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Abstrakt

Protandrie se zaméienim na motyly

Vymirani motyli jako indikatorti zdravé a rozmanité piirody piredstavuje
redlny problém. Tato prace pfipomina, ze motyli nelze chranit jako jednotlivce,
jediné feseni je v pochopeni specifickych narokd kazdého druhu. Mnohé z nich,
véetné nejohrozengjsich druhli, maji navic tyto naroky rozsifené o specifika svych
zivotnich strategii. Majoritnim cilem této prace je vytvofit uceleny piehled o
protandrii se zaméfenim na motyly. Prostiednictvim literarni reSerSe jsou zde
piiblizeny prekopulac¢ni a parovaci strategie, reprodukéni systémy a rozmnozovani
motyll. Nejveétsi prostor je vénovan protandrii, diiveéjsimu vyskytu samc¢iho pohlavi
u zivocCichii. Existuje sedm hypotéz vysvétlujicich divody tohoto fenoménu, tii
z nich jsou nejvice relevantni pro motyli. Slouzi k zabranéni pfibuzenského pafent;
zajistuje, ze se samice oplodnuji bezprosttedné po jejich vyskytu, aby se
minimalizoval jejich uhyn pied reprodukci; samci, jenz se objevuji dfive pred
samicemi, maji vétsi Sanci na pafeni s jednou nebo nékolika samicemi nez samci,
vyskytujici se pozdé&ji. Prostor je také vénovan disledkim plynoucich z protandrie v

piipad€ malych populaci a zméné klimatu ve vztahu k protandrii.

Kli¢ova slova: zivotni strategie; protandrické systémy; etologie; Lepidoptera



Abstract

Protandry with focus on butterflies

Extinction of the butterflies as indicators of a healthy and diverse nature is a
real problem. This work recalls that butterflies cannot be protected as individuals, the
only solution is to understand the specific needs of each species. In addition, many of
them, including the most endangered species, have added their life history traits to
these demands. The main aim of this work is to create a comprehensive overview of
the protandry with a focus on butterflies. Through literature research, precopulation
and mate-location strategies, reproductive systems and reproduction of butterflies are
presented. The largest part is devoted to protandry, the earlier emerge of male gender
in animals. There are seven hypotheses explaining the reasons for this phenomenon,
three of which are most relevant to butterflies. It is used to prevent inbreeding;
ensures that females are fertilized immediately after their occurrence to minimize
their deaths before reproduction; males that appear before females are more likely to
mate with one or more females than males that occur later. There is also a part
devoted to the consequences of protandry in the case of small populations and

climate change in relation to protandry.

Key words: life history traits; protandric systems; ethology; Lepidoptera
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1 Uvod

Protandrie je tendence samct vyskytnout se na mistech rozmnozovani dfive pred
tim, nez se zde vyskytnou samice. Tento fenomén nalezneme kromé dalSich
zivoCichii predevS§im u hmyzu. Objevuje se také u urcitych druht motyli
(Fagerstrom et Wiklund, 1982). Zpravidla se jedna o druhy, u kterych se samice paii
pouze jednou, brzy po jejich vyskytu. Samice tim snizuji riziko jejich
predreprodukéni smrti. Za téchto okolnosti maji samci, ktefi se vyskytnou mezi
prvnimi, Vice piileZitosti k naslednému pafeni nezli ti, ktefi se vyskytnou pozdé&ji
(Morbey, 2013).

Motyli v zivo€isné FiSi zaujimaji zvlastni misto. Svédéi o tom jiz samotna
pojmenovani nékterych z nich — létajici drahokam (Landman, 1999) ¢i 1étajici
ostatni hmyz, jsou povazovani za krasné, nézné a prchavé tvory (Landman, 1999).
V ptirodé hraji motyli zasadni roli, jsou uzitecnymi indikatory celkového zdravi
ekosystémt a biodiverzity. Bohuzel, populace tohoto hmyzu rapidné klesaji v
dusledku lidskych ¢innosti, pfedev§im kvili ni¢eni stanovist’ a pouzivani pesticidi

(Ghazanfar et Raza, 2015).

Tato bakalaiska prace ma piiblizit protandrii se zaméfenim na motyly. Pro ucinnou
ochranu motyli je dilezité porozumét jejich Zivotnim strategiim na trovni druht
(Morbey et al. 2012). U motyll s touto rozmnoZovaci strategii musi byt jejich
ochrana vice komplexni. Nejsou vazani pouze na jedno stanovisté, jejich populace
Casto zavisi na uspéchu nejschopnéjSich jedinci a jejich vyskyt je disledkem
vzajemného pusobeni genetickych faktorti s faktory tykajici se zivotniho prostiedi

(Morbey, 2013).

V této bakalaiské praci poukazuji také na nevyhody protandrie, obzvlasté na
dasledky vyplyvajici pro malé populace motyli. Takové populace mohou byt
oslabené napiiklad nevlidnym pocasim nebo vzacnosti zdrojia. Mize se u nich
projevit fada dalSich obtiZi souvisejicich s genetickym uspofaddnim populaci

(Konvicka et al. 2005).

Zmeéna klimatu predstavuje ve vztahu K protandrii neurCitou hrozbu, ktera zatim
nebyla dostatecné prozkoumana. Zvyseni okolni teploty ma ¢asto piimy vliv na

rychlost metabolismu, vyvoj, nebo na vzorce chovani jedincu.



Mnoho druht hmyzu ovliviiuje diivéjsi zacatek a prodlouzeni doby trvani sezon,
nastavajici soubézné s aktualnimi globalnimi zménami klimatu (Spottiswoode et
Saino, 2010). To =znamena, Ze¢ jiné teplotni podminky Zivotniho prostiedi
protandrickych druhii by mohly ovlivnit nacasovani jejich vyskytu, otazkou zistava,
jak zasadné.

2 Cile prace

StéZejnim cilem této bakalafské prace je rekapitulace dosavadnich zakladnich
poznatkii o fenoménu protandrie prostiednictvim literarni reSerSe stézejnich

literarnich praci.

Dalsim cilem je upozornit na dulezitost pochopeni zivotnich strategii motyld, za
ucelem jejich ucinné ochrany.

3 Rad motyli

Mezi hmyzimi fady patii motyli k vyvojove nejpokrocilejsim a druhové nejbohatsim,
je znamo vice nez 150 000 druht motyla (Kovatik, 2000).

Na zéaklad¢ tvaru tykadel bylo v minulosti u¢inéno hrubé rozdéleni na denni
(Rhopalocera) a no¢ni (Heterocera) motyli (jedna se o déleni tc¢elové), kde do prvni
skupiny patii motyli S Kyjovité¢ zakoncenymi tykadly a do druhé zminéné motyli,
kteti maji tykadla jinych tvarG (napf. nitkovitd, hiebenita nebo péfovitd). Denni
motyli jsou zpravidla svétlejsiho zbarveni a létaji za denniho svétla, oproti tomu
no¢ni motyli jsou temnéji zbarveni a jsou aktivni v noci. Existuje vSak mnoho

vyjimek (Landman, 1999; Macek et al. 2007).
Vyssi klasifikace fadi motyli do kmene ¢lenovet (www.biolib.cz):
kmen: Arthropoda (¢lenovci)
podkmen: Hexapoda (Sestinozi)
ttida: Insecta (hmyz)
podtiida: Pterygota (kiidlati)
infratfida: Neoptera (novokiidli)
kohorta: Endopterygota (hmyz s proménou dokonalou)

fad: Lepidoptera (motyli)



Motyli maji zivotni cyklus zahrnujici dokonalou proménu. Probiha nasledovné; z
vajicka vyléza housenka, ktera prochazi n€kolika riistovymi stupni a nékolika stupni
svlékani; pii poslednim svlékani se housenka proméni v kuklu, v tomto stadiu
probiha vnitini pfestavba housenky (tzv. metamorféza). Nakonec se larva méni v

dospély, okiidleny hmyz (Kovarik, 2000).

Tykadla motylim udrzuji rovnovahu, plni lohu hmatového organu, ale také slouzi
jako organ Cichu. Nejvyznamnéjsi slozkou potravy dospé€lcu je nektar z kvéta. Zde
také existuji vyjimky, napt. nékteré Celedi nemaji sosak vyvinuty viubec (Landman,
1999).

3.1 Prekopulacni strategie

K vyhledani vhodného partnera stejného druhu opa¢ného pohlavi, slouzi rtuzné
strategie nebo jejich kombinace (Landman, 1999). Prekopulac¢ni chovani zahrnuje
kazdy typ chovani, jehoz vysledkem je ziskani sexudlniho partnera. Po fazi
vyhledavani (Ringo, 1996) nasleduje chovani pfi namluvach, vedouci k vybéru
lepSiho sexualniho partnera (Safonkin, 2011). Jedinec se snazi zaujmout druhé
pohlavi a ziskat ho ke kopulaci. Podnét k tomuto chovani mlZe vychazet jak ze
strany samce, tak ze strany samice, piipadné od obou pohlavi. Hmyz, v¢etné motyld,
vykazuje z hlediska ontogeneze tii typy receptivity neboli kopulacni piipravenosti.
Cyklickou (samice jsou stiidavé receptivni a nereceptivni), kratkodobou (samice se
paii béhem jednoho kratkého vyvojového obdobi) nebo kontinualni. Primarni
(pocatecni) receptivita muze byt stimulovana nebo inhibovana vyzivou, vyvojem

pohlavnich organti nebo hormony (Ringo, 1996).

