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In my bachelor thesis, I collected information on the influence of group size, age, sex,
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listed in the table (Tab.1.). Forty-two papers explored the influence of group size. Seventeen

of them were focused on a composition of a group.
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Anotace
Ve své bakalatskeé praci, jsem sbirala data z literatury o vlivu velikosti skupiny a slozeni

skupiny (v€kem, pohlavim a zkuSenostmi pomocniki) u kooperativné se rozmnozujicich se
savcu. V této praci jsou shrnuté informace ze 44 studii, které vyhovovaly definici
kooperativniho rozmnozovani a spliiovaly podminky pro zpracovani do tabulky (Tab. 1.).
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1.Uvod

Kooperativni rozmnozovani, je vylu¢na reprodukce dominantnich jedincu, pii kterém
jim ostatni jedinci ze skupiny pomahaji s uleh¢enim nakladd na péci o mlad’ata (Emlen, 1982;
Gilchrist a Russell, 2007). Dospéli pomocnici se tak zpravidla doCasné vzdaji moznosti vlastniho
rozmnozovani. Velmi cCasto jsou pomocnici piibuzni dominantnich jedinci (Brown, 1974)
napiiklad mlad’ata z pfedchozi snasky nebo vrhu. V téchto skupinach je zjevna reprodukéni
asymetrie (Hamilton, 1964). Pomocnici, a¢ se sami nemnozi, tak pomohou mnozit se jedinci,
se kterym maji spolecné geny. Zvysuji si tim tak tzv. inkluzivni fitness (Hamilton, 1963). Tento
druh rozmnozovani je mozné vidét jako jeden z projevu tzv. K strategie, kdy je kladen vétsi duraz

na kvalitu mlad’at nez-1i na jejich kvantitu (Brown, 1974).

Kooperativni rozmnozovani se vyskytuje u bezobratlych i obratlovcia. Mezi bezobratlymi
organismy je kooperativni rozmnozovani nejvice rozsifené hlavné u hmyzu, napiiklad u vosy
Vespula maculifrons (Kovacs et al, 2010), ploskocCelek chrastavcovych (Halictus scabiosae)
(Brand a Chapuisat, 2012), mravenct Myrmecocystus mexicanus (Conway, 1983), ale vyskytuje
se i u rakovce Synalpheus regalis (Duffy, 1996). Tento druh rozmnozovani také najdeme
u obratlovecu, napiiklad mezi ptaky se takto rozmnozuje salasnik zapadni (Sialia mexicana)
(Finley, 1907), vrana cerna (Corvus corone corone) (Richner, 1990), rakosnik seychelsky
(Acrocephalus sechellensis) (Komdeur, 1994) nebo sojka mexicka (Aphelocoma ultramarina)
(Brown, 1970). U ryb se vyskytuje napiiklad u pestience hejnového (Neolamprologus savoryi)
(Taborsky, 1984), pestience tanganického (Neolamprologus brichardi) (Taborsky a Limberger,
1981) a nebo cichlidky rvavé (Julidochromis ornatus) (Awata et al, 2005). A mezi savci bylo
zaznamenano napiiklad u tamarina pinciho (Saguinus oedipus) (Hampton et al, 1966), mangusty
trpaslici (Helogale parvula) (Rood, 1978), psa hyenovitého (Lycaon pictus) (Kihme, 1965)
a piskomola mongolského (Meriones unguiculatus) (Ostermeyer a Elwood, 1984). Kooperativni

zpusob rozmnozovani jsem v literatufe nezaznamenala u zadnych zastupct obojzivelniku a plazu.

V literatufe se lze také setkat s pojmem socialniho nebo komunitniho rozmnozovani,
které je kooperativnimu rozmnozovani na prvni pohled podobné. Nicméné v piipadé
komunitniho rozmnoZovani se ve skupinach rozmnozuji vSichni dospéli jedinci a s vychovou
mlad’at si vzajemné vypomahaji jako tomu je napiiklad u osmaka degu (Octodon degus)

(Ebensperger et al, 2014) a maki trpaslici (Microcebus murinus) (Eberle a Kappeler, 2005).
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V této praci se, ale budu dale vénovat pouze druhtim spliujici definici kooperativniho

rozmnozovani.

1.1 Plvod a podoba kooperativniho rozmnozovani

Podle Emlen (1982) je pro vznik kooperativniho rozmnozovani dalezita struktura populace,
kdy nejvhodnéjsi je mala a stabilni socialni jednotka. Tento zavér potvrdilo 1 fylogenetické
srovnani, podle kterého wvzniklo kooperativni rozmnozovani s nejvyssi pravdépodobnosti
z monogamniho parovani a komunitni rozmnozovani ma pravdépodobné zaklady

na polyandrijnim /polygamnim parovani (Lukas a Clutton-Brock, 2012).

Vlastni uspofadani skupiny a mira reprodukéniho omezeni se u jednotlivych druhd mohou
lisit. NejzakladnéjSim typem uspofadani u kooperativné se mnozicich druhu je tedy monogamni
par a jeho pomocnici. U vlka rudohnédych (Canis rufus) se udrzuji striktné monogamni pary,
pokud vyjimecné dojde k extraparové kopulaci samec samici vypudi (Sparkman et al, 2011).
U nékterych druht je popisovana i piilezitostna reprodukce dalSich jedincu ze skupiny. Naptiklad
u surikat (Suricata suricatta) nebo psa hyenovitého rodi obCas mlad’ata 1 podiizené samice
a otcem se mohou stat 1 podfizeni ¢1 mimoskupinovi samci (Spong et al, 2008; Spiering et al,
2009). V mensi mife se lze setkat i1 se skupinami, které se skladaji z vicero dominantnich jedincu,
ktefi se rozmnozuji a jejich pomocniki. Tak je tomu napfiklad u mangust Zihanych (Mungos
mungo), kde se prumérna skupina sklada z 1-5 dominantnich samic a 3-7 dominantnich samct
a zbytek skupiny tvofi pomocnici (Gilchrist a Russell, 2007). Vétsi mnozstvi reprodukcénich
jedinct u mangust zihanych je vysledkem kompromisu mezi snizenym poctem prezivsich mlad’at
v pritomnosti dalsi reproduktivni samice a neschopnosti vychovat mlad’ata, pokud by ve skupiné
byla jedina dominantni samice (Gilchrist, 2006). Podobné hejno sojek mexickych se sklada
ze dvou a vice para dominantnich jedinct a variabilniho po¢tu pomocniku, pary si béhem doby
rozmnozovani vypomahaji 1 mezi sebou krmenim mladat navzajem (Brown, 1970). U cichlidy
pestfence hejnového se mnozi jeden velky dominantni samec s jednou az Ctyfmi nejvétSimi
dominantnimi samicemi, kdy kazda samice meéla své vlastni uzemi a pomocniky (Heg et al,
2005). U ryposu lysych (Heterocephalus glaber) pak napfiklad jedna dominantni samice

monopolizuje rozmnozovani s n€kolika samci ve skupiné (Jarvis, 1981).



1.2. Jaka probiha pomoc a jak dlouho trva
Pomoc muze mit pfimy u¢inek na dominantniho jedince, kdy ovliviiyji pfimo jeho preziti

a reproduk¢ni uspéch, anebo nepiimy ucinek, kdy pomoc ovliviiuje pieziti a reprodukéni uspéch

jeho mlad’at a pomocniku (Hamilton, 1964).

Pomocnici zajistuji krmeni mladat (nékdy 1 rodi¢u), udrzuji Cistotu v okoli
mlad’at/snisky, zajistuji jejich transport, jejich ochranu hlidanim a ochranou teritoria
dominantnich jedinct. U mangusty trpasli¢i nosi pomocnici mladatim hmyz a hlidaji je. Matka
ma diky nim vice Casu na shanéni potravy a tim vyprodukuje i1 vice mléka (Rood, 1990).
Na zacatku hnizdéni sojky mexické nejdiive krmi pomocnici pouze matku, ale nasledné
s rostouci velikosti mladat uz krmi pouze je. Tito pomocnici taktéz udrzuji Cistotu hnizda
odnasenim fekalii a obranou uzemi mobbingem (Brown, 1970). Pomocnici pestience hejnového
mimo jiné udrzuji Cistotu v miste kladisté odstrannovanim pisku (Heg et al, 2005). Pomoc matkam
s transportem poskytuji obé pohlavi pomocnika tamarina pinc¢iho (Tardif et al, 1992). Pomocnici
dominantniho paru surikat poskytuji mladatim v dobé pfed opusténim porodni nory péci
v podobeé hlidani, kdy je cely den neopoustéji a brani proti pripadnému nebezpeci (Clutton-Brock
et al A, 1998). Délnici rypose lysého poskytuji mlad’atim ochranu, zahiivaji je, krmi je potravou
i exkrementy (Jarvis 1981). Rakovci Synalpheus regalis poskytuji mlad’atim aktivni obranu proti
predatorim a nepiibuznym jedincim stejného druhu (Duffy, 1996). AvSak intenzita nabizené
pomoci, muze byt ovlivnéna naroCnosti ziskavani zdroju. Napiiklad u lvi¢ka zlatohlavého
(Leontopithecus chrysomelas), mlad’ata v experimentalnich podminkach, kdy jim bylo ztizeno
ziskavani potravy, vice zebrala a také vice potravy ziskala (De A. Moura et al, 2010). Naproti
tomu u vran Cernych, se pii ztizenych podminkach zvysila frekvence tzv. falesného krmenti,

pi1 kterém mlad’ata zadnou potravu neziskavaji (Canestrari et al, 2010).

