KONFLIKT A KOOPERACE Il.




prirodni teologie: pfiroda jemné vyladéna, aby plnila urcitou funkci,
znaky dokonale adaptovany Stvofitelem (,argument from design®)
x znaky Casto suboptimalni (srv. inverzni oko, hrtanovy nerv)

jestlize fitness zavisi na abundanci jinych druhd, interakcich mezi
jedinci nebo frekvenci ruznych genotypu, nemusi selekce nutné vést
ke zvySeni fitness (viz frekvencné-zavisla selekce)

tj. nemusi existovat ,nejlepsi” reseni
selekce muze vést ke snizeni fitness vSech organismu —

rozpor s Fisherovym zakladnim teorémem prirodniho vybéru

— Vv této situaci nemuzeme pouzit jednoduché argumenty optimalizace

— TEORIE HER



Teorie her

1944 (John von Neumann a Oskar Morgenstern), 50. |éta
v biologii William Hamilton (1967), John Maynard Smith
ekonomie, aplikovana matematika, politologie, filozofie, informatika,...

8 odborniku na teorii her ziskalo Nobelovu cenu
biologie: J. Maynard Smith (Crafoord Prize)

J. Maynard Smith



Evolucni teorie her:

fenotyp, ne pfislusné geny
predpoklad: asexualni populace, pominuti biologie druhu

proti jinym oborim (napf. ekonomii) jasna vyhoda v tom, Ze prospéch
ve formé vétSiho poctu kopii genu v dalSich generacich,
tj. strategie zvysuijici fitness hrace se bude v populaci Sifit v dusledku
prirodniho vyberu

strategie = fenotyp
napf. velikost téla, tempo rustu, chovani, rlst v riznych prostredich atd.

matice zisku (payoff matrix), které ze strategie plynou
(zisk = vice potomku = vySSi fitness)



John Maynard Smith, George Price (1973):

evolucne stabilni strategie (ESS) = strategie, ktera je-li v
populaci fixovana, nemuze do ni vlivem selekce proniknout strategie
jina

mozna existence vice ESS — vyvoj populace ke konkrétni ESS bude
zaviset na pocCateCnich podminkach

strateqie:

Cista —» pouze 1 typ chovani
smisena — vice typu chovani

hry:
symetrickeé — vsichni hraci stejni
asymetrické — hraci se lisi



AGRESIVITA A ALTRUISMUS

Ritualizace:

dominantni
tradiCni vysvétleni ritualizace jako vyhoda pro druh samec

vyhoda pro jedince?

podfizeny e
samec \W

zesileny vyraz
podrizenosti

ProC samci nezabijeji jiné samce?




Symetrické modely — jestfab a holubice

jestiab: vzdy Gtodi

holubice: nikdy neutocCi

payoff matrix:

oba utoci, jeden
prohrava (nulovy zisk), u

obou ztrata v podobé jestfab utodi
rizika zranéni (zisk)
H
Zd
J (V-C)/2 V
H V/2

holubice prcha
(nulovy zisk)

Je jestrab, nebo holubice ESS?

obé holubice vyCkavaji, potom
jedna z nich odléta (nulovy
zisk), druha ziskava (V)




Pr.V=1,C=2
J H 2 pruameérny zisk J:

payoff matrix: (1-1/2)12=1/4
J -1/2 1

1/2
0 J prumérny zisk H:
(1/2-0)/2=1/4

Zaver: ani jestrab, ani holubice nejsou evolucne stabilni

= smisSena strategie (v tomto pripade H: J=1:1)

jestlize k interakci holubic pfidame u obou hracu penalizaci -1/4
za prodleni, bude prumérny zisk holubice (1/2-0-1/4)/2 = 1/8

— strategie jestfaba bude vyhodngjsi a jeji frekvence v populaci poroste
— rovnovaha smisSené strategie nebo polymorfismus H : J
by v tomto pripade byla 1 : 2



skupinova selekce (populace holubic): funguje pouze v pfipadé
védomého chovani (konspirace) — pouze u lidi a pouze teoreticky
(v praxi zpravidla neplati)

= holubice neni nikdy ESS ...

... a Co jestrab?

— pouze v pripadé, Zze V> C
napf.V=2,C =1

prumérny zisk J:
(2-1/2)2 = 3/4

ayoff matrix:
pay ix | y 7/
J 1/2 2

prumérny zisk H:
(1-0)/2=1/2




Pr.: ploutvonozci:
sice Casta zranéni, ale zisk vysoky (harémovy systém = vitéz bere vse)
proto se samcum vyplati byt agresivni

nekdy ale i alternativni strategie




Podminené symetricke strategie:
Lze si napf. predstavit tyto alternativni strategie (viz Dawkins Sobecky gen):

odvetnik (retaliator): zaCatek stfetu = H, v pfipadé utoku — odplata
setkas-li se s holubici, chovej se jako holubice, setkas-li se s jestrabem,
chovej se jako jestrab

tyran (bully): zaCatek stretu = J, pfi odveté — uték
chovej se jako jestrab, setkas-li se s jestrabem, hraj holubici

odvetnik-pokusitel (prober-retaliator). odvetnik, obCas pokus o konflikt

ESS se nejvice blizi smiSena strategie odvetnika, pokuSitele a holubice

Zaver: nechovej se jako tyran, dobro oplacej dobrem,
ale na agresivitu odpovez agresivitou!