Nejlépe prostudované je vyhledavaci chovani samci (mate-locating behaviour).
Samci se nemusi zabyvat kladenim vajicek, jejich hlavni nebo alespon nejnapadnéjsi
aktivitou je shanéni partnerek (Benes et al. 2002). Tradi¢né se rozlisuji tyto obecné
kategorie; (1) c¢ihani (perching) - vyckavaci strategie, samci sedi na mistech s
dobrym rozhledem (napt. vyvysené koruny stromd, kefe, volna puda), a zkoumaji
prolétavajici objekty ve snaze nalézt samici, (2) patrolovani (patrolling) - témér
nepfetrzity let samct pti hledani samic, (3) hilltopping — samci i samice vyhledavaji
vrcholy kopct, na kterych dochazi k vybéru partnerG a k paieni (Scott, 1974,
Zonneveld et Metz, 1991).



Perchujici druhy se obvykle pafi v omezenych oblastech, ¢asto v pribéhu urcité ¢asti
dne. Vybér pro pafeni v malé ¢asti habitatu muze nastat, je-li tento typ lokality
frekventovany pro velké mnozstvi druht, je-li hustota druhu nizka, nebo pokud se
samice vyskytuji pouze v ¢asti obvyklé letové oblasti. Patrolujici druhy se zpravidla
pati po celém biotopu a v kteroukoliv denni dobu. Tato strategie miize byt vyhodna v
chladnych oblastech, kde let pomaha motyli zahtat (Scott, 1974).

Piikladem perchujiciho motyla s protandrii je Brassolis sophorae (Linnaeus, 1758).
Tento motyl je bivoltinni, neboli majici dvé (diskrétni) generace ro¢né (Benes et al.
2002). Obdobi dospélosti trva témet 5 tydnt. Obé pohlavi jsou schopna se patit brzy
po jejich vyskytu. Doba letu dospélych samcti je omezena na soumrak, kdy obvykle
patroluji volné vzdu$né prostory. Samci maji rychly a nepravidelny let, zatimco
samice maji pomalejsi planarni let. Pafeni mlize probéhnout béhem jednoho dne po
vyskytu samic v biotopu. Samice jsou vét§i nez samci, a to jak v télesné hmotnosti,
tak v délce kiidel. Tento fakt souvisi stim, ze jejich zadeCkova cast je
charakteristicky zvétSeny vajicky (Ruszczyk et Carvalho, 1993; Carvalho et al.
1998).

Prikladem patrolujiciho motyla s protandrii je Parnassius smintheus; Doubleday,
[1847]. Generace tohoto motyla jsou monovoltinni, neboli jednou za rok se vyviji a
rozmnozuje (Bene$ et al. 2002). Patrolujici samci hledaji samice, vétSina samic se
spafi velmi brzy po jejich vyskytu. Potomstvo dané samice je hodné rozptyleno.
Samice kladou vajicka jednotlivé a mezi kladenim mohou uletét desitky metrt.
Samice muze naklast stovky vajicek. Prezimovani, ke kterému dochazi ve stadiu

vajec je spojené s vysokou mortalitou (Keyghobadi et al. 2002).

3.2 RozmnoZovani motyli

Vylihla, dosud neoplozena samice vylucuje feromony z poslednich zadeckovych
¢lankt, nékdy preménénych na tzv. nepravé kladélko (Landman, 1999). Pokud
samice napadné vysune koncové ¢lanky zadecku, je to neklamné znameni, ze samice
,vabi“ a je tedy dosud neoplozena. Samice zahajuje vabeni s nastupem vhodnych
klimatickych podminek. Samec feromony registruje pomoci ¢ichovych organi
umisténych v tykadlech, ¢ichova buiika odpovidé typu dané pachové molekuly vabici
samice, samec tak nedokaze vyhodnotit pachové feromony jinych druhii. Po analyze

hustoty molekularniho proudéni, sily a sméru vétru, samec uréi smér
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(i to i na vzdalenost nékolik kilometrti) a patravym letem se pfiblizuje ke zdroji

vabeni (Kovaiik, 2000).

Posledni dva ¢lanky u samct a posledni tii u samic se pieménily v kopula¢ni organy.
Samci maji na konci svého téla par kleStovitych vyrastk, béhem pafeni si jimi
ptidrzuji samici. (Landman, 1999). Kopulujici par setrvava v klidu v rtznych
polohach typickych pro dany druh ¢i skupinu druhti i zna¢né dlouhou dobu 12 az 24
hodin. Samec ponechava penis zasunuty ve zvlastnim otvoru samice, ktery slouzi u
vétSiny motyld vyhradné ke kopulaci. Postupné dochazi k pienosu spermatoforu a k
vlastnimu oplozeni. Po skonceni kopulace je samec vétSinou pfipraven k dalsimu
pareni, i kdyz kvalita oplozeni je jiz Casto niz§i. Dalsi oplozeni samice vétSinou
odmita, s vyjimkou ptipad, kdy oplozeni nebylo Uspé$né. V takovém piipadé
samice pokracuje ve vabeni (Kovaiik, 2000). Samice jsou opatfeny kladélkem,

prostiednictvim kterého kladou vajicka na rostliny (Landman, 1999).

3.3 Reprodukéni systémy

Mezi hlavni typy reprodukénich systémi u motyl patii monogamie, resp. monandrie
(spafeni samice pouze s jednim samcem) a polygamie, resp. polyandrie (opakované

pareni se s vice samci) (Safonkin, 2011; Wiklund et Forsberg, 1991).

Monogamni druhy motyli nemaji postkopulaéni mechanismy slouzici ke zvySeni
uspéchu pfi zajistovani vlastniho potomstva. Témi jsou naptiklad kompetice spermii,
skrytd samici volba a pravdépodobné i ,,noSeni darkd*. Monogamie mé fadu vyhod,
piedevsim pravé v jedné kopulaci. S piiznivym vysledkem jednoho pafeni, samice
Setfi energii nezbytnou pro migraci a nasledné kladeni vaji¢ek. Potencialni fyzické
poskozeni zplisobené vicenasobnou kopulaci je zmirnéno. Na rozdil od polygamnich
druhti je uspéch reprodukéniho chovani u monandrickych druhti uréen pted, nebo
béhem patfeni. V piipadé polygamie, hlavni roli v tuspéchu reprodukce hraji
kopula¢ni mechanismy, souvisejici s morfologii pohlavnich organd (vhodnost

pohlavnich organti samci a samic) a postkopulacnimi mechanismy (Safonkin, 2011).

Protandrické popula¢ni modely (Wiklund and Fagorstrom, 1977; Iwasa et al., 1983)
naznacuji, Ze uspéch pafeni samctl je zvyhodnén jejich hromadnym vyskytem pted
vyskytem samic. Samci, ktefi se objevi na mistech rozmnozovani pozdé&ji, ztraceji v
»evoluéni hie“ Sanci na produkci potomstva. Samci, jenz se vyskytli dfive, v této hie

vyhravaji, 1 kdyz riskuji, Ze zahynou dfive, nez se viibec samice objevi.
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Nicméné maji ptilezitost najit maximalni mnozstvi receptivnich samic bezprostfedné
po jejich vylihnuti. Ve vyvoji divergence polygamnich a monogamnich strategii
reprodukéniho chovani to muze byt klicovym faktorem. U hmyzu s polyandrickym
systémem pareni se samice pari béhem celé¢ho zivota a reprodukéni uspéch samcti se
béhem jejich zivota neustale zvySuje. Monandricky reprodukéni systém, S Krat$im
obdobim pareni, mén¢ zavisi na délce zivota samcu, protoze receptivni samice jsou

dostupné pouze na zacatku letu generace (Wiklund et al., 2003; Safonkin, 2011)

Dalsim dulezitym faktorem ovliviiujicim pravdépodobnost opakovaného pafeni je
konkurence. Konkuren¢ni boj vede k vétsi sexualni aktivité samic i samct. V pripadé
polyandrie vede konkurence mezi samci k opakovanému pafeni samice, a to nejen s
riznymi samci, ale také se stejnym samcem. Faktem je, Ze vEtSi samci jsou schopni

Castéjsiho opakovaného pafeni nez samci mensiho vzrustu (Safonkin, 2011).

3.4 Parovaci strategie

VétSina motyll nezije déle nez dva az tfi tydny, v tomto kratkém cCase se musi
postarat 0 svou reprodukci (Landman, 1999). Jak zminuje Wiklund (2018), dosazeni
Spafeni muze byt problémem stejné tak pro samice, jako pro samce. Sexualn¢ aktivni
samci zpravidla znacné pievysSuji poCty samic, z tohoto diivodu je pro primérného
samce daleko t&€z8i najit vhodnou samici Kk pafeni. U hmyzu pozorujeme Fadu
Systému pafeni. Pro nékteré samce to obnasi stravit cely Zivot hledanim samic, s tim
spojené ziskavani tizemi a lekovou polygynii (Thornhill et Alcock, 1983). Polygynie
(z angl. polygyny) je oznaceni pro pafeni se jednoho samce s vice samicemi (zaroven
se samice pafi s jednim samcem). Je zde dulezita distribuce samic. Jednim z typu
polygynie je takzvana lekova, kdy si samci brani sva symbolicka teritoria, ktera
navstévuji samice. Samci Se 0 potomstvo nestaraji (Hoglund et Alatalo, 2014).
Teritorialita a lekovani obvykle zapii¢inuji konkuren¢ni boj mezi samci 0 samice, a
proto muze vést k Selekci samcu s velkou velikosti téla (Teder, 2014). Vytvoiené
systémy pafeni, S jejichz pomoci samci neustale vyhledavaji samice, lze povazovat
za podobné situace, jako je konkurencéni boj (Persson, 1985). Ackoli mize mit
velikost samcit vyznamné duasledky pro ziskdni protéjSku k péafeni, samci soutézi 0
samice také v ¢asovém rozméru. Stru¢né feceno, skutecnost, Ze pomér pohlavi je

témert vzdy vEtsi u samci znamena, Ze receptivnich samic je nedostatek,



a tudiz by méli samci nacasovat jejich vyskyt, aby maximalizovali pocet stfetnuti

S témito samicemi béhem jejich zivota.