Role pomocnika je zpravidla pro jedince do¢asna. V piipadé nedostatku vhodnych oblasti
pro zalozeni vlastniho reprodukcniho uskupeni, oddali starS§i mlad’ata disperzi a reprodukci
a poskytuji pomoc piibuznym jedincum (Brown, 1974). Jako tomu je napiiklad u hrabosu
prériovych (Microtus ochrogaster), u kterych v piipadé velké populacni hustoty a naplnéni

vhodnych stanovist, zustavaji potomci v rodinném uskupeni a nedisperguji (Lucia et al, 2016).

Pomoc mize mit 1 formu trvalé péce, ktera ale neni u savcu prili§ ¢asta oproti hmyzu, kde

se vyskytuje prevazné. Pomocnici se vzdaji vlastni reprodukce ve prospéch spoleCenstvi.



Napftiklad mravenci Myrmecocystus mexicanus, tvoii kolonie nékolika dominantnich samic
v oddélenych komurkach s reprodukénimi samci, délnicemi (okolo 76 %) a jedinci, ktefi tvorili
,,ZIvé zasobarny potravy ,,v jejich abdomenu (okolo 21 %) (Conway, 1983). Asi nejbliz§im
savéim prikladem ktéto definici dlouhodobé péce jsou socialni druhy rypoSovitych
(Bathyergidae), naptiklad rypos lysy, ktery zdanlivé tvofi 4 kasty. Ty jsou tvofeny jedinci obou
pohlavi a jsou od sebe rozliSitelni velikosti. Nejvyssi reprodukcni kasta je tvofena velkou
dominantni samici a nékolika dominantnimi samci (Jarvis 1981). Jak se ale pozdéji ukazalo kasty
nejsou trvalého razu a jsou v nich mozné zmény u rypose lysého (naptiklad Falkes et al, 1990),
tak 1 jejich pfibuzného rypose damarského (Fukomys damarensis) (naptiklad Cooney a Bennett,

2000).

1.3. Regulace rozmnozovani pomocnik(
Existuji ruzné zpusoby a mechanismy, jak je reprodukce pomocniku ve skupiné

regulovana. Fyzické udrzovani kooperativniho rozmnozovani se napiiklad projevuje piimou
agresi dominantnich jedincu, ktefi bud’ mohou ostatni napadat, vypuzovat z teritoria, cilené
zabijet narozena mlad’at, nebo pusobit stres, ktery vede k potratu. Napiiklad terénni studie
Clutton-Brocka a kolektivu (1998) ukazala, ze dominantni samice divokych surikat v dobé
rozmnozovani, ve vysoké fazi gravidity, vyzene ze svého teritoria podfizené samice nebo jejich
mlad’ata do 24 hodin po narozeni zabije. Pravdépodobnost vyhnani se zvySuje s vétsi velikosti
skupiny, vysSim veékem podfizené samice, s niz$i mirou pribuznosti a blizicim se porodem
(Clutton-Brock et al, 2010). V dusledku toho maji podfizené samice vys$si hladinu stresového
hormonu kortizolu (Dantzer et al, 2017). AvSak pokud jsou jiz mlad’ata dominantni samice starsi,
tak matka neomezuje reprodukci podrizenych samic (Clutton-Brock et al B, 1998). U mangust
zihanych je regulace rozmnozovani pomocniku (vyhnani) spojeno s dostupnosti zdroju pro
dominantni samice, pokud gravidni dominantni samice vypudila pomocnice, jeji mladata
se narodila leh¢i (Nichols et al, 2012), pokud je vypudila az po porodu, tak v dobé odstavu ménée
vazila, nebo se ho ani nedozila (Bell et al, 2011). Pro samici infanticidu mlad’at ve skupinach
vicka etiopského (Canis simensis) jsou nepiimé dikazy, v podobé zmizeni mladat, rozpusténi

nove vznikajici skupiny a preznaceni doupéte (Sillero-Zibiri et al, 1996).
Chemické potlaceni reprodukce helpri muze byt dané i spojenim nékolika supresoru.

U rypose lysého je kvili nedostateéné sekreci LH z adenohypofyzy, potlaten ovarialni cyklus

pomocnych samic, které jej nejsou schopny zahajit (Faulkes et al, 1990). Podfizeni samci
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rypose lysého sice dosahnou spermatogeneze, tak je 1 presto jejich sexualni uspé€Snost sniZzena
nizkou koncentraci LH a testosteronu v krevni plazmé. Tato nizka koncentrace ukazuje
na snizeny vyvoj sekrece endokrinnich zlaz, coz se odrazi mimo jiné na snizeni zivotaschopnosti
spermii (Faulkes et al, 1991). Obé pohlavi ryposu lysych pii zméné statusu z pomocniku
na dominantni jedince prochazeji pohlavné specifickymi neuroendokrinnimi zménami, které jsou
patrné z krve a mozku jiz po prvnim tydnu bez reprodukéni suprese (Swift-Gallant et al, 2015).
Podiizené samice kosmana bélovousého (Callithrix jacchus) maji potlaCenou sekreci LH
a ovulaci, diky feromonum dominantni samice (Barrett et al, 1990), ale i1 diky vizualnimu
kontaktu sni (Barrett et al, 1993). Dominantni samice tamarina sedlového (Leontocebus
fuscicollis) potlacuji tvorbu estrogent ve vajeCnicich svych dcer jak pfimym kontaktem,
tak pomoci svého chemického supresoru v moci. Po odstranéni ze skupiny a naslednym
sparovanim se samcem se staly podiizené samice ovulacnimi (Epple a Katz, 1984). U tamarina
pin¢iho do dovrSeni véku 18 mésici samice zahaji sexualni dospivani, avSak pokud je v rodné
skuping, tak se ji nezvysi hladina estrogent dostatecné vysoko pro zahajeni ovulace (Ziegler et al,
1987). Podobné potlacuje plodnost 1 pokud samice citi pach (hlavné) matky (Ziegler et al, 1987;
Widowski et al, 1990, Savage et al, 1988), ale i kontakt s pfibuznymi samci (Widowski et al,
1990). Piekvapivé ovulaci nezpusobil kontakt pouze s mo¢i nepfibuznych samcu, ale nastartoval
J1 az piimy kontakt s nepfibuznym samcem (Ziegler et al, 1987; Widowski et al, 1990). Samice
se zménou statutu zacaly, vice preznaCovat produkovat sekret z pachovych zlaz a staly se vice

kontaktnimi s ostatnimi Cleny skupiny (Savage et al, 1988).

K omezeni reprodukce podiizenych jedinct, muze dojit 1 ne/pfitomnosti mlad’at. Pokud se
ve skupiné nevyskytuji mladata, muze u podiizenych samic dojit k aktivaci reprodukce

a infanticidniho chovani, jako u piskomila mongolského (Saltzman et al, 2009).

1.4. Hypotézy vysveétlujici setrvani u modelu kooperativniho rozmnozovani
Hlavni teorii pro setrvani u modelu kooperativniho rozmnozovani je pribuzenska vypomoc.

