenych ve vlastnim hnizd¢. Ten ovSem souvisi pravé s tonem barvy hrdelni
skvrny a velikosti hlavy.

Celkovy reproduk¢ni tspéch by mohl byt ovlivnén dobou pftiletu samce, respektive
nacasovanim hnizdéni jeho socialni partnerky. Pokud by samci, kteii jsou uspésni v EPF,
zacinali hnizdit diive nez zbytek populace, nemuseli by se tito samci rozhodovat, zda budou
investovat do mimopérovych kopulaci nebo do ochrany vlastnich paternit (Meller &
Birkhead, 1992). Z duvodu intenzivniho hlidani svych partnerek béhem jejich fertilni periody,
maji samci vice moznosti ziskdvat mimoparové kopulace v dobé¢, kdy jejich samice neni
plodna (Saino et al., 1999). Nicmén¢ v této studii nehraje nacasovani hnizdéni ani hnizdni
synchronie roli v uspésnosti samce v mimoparovych kopulacich ani v pravdépodobnosti, ze
socidlnimu samci bude do hnizda zaneseno cizi vejce. Takovy vztah se nepodaftilo nalézt ani
Vv jinych pracich zabyvajicich se EPP a reprodukénim Gspéchem samcli u migrujicich pévct
(Albrecht et al., 2007). To, zda hnizdni synchronie ovliviiuje mimoparové paternity zlstava

stdle mezi nevyreSenymi a Casto diskutovanymi otazkami (Westneat & Stewart, 2003).
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Nalezena nebyla ani zadna souvislost mezi naCasovanim hnizdéni a fenotypovymi

proménnymi, které se zdaji byt rozhodujici v reprodukénim tspéchu samci.

4.4 Vnitrodruhovy hnizdni parazitismus

V této studii se podafilo potvrdit vnitrodruhovy hnizdni parazitismus, ktery byl detekovan
Vv 18% hnizd. Celekm 4.8% mlad’at bylo zplozeno parazitickou samici. Podobné vysledky
(16.5 % hnizd s parazitickymi mlad’aty, Meller, 1987a) byly jiz na vlastovce dokumentovany,
aviak pouhym pozorovanim chovani samic. Udaje o mife hnizdniho parazitismu na zakladé
mikrosatelitovych lokust, které piinasi tato prace, u vlastovky obecné doposud chybély.

Z ditvodu nizkého urceni parazitickych samic (58.3%) nebylo mozZzno porovndvat
fenotypové znaky parazitickych a parazitovanych samic, popft. testovat piibuzenské vztahy
mezi témito samicemi, jak bylo u nékterych druhli vyuZivajicich hnizdni parazitismus,
popsano (Anderrson & Ahlund, 2000; Andersson, 2001). P¥idanim dalsich mikrosatelitovych
lokustt by se ale pravdépodobnost uréeni samice mohla vyrazné¢ zvysit a bylo by tak
Vv budoucnu mozné odhalit korelaty parasitického chovani a objasnit adaptivni vyznam této

alternativni reproduk¢ni strategie u tohoto druhu.
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5. ZAVER

(1) Mimoparové paternity

Pomoci mikrosatelitovych lokust bylo zjisténo, ze 17.16% mlad’at pochazi u vlaStovky
obecné z mimoparovych kopulaci. Mimoparové paternity byly detekovany v 43.9% hnizd.
Mimoparovéa mlad’ata byla v hnizdech rozmisténa v poctu 0-5 mlad’at na hnizdo. Mezi 1. a 2.

hnizdénim nebyl nalezen zadny rozdil v poméru mimoparovych a vnitroparovych mlad’at.

(2) Znaky samcii a jejich paternita

Fenotyp daného jednice nevysvétluje variabilitu mezi samci ve schopnosti ziskat mimoparoveé
paternity. Samice si tedy nevybiraji samce k mimoparovym kopulacim na zdklad¢ zadného
Znami sledovanych znakii. Podvadéni samci se fenotypové neliSili od samci, ktefi je
podvadeli. Naopak u vnitroparovych samci byl nalezen vztah mezi hodnotami tonu barvy
cervené hrdelni skvrny a pomérem WPY a EPY v jejich vlastnim hnizd€. Vice ¢erveni samci
maji tedy ve svém hnizd¢ méné mimoparovych mlad’at. To naznacuje, ze samice se na
zéklad¢ tohoto znaku rozhoduji, zda budou samci nevérné ¢i nikoliv. Délka ocasu, ktera byva
popisovana jako hlavni znak pod sexudlni selekci u vlastovky obecné, nehraje roli
V mimoparovych ani vnitroparovych paternitach, ani V celkovém reprodukénim uspéchu
samce. Tento znak byl testovan také manipulativnim experimentem s délkou rydovacich per,

avSak ani manipulace neméla na sam¢i reprodukéni uspéch zadny vliv.

(3) Znaky samcii a jejich reproduké¢ni uspéch

Zdénlivy reprodukéni Gspéch samcli nesouvisi s zddnym ornamentem. Nicméné skutecny
reprodukéni uspéch, po zapocitani vlivu mimopérovych paternit, souvisi s barvou cervené
skvrny na hrdle samc, a sice s jeji jasnosti a tonem. Cervengj§i samci maji vice mlad’at za
sezonu oproti samcim méné cervenym. V celkovém poctu zplozenych mladat za obé
hnizdéni dohromady hraje roli také objem hlavy. Tato proménnad se zda byt dalezitym

faktorem pfi ochrané vlastnich paternit, pfi testovani poméru WPY a EPY v hnizd¢. Vysledky
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poukazuji na dulezitost mimoparovych fertilizaci ve vztazich mezi sam¢im fenotypem a

fitness u vlastovky obecné.

(4) Variabilita v reprodukénim uspéchu samct

Pomér skute¢né a zdanlivé variance byl u samctl trojndsobny. Mimoparové paternity tedy
znaén€ zvysuji variabilitu v reprodukénim Gspéchu mezi samci, ¢imz vytvaieji prostor pro
sexualni selekci. K celkové rozdilnosti v reprodukénim tuspéchu celkové ptispiva predevsim

schopnost samce ubranit paternitu ve vlastnim hnizd¢.

(5) Hnizdni parazitismus

V 17% hnizd bylo diky mikrosatelitovym lokustim nalezeno alespoii jedno parazitické mlade.
Paraziticka mlad’ata (5%) byla v hnizdech rozmisténa v poctu 0-2. Nebyl zaznamenan zadny

rozdil mezi 1. a 2. hnizdénim v poméru parazitickych mlad’at.

vvvvv

reprodukénim uspéchu samcli u socialné monogamniho pévce. Diky vysoce variabilnim
mikrosatelitovym lokustim, které byly pouzity k identifikaci jedince, se podafilo urcit
genetického otce u velkého podilu mlad’at, poprvé u evropského poddruhu H. rustica rustica.
Reproduk¢éni tspéch tedy spolehlivé odrazi obé komponenty — vnitroparovou a mimoparovou
paternitu. Diky tomu neni nadhodnoceny ani vyznam fenotypovych znaki na paternitu
daného samce. Studie vyvraci vyznam délky rydovacich per, kterd byla povazovana za
k pafeni. Naopak se prokazal vliv ¢ervené hrdelni skvrny, a to zejména na ochranu vlastnich
paternit a celkovy skute¢ny reprodukéni Uspéch. Tato prace je prvni, kterd testovala vztah
velikosti hlavy samce na jeho paternitu, a které se podafilo prokazat pozitivni vztah mezi

timto znakem a reproduk¢nim Gspéchem samce.
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