Predikce toho, jaké by mélo byt ¢asové rozvrzeni vyskytu samci a samic, je zna¢né
usnadnéno matematickym modelovanim. Od konce sedmdesatych let az do dnesnich
dnt byla fada modelt zdokonalena, aby pomohla objasnit naptiklad otazku; jestlize
zname podobu kiivky vyskytu samici populace, jak by méla vypadat kiivka,
znazoriujici vyskyt samci casti populace v ¢ase? Tyto modely v podstaté spadaji do
dvou kategorii (Wiklund, 2018). V prvni skupiné modely piedpokladaji, Ze rozdéleni
Cast vyskytu je neménné (Wiklund et Fagerstrom, 1977; Fagerstrom et Wiklund,
1982; Zonneveld et Metz, 1991) a tvar kiivky znazornujici vyskyt je disledkem
vzajemného pusobeni genetickych faktord s faktory tykajicich se Zivotniho prostiedi,
jako je napiiklad teplota (Wiklund et Fagerstrom, 1977). Druha skupina modeld
predpoklada, Ze neexistuji zadné vlivy na tvar kiivky vyskytu samct (Botterweg,
1982).

Kromé riiznych optimaliza¢nich kritérii, tyto dva druhy modelt jsou zalozeny na
stejném souboru piedpokladl; (1) jiz zminény vliv genetiky, (2) vSechny samice
budou oplodnény, (3) samice se spati pouze jednou, (4) samice se pokazdé spaii v
den jejich vylihnuti, (4) samci jsou schopni vicenasobného pateni, (5) samci jsou
obdafeni danou mirou imrtnosti, ktera je nezavisla na vé€ku. Kromé toho oba modely
také predpokladaji, ze vSichni samci, ktefi jsou aktivni ve stejny den, maji stejné
prilezitosti k nalezeni, a spafeni se s ,,panenskou‘ samickou. Z tohoto divodu oba
typy modelt predpokladaji pouziti optimalizaéniho kritéria, ze samci jsou
selektovani pro maximalizaci po¢tu pafeni béhem jejich Zivota, coZ je pfimo imérné
poctu samic, se kterymi se stfetnou a nepfimo umérné poctu konkurujicich samcti
(Wiklund, 2018).

4 Protandrie

U mnoha taxont mtzeme pozorovat rozdilny vyskyt samcti a samic na mistech
samci Casti populace na rozmnozovacich stanovistich, nezli je tomu tak u samici ¢asti
(Morbey et Ydenberg, 2001). Darwin byl prvni, kdo si uvédomil teoreticky vyznam
protandrie, vysvétloval ji jako dasledek pohlavniho vybéru (Carvalho et al. 1998).



Je naprosto nezbytné vyzdvihnout, ze doména protandrie je omezena na druhy, které
maji oddélené a zaroven také neptekryvajici se generace. To plati jak u hmyzu, tak i
u ostatnich tfid, ve kterych se protandrie vyskytuje. Protandrie se nemuze existovat
Vv prosttedi, kde jsou pfitomni reproduktivné aktivni samci a samice v prub¢hu celého
roku (Wiklund, 2018). Termin protandrie se v literatufe také pouziva k oznaceni
vzniku né&jakého ukazu, jenz se objevuje v podobném case (Morbey et Ydenberg,
2001).

Protandrie se objevuje u rozmnozovani riuznych Zivoéisnych taxond (Morbey et
Ydenberg, 2001) i u rozmnozovani dvoudomych rostlin. Konkrétnéji se vyskytuje
napt. v pripadé migrujicich ryb z ¢eledi lososoviti (Salmonidae, G. Cuvier, 1816),
migrujiciho ptactva, u hmyzu a u hermafrodickych zvifat (Morbey et Ydenberg,
2001; Moller et al. 2008). Naptiklad samci motyli se mohou lihnout z kukel jako
pohlavné zrali jedinci v priméru diive nezli samice (Wiklund et Fagerstrom, 1977,
Morbey, 2012). U ptaka zijicich a migrujicich v mirném podnebném pasu, mohou
samci priletét na mista rozmnoZovani v praméru diive nezli samice (Myers, 1981;

Moller, 2004).

Opacny jev oznacuje protogynie (z ang. protogyny), a to diivéjsi vyskyt samic oproti
samcim. Jedna se o méné béznou formu pohlavni selekce (Oring et Lank, 1982;
Calabrese et Fagan, 2004), nez kterou je protandrie. Je zastoupena piedevSim

nékterymi druhy ptakt s obracenymi rolemi pohlavi (Oring et Lank, 1982).

U hermafroditi se jevem oznacuje situace, kdy zacnou produkovat nejdiive sam¢i
pohlavni bunky — spermie (Charnov, 1982). V ramci jednoho jednotlivce Ize tuto
situaci povazovat pouze za problém odlisného nacasovani dozrani pohlavnich organt

(Morbey, 2013).

4.1 Hypotézy

Protandrie charakterizuje jev na trovni populace, ale ve své podstaté se tyka
individudlnich rozhodnuti o ¢asovéani reprodukce. V disledku toho, behavioralni
ekologie ptistoupila ke studiu selekénich faktort ovliviiujicich vyvoj protandrie.
Vétsina z téchto praci zahrnovala modelovani vyhod a nevyhod rozdilného
nacasovani vyskytu jedincl, nékteré uvazovaly o herné-teoretickém uhlu pohledu

(Morbey, 2013).



Nasledné bylo pro protandrii navrzeno nejméné sedm hypotéz (Tab. 1). Hypotézy se
vzajemné nevylucuji (Morbey et Ydenberg, 2001). Uréujicim faktorem pro
vyznamnost kazdé z nich je mira vicenasobného pareni samec¢kd a pfitomnost sam¢i
samicek) pro jejich populaci zadné pfimé dusledky (neovlivituje zdravi, kondici ¢i
zdatnost jedinct). Podle dalSich ¢tyf hypotéz ve druhé skuping, rozdil mezi sam¢im a
sami¢im nacasovanim ma piimé disledky na celkovy zdravotni stav u obou pohlavi a
vybér pfimo zachovava maximalni miru zdatnosti jedince (Wiklund et Solbreck,
1982; Morbey, 2013).

Tabulka 1: Sedm hypotéz protandrie (difivéjsiho vyskytu samci na stanovistich nez
samic). Vybér plsobi budto pfimo nebo nepfimo na rozdily mezi nacasovdnim
vyskytu samcu a samic. Tyto hypotézy mohou byt také ptizptisobeny k vysvétleni
diivéjsiho vyskytu samic v oblastech rozmnozovani (protogynie). Prevzato a

upraveno dle Morbey et Ydenberg (2001).

hypotéza druh pficina selekce kli¢ové zdroje
selekce
vyhody z pofadi | nepfima selekce me?i t.eritorié‘lnimi Ketterson et Nolan (1976);
pohlavimi (samci) M 1081
zvyhodiujici dfive prichozi yers (1981)
nepHmé silngjsi selekce samic
o P (nezli samct), vyvarovani se | Ketterson et Nolan (1983);
citlivosti nepiiznivym okolnim Francis et Cooke (1986)
podminkam panujicim ze
zacatku roku
nepiima silnéjsi sele}<Ce nedokonfalych Gauthreaux (1978):
. vrozenych vlastnosti, .
omezeni o e Wiklund et Solbreck
vztahujici se k diivéjSimu
, o . (1982)
vyskytu samct nezli samic
piflezitosti piima Wiklund et Fagerstrom
selekce samct, jejich diivejsi | (1977);
K pafeni vyskyt pred samicemi Bulmer (1983);
maximalizuje jejich prilezitosti | lwasa et al. (1983);
k pafeni Parker et Courtney (1983)
. selekce samic, pozdgjsi prichod
cen
y prima (az po samcich) minimalizuje | Fagerstrom & Wiklund
za Cekani jejich ¢as straveny ¢ekanim | (1982);
na samce Olsson et Madsen (1996)




selekce samic, pozdéjsi vyskyt
(az po samcich) jako patici | Wang et al. (1990);
strategie hodnoceni Wedell (1992)

vybéru pareni prima

selekce samct, piichod pred
samicemi dava moznost

vyhnout se pafeni s blizce Petersen (1892)

ptibuznymi jedinci

nepiibuzenského | ptima
pareni

Tyto hypotézy se lisi v pifedpokladanych cilech selekce; dle nacasovani vyskytu
samct vzhledem k vyskytu samic, dle nacasovani vyskytu samic k vyskytu samcu a

dle nezavislého nacasovani vyskytu samct a samic (Morbey, 2013).