Nejvyssich vyhod ziska jedinec pomoci sobé€ blizkym pifibuznym (sestra/ bratr) nez-li
vzdalengj$im piibuznym (bratranec / sestfenice) a zcela nepfibuznym jedincim (Hamilton, 1963).
Aby mél pomocnik stejny zisk z pomoci vzdalen€jSim pribuznym jako naptiklad u plnych
sourozenct, tak by musel pomoci vice jedincuim (Hamilton, 1964). Dobrovolna nevynucena
pomoc je nejpravdépodobné€jsi pravé u nejblizSich piibuznych. Nejvice ve skupiné tvorené

matkou a dcerami (Kokko et al, 2002) a v ptipad€, kdy je spoluprace velmi nakladna a nepusobi
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na zvétSeni skupiny, tak bude pomoc poskytovana predevsim piibuznymi pomocniky (Kokko
et al, 2001). Pokud se vSak mira dobrovolné pomoci snizi, mize nastat vynuceni pomoci (Kokko
et al, 2002). Hypotéza pribuznosti neni vysvétlujici pro nekteré druhy, proto bylo v minulosti
navrzeno nékolik dalSich hypotéz, které se snazi vysvétlit vznik a udrzeni kooperativniho
rozmnozovani na vzdory nizké pribuznosti mezi jednotlivci. Jednotlivé skupiny kooperativné se
mnozicich druhti se mezi sebou mohou li§it v reprodukénim uspéchu. Hlavnimi faktory,

navrzenymi pro vysvétleni téchto rozdila jsou velikost a slozeni skupiny a vlastnosti pomocnika.

Hypotéza zvétseni skupiny: ZvétsSenim skupiny by se méla zvysit mira preziti pfibuznych i
nepiibuznych jedinct (Kokko et al, 2001). Vyhodami vétsi skupiny jsou u¢innéj$i obrana
kritickych zdroju, lepsi vyhledani potravy, odrazovani predatort, uspora energie (Shen et al,
2017), moznost variability intenzity poskytované péce (Santos et al, 1997), snizeni naklada
na reprodukci, moznost pocit dal$i mlad’ata diive (Brown, 1974 a Houslay et al, 2020) a umoznit
dominantni samici mit posledni vrh mlad’at v pozdéjsim veéku (Sparkman et al, 2011). S velikosti
skupiny se zvétSuje 1 reprodukcni uspéch pii dostatku potravy, ale pii rozmnozovani vicero
dominantnich samic se naopak produkce mlad’at snizuje, jako u hrabose prériového (Solomon
a Crist, 2008). Velikost skupiny, muze zménit ochotu dominantniho jedince piijmout dalsi ¢leny
do skupiny. Naptiklad dominantni samice kosmana Kuhlova (Callithrix kuhlii) z vétSich skupin
reagovala na neznamé jedince (hlavné na samice) velmi agresivné oproti dominantni samici
ze skupiny bez pomocniku (Schaffner a French, 1997). I u druha, které maji obvykle pouze
piibuzné pomocniky muze dojit k tomu, Ze mala skupina pfijme 1 nepfibuznou samici 1 s jejimi
mlad’aty, jako tomu bylo u psa hyenovitého, aby ziskala vyhody z velikosti smecky (Graf et al,
2006). Podobné, dominantni samice surikat, které jsou bézné agresivni k potomkim jinych
samic, se stavaji tolerantnéjsi k jejich rozmnozovani a mlad’ata jim nezabiji (Clutton-Brock et al
B, 1998). Vyhodou vétsi skupiny pro rodiCe, pomocniky 1 potomky je to, Ze mohou ziskat
a udrzet vétsi teritorium v porovnani s méné pocetnymi skupinami, jako u svistu horskych
(Marmota marmota) (Pasquaretta et al, 2015). Vétsi velikost skupiny dokaze pomoct snizit
naklady pro rodie a umoznit tak vétsi pravdépodobnost vychovani vSech zavislych potomku
(D’Amelio et al, 2021 a Houslay et al, 2020). Pfesto vlivy nékterych faktorG prostredi
na umrtnost jako napriklad vyssi teploty a predacni tlak nedokaze vyssi velikost skupiny snizit,
jako u snovace pospolitého (Philetairus socius) (D’ Amelio et al, 2021). Vétsi velikost skupiny je

prediktorem pro snizeni otcovské péCe u kosmand a lvicku. Prekvapivé, dominantni samice



kosmanu ve vétSich skupinach v prvnim mésici mlad’at vice transportovaly oproti samicim
z malych skupin (Santos et al, 1997). Vétsi skupiny kalimik (Callimico goeldii) si 1épe rozdéluji
naklady na noSeni mladat, takze nosi¢ v priméru stravi méné cCasu noSenim (Schradin
a Anzenberger, 2001). Dominantni samice rypoSe damarského ve vétSich skupinach vice
odpociva a v pozdé€jsi fazi gravidity se jeji hmotnost zvySuje rychleji oproti samicim z mensich
skupin (Houslay et al, 2020). Pro tamarina sedlového je minimalni velikost skupiny pro
rozmnozovani tf1 jedinci, jinak jsou naklady pro samici na laktaci a noSeni mladat priliS vysokeé
(Goldizen, 1987). V mensich smeckach psa hyenovitého se oproti vétSim zvysil podil regurgitace
rodicu oproti pomocnikim (Forssman et al, 2018). ZvétSovani skupiny nad urcitou hranici ovSem
muze prinést negativni dopady, které vedou dominantni samici u surikat ¢astéji k agresivité vuci
pomocnicim, coz ¢asto vyusti ve vypuzeni ze skupiny a zvétSené mife potrati a infanticidy jejich
mlad’at (Clutton-Brock et al, 2010). Dale velikost skupiny u surikat ovliviiuje 1 mladata
dominantni samice, ktera pii opusténi porodni nory vazi méné nez mladata z mensich skupin,
nicméné v obdobi, kdy jsou nutricné zavisla na pomocnicich rostou vyssi rychlosti (English et al,
2013). Mensim skupinam zase hrozi vyssi pravdépodobnost selhani skupiny v dasledku nemoci

nebo nizkého reprodukéniho uspéchu (Duncan et al, 2021).

Hypotéza ziskani zkuSenosti: Staranim se o cizi mlad’ata ve skupiné muze jedinec ziskat
zkuSenosti s péci o mlad’ata, které vyuzije v budoucnosti pii své vlastni reprodukci (Lancaster,
1971). ZkuSenost s mladaty formuje budouci chovani jedinct k mladatim. Napiiklad samice
hrabose prériového, které byly vystavené nasledujicimu vrhu rodi¢u se chovaly vice matefsky
k cizim mlad’atim (Lonstein a De Vries, 2001). Pocet zkuSenosti rodi¢t u nékterych druhu
ovliviiuje jejich budouci reprodukéni vykon. Napriklad obdobi, které uplyne mezi vrhy
se u samce piskomila mongolského snizuje s jeho zkusenostmi, které ziskal jako pomocnik (Salo
a French, 1989). Preziti mlad’at se zvySuje u hraboSe prériového spolu s tim, jestli rodicovsky
jedinec zustal v rodné skupin€ a ziskal zkuSenosti s péci o mlad’ata (Stone et al, 2010). ZkuSenost
s mladaty maze mit pfimy dopad na rychlost jejich vyvoje. Napiiklad mlad’ata zkuSeného
dominantniho samce piskomila mongolského v niz§im véku oteviraji o¢i a maji vyssi vahu (Salo
a French, 1989). Podobné pusobila na zvySujici se vahu mladat zkuSenost samcu hrabose
prériového, avsak otevirani o¢i bylo u mlad’at nejrychlejsi u rodi¢a s kombinovanymi Grovnémi
zkuSenosti s vychovou vlastnich mladsich sourozencu (Stone et al, 2010). NezkuSenost rodi¢u

u tamarina pinciho uspisila vyvoj mladéte, ale tento pokrok nebyl pozitivni, protoze mlad’ata byla



oproti svym vrstevnikim méné dobrodruzna a byla nesebevédoma (Washabaugh et al, 2002).
Presto primiparni samice tamarini pincich se zkuSenosti s pé¢i o cizi potomky a samice bez
predeslé zkuSenosti s péci nemély mezi sebou rozdil v preziti jejich mladat (Savage et al, 2021).
ZkuSenosti mimo jiné mohou ovlivnit dovednosti budoucich rodi¢a, napiiklad pokud jsou oba
rodi¢e u piskomila mongolského nezkuSeni, tak maji Spatn€ postavena hnizda (Salo a French,
1989). Zkusenost s mladaty mize peCyicimu jedinci pfinést 1 jiné vyhody nez ty piimo spojené
s reprodukci, naptiklad u mysi Ctytpruhych (Rhabdomys pumilio) se samicim zlepsila kratkodoba
1 dlouhodoba pamét, staly se vice konkurence schopné a méné tuzkostné v novém prostiedi

(Pillay a Rymer, 2015).

Hypotézu socialni prestize, 1ze vysvétlit modelem hendikepu pomocniki, jenz dokazuje
jejich kvalitu nad ostatnimi pomocniky (Zahavi, 1995). Jednotlivci ziskavaji primé vyhody
z nakladné pomoci, ale pfinos pomocnika pro skupinu jako celek je spiSe dusledkem nez-li
Cinitelem (Zahavi, 1995). Mimo jiné mohou pomocnici ziskat péci o mladata 1 budouci
pomocniky pro svou vlastni reprodukci jako bylo navrzeno naptiklad u sojky mexické (Brown
a Brown, 1980) a u dudkovce stromového (Phoeniculus purpureus) (Ligon a Ligon, 1978; Ligon
a Ligon, 1983). Pomoc pusobi tedy jako ,reklama™ pro potencialni budouci partnery (Zahavi,
1976). Je proto vyhodné byt pii pomoci vidén jako u snovace pospolitého, pomocnici Cekaji
na vetsi mnozstvi ostatnich jedincl, nez nakrmi mlad’ata (Doutrelant a Covas, 2007). Pomocnici
také mohou upravovat slozeni stravy podle toho komu ji pfinaseji, napiiklad mimoskupinovi
samci u rybafika jizniho (Ceryle rudis), ktefi se zaCinaji pridavat ke skupin€, pfinaseji samici,
sniz se potencionalné mohou 1 pafit, vétSsi ryby nez jejim mladatim (Reyer, 1986).
Dominantnéjsi jedinci mohou na snahy podiizenéjSich o reklamu reagovat napiiklad uzmutim
potravy anebo donucenim darce potravu zkonzumovat sam. Uzmuti potravy praktikuji tfeba
dominantni samec a pfibuzni pomocni samci rybatika jizniho, ktefi ji odeberou mimoskupinovym
samcum a pfinaseji ji samici nebo ji sami zkonzumuji (Reyer, 1986). Donucené nakrmeni
podiizeného jedince dominantnéjSim jedincem se objevilo u timalie Sedé (Argya squamiceps)
(Carlisle a Zahavi, 1986), avSak tento jev ze stejné oblasti jiz nebyl pozorovan po zméné zpusobu
pozorovani v pozdé€jsi studii (Wright, 1997). Zvlastnim prikladem socialni prestize jsou samci
pévusky modré (Prunella modularis), u které beta 1 alfa samci pomahaji s vychovou mladat,
pokud se se samici spafi pfed snesenim snusky. Pokud se vSak nespafi ani jednou, odmitaji

pomahat (Davies et al, 1992). I pies hrozici neposkytnuti pomoci si vSak dominantni samec



samici hlida pfed ostatnimi samci, aby nedochazelo k extra-parové kopulaci (Nakamura, 1998).
Hypotéza socialni prestize se nicméné u fady druha nepotvrdila, naptiklad u samct tamarina
pinc¢iho a kosmana bélovousého, ktefi a¢ nosili mlad’ata, tak se jim snizila pravdépodobnost
rozmnozovani (Tardif, 1997). U timaliovce pruhokiidlého (Pomatostomus ruficeps) zase
pomocni piibuzni i nepfibuzni samci krmili mladata stejné Casto a ani nesynchronizovali svij
prilet do hnizda, v obdobi, kdy se v jeho blizkosti vyskytovala samice (Nomanoa, 2013).
Individualni zapojeni pomocniki mangusty trpasli¢i nebylo vazané na pocet potencialnich
partneru, ale spiSe na stavu nasyceni strazce a na trovni hroziciho nebezpeci (Arbon et al, 2020).
Pomocnice vrany Cerné nezvySovaly frekvenci krmeni mladat pfed potencialnimi partnery,
ale pouze pfed dominantnimi jedinci (Trapote et al, 2021). Podobné u datla sbérace (Melanerpes
formicivorus) se nepotvrdilo, ze frekvence krmeni mladat funguje jako signal pro potencialni

partnery, ale navic ani jako platba za participaci v hnizdé (Koenig a Walters, 2016).

Hypotéza platby (Pay to stay): Tato hypotéza fika, ze dospéli jedinci nechavaji na svém
uzemi dalsi dospélé, ktefi nemaji moznost dispergovat, vyménou za pomoc se snizenim nakladu
na péci (Emlen, 1982). Pokud je pro dominantniho jedince vyhodnéjsi disperze pomocného
jedince, tak pomocnik reaguje navySenim pomoci, aby mohl nadale zustat ve skupiné (Kokko
et al, 2002). Potomci se také mohou vratit do natalni skupiny a zacit znovu pomahat po selhani
vlastniho rozmnozovani nebo pii své nizké paternité mlad’at ve vlastni sniaSce/hnizdé jako tomu
je u samcu salasnika zapadniho. Tito ptaci pi1 pomoci rodicum ziskavaji vétsi inkluzivni fitness
nez pii1 vychove cizich mlad’at (Dickinson et al, 1996). V pripadé, kdyz jsou pomocnici piibuzni
s dominantnim jedincem, tak muze jejich vyzadovanou pomoc snizit oproti nepiibuznym
jedincum, ktefi musi svou pfitomnost kompenzovat intenzivnéjs$i pomoci (Kokko et al, 2002).
Jednou 7z potencionalnich vyhod pro pomocnika je moznost vlastniho rozmnozovani
po zmizeni/uhynuti dominantniho jedince a zauymuti jeho/jejiho postaveni jako tomu je u surikat
(Stephens et al, 2005). Pi1 ¢ekani na moznost budouci reprodukce musi helpfi pestience skvélého
(Neolamprologus pulcher) pomoci, jinak je ostatni pomocnici nebudou na uzemi tolerovat
a budou napadani az nuceni skupinu opustit (Balshine-Earn et al, 1998). Na druhou stranu bylo
navrzeno, ze 1 dominantni jedinci mohou za pomoc “platit™. Dominantni samice tamarina pinciho
si udrzuji kvalitni pomocniky, ktefi vice pomahaji vétsi péci o jejich srst. Oproti tomu otcoveé tézi
obecné z vétsiho mnozstvi pomocniku, proto vice peCuji 1 o srst jedincu, ktefi peuji méné

(Ginther a Snowdon, 2009). Pomocnice hyen Cabrakovych (Hyaena brunnea) si pamatuji, kdo



je vychovaval a pomahal jim, kdyz byly malé a v budoucnu jim pomohou s jejich mladaty

(Owens a Owens, 1984).

1.4.1. Vlastnosti pomocnikd
Z davodu nutnosti interpretovat variabilitu pomoci ve skupinach, bylo navrzeno nékolik

vysvétlyjicich faktord, které tvofeni a udrzovani skupin popisuji s veétSim zaméfenim

na jednotlivé Casti skupiny (napf.: pohlavi, vékova kohorta, zkusenost s péci o mladata...).

Mira zapojeni do pomoci v ramci skupiny se muze liSit dle pohlavi pomocnika. Rozdil
v rozsahu pomoci samce 1 samice muze byt zpusobem jejich ruznymi zajmy (Cockburn, 1998).
Napftiklad obé pohlavi surikat, nehledé na socialni postaveni, reaguji na nahravku se zebranim
mlad’at zvySenim frekvence noSeni potravy, nicméné filopatrické samice oproti samcum nosi
mlad’atim vice potravy (English et al, 2008). Samice surikat navic vice krmi samic¢ky na ukor
sameCku. Samci nehledi na pohlavi mladéte a davaji jim stejné mnozstvi potravy (Brotherton
et al, 2001). Tento rozdil mize byt zpusoben tim, Ze se samice mohou stat dominantnimi ve své
rodné skupin€, nebo skupiné jimi vytvorené, nikdy v jiz existujici, do které emigrovaly (Stephens
et al, 2005). Samice jsou vyhanény ze skupiny pii vysoké gravidit¢ dominantni samice,
pfi vysokych nakladech na podfizenou reprodukci a ve velkych skupinach (Clutton-Brock et al,
2010). Samci surikat se nemohou stat dominantnimi v rodné skuping, kvuali velké averzi
k pfibuzenskému kfizeni. Dokonce po zmizeni posledni nepfibuzné samice, skupinu opousteji
(Spong et al, 2008). U surikat nebylo potvrzeno, ze dospéli pomocnici pomahaji kvili agresivité
dominantni samice, ale ze pomoci maximalizuji své zajmy (inkluzivni fitness) prostfednictvim
pfimych ¢i nepfimych vyhod (Santema a Clutton-Brock, 2012). Dal§im zajmem, ktery
pomocniky muze hnat k pomoci je zajiSténi budoucich pomocniki pro svou vlastni budouci
reprodukci jako u pomocnic hyeny Cabrakové, které se spiSe angazovaly oproti samcum (Owens
a Owens, 1984). Jednim z dal§ich zajmu, které setrvani ve skupiné piinasi, muze byt
i reprodukéni strategie, jako u filopatrickych samcu dhoula (Cuon alpinus), kterym dominantni
samec toleruje pareni se samicemi a oni se na oplatku staraji o mladata (Venkataraman, 1998).
Pohlavni zastoupeni pomocniku ve skupin€, muze byt ovlivnéno 1 manipulaci ze strany rodicu.
Naptiklad u svisté alpského je vychyleny pomér pohlavi od narozeni k tvorbé samcu. Ti jsou pro
skupinu uzite¢ni, protoze pozitivné ovliviiuji pieziti subadultnich jedinct pies zimu produkci

télesného tepla (Alllainé et al, 2000). ZvySena produkce jednoho pohlavi, mize zpusobit
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nedostatek sexualnich partneru. Tito ,,nadbyte¢ni” jedinci mohou zustat ve skupiné a pomahat

rodi¢um s jejich reprodukci jako u samct sojky mexické (Brown, 1970).