4.1.1 Hypotéza vyhody z poiadi (Rank advantage hypothesis)

U ptaka se protandrie objevuje v pfipadé jejich soutéZeni o vybér teritoria piislusici
tém jedincum, jenz ptilétaji na dané uzemi mezi prvnimi (Ketterson et Nolan, 1976).
Nacasovani pfichodu samct lze také interpretovat jako evolu¢ni hru, jelikoz kvalita
ziskaného teritoria se odviji od poctu ptaku, kteii jiz ptiletéli diive (Smith, 1982).
Prilet samct do cilového pusobisté je hnan vpied timto typem konkurence (Kokko,
1999). Nacasovani priletu samct (a tudiz i stupen protandrie) je pravdépodobné dan
vyhodou v dosazeni vysoce kvalitniho uzemi a cenou za jeho dosazeni v ramci
brany v uvahu. V tomto piipadé by se o protogynii jednalo pfi obracenych rolich

pohlavi jedinct daného druhu (Morbey et Ydenberg, 2001).

4.1.2 Hypotéza citlivosti (Susceptibility hypothesis)

Pokud jsou pohlavi rozdiln¢ nachylnd na nepiiznivé pifirodni podminky na mistech
rozmnozovani, mize tato skutecnost dat za vznik protandrii. Naptiklad samci mohou
byt vEtsi nez samice, a tudiz 1épe zvladnout Spatné podminky, které pievladaji na
zacatku roku. Tedy samci se vyskytnou dfive v roce, v dob¢ nepfiznivych podminek
(Ketterson et Nolan, 1983). Tato hypotéza pracuje s piedpokladem existence
podobnych vyhod pro obé pohlavi u diivéjsiho vyskytu s tim, Ze to pro kazdé z nich
obnasi vydani rozdilné energie. Mira protandrie by méla zaviset na tom, jak vyrazné
ptirodni podminky ovliviiuji samce a samice. Vybér by nahraval protogynii, pokud
by byli samci dfive v dobé rozmnozovani citlivéj$i na neptiznivé podminky nez

samice (Morbey et Ydenberg, 2001).
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4.1.3 Hypotéza omezeni (Constraint hypothesis)

Rozdil v casech vylihnuti muize byt privodnim jevem piirozeného vybéru
selektujiciho jiné zivotni strategie (life history traits). Napiiklad u hmyzu je
protandrie vedlej$im produktem vedoucim k vétsi velikosti samic (maji delsi ¢as na
vyvoj) nez samcu, kdy reprodukéni schopnost samic se zvysuje s jejich velikosti
(Canal et al. 2012). Wiklund et Solbreck (1982) vysvétluji tuto hypotézu v piipadé
motyld; pokud jsou samci selektovani byti mensimi v poméru k samicim, ale vyvijeji
se podobnym tempem, jako se vyvijeji samice (tim je mysleno omezeni), je to
vysledkem protandrie. Nacasovani vyskytu s ohledem na pohlavi mize byt dle této
hypotézy maladaptivni (nezadouci). Je tézké rozlisit, zdali se v tomto ptipad¢ jedna
o zamér ¢i nahodny dusledek. Protandrie u motyli muze davat prednost krat$imu
vyvojovému obdobi a mensi velikosti samcii nez samic. Tato hypotéza by také mohla

byt piizpusobena k vysvétleni protogynie.

Tti dosud zminéné hypotézy se vzajemné nevylucuji. Jakékoli kombinace ziskd,
nakladi a omezeni, ktera ptsobi rozdiln¢ na samce a samice, by mohla vést k

protandrii (nebo protogynii). (Morbey et Ydenberg, 2001).

4.1.4 Hypotéza prilezitosti k pareni (Mate opportunity hypothesis)

Protandrie miiZe umoZnit polygynnim samctim, tém, ktefi maji vice neZ jednu samici
k pareni, maximalizovat jejich pfilezitost k tomuto aktu se samicemi (Wiklund et
Fagerstrom, 1977). Takovéto modely predpokladaji, kdy by se méli samci objevovat
ve vztahu k pfedpokladanému vyskytu samic, ale také, Ze vSechny samice se pafi
bezprosttedné po jejich vyskytu (Morbey et Ydenberg, 2001). Béhem kazdého dne
v obdobi vyskytu se samci poustéji do spletité soutéZze 0 objevujici se nespafené
samice, a pocet pafeni tak rozdéluji rovnomémeé. Podle hypotézy prileZitosti k pareni
je mira protandrie zavisla na faktorech, které ovliviiuji pfilezitosti k pareni.
Napiiklad pokud maji samci vysokou umrtnost, jejich doba stravena v oblastech
rozmnozovani se bude S vyskytem samic pirekryvat pouze kratce. Jejich vyskyt by
tedy mé&l tzce kopirovat dostupnost samic. V opacném piipadé, pfi nizké umrtnosti
samctd po vyskytu samic a v kombinaci s ptedpokladem, ze budou zit po celou dobu
rozmnozovaciho obdobi, m¢li by vSichni samci dorazit K prvnimu dni a byt vysoce

protandricti (Scott, 1977).
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4.1.5 Hypotéza ceny za ¢ekani (Waiting cost hypothesis)

Tato hypotéza zvazuje selektivni vyhodu protandrie z uwhlu pohledu samic.
Piedpoklada se, ze stadium pied piichodem do kyzenych mist rozmnozovani je
pfichodu do rozmnozovacich tizemi nemuseji byt Ssamci schopni se okamzité
rozmnozovat. Nejdiive musi hledat samice nebo stravit alespont minimalni mnozstvi
Casu fyziologickymi nebo behavioralnimi piipravami (Fagerstrom et Wiklund, 1982).
Tyto ptipravy v sobé zahrnuji naptiklad zrani reprodukénich orgéand, vytyCovani
teritorii nebo dominantni hierarchii. Lze fici, ze pro samice je vyhodnéjsi oddaleni

vylihnuti nez ¢ekani na sam¢i pohlavni dospélost ve spoleéném pisobisti.

Napiiklad, u parazithi nebo u jinych organismt, které vyuzivaji hostitele
k rozmnozovani, jsou samci zodpovédni za nalezeni hostitele a pfivabeni samic
(Grewal et al. 1993). Objevenim se (tj. vstupem do reproduk¢ni faze) pozdéji nez
samci, samice se mohou vyhnout ¢ekani na to, nez se samci ,,zafidi* v prostiedi, kde
se rozmnozuji. Podle této hypotézy by méla byt pozorovana vétsi protandrie, pokud
je ,,cena za ¢ekani® vyssi. O protogynii by se dalo hovofit, pokud by samci pied
rozmnozovanim ,museli ¢ekat“ na samice (Morbey et Ydenberg, 2001). Pokud
samice musi ¢ekat na setkani s hledajicimi samci, samice mohou byt selektovany tak,
aby minimalizovaly jejich dobu ¢&ekani tim, Ze dosahnou vhodného obdobi
s nejvyssim poctem hledajicich samcti. Oproti tomu vrchol dostupnosti samic se
vyskytuje v prubéhu vrcholu sam¢iho vyskytu (Scott, 1977; Fagerstrom et Wiklund,
1982). Podle modelt Zonnevelda a Mertze (1991) mize byt protandrie v souladu
sobéma témito piinosy. Jak s maximalizaci samcich pfileZitosti k pareni, tak
k minimalizaci doby ¢ekéani samic. Je tady pouze maly rozdil v optimalnim Stupni
protandrie ze samciho a samié¢iho pohledu. | kdyby byli samci monogamni,
protandrie by pravdépodobné umoznila samicim ¢ekat kratSi dobu. To nam ukazuje,

ze hypotézy ptimého vybéru se vzédjemné nevylucuji.

4.1.6 Hypotéza vybéru pareni (Mate choice hypothesis)

Protandrie muze také byt vysledkem strategie, prostfednictvim které si samice
vybiraji samce, ktefi prezili nejdéle a nasledné se s nimi pafi (tj. samce vrcholnych
kvalit) (Wang et al. 1990). Podle této hypotézy, samice musi byt schopny posoudit

dlouhovekost samce (€as uplynuly od doby jeho vyskytu). Samci, takzvané vyssi
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kvality, musi mit vétsi pravdépodobnost preziti nez samci s niz§imi kvalitami (tj.
Gmrtnost nemiZe nastat nihodng). Cekani samic po jejich vyskytu v oblastech
rozmnozovani by i z tohoto pohledu bylo mén¢ vyhodné nez jeho oddaleni. Stupen
protandrie zavisi na prospéchu z vybéru pafeni a na vydajich za ¢ekani. Protogynie
by byla ocekavana pii obraceni pohlavi (Morbey et Ydenberg, 2001). Podobna
mysSlenka by mohla vysvétlit protandrii u zivocisnych taxont S vysokou mirou preziti
béhem rozmnozovaci sezény. Pokud dlouhodoba obrana rozmnoZovaciho teritoria
nebo postaveni v dominantni hierarchii t¥idi nejkvalitnéjsi samce, a pokud samice
dokazi posoudit dobu této Gispésné obrany, protandrie mize snizit nevyhody plynouci

z ¢ekani na rozmnozovani tim, Ze usnadni vybér pareni (Kokko, 1999).