Dalsimi faktory ovliviiyjicim zapojeni pomocnika do spoluprace je vék a fyzicka zdatnost.
Napriklad subadultni pomocnici obou pohlavi tamarina pinc¢iho cast€ji nosi a zajimaji
se o mlad’ata nez pomocnici mladsi (Tardif et al, 1992). Piesto Castéji prenaseji mlad’ata dospéli,
ktefi jsou oproti subadultnim vétsi, t€zSi a zdatnéjsi, protoze noSeni mlad’at snizuje efektivitu
hledani potravy, rychlost pohybu, a naopak zvysSuje energetické vydaje a pravdépodobnost
predace (Caperos et al, 2012). Ochota pomocniku surikat zastavat funkci chivy v porodni nofte,
bez pristupu k potraveé, tizce souvisi s jeji celkovou vahou, vyssim vékem a pohlavim (Clutton-
Brock et al, 2000). Tézsi pomocnici vice dokrmovali mlad’ata (Brotherton et al, 2001 a Clutton-
Brock et al, 2003).

Individualita v mife poskytované pomoci muze byt vyvolana i typem osobnosti pomocnika
(Sih et al, 2004). Podle nejkomplexnéjsi definice je osobnost jedince dana neustalym vyvinem
azménami chovani (=dynamickou organizaci) ve vztahu téla a mysli (= psychofyzickych
systému organizmu), jenz determinuje jeho charakteristické chovani a mysleni v reakci na své
okoli (Allport, 1937). Avsak Allport do této definice nezafazoval zvifata, pouze lidi. Sih
a kolektiv (2004) si mysli, ze typ osobnosti by mohl byt jednim z faktord ovlivitujicich chovani
iu zvifat Napriklad jednotlivi podfizeni samci pestience skveélého se mezi sebou konzistentné
lisili v chovani. Na tyto samce rizné reagovali 1 ostatni ¢lenové skupiny a ryby z jinych skupin
(Hamilton a Ligocki, 2012). Vyssi agresivita mladistvého pomocnika byla spojena s vyssi
aktivitou v udrzbé hnizda na rozdil od méné agresivniho jedince. Agresivnéjsi jedinci byli tedy
vice prospésni pro skupinu (Le Vin et al, 2011). Samcum navic vyS$$i agresivita v dobé mladi
piinesla do budoucna vyhody v mensi nutné mife agresivity pii pfijimani vlastnich pomocniku
a samice jim snesly vétsi snusky vajec (Schirch a Heg, 2010). Osobnost je podle nedavnych
zjisténi u samci pestfence skvélého utvafena ranymi zkuSenostmi s predatory a s ranou
ne/pritomnosti pomocnika (Fischer et al, 2017). Osobnost se muze projevit mnozstvim
poskytnuté pomoci jako u pomocnic surikat, které kdyz pomahaly s jednou cCinnosti, tak
se vetSinou podilely 1 na dalSich, oproti stejné starym a podobné vazicim samicim, které
nepomahaly vubec (Clutton-Brock et al A, 1998). Podobné jsou néktefi jedinci vice ochotnéjsi

pomoct s hlidanim mlad’at a jejich transportem oproti jinym jedincim u mangust zihanych

vvvvv
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pohlavi) a otct ve skupinach kalimik (Schradin a Anzenberger, 2001) a u pomocniku (samcit)
tamarina pin¢iho (Ginther a Snowdon, 2009). Pro zajimavost u salasnika zapadniho se dokazalo,

ze tendence ne/pomahat a pomoc ne/piijimat je dédi¢na (Charmantier et al, 2007).

2. Cil prace
Ve své praci jsem zjiStovala, jaky vliv na reprodukci ma velikost skupiny, a nasledné
i slozeni skupiny; tedy pohlavi, vék a zkuSenosti jednotlivych ¢lend, a to u kooperativné

se mnozicich savcu.

3. Metodika

Clanky jsem vyhledavala s pouzitim stranek Web of Science, Google Scholar a pomoci
citované literatury na kterou odkazovaly studie, které jsem jiz precetla (napt. Erb a Porter, 2017).
Pro vyhledavani jsem zadavala nejcastéi kliCova slova: group size effects in cooperative
breeding mammals, social effects in cooperative breeding mammals, age effects in cooperative
breeding mammals, effect of helper ' s experience in cooperative breeding mammals a jejich
synonyma a kombinace. Piipadné jsem vyhledavala i jednotlivé druhy. Clanky jsem nasledné
zpracovavala do tabulky. Konkrétné jsem zaznamenavala velikost vzorku, misto vyzkumu, zda
studie zkoumala vliv velikosti a slozeni skupiny, na ktery parametr reprodukce se zaméfili a jaké
vysly vysledky. Abych studii zahrnula do tabulky, musela se provadét na druhu, u kterého
se helpfi na urcity Cas Gplné vzdaji vlastniho rozmnozovani. Nezafazovala jsem studie s malym
poctem vzorku, zabyvajici se fakultativné rozmnozujicimi se zvifaty a studiemi, které sice

zkoumaly velikost a slozeni skupiny, ale neporovnavaly je s reprodukeci.

4. Vysledky

Dohromady jsem zpracovala 44 studii, které jsem uvedla do Tabulky 1. Zkoumané druhy
jsou z podceledi drapkatych opicek (Callitrichinae) v osmnacti studiich, Celedi psovité (Canidae)
ve Ctrnacti studiich, v osmi studiich z Celedi promykoviti (Herpestidae) a v sedmi ze tadu
hlodavci (Rodentia). Dohromady tabulka shrnuje studie pro dvacet druhu zvifat. Nejvice
opakujicimi se druhy zvifat jsou surikaty, tamarini pinci a vlci obecni. Studie vétSinou probihaly
na jednodruhové bazi. Vyjimku tvori ti1 studie, které porovnavaly dva druhy, konkrétné drapkaté
opicky (Flach, 2019; Rapaport et al, 2013; Watsa et al, 2017) a jedna provedla dodatecné
metaanalyzu (Watsa et al, 2017). Pro ptehlednost, kvuli riznym vysledkiim jsem magisterskou
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praci od Flach (2019) rozdélila v tabulce podle druhu. Zbylé dvé studie jsem pro podobnost

nechala dohromady, ale zapocitala jsem jejich ovlivnéni reprodukce samostatné.

Nejvice jsou zastoupené studie, které probihaly na divokych druzich v divokeé prirod€, a to
celkem ve dvaceti Sesti studiich. V DalSich dvou studiich autofi vysledky porovnavali s daty
z literatury. Sedm studii analyzovalo data ziskana v pfirodé, ktera vSak autofi pfevzali z
literatury. V zajeti bylo provedeno devét studii. Studie ze zajeti braly data z databaze EAZA
a z laboratornich podminek. Studie v laboratornich podminkach se délily na ty, které

manipulovaly s podminkami a na pouze pozorovaci.

V ramci tabulky (Tab.1.) byla ve studiich nejCastéji zkoumanym parametrem reprodukce
mnozstvi preziv§ich mlad’at, a to celkem ve 40 studiich. Dale v Cetnosti pozorovani nasledovala
velikost vrhu celkem ve 20 studiich. Celkem ve 4 studiich byl pozorovanym parametrem
reprodukce celozivotni reprodukéni uspéch a rychlost vyvoje mlad’at. Paritu dominantni samice
sledovaly 3 studie. Pouze jednou byla zkoumanym parametrem reprodukce uspés$nost porodu,

celkova délka Zivota mladéte a meziporodni interval dominantni samice.

Vlivu velikosti skupiny na reprodukci se vénovalo 42 studii. Dohromady jsem v téchto
42 studiich zaznamenala celkem 77 jednotlivych pfipada velikostnich ovlivnéni miry a kvality
reprodukce (v tabulce pojmenovano jako Parametr reprodukce). Z pozorovanych jevu nejvice
ovliviiuje reprodukci vétsi velikost skupiny, ktera se zaroven zhorSuje v mensi skupiné, a to
celkem ve 45 (fj. 60 % ze 77) jednotlivych piipadech. Velikost skupiny neméla zadny vliv
v 21 (tj. 27 % ze 77) jednotlivych ovlivnénich parametra reprodukce. A nakonec v 10 pfipadech
(tj. 13 % ze 77) se reprodukeni uspéch skupiny zhorSoval s vétsi velikosti skupiny oproti malé,

kde se naopak zlepsSoval.