4.1.7 Hypotéza nepiibuzenského paieni (Outbreeding hypothesis)

Protandrie také mize byt strategii, ktera zmensSi riziko ptibuzenského pareni
(Petersen, 1892). Pokud se jedinci rozptyli ze spolecného prostiedi kratce pied
reproduk¢énim obdobim, samci mohou zvysit pravdépodobnost pafeni se samicemi
bez piibuzenskych vztahti. Ur€ujici totiz je, v jakém pofadi samec do mist
se populace promicha. Tato hypotéza byla zdiskreditovana, protoze nevysvétluje,
pro¢ by byla protandrie upfednostnéna pted protogynii (Wiklund et Fagerstrom,

vy

1977). Také se méné dobie uplatiiuje u déle zijicich druht (jako jsou napiiklad ptaci,
rozmnozovanim nemusi nutn€ ovlivnit pocet potencidlnich ptibuzenskych patfeni

(Morbey et Ydenberg, 2001).

4.2 Prirodni vybér

Modely, jejichz cilem je vysvétlit davody k protandrii, ukazuji, ze samci i samice
mohou mit z protandrie uspéch, ackoliv pro kazdé pohlavi to mize byt z jinych
divodii (Fagerstrom et Wiklund, 1982). Obecné plati, Ze protandrie by se méla
vyvijet u druhti, kde je rozdil v reprodukénim tspéchu vétsi u samcti nez U samic.
zvySenymi moznostmi pafeni (pohlavni vybér). Obrazek zjednoduSené zobrazuje

faktory pusobici na protandrii (Morbey et al. 2012).
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Obrazek 1: Konceptualni znazornéni, jak pfirodni vybér plisobi na sam¢i a samici

nacasovani reprodukce a protandrii. Pfevzato a upraveno podle Morbey et al. (2012).

pocet samci samice

proximatni
mechanismy

-

[ prirodni whér
téla

ekologicka pohlavni

selekce selekce
* pocasi » prilefitosti k pareni
* predace * teritorium

Ekologicka selekce selektuje jedince na zaklad€ jeho Zivotaschopnosti a pohlavni
selekce na zakladé jeho schopnosti se rozmnozovat. Ob¢ tyto selekce jsou soucasti
ptirodniho vybéru a maji antagonistické G¢inky na protandrii. Pfirodni vybér také
zavisi na vlastnostech jedince, jako je jeho velikost, nebo na nacasovani vyskytu
samcti a samic. Sipky s vyplnénymi hlavickami piedstavuji kauzalni vztahy
uvazované v protandrickych modelech (Obr. 1). Sipka bez vyplnéné hlavicky
predstavuje velikost téla jako predmét selekce, kterd neni v protandrickych modelech
explicitné zvazovana. Proximatni mechanismy piedstavuji chovani a fyziologické
reakce piislusné environmentalnim a socialnim podnétim, také nejsou explicitné
zvazovany v protandrickych modelech (napiiklad reflexy nebo dédiénost). Ulohu
pohlavniho vybéru zduraziuje hypotéza prilezitosti k pafeni a hypotéza vyhody
z poradi. Hypotéza citlivosti zdraznuje tlohu ekologické selekce zavislé na pohlavi

a velikosti jedince (Obr. 1; Morbey et al. 2012).

4.3 Protandrie u ¢lenovcu

A 24

U clenovci se protandrie vyskytuje v podobé diivéjsiho vylihnutd samci nebo
nacasovanim vyskytu nekterych jedinci v mistech rozmnozovani. Nékteré rozdily

v Cetnosti, stupni nebo vyznamnosti protandrie souvisi s rozdily V zivotnich
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historiich (pfimy vyvoj nebo diapauza, holometabolie, hemimetabolie) a poctu

generaci (monovoltinni, bivoltinni nebo multivoltinni) (Morbey, 2013).

Naptiklad JaroSik a Honek (2007) shromazdili rozdily ve vyvoji mezi samci a
samicemi a pozorovali protandrii u Svabu (Blattodea), brouci (Coleoptera),
dvouk#idli (Diptera), blanok#idli (Hymenoptera), motyli (Lepidoptera) a rovnokiidli
(Orthoptera). Zadnou protandrii nezaznamenali v podiadu plostice (Heteroptera),
v podiadu stejnoktidli (Homoptera), viadu sitokiidli (Neuroptera). Protogynii
zaznamenali v iadu blechy (Siphonaptera). V jejich piezkoumani shledali vétsi
protandrii u hmyzu s heterometabolii (postradajici stadium kukly) nez u hmyzu
s holometabolii (Morbey, 2013).

Ve studii o teritorialnich kobylkach (Wang et al. 1990) Ligurotettix coquilletti
(McNeill, 1897) je pozorovatelna také selekce pro nejdiive prichozi samce, protoze
ti, ktefi se vyskytnou na mistech pafeni, ziskavaji kvalitnéj$i uzemi, ktera prilakaji
vice samic. Hypotéza citlivosti je upozadéna, ale pokud jsou samci ¢lenovcl mensi
nez samice, coz je Casty pripad, podle této hypotézy by neméli dorazit diive nez

samice (Morbey et Ydenberg, 2001).

Hypotéza omezeni byva Casto zpochybniovana jako jedina pficina protandrie u
motylli, protoze dikazy o stalych vyvojovych vazbach jsou slabé (Wiklund et
Solbreck, 1982). Z hypotéz, kde selekce plsobi ptimo, ziskala nejvice pozornosti
Vv publikacich o ¢lenovcich hypotéza piilezitosti k pafeni. Tuto skute¢nost
pravdépodobné zapiicinuje fakt, ze tato hypotéza zdiraznuje vyhody plynouci
Z vicenasobného pareni samcii. U mnoha ¢lenovcell, samci vynakladaji pouze malé
mnozstvi spermatu pii kazdém pareni. Nasledné pareni s n€kolika samicemi muze

znacné zvysit sam¢i rozmnozovaci uspéch (Thornhill et Alcock, 1983).

4.4 Protandrie u motyla

U motyli se mohou vzajemné piekryvat jejich generace. Pro fenomén protandrie je
vsak pfiznacné, ze se vyskytuje u druhi motylt s nepiekryvajicimi se generacemi
(Bulmer, 1983; Wiklund, 2018). Pokud ma tedy dany druh motyla vice nez jednu
generaci za rok, komplikuje tim kompromisy spojené s protandrii, protoze tim
st€Zzuje podminku mit nepiekryvajici se generace (Morbey, 2013). Pro protandrii u
motyll je typické, Ze se samci lihnou jeden nebo nékolik dni pred vylihnutim samic

(Wiklund et Fagerstrom, 1977; Mazzi et al. 2011). Napiiklad protandri¢ti samci v
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populacich hnédaskd se lihnou V porovnani se samicemi s posunem nékolika dni.
S prodlevou i tii tydnd se mizeme Setkat u vylihnuti velkych okact naptiklad jako u
o. skalniho (Konvic¢ka et al. 2005).

cey

Samice se pafi brzy po jejich vylihnuti, nejcastéji jsou monandrické, dlouho Zzijici,
krmi se po cely jejich zivot. Dozravani oocytl je zna¢né zpozdéno az do pozdniho
dospélého zivota a zda se byt pod kontrolou juvenilniho hormonu (Kopper et al.
2001). Také je typické, ze protandrie, a doprovazejici sami¢i monogamie jsou
typicky spojeny s témi druhy motyld, kteti zahajuji vyvoj zakladt vajicek jiz béhem
stadia larvy nebo kukly (Ramaswamy et al. 1997).

Nasledujici ¢tyfi hypotézy vysvétluji funkéni vyznam protandrie u motylta (Morbey,
2013):

a) slouzi k zabranéni piibuzenského pareni (Petersen, 1892)

b) zajistuje, ze pouze ti ,,nejschopnéjsi“ samci pieziji dostate¢né dlouho na to,
aby se mohli spafit

C) zajistuje, ze se samice Oplodiuji bezprostfedné po jejich vyskytu, aby se
minimalizoval jejich tthyn pied reprodukci (Lundgren et Bergstrom, 1975)

d) samci, jenz se objevuji diive pfed samicemi, maji vétSi Sanci na pafeni
s jednou nebo nékolika samicemi, nez samci vyskytujici se pozdéji (Konvicka

et al. 2005).

Ze sedmi obecné platnych hypotéz pro protandrii u Zivo¢ichti (Morbey et Ydenberg,
2001), jsou tyto nejvice relevantni pro motyli (Wiklund et Forsberg, 1991; Morbey,
2013). Podle hypotézy prilezitosti k pafeni umoznuje protandrie Samcim
maximalizovat jejich pfilezitosti k pafeni se samicemi. Podle hypotézy ceny za
¢ekani umoznuje protandrie samicim minimalizovat pravdépodobnost jejich thynu
pted reprodukci. Podle hypotézy omezeni je protandrie privodnim jevem selekce pro

samici sexualni dimorfismus (Morbey et al. 2012).

Zminéné hypotézy vSak nepodavaji vSeobecné platné a neochvéjné vysvétleni.
Utinnost prevence piibuzenského pateni, jako je tomu za pomoci protandrie, by byla
na rozdil od vyjime¢ného vyskytu protogynie vysvétlit vyhradné prvni hypotézou.
Druhou hypotézu musime také popiit. Pokud by podstatna ¢ast samct zemiela pied

parenim, mohli bychom pocitat s vlivy pfirodniho vybéru.
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Ten by jist¢ zuzil, a nakonec i zcela odstranil mezeru v ¢ase mezi vyskytem
jednotlivych pohlavi. Tieti hypotéza nam tika, ze se samci vyskytuji pfed samicemi,
¢imz sami sebe vystavuji riziku thynu pfed reprodukci. Tedy davaji v sazku jejich
vlastni reprodukcni Gspésnost. Pritomnost takovéhoto sebeobétovani samct by byla
neslugitelna s teorii ptirodniho vybéru. Ctvrta hypotéza poskytuje v podstaté pouze
uvazovani pohybujici se Vv kruhu, jelikoz uznava vyhradné autorovo ztotoznéni
s pfirodnim vybérem, jakozto mechanismem stojicim za vyvojem protandrie. Tato
posledni zminéna hypotéza nevysvétluje, jakym zptisobem presné urcit podminky, za
nichz by méli byt ¢asné¢ vyskytujici se samci reproduktivné zvyhodnéni, ale pouze
pocita s faktem, ze to tak je (Wiklund et Fagerstrom, 1977). V pfirodé
pravdépodobné pisobi nékolik faktorti ptfirozeného vybéru zaroven, ¢imz se stiraji

jakékoliv rozdily mezi hypotézami (Morbey et al. 2012).

Biotické a abiotické faktory plsobici na organismus mohou byt posileny narocnymi
podminkami v extrémnich ekosystémech. Naptiklad u perletovce vysokohorského

(Boloria pales, Denis & Schiffermiiller, 1775) byla zpozorovana ,,mirna“ protandrie.

Studie tohoto motyla probé¢hla v jiznich Karpatech. Pied vylihnutim samic se objevil
pouze maly pocet vylihnutych samcti. Toto pozorovani bylo pfipsano adaptaci na
prostiedi drsného vysokohorského prostiedi. Je ziejmé, Zze v tak neptedvidatelnych
podminkach panujicich ve skute¢né extrémnich stanovistich musi byt protandrie
zmirnéna. Obé pohlavi tak mohou téZit z vyhod plynoucich z protandrie, ale zaroven
zvySuji preziti populace ve vyraznéji nevlidnych rocich, které mohou pfijit.
Eventudlni kratky Casovy nesoulad mezi nacasovanim vyskytu samcl a samiC

perletovce vysokohorského neohrozuje (Ehl et al. 2019).

Studie Speyeria idalia (Drury, 1773) vysvétluje, ze n¢které druhy jsou monovoltinni
kvili kratké dostupnosti potravy. Zivotni cyklus S. idalia je formovan sezénné
omezenou hostitelskou rostlinou. Tento motyl je protandricky; nejprve se objevuji
samci na zacatku ¢ervna, zatimco samice Se zacinaji lihnout nejdéle o dva tydny
pozdégji. Pafeni nastava brzy po vylihnuti monandrickych samic a vétSina samct
umira piiblizné¢ dva tydny po pafeni (Nagel et al. 1991). Samice odkladaji kladeni
vajicek do zafi, po kterém uz na rostlinach neni nektar. Tato reprodukéni strategie
muze slouzit ke sniZzeni vystaveni vajicek nebo larvam vysychajicimu teplu,

parazitoidim a predatoram. (Kopper et al. 2001). Paradoxné protandrie eliminuje
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uhyn samic pied pafenim, ktery potom samice riskuji do té doby, nez nakladou

vajicka.
4.5 Protandrie a sexualni dimorfismus

Kromé protandrie je u motyli docela bé€zny pohlavni, nebo také jinak feceno,
sexudlni dimorfismus. Sexudlni dimorfismus se zpravidla povazuje za vysledek
diferen¢ni selekce pusobici na samce a samice. Tedy sexualni dimorfismus je ¢asto
povazovan za vedlejsi Gcéinek, jako nepiimo zvoleny fenomén (Spottiswoode et
Saino, 2010). Velikost jedincti mize ovlivnit uspéch béhem pareni (napiiklad pfi
hledani partnera nebo pfi vnitrodruhové konkurenci), tato skute¢nost se mize mezi
pohlavimi lisit. Da se tedy fici, Ze intrasexualni (kompetice o partnery) a
intersexualni (partnersky vybér) selekce pravdépodobné ovlivni velikost samci v
dospélosti, kdezto velikost samic v dospé€losti pravdépodobné ovlivni pfirozeny
vybér. V. mnoha ptipadech dosahuji samice vysoké plodnosti, diky jejich vétsi
velikosti, zatimco samci ziskavaji reprodukéni vyhody naopak tim, ze jsou mensi
(Wiklund, 2018). Napiiklad mens$i samci potiebuji nizsi pfijem energie, ¢imz usetii
Cas, ktery mohou investovat do hledani samic, nebo vice investované energie do
konkurence spermat. Na druhou stranu, vysledkem sam¢iho sexualniho dimorfismu
muze také byt zvySeni uspéchu pafeni, se zvySenim velikosti samcu (citace). Pod
touto hypotézou vedlejsi pfi¢iny a nahodnosti nam vztazeno k protandrii vyplyva
nasledujici; pfima selekce sexualniho dimorfismu u samic nepiimo selektuje
protandrii. Zasadnim ptedpokladem je zde pevné stanovena mira rustu. Takova, pti
které motyli dosahnou v dospélosti vétsi velikosti tim, ze prodlouzi dobu svého
vyvoje. Tento piedpoklad také pfipousti moznost, ze piima selekce protandrie
nepiimo selektuje sexudlni dimorfismus u samic. Takto se navzdjem protandrie a
selekce sexudlniho dimorfismu posiluji. Na druhé strang, selekce sexualniho
dimorfismu u samct by odporovala selekci protandrie. Zaroven by selekce pro opak
protandrie (nebo protogynii) odporovala selekci pro sexualni dimorfismus u samic.
Takovéto protichtidné selek¢ni tlaky na sexuédlni dimorfismus a protandrii mohou byt
vyfeseny, je-li pfedpoklad pevné stanovené miry rastu uvolnén a jsou-li zvazovany

rozhodnuti jednotlivych pohlavi tykajicich se miry rastu (Morbey, 2013).
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4.6 Protandrie ve vztahu k monandrii a polyandrii

cey

U majoritni vétSiny druhii jsou déle Zijici samice motyli zpravidla polyandrické
(Ramaswamy et al. 1997). S polyandrii vSak protandrie negativné koreluje. Nejvice
polyandrické druhy nejsou vibec protandrické (Wiklund et Forsberg, 1991).
Vsechny z prvnich protandrickych modelt (Bulmer, 1983; Fagerstrom et Wiklund,
1982; lwasa et al. 1983; Wiklund et Fagerstrom, 1977; Zonneveld et Metz, 1991)
uplatiiuji dulezitého predpokladu, ze se samice pafi pouze jednou. Pokud jsou samice
monandrické a vzdy se spafi zanedlouho po jejich vylihnuti, vyrazné tim zkracuji
Cas, po ktery je samci mohou vyhledat. Upfednostiiuje se tedy brzky vyskyt samci,
protoze plati nasledujici: ¢im pozdé&ji se samec dostane do mist rozmnoZovani, tim
hife nalezne receptivni samice. Je to vyhodnéjsi situace, i ptes to, ze samci cCeli
riziku predreprodukéni smrti, ktera muze nastat pied vyskytem prvnich samic.
Obecné feceno, protandrii bychom neméli nalézt u téch reprodukénich systému, kde
se samice pafi vice nez jednou (Wiklund, 2018). Se zvySujicim se stupném samici
vSak mize byt stidle vyhodnou strategii, pokud plati, Ze pafeni s panenskymi
samiCkami je vyhodn&j$i nez pareni s jiz oplodnénymi samickami (Wiklund et
Forsberg, 1991).

Wiklund et Forsberg (1991) ale poukazali na fakt, Ze pro protandrii nejsou
monandrické samice zdsadni podminkou. U vétSiny protandrickych druhii samice
monandrické jsou, nicméné u bé¢lasku (Pierinae) prevazuji opakované se parici
samice (Zonneveld, 1992). N¢kolik druhti nalezejicich do jinych celedi je také
polyandrickych (Burns, 1968; Drummond, 1984).

Skutecnost, ze panenské samice jsou zfidkakdy zachyceny v terénu (Burns, 1968;
Wiklund a Forsberg, 1991) naznacuje, ze ptredpoklad samic paticich se hned po
jejich vylihnuti je realisticky (Zonneveld, 1992).

Rizné aspekty chovani piinaSeji rozdily v rychlostech setkavani samcl a samic.
Napiiklad v pfipadé¢ malého motyla okace pohankového (Coenonympha pamphilus
(Linnaeus, 1758)) se samice chovaji odlisn¢ pted a po pafeni. Panenské samice
vyhleddvaji samci teritoria a pifedvadéji zdlouhavy ,zadostivy let, ktery u

oplodnénych samic nenajdeme. Tyto lety zvysuji pravdépodobnost, ze samec odhali
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panenskou samici. Oplodnéné samice si naopak davaji pozor, aby v sam¢ich tizemich
nebyly odhaleny (Wickman, 1986).

4.7 Dusledky protandrie pro malé motyli populace

Aby byla populace zivotaschopna V dlouhodobé perspektivé, musi odolavat
negativnim genetickym vliviim spojenym i s parovanim ptibuznych jedinct, jakoz i
nepiedvidatelnym vykyvum prostiedi (Vrba et al. 2009). V malych populacich mize
dojit ke genetickému driftu, coz je dusledek nahodného parovani, pii némz se mohou
zafixovat i vlohy, které by z velké populace postupné odstranila selekce (tedy vlohy
nepfili§ vyhodné). Dalsi hrozbou je inbredni deprese neboli piibuzenska plemenitba

hrozici v malé populaci, kde si je vétSina jedincl navzajem piibuznd. Jejich parovani

miuze zduraznit $kodlivé dédi¢né vlohy (Konvicka et al 2005).