Celkem 17 ze 44 studii se vénovalo 1 vlivu slozeni skupiny na ruzné reprodukéni
parametry (= mira a kvalita reprodukce). Pro prehlednost jsem tyto vlivy rozepsala jednotlive pro

pohlavi, vék a zkuSenost pomocnika.

Vlivu pohlavi na miru a kvalitu reprodukce se vénovalo 14 studii. Dohromady jsem
v téchto studiich zaznamenala do tabulky 23 jednotlivych pfipadi ovlivnéni miry a kvality
reprodukce. Vliv samct byl pozorovan ve 14 piipadech (tj. 61 % z 23). NejCastéji pozorovanym

jevem bylo pozitivni ovlivnéni reprodukce skupiny vys$$im poctem samcu v celkem 7 pfipadech
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(tj. 50 % ze 14). Pocet samcu neovlivnil reprodukci skupiny v 6 prfipadech (tj. 43 % ze 14).
A nakonec vy$s$i pocet samcu zhors$il reprodukci v jednom piipadé (tj. 7 % ze 14). Vliv poctu
samic na skupinovou reprodukci byl pozorovan v 9 pripadech (tj. 39 % z 23). Obecné reprodukce
skupiny se s pfitomnosti samic ve skupiné ani nezlepSovala celkem ve 4 pozorovani (tj. 44 %
29). Pozitivni vliv na reprodukci s vy$Sim poctem samic ve skupin€ se projevil v celkem
3 pripadech (33 % z9). A nakonec k zhorSeni reprodukce vlivem pfitomnosti samic doslo ve

dvou pozorovanich miry a kvality reprodukce (22 % z 9).

V tabulce jsou zaznamenané dohromady dvé studie vénujici se vliva véku a zkuSenosti
skupiny na miru a kvalitu reprodukce. Vék dospélych a subadultnich pomocniki neovlivnil
velikost vrhu (Venkataraman, 1998). ZkuSenost skupiny neovlivnila uspesnost reprodukce

(Washabaugh et al, 2002).
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Tab. 1.: Kooperativné se rozmnozujici druhy savcu.

Druh Pocet Misto Vliiv Vliv slozeni Parametr Vysledek Citace
vyzkumu velikosti | skupiny reprodukce
skupiny

dhoul (Cuon 2 sk. (52 pfiroda ne vék velikost vrhu subadultni a dospéli jedinci neovliviuji Venkataraman,
alpinus) ml. velikost vrhu 1998
hrabos prériovy 8 vybéhl | zajeti ano pohlavi preziti mladat, LRS LRS dom. @ se zvétiuje ve vétsich sk. (s Solomon a Crist,
(Microtus dopliiky stravy); preZiti ml. se zvy3uje ve | 2008
ochrogaster) vétsi sk. (pokud neni dal3i dom. ?); nad

urcity pocet jed. preziti ml. klesa (6 a

vice)
kalimiko (Callimico | 881 vrh( | zajeti/ ne pohlavi preziti mladat pocet dospélych & a @ neovliviiuji preziti | Flach, 2019
goeldii) (117 databaze ml. od narozeni do 1 roku

dom. @) EAZA

kojot (Canis 2sk. (7 ptiroda ano ne preziti mladat, velikost vrhu ani preziti ml. nesouviselo s | Bekoff a Wells,
latrans) vrha) velikost vrhu poctem dospélych ve skupiné 1982
Kosman bélovousy | 263 vrhii | zajeti ano ne preziti mladat neexistuje vyznamna korelace mezi Rothe et al, 1993
(Callithrix jacchus) (592 ml.) velikosti sk. a prezitim ml.
Kosman bélovousy | 18 sk. Ptiroda / ano pohlavi preziti mladat preziti ml. neovliviiuje velikost sk., Koenig, 1995
(Callithrix jacchus) data preziti ml. pozitivné ovliviuje

pfitomnost dospélych &
kosman zakrsly 21 sk. ptiroda / ano pohlavi preZiti a pocet 7adny vztah mezi poétem dospélych o' | Heymann a Soini,
(Cebuella data mladat a poétem kojenctl; vztah mezi po¢tem 1999
pygmaea) dospélych jedinc( a starsichml. a

subdospélych
Ivicek zlatohlavy 8 sk. pfiroda ano Pohlavi preziti mladat a rust J'J pozitivni vliv na prefiti a rdst ml.; Heslin Piper et al,
(Leontopithecus (117 ml.) velikost sk. negativné koreluje s prezitim | 2017
chrysomelas) ml. (vétsi sk. = vétsi Umrtnost)
Ivicek zlatohlavy 8 sk. ptiroda/dat | ano Pohlavi preziti mladat, rlst preziti ml. se sniZuje s vétsi velikosti sk.; Heslin Piper, 2015
(Leontopithecus (132ml) | a preziti a rlst se zvySovaly s pfitomnosti
chrysomelas) vice dospélych &
Ivicek zlaty 439 (88 pfiroda ano ne preziti mladat porod neovlivnil poéet & ani velikost sk.; | Bales et al, 2001
(Leontopithecus ml.) porodu, velikost vrhu | @ s vice pomocniky porodila vétsi vrh
rosalia)
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Ivicek zlaty 297 vrhi | zajeti / ne pohlavi preziti mladat preZiti ml. nesouviselo s po¢tem o Flach, 2019
(Leontopithecus (550 databdze pocet dospélych @ pozitivné ovliviiovaly
rosalia) mladat) EAZA pFeZiti ml.
Ivicek zlaty 7 sk. pfiroda ano ne Uspésnost gravidity s vyssi velikosti sk se pravdépodobnost Henry et al, 2013
(Leontopithecus (37 Uspésného porodu zvySovala
rosalia) gravidit)
Ivicek zlaty 12 sk. zajeti ano ne preziti mladat velikost sk. pozitivné ovliviiuje preziti ml. | Rapaport et al,
(Leontopithecus (Leo. 2013
rosalia) a kalimiko ros.)a 20
(Callimico goeldii) sk. (Cal.
goe.)
mangusta trpasli¢i | 12-18 sk. | priroda ano ne preziti mladat; vétsi sk. mély vétsi vrhy a vice i ml. Rood, 1990
(Helogale parvula) | (574 ks) velikost vrhu prezZivala
mangusta trpasli¢i | 18 sk. pfiroda ano ne preziti mladat preziti ml. pozitivné koreluje s vyssi Rasa, 1989
(Helogale parvula) | (282 ks) velikosti sk.
pes hyenovity 90 sk. pfiroda ano ne velikost vrhu a preziti | vétsi sk. produkovaly vétsi vrhy a vice Marneweck et al,
(Lycaon pictus) (67 vrh(, mladat ml. i pfezilo do 1 roku 2019
25 dom.
?)
pes hyenovity 11 sk. ptiroda ano ne preziti starSich ml. Velikost skupiny neméla vliv na preziti Creel a Creel, 2015
(Lycaon pictus) (366 rocnich ml.
dospélyc
h)
pes hyenovity 20 sk. ptiroda ano ne Preziti; velikost vrhu Velikost sk. méla pozitivni vliv na velikost | Gusset a
(Lycaon pictus) (208 ml., vrhu; neméla vliv na: pocet ml. a na ml. Macdonald, 2010
28 vrhii) prezivajicich do 1 roku
pes hyenovity 16 sk. ptiroda ano ne velikost vrhu, preziti | ve velkych sk. vétsi vrhy a vétsi preziti Woodroffe et al,
(Lycaon pictus) (67 vrh) mladat ml.; ve vétsich skupinach pribyvalo 2019
méné zvifat na hlavu nezli v mensich
pes hyenovity 20 sk. Pfiroda ano ne Velikost vrhu, preziti | Velikost vrhu a preZziti ml. pozitivné Angulo et al, 2013
(Lycaon pictus) /data mladat korelovalo s velikosti sk.; mensi sk. nizsi
produktivita ml. na hlavu nez sk. stfedni
velikosti
piskomil mongolsky | 18 sk. zajeti ano ne velikost vrhu; LRS; pomocnici nezvysili LRS dominantni @, French, 1994