4.7.1 Alleeho efekt

V piipad¢ nizké populace druhu je pro jedince naptiklad obtizné nalézt partnera
K pareni ¢i ochrana pied predatorem. Pocet narozenych jedinci se snizuje a populace
mifi k vyhynuti (Larsen et al. 2013) Tento efekt mizeme piedpokladat u druht
vytvarejicich hromadné pérovaci agregace, a dale u druhii, u nichz se projevuje
takzvana konspecificka atrakce. Jinak feceno; pro jedince nékdy nemusi byt snadné
poznat, zdali mu jeho stanovi§té nabizi dost Sanci k nalezeni partnera pro
rozmnozovani. Protandricky samec motyla ,,nema jistotu®, zda se v jeho blizkosti
vylihnou né¢jaké samicky. SnaZi se paradoxné dostat na mista, kde je hojnost jinych
sameckl. Predpoklada, ze se zde po par dnech vyskytnou i samice. Pro samce a
samice touzici po pafeni je tak vyhodné emigrovat z fidce obsazenych lokalit a
imigrovat do lokalit husté obsazenych. Jestlize hustoty v celé metapopulaci klesnou
pod kritickou mez, mize se urychlit vymirani. Bohuzel tak maze dojit k situacim, pii
kterych emigrujici jedinci marné patraji po vhodném protéjsku v husté obsazené
lokalité, pficemz mohou zahynout bez nalezeni jakékoliv jedince svého druhu
(Konvicka et al 2005).

4.7.2 Reprodukéni asynchronie

Protandrie mize byt doprovazena reprodukéni asynchronii. K té¢ dochazi, jsou-li
jedinci na urovni populace reprodukéné aktivni pouze po ¢ast rozmnozovaciho

obdobi. Tradicné je z pohledu evoluce reprodukcni asynchronie povazovana za
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vyhodnou strategii v nepredvidatelném zivotnim prostfedi. Prospé$na je vsak
v piipadé populaci s velkou hustotou, kde je obecné vysSi mira stietavani mezi
potencialnimi jedinci vhodnymi k spafeni (Larsen et al., 2013). Protandrie (nemusi
byt zvlast¢ vyraznd) zhorSuje negativni uclinky reprodukéni asynchronie.
Asynchronie snizuje Casové prekryti potenciondlnich partnerd, snizuje totiz pocet
samcu, ktefi se prekryvaji se samicemi. Toto odlouceni samcti muze vést k Aleeho
efektu. Pokud ma druh v biotopu nizkou hustotu, Vzajemnym ptisobenim protandrie a
reproduk¢ni asynchronie dochézi ke snizeni tempa ristu populace a muze vést az k
riziku vyhynuti (Calabrese et Fagan, 2004). Také vyhody plynouci z protandrie jsou

omezeny mirou asynchronie jedince v populaci (Larsen et al., 2013).

4.7.3 Predreproduk¢ni smrt samci

Samci, kteti se vyskytnou pfili§ brzy, se pareni nemuseji viibec dozit. Riziko jejich
smrti mizeme vyjadiit jako konstantni pravdépodobnost; naptiklad odpovidajici
tomu, ze zahyne pétina jedinci denné; 0,2. Pro malou populaci sloZzenou z deseti
samcl a deseti samic (v niz se samice lihne tyden po samcich) to znamena, Ze v dobé
lihnuti samic zde budou pfitomni pouze dva samci (Obr. 2). Pravdépodobné oplodni
vSechny samicky, nicméné utrpi geneticka variabilita nasledné generace. Uvedena

mira mortality je v populacich motyli celkem béZna hodnota. (Konvicka et al 2005).

Obrazek 2: Paradox protandrie, ilustrovany na hypotetické malé populaci Citajici
10 jedincti od kazdého pohlavi, v niz se samicky rodi tyden po sameccich. Pievzato

od Konvicka et al 2005.
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4.7.4 Protandrie a klimatické zmény

Prudké zmény klimatu mohou zpiisobit zmény v miie protandrie a v sekundarnich
pohlavnich znacich. Tyto zmény jsou zdokumentovany u riznych zivociSnych
taxontll, druhl a populaci (Mgller, 2004). Ocekéava se, ze zmény environmentalni
sezonnosti v disledku zmény klimatu ovlivni nacasovani vyskytu motyla (Obr. 3)
prostiednictvim pfimych G¢inkl na zivotni prostiedi. Tyto neadaptivni a adaptivni
procesy spole¢né ovliviiuji biologickou zdatnost jedince, a tudiz i populacni
dynamiku (naptiklad Calabrese et Fagan, 2004).

vvvvvv

Zdali zmény v environmentalni sezonnosti selektuji rozdily protandrie nebo nikoliv,
zavisi na zpusobu, jakym je ovlivnén ¢asovy plan vyskytu samic. V nejjednodussim
piipadé, kdy dojde pouze Kk posunu primérné doby vyskytu samic, optimalni
protandrie se nemusi ménit (Meller, 2004). Nékolik faktori miize pomoci udrzet
protandrii a sexualni dimorfismus v ménicim se prostifedi. Za prvé je to podobny
mechanismus reakce na odezvu pro nacasovani vyskytu u obou pohlavi. Tento
mechanismus by mohl pomoci usnadnit sméfovani vyskytu samct vzhledem
k environmentaln¢ uzptsobenym posuntim u vyskytu samic. M¢l by se zakladat na
teploté prostfedi, riziku predace nebo dostupnosti potravy. Reteno obecné, na
podminky, které by pravdépodobné postihly samce i samice podobnym zptisobem.
Za druhé, tempo ristu je pomérné tvarné a specifické reakce obou pohlavi na
podnéty environmentalni sezonnosti by mohly vyrovnavat protandrii i Sexualni

dimorfismus — i kdyz ne nutn¢ (Morbey, 2013).
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Obrazek 3: Zvyseni protandrie ve vztahu ke zménam klimatickych podminek.

Prevzato a upraveno dle Spottiswoode et Saino (2010).
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samct strmé&j$i. To nam znazorfiuje, Ze Samci mohou vytézit vice vyhod
z pohlavniho vybéru, nezli mohou samice. Pokud by zmeéna klimatu posunula
samci posunuli vpred jejich dobu vylihnuti (tmavé Sedd Sipka niZe) ve srovnani se
samicemi (svétle Seda Sipka). Uvedeny obrazek zobrazuje zjednodusenou situaci,
realita mize byt komplikovana nelinearnimi zisky a naklady. Napi. zména klimatu
nemusi mit podobny ucinek na pocatku nebo na konci jarniho ro¢niho obdobi

(Spottiswoode et Saino, 2010).

4.8 Prikladové studie

4.8.1 Okac skalni (Chazara briseis)

Okac¢ skalni (Linnaeus, 1764) ma monovoltinni generace (konec Cervence — zafi).
Samice se lihnou s nedostate¢né vyvinutymi vajecniky. Péfi se kratce po vylihnuti,
ale vajicka dozravaji pozdé¢ji (Bene$ et al. 2002). Doba mezi kopulaci a kladenim
vajicek trva kolem tii tydnt. Béhem této prodlevy jsou samicky vystaveny vSem
béznym zivot ohrozujicim rizikim, jako je predace, nepfizen pocasi apod. Vyzkum
okace skalniho ukazal, ze 45-75 % samic se nikdy nedozije svého prvniho kladeni
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(Kadlec et al. 2010). Tato ztrata dospélych samic se kombinuje s béznou mortalitou
ve vyvojovém cyklu, jako je ztrata vajicek, parazitace, predace atd. Z tohoto divodu
muze prezit jen ve skute¢né velkych populacich. V soucasnosti Klesly populace o.
skalniho pod kritickou mez, projevuji se znamky piibuzenského parovani c¢i

genetického driftu (Vrba et al. 2009).

K preziti okace skalniho ve fragmentované krajiné jsou nutné desitky ostriivkl
vhodnych biotopti 0 rozlohdch minimalné 1 ha, které obyvaji mistni kolonie, mezi
nimiz dochazi k vyméné jedinct. Je to ziejmé zpusobeno velikosti o. skalniho a jeho
teritorialitou (Benes et al. 2002). Ve srovnani s druhy bez protandrie potiebuje
daleko rozsahlejsi uzemi (Vrba et al. 2009).

4.8.2 Hnédasek cernySovy (Melitaea aurelia)

Hnédasek cernysovy, Nickerl, 1850, v soucasnosti pteziva pouze na nékolika mistech
naseho Uzemi, je kriticky ohroZzenym, vymirajicim druhem. Hnédéasek cernysovy je
protandricky druh s jednogeneraénimi izolovanymi populacemi (¢erven — ¢ervenec).
V Cechach pieziva pouze v malych populacich. Pfi¢inami Gstupu je zariistani stepi a
stepnich enkldv po omezeni pastvy, zamérné zalestiovani a spontdnni zarGstani
dievinami a s tim souvisejici izolace prezivajicich populaci. Stézejnim problémem je
absence jakéhokoliv vyzkumu biotopovych naroku ¢i populaéni struktury. Vhodna je
obnova extenzivni pastvy nékolika kust dobytka, odstrafiovani dfevin a mozaikovité
seceni (Benes et al. 2002). Malé izolované populaci bezprostfedné hrozi negativni

disledky vzniklé ptibuzenskym parenim.
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5 Vysledné zhodnoceni a diskuze

Tématu protandrie se nejvice vénuje profesor Christer Wiklund ze Stockholmské
univerzity ve Svédsku a pani Yolanda E. Morbey, Ph.D. z University of Western

Ontario v Kanadg.

Protandrie je tendence samcii vyskytnout se na mistech rozmnozovani diive pted tim,
nez se zde vyskytnou samice (Obr. 4). Protandrie u motyli se vysvétluje predevsim
dvéma hlavnimi davody; (1) samci potiebuji ur¢ity ¢as k dozrani pohlavnich bun¢k,
zatimco samice byvaji schopny pafeni kratce po vylihnuti, (2) samci, ktefi se
vylihnou dfive, ziskaji vétsi Sanci setkat se s Cerstvymi neoplodnénymi samicemi
(toto je zvlast’ vyrazna vyhoda u druht, kde samice nejsou schopny opakovaného
pareni). Na samce je tak vyvijen dvoji tlak; nesmi se vylihnout pfili§ brzy, mohli by
zemfit diiv, nez se objevi prvni samice. Nesmi se ale vylihnout ani pfili§ pozdé,

vvvvvv

et al. 2002).

Petersen (1892) uvadi jako divod pro protandrii zmenseni rizika ptibuzenského
pareni. Ackoliv je tato domnénka v dalSich pracich citovana, pfi mém zevrubném
studiu dostupnych zdrojt jsem nenalezla zadnou studii, ktera by svymi vysledky toto
tvrzeni potvrzovala. Jedna se tedy pouze o hypotézu, kterd miize mit vahu jediné v

kombinaci s ostatnimi vyhodami plynoucich z protandrie.

Dosud zadna studie hloubgji nezkoumala rozdily u samct a samic v ¢asech jejich
vyskytu ve vztahu ke zméné klimatu (Meller, 2004). Na nacasovani vyskytu motylt
pusobi prostfedi a genetické vlivy. Vzhledem k tomu, ze zména klimatu hybe
s teplotnimi podminkami okoli, vyvstavaji nasledujici otazky: Jak velky teplotni
posun by musel nastat, aby mél negativni vliv na protandrii u motyla? Jak velka by
to pro dany druh byla komplikace? Dokézal by se na tyto zmény dany druh motyla

adaptovat?

Tedy, je tieba formalizovat, jak se protandrie vyviji v reakci na rizné scénaie zmény

klimatu, abychom o téchto zménach méli jasnéjsi piedstavu (Morbey et al. 2012).

Calabrese a Fagan (2004) upozoriuji, ze protandrie, kterd odd€luje dobu zrani u
samcu a samic v ramci populace, jasné zhorsuje ucinky asynchronni reprodukce mezi
jednotlivei. Tim je zvySeno riziko vyhynuti populace, ktera ma nizkou hustotu.

Dokonce jen minimalni stupen protandrie, se kterym ve svém vyzkumu uvazovali,
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mél vyznamny dopad na pravdépodobnost vyhynuti populace. Je vSak tieba si
uvédomit, ze tyto vysledky se tykaly okace luéniho Maniola jurtina (Linnaeus,
1758). Tento bézny luéni motyl ma lokalné velmi hojny vyskyt, a neni jasné, zda by
podobna extrémni protandrie pietrvavala i v malych populacich. Zavérem poukazuji
na skutecnost, ze zavislost hustoty populace a protandrie se jevi jako oteviena oblast

vhodna k dal§imu zkoumani.

Ackoli nynéjsi porozuméni protandrie ma uchopitelnou podobu, stile existuji
aspekty, které vyzaduji dal$i analyzu (Wiklund, 2018). Jesté neni zcela pochopena
adaptivni funkce nacasovani ovlivnéného pohlavim. Abychom porozuméli
adaptaénimu Vyznamu protandrie, budouci studie musi zvazit Véechny alternativy a

vvvvvv

Ydenberg, 2001).

Obrazek 4: Puasobeni selekce, genetickych faktord a environmentalnich vlivi na

vyskyt a vyhody protandrie.

ekologicka selekce

zabranéni pfibuzenskému pafeni

pohlavni minimalizace dhynu samic
selekce piirodsi vibér pied reprodukci
] pouze nejschopnéjii samci
\J 5& doZii kopulace

PRO TANDR-IE dfive se vvskytujici samci
vyskyt samct pied samicemi maji vyhody v pafeni
pafici se hned po
v vyskytu
pm;tfedi monandrické
(polyandricke)

vliv teploty ﬁg;ﬁ;n
: druh

zména klimatu
diskrétni generace

Podminkou vyskytu protandrie jsou diskrétni generace, mize u nich v8ak dochazet
k vyméné jedinct. Zpravidla je tato evoluéni vyhoda pfitomna u monovoltinnich

druhti. U bivoltinnich druhti neni vyloucend, ale neni tak ¢astd. Pisobeni ptirodniho
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vybéru na protandrii zde jiz bylo detailnéji vyobrazeno (Obr. 1). Nacasovani vyskytu
samcti je ovlivnéno vlivy okoli, naptiklad zacatkem sezony, podminkami v
extrémnich ekosystémech nebo teplotou. Na protandrii u motylt maze mit také vliv
zména klimatu. Pro samice plati, Ze se pafi ihned po jejich vylihnuti ¢i bezprostfedné
po nasledném vyskytu v rozmnozovacich stanovistich. Zpravidla jsou monandrické,
dlouho zijici, krmi se po cely jejich zivot. Nejedna se vsak o jediny reprodukéni
systém samic platny pro protandrii, existuji vyjimKky. U nékterych protandrickych
druhtt mohou byt samice motyli polyandrické. Z protandrie vyplyvaji tyto vyhody:
mize dojit k omezeni piibuzenského pafeni, minimalizuje se thyn samic pted
reprodukci, pouze uspésni samci se doziji kopulace, ¢im diive se samci vyskytnou
Vv mistech rozmnozovani, tim lepsi teritoria zaujmou a budou mit VEtsi vyhody
V pareni. Samice byvaji oproti samclim vétsi, jelikoz maji delSi €as na svij vyvoj.
Tento obrazek je pouze zjednodusené schéma, v ptirod¢ se samoziejmé hranice mezi

riznymi pasobicimi vlivy a vyhodami stiraji.
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6 Zavér

Mnozi motyli maji komplexni naroky na zastoupeni a kvalitu biotopt, jejich ochranu
nelze odvodit z pouhého rozsifeni jejich zivnych rostlin ¢i botanicky definovanych
spolec¢enstev. Naroky riznych druhi jsou dany jinymi pozadavky larev a imag,
specifickymi pozadavky na mikroklima, zvlaStnostmi v chovani riznych druha a
fadou dalSich faktorl. Poznani populacnich (Zivotnich) strategii ma pro ochranu
druht velky vyznam. Ta totiz neni mozna bez detailnich znalosti jejich ekologie.
Zname-li u sledovanych druhu jejich specifické naroky, miaze byt ochrana velmi
snadna, méné nakladnd, ale pfedev§im ucinnd. Pokud vSak pocty motyll poklesnou
pod kritickou mez, jejich ochrana se stava velmi naro¢nou a jeji vysledky nejisté
(Bene§s et al. 2002). Sta¢i jediny Spatny rok, zavinény tfeba nevhodnym

managementem, a populace vyhyne (Konvicka et al 2005).

Tato bakalaiska prace piinasi uceleny piehled zakladnich poznatki o protandrii.
Poskytuje odkazy na zdroje, které pro toto shrnuti byly klicové, nebo které se tohoto
tématu tykaji. V Ceském jazyce zadné podobné shrnuti neni, proto poskytuje

zajemcum z fad vefejnosti, pfipadné 1 specialistiim, studijni material.

Aktivni ochrana protandrickych motyla stoji na pochopeni jejich specifickych potieb
vice, nezli je tomu tak u jinych Zivotnich strategii. Velice potiebné je studium
ekologie a chovani konkrétnich druhti, také inventarizace lokalit, ve kterych se
nachazi. Jediné tyto dva prameny informaci ndm mohou dat potiebné znalosti pro

kvalitni ochranu.

Motyli s protandrii jsou ohroZeni predev§im extrémni kratkovekosti jedincd
kombinovanou s ¢asové oddélenymi generacemi. Pravé ty zpusobuji rychlé kolisani
pocetnosti  jedincti a tudiz velkou nachylnost lokalnich populaci k vymirani

(Konvicka et al 2005).

Nékteré protandrické druhy motyli mohou mit uzaviené populace s jedinci, ktefi se
nevzdaluji daleko od svych biotopi a vylétaji za potravou na mista v bezprostfednim
okoli. Zde bude zcela jisté prioritou disledna udrzba téchto stanovist. Nicméné
vétSina ohrozenych protandrickych druhdi na jedno stanovisté vazéna neni, navic
vyzaduji rozséhlej$i plochy stanovist. Jejich populace casto zavisi na uspéchu

nejschopnéjsich jedinct. Také je zadouci vysledovat, kdy se motyl dostdva do jaké
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faze zivotniho cyklu. Az pak bude mozné nastavit optimalni aktivni management

jejich stanovist’.
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