(Meriones
unguiculatus)

preziti mladat

velikost vrhu ani preziti ml.
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rypos damarsky 45 sk. zajeti ano ne meziporodni ve vétsich sk. se dominantni @ snizuje Houslay et al, 2020
(Fukomys (170 intervaly; velikost meziporodni interval a velikost vrhu je
damarensis) vrhi) vrhu vyssi
rypos$ damarsky 29 sk. zajeti ano pohlavi preZiti ml., velikost pocet narozenych & se zvy$oval s Lutermann et al,
(Fukomys (68 vrhi, vrhu rostoucim po&tem pomocnic, narozeni @ | 2014
damarensis) 138 ml.) nebylo ovlivnéno poctem pomocnic;
velikost sk. neovlivnila pomér pohlavi
ml. a velikost vrhu
surikata (Suricata 28 sk. pfiroda ano ne preziti mladat preziti ml. se neménilo se zménami Clutton-Brock et al,
suricatta) (256 ml,; velikosti sk. 1998
57 vrhii)
surikata (Suricata 23 sk. pfiroda ano pohlavi parita; velikost vrhu; | velikost vrhu se sniZovala s velikosti sk.; Clutton-Brock et al,
suricatta) (230 preziti mladat preziti ml. se mirné zvysilo s velikosti sk.; | 2008
vrhi) vy$s$i mnoZstvi podfizenych 2 zvysoval
umrtnost ml.
surikata (Suricata 14 sk. pfiroda ano ne velikost vrhu vétsi vrh byl u dom. @ pfi vétsi velikosti | Stephens et al,
suricatta) sk. (u podf¥izenych opaéné) 2005
surikata (Suricata 13 sk. pfiroda ano ne preziti, velikost vrhu; | frekvence vrhi souvisel s poétem Russell et al, 2002
suricatta) (178 parita pomocnik( (dFivéjsi opétna gravidita),
vrhi, 61 pocet pomocnik( nema vliv na velikost
matek vrhu
surikata (Suricata 26 sk. ptiroda ano ne rdst mladat pocet dospélych jedincl v sk. pozitivni English et al, 2013
suricatta) (1378 vliv na rychlost rGstu ml. pf¥i nutriéni
ml., 119 zavislosti na nich; ml. se narodila leh¢i ve
matek) velmi velkych sk
surikata (Suricata 31 sk. pfiroda a ano ne preziti mladat Q9 se rozmnozovaly Castéji ve vétsi sk.; Ozgul et al, 2014
suricatta) (553 9) data mensi vrhy ve vétsi sk; rostla Gspésnost
porodu ve vétsi sk.
svist alpsky 24 sk. pfiroda ano ne velikost vrh(, délka Velikost sk. vede v raném véku k Berger et al, 2015
(Marmota (496 ml.) Zivota a LRS; preziti dlouhovékosti a v dospélosti k zvyseni
marmota ml. LRS; velikost sk. pozitivné ovliviiuje
marmota) preziti ml., ale neovliviiuje velikost vrhu
svist alpsky 23 sk. ptiroda ano pohlavi preZiti mladat pres Poceti ani velikost vrhu nesouvisi s Allainé a Theuriau,
(Marmota (90 vrhd, zimu, velikost vrhu poctem pomocniki, vysoky pocet 5 2004
marmota 343 ml.) pozitivné souvisel s pteZitim ml.; samice
marmota) jsou nakladné - snizuji preziti
svist alpsky 23 sk. ptiroda ano pohlavi, vék preziti zimy, velikost | subadultni jedinci prezivali méné obdobi | Allainé et al, 2000
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(Marmota (73 vrhq, vrhu zimy v mensich sk; po¢et pomocnych &'d
marmota 207 ml.) pozitivné souvisel s pfezitim
marmota) subadultnich; 22 neovliviiuji preZiti ml.
Sakal ¢abrakovy 15 vrha ptiroda ano ne preziti mladat preziti ml. vzrista s po¢tem dospélych Moehlman, 1979
(Canis mesomelas) | (9 sk.) pomocniki
tamarin pingi 13 sk. pfiroda ano pohlavi preZiti mladat preZiti ml. nesouvisi s poétem & ve sk.a | Savage et al, 2009
(Saguinus oedipus) | (58 vrhi) velikosti sk.
tamarin pinci 10 sk. zajeti ano zkusenost preziti mladat, vyvoj | vyvoj ml. neovlivnila zkusenost a pocet Washabaugh et al,
(Saguinus oedipus) | (28 vrh(, (rodice i sk.) mladat pomocnik(; preziti ml. ve 3 po sobé 2002

58 ml.) jdoucich porodech se neménilo v

zavislosti na zkusenosti

tamarin pinci 942 ml. NERPRC ano ne preziti mladat pomocnici snizuji pocet odmitnuti ml. Johnson et al, 1991
(Saguinus oedipus) (zajeti)
tamarin pinci 1093 NERPRC ano ne preziti mladat pomocnici snizili miru odmitnuti ml. dom | Bardi et al, 2001
(Saguinus oedipus) | Zivych (zajeti) Q

ml.
tamarin pinci 8 sk. pfiroda ano pohlavi preziti mladat velikost sk. nema vliv na preziti ml., ale Savage et al, 2021
(Saguinus oedipus) | (235 ml., sk.s 1 & méla méné preziviich kojenci

126

vrhi)
tamarin WeddelGv | 14 sk. Ptiroda + ano pohlavi preziti mladat velikost sk. urCuji pocet ml., kterd prezila | Watsa et al, 2017
(Leontocebus (Leo. w.) | data do odstaveni
weddelli) a tamarin | 7 sk.
vousaty (Saguinus | (Sag. im.) Metaanalyza: pocet dospélych @2 a
imperator) + velikost skupiny vyznamné koreluji s
metaanalyza reprodukénim vykonem skupiny; pocet
(Saguinus spp, dospélych & neovliviiuji reprodukéni
Leontopithecus vykon sk.
caissara; Cebuella
pygmaea a
Callithrix jacchus)
vlk obecny (Canis 3 ptiroda ano pohlavi preziti mladat Pteziti ml. rostlo s vyssi velikosti sk.; Ausband et al, 2017
lupus) populace preziti klesalo s dal$im dospélym

(670 ks) nemnoziciho se &; neutraln{ vliv u

dospélych @9
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vlk obecny (Canis 160 vrh( | ptiroda ano ne parita, velikost vrhu, | Ve vétsich sk. vyssi parita, vétsi velikost Ausband a Mitchell,
lupus) /data preziti mladat vrhu; ve vétsich sk. mensi preziti ml. 2021
vlk obecny (Canis 19 sk. ptiroda ano ne preziti Sténat preZiti ml. ovliviiuje celkovy pocet Jacobs et al, 2019
lupus) (279 ml.) dospélych
vlk obecny (Canis 123 sk. pfiroda/dat | ano pohlavi preziti mladat ml. vice preZila, kdyZ se o né staralo vice | Brainerd et al, 2008
lupus) (148 ks) a pomocnik
vlk obecny (Canis 38 sk. priroda ano ne preziti mladat velikost sk. pozitivné souvisela s velikosti | Stahler et al, 2012
lupus) vrhu a prezitim ml. do prahové velikosti

nad ni kazdy dalsi jedinec snizil velikost

vrhu
vlk rudohnédy 489 ks pfiroda ano ne velikost vrhu, preziti Pomocnici zvysili @ budouci vék posledni | Sparkman et al,
(Canis rufus) mladat, LRS reprodukce, pocet reprodukénich 2011

udalosti a LRS; & pomocnici snizili LRS;
pfitomnost pomocnikd zvysila preZiti ml.
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5. Diskuze
V ramci jednotlivych vysledka pro 42 studii zkoumajici velikost skupiny byl obecné nejvice

pozorovanym jevem pozitivni vliv vétsi skupiny na jeji reprodukéni Gspésnost. A soucasné jeji
reprodukcni Uspésnost klesala, kdyz byla skupina mensi. Na druhou stranu, pokud skupina
presahla urcCitou velikost, tak se reprodukce skupiny zhorSila. Napiiklad u surikat se mlad’ata
rodila leh¢i (English et al, 2013) a snizovala se velikost vrhu (Clutton-Brock et al, 2008 a Ozgul
et al, 2014). Avsak ve vétSich skupinach surikat (oproti malym) se mirné zvysilo preziti mlad’at
(Clutton-Brock et al, 2008), zvysila se uspésnost porodu (Ozgul et al, 2014), snizil
se meziporodni interval (Russell et al, 2002) a zvySovala se velikost vrhu (Stephens et al, 2005).

V 17 studiich, které zkoumaly vliv slozeni skupiny, byla nejvice reprodukce zkoumana
s ohledem na pohlavi pomocnika. Reprodukéni tspésnost stoupala s pritomnosti vétSiho mnozstvi
pomocniki samcu a klesala s jejich ubytkem az Gplnou absenci. Pfitomnost samcu muze byt i pro
preziti mlad’at skodliva jako napriklad u vlka obecného (Ausband et al, 2017) nebo neovlivnilo
preziti mlad’at (Bales et al, 2001 a Flach, 2019). AvSak pfitomnost samcu pozitivné ovlivnila
preziti mlad’at (Savage et al, 2021; Allainé a Theuriau, 2004 a Allainé et al, 2000) a rust mlad’at
(Heslin Piper et al, 2017 a Heslin Piper, 2015) mnohem castéji.

Dal$im pozorovanym jevem v ramci tabulky byl vék helpri v porovnani s mirou a kvalitou
reprodukce. Bohuzel zobecnit vliv véku pomocnikid nelze, protoze se jeho vlivem v ramci
shrnutych ¢lanka v tabulce vénovala pouze jedna studie. Ve studii, kde se vék pomocniki
zkoumal, nevyslo zadné ovlivnéni velikosti vrhu v pfitomnosti subadultnich a dospélych jedincu
(Venkataraman, 1998). Vék pomocnika zpusobuje zmeény v chovani, napiiklad u hraboSe
preriového se s rostoucim vékem pomocné samice snizovalo jeji mateiské chovani k mlad’atim
(Lonstein a De Vries, 2001). Podobné vék rodi¢u predpovida chovani k mladatim, napiiklad
niz$i veék rodi¢l u tamarina pinc¢iho piedpovida vétsi pravdépodobnost tyrani a odmitnuti mlad’at
(Bardi et al, 2001 a Johnson et al, 1991). Vliv véku jinych ¢lent skupiny, v§ak muze reprodukéni
uspésnost skupiny ovlivnit. Napiiklad pritomnost dalSich zavislych mlad’at negativné ovliviiuje
preziti ostatnich mlad’at u lvicka zlatohlavych (Heslin Piper, 2015 a Heslin Piper et al, 2017).
Vys$si veék napiiklad dominantnich jedinci muze pozitivné ovlivnit pieziti mladat u vlka
obecného (Canis lupus) (Ausband, 2019) a psa hyenovitého (Marneweck et al, 2019). Vék

dominantnich samic u kalimik neovliviioval preziti mlad’at, ale prodluzuje samici meziporodni
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interval (Flach, 2019). AvSak vyssi vék dominantni samice muze negativné ovliviiovat velikost

vrhu naptiklad u dhoula (Venkataraman, 1998).

Podobné také nelze dobie generalizovat vliv zkuSenosti ¢lent skupiny na miru a kvalitu
reprodukce. V ramci tabulky se jejimu vlivu vénovala pouze jedna studie a v ni se ani jeji ucinek
na reprodukci neprojevil. Konkrétné zkuSenost skupiny tamarina pinciho v zajeti neovlivnila
rychlost vyvoje mlad’at ani se neménilo preziti mlad’at s paritou dominantni samice (Washabaugh
et al, 2002). Tento vysledek byl z Casti potvrzen i nejrecentn€jSim vyzkumem pouze zkuSenosti
dominantnich samic divokych tamarinua pincich. Potvrdil, ze zkuSenost dominantni samice s péci
o mladaty neméla vliv na jejich preziti (Savage et al, 2021). AvSak nezkuSenost dominantni
samice je spojovana s tyranim mlad’at a jejich opusténim v kojeneckém véku (Bardi et al, 2001).
Pravé proto nelze vyznam zkuSenosti piehlizet, byt jenom zkuSenost jednoho zrodi¢u muze
zmeénit reprodukéni vykon. Napiiklad mlad’ata zkuSeného samce piskomila mongolského rychleji
nabirala vahu a partnerce zkuseného otce se snizil meziporodni interval a parita (Salo a French,
1989). Podobné mlad’ata zkuSeného samce hrabose prériového rychleji rostla a jejich preziti

se zvySovalo se zkuSenostmi obou rodicu (Stone et al, 2010).

Srovnanim vysledku jednotlivych studii, jsem dosla k zavéru, ze nejvice miru a kvalitu
reprodukce u psovitych Selem ovliviiuje velikost skupiny a nikoli jeji slozeni. Velka velikost
smecky byla spojena s lepsi reprodukci, a to zejména tim, Ze vzrostla mira preziti mladat,
napiiklad u psa hyenovitého (Marneweck et al, 2019 a Angulo et al, 2013) a vlka obecného
(Ausband et al, 2017 a Ausband a Mitchell, 2021). Stejné€ tomu tak bylo u promykovitych, kdy
reprodukce byla taktéz nejvice pozitivné ovlivnéna vétSi velikosti skupiny. Napiiklad se
ve vétSich skupinach rodilo vice mlad’at u mangusty trpaslici (Rood, 1990) a zaroven se zvysilo
preziti mlad’at (Rasa, 1989 a Rood, 1990). U drapkatych opicek bylo nejdulezitéj$im faktorem
pohlavi jedincu ve skupiné. Nejvice mirou a kvalitou reprodukce manipulovala pfitomnost
pomocnych samcu, jejichz pfitomnost ve skupin€ zvySuje miru preziti mlad’at naptiklad u Ivicka
zlatohlavého (Heslin Piper et al, 2017), kosmana bélovousého (Koenig, 1995) a tamarina pin¢iho
(Savage et al, 2021). Reprodukce hlodavca byla zlepSena, konkrétné nejvice vétsi velikosti
skupiny, ve které se zvySovala reprodukcni uspeSnost. Napiiklad se navysilo preziti mladat

u hrabose prériového (Solomon a Crist, 2008) a svisté alpského (Berger et al, 2015).
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Na druhou stranu, pokud se podivame na detailn€j$i porovnani, vzdy né€jaké rozdily najdeme,
napiiklad u vlka obecného a psa hyenovitého. Pieziti mladat u obou druhii je pozitivné
korelovano s vétsi velikosti skupiny (Ausband et al, 2017 a Marneweck et al, 2019), u obou
druht se zvySuje velikost vrhu s velikosti smecky (Ausband a Mitchell; 2021, Gusset
a Macdonald, 2010). Muaze dochazet 1 k rozdilnym reakcim miry a intenzity reprodukce
na velikost a slozeni skupiny. Napfiklad u vlka obecného existuje slaba korelace véku
dominantniho paru a jejich zkuSenosti na preziti mlad’at (Ausband, 2019). Pravdépodobnost
preziti mlad’at se po pfidani dospélého nereprodukcéniho samce do vICi smecky snizuje, ale
piekvapivé piidanim dalSiho reprodukéniho jedince do smecCky se preziti mladat navySuje
(Ausband et al, 2017). Velikost vrhu se u vlka obecné zmensuje, kvuli vy$§imu véku dominantni
samice (Stahler et al, 2012). Reprodukce u vlku Castéji selze a zmensi se velikost vrhu v mensich
smeckach, ale pfesto v nich pii nepfiznivych podminkach mladata 1épe prezivaji (Ausband
a Mitchell, 2021). U pst hyenovitych se signifikantné zvySuje preziti mladat s vy$Sim vékem
matky (Marneweck et al, 2019) na rozdil od vlka. Vyssi velikost smecky snizuje u hyen veék prvni
reprodukce dominantni samice (Marneweck et al, 2019). Ve vétSich smeckach hyen se snizuje
prezivani dospélych jedinct, ale pteziti subadultnich jedinct neni ovlivnéno velikosti smecky
(Creel a Creel, 2015). Avsak pramérny vek jedince se zvySuje se ziskanim dominantniho statusu

(Spiering et al, 2010) a samci prezivaji 1épe nez samice (Creel a Creel, 2015).

Studie se liSily v délce, jak dlouho populaci sledovaly, napriklad nekteré studie pokryvaly
krats$i Casovy usek jako napiiklad u rypoSe damarského, u kterého byla dominantni samice
monitorovana pred graviditou a po porodu i jeji mlad’ata do véku 4 tydnu (Lutermann a kolektiv,
2014). Dalsi studie pozorovaly populaci, kvuli preziti mladéte do konce jednoho neptfiznivého
obdobi, napriklad pieziti mlad’at pies zimu po ztraté rodiCe u vlka obecnych (Brainerd et al,
2008). A nakonec se v minimalnim zastoupeni objevuji studie mapujici celozivotni reprodukéni
uspéch, napiiklad studie pozorujici pifezivani a rozmnozovani nékolika generaci u vlka
rudohnédého (Sparkman et al, 2010). Délka studie a tim rizné dlouha doba, po kterou byl méfen

reproduk¢ni uspéch, mohla mit na vysledky a mezidruhové porovnani nepochybné vliv.

Zavérem lze tedy fict, ze reprodukci skupin kooperativné se rozmnozujicich savcu hlavné

ovliviiuje vys$si velikost skupiny a vyssi poCet pomocniki samcu.
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