Asymetrické modely

jeden protivnik slabsi nebo mensi

jeden protivhik ma méné co ztratit

jeden z protivniku na misté dfive = princip pana hory

strategie mestak (burgeois):
jsi-li doma, hrej jestraba, jsi-li vetrelec, hrej holubici

... hapr. obrana teritoria (pévci, koljusky)




samice C

samice D
—




Tri strategie v populaci:

nemusi dojit k ustaveni rovhovahy — cykly

pf. hra .kamen-nuzky-papir®:
kamen rozbiji nuzky, ntzky stfihaji papir, papir bali kamen

payoff matrix:
kamen  nuzky papir
kamen € 1 -1
nuzky -1 g 1
papir 1 -1 e z zalezi na
hodnoté &:




Pokud mirné naklady za hru (¢ < 0)

— Vv populaci stabilni polymorfismus

nebo smisSena strategie

kamen nazky
kamen €
nazky -1 €
papir 1 -1

stav populace je dan
prusecikem usecek p, r,

S, tj. plati, Zze soucet

frekvencip +r+s=1

kamen
(rock)
S
r
S P
nuzky papir
(scissors) (paper)




Pokud mirny zisk za hru (¢ > 0)

— cyklovani strategii, zadna ESS
geneticky nestabilni polymorfismus

kamen
nazky

papir

trajektorie
prasediku




Pf.. leguanek pestry (Uta stansburiana).

oranzové hrdlo: velké teritorium, nékolik samic Al

-hrdlo: malé teritorium, jedna samice — mene samic, ale snazsi
obrana proti ,,.zlodéjum®

zlute hrdlo: zadné teritorium, ,kradeni® kopulaci

oranzoveé hrdlo:
velky, teritorialni,
nékolik samic

Zluté hrdlo:
neteritorialni,
napodobuje samice
- kradeni kopulaci

modré hrdlo:
mensi, teritorialni,
jedna samice




kazda strategie prevlada 4-5 let — cykly

7] © wins
B wins
[ 1Y¥ wins

trajektorie
cyklovani

0% Blue Yellow




RECIPROCNI ALTRUISMUS

pribuzensky altruismus (kin selection)

altruismus mezi neEﬁ'buzn}Zmi

nékdy altruismus pouze zdanlivy (vyhoda pro ,altruistu®, manipulace atd.)

Robert Trivers (1971): reciprocCni altruismus

predevsim ve stabilnich skupinach

reciprocCni altruismus mezi druhy = mutyali



PF. vybirani parazitu — mozné strategie:
hlupak: vzdy pomaha
podvodnik: nepomaha, zneuziva pomoc druhych

zdrahavec: pomaha jen za jistych situaci



Veznovo dilema




typ tzv. Nashovy rovnovahy = stav, kdy zadny z hra€l nemuze
jednostrannym krokem zlepSit svoji situaci (zalezi na tom,
co udéla druhy hrac)

John Forbes Nash

zakladni schéma hry:

Y ﬁ Z
. (T

spolu-
préce ? | zrada S| | 300 |-100

500 | 10

nevime, co udéla
druhy hrac

Zaver: kdyz neznam krok spoluhrace, je lepsi zradit

jinymi slovy, ve véznove dilematu je zrada je jedinou Nashovou rovnovahou


http://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/9/91/John_f_nash_20061102_3.jpg

A Phase 1

PF.. mobbing ptaku

B Phase 2

pomoc jen tém,
ktefi driv pomohli




Robert Axelrod: v 70. a 80. letech poc¢itacovy turnaj S

14 programu = strategii + 1 nahodny (7 ,zlych® strategii)

kazda hra o 200 stretnutich proti ostatnim i sobé

225 nezavislych her ,
Robert Axelrod
body na zaklade véznova dilematu: 5, 3, 1,0

= min. 0, max. 15 000 bodu

vitézem strategie Tit for Tat (pujcka za oplatku, TFT):
v prvnim stretnuti spoluprace, v dalSich kopirovani kroku predchoziho
soupere

dodateéné Tit for Two Tats (dvojita pujcka za oplatku; J. Maynard Smith):
prvni dva kroky spoluprace, potom normalni Tit for Tat - kdyby byla
v plvodnim turnaji nasazena, zvitézila by



R. Axelrod — 2. turnaj:

62 + 1 strategie, jen 15 ,dobrych”
vysledkem opét Tit for Tat
Pro€ nezvitézila Tit for Two Tats?

3. turna;:

stejné strategie jako ve 2. turnaji

misto bodu zvySovani/sniZzovani poctu kopii programu (simulace evoluce)
vzdy vyhra ,hodnych” strategii, v 5 ze 6 her Tit for Tat

Pozor! Tit for Tat neni ESS! (mozna koexistence dalsich
strategii, napr. Tit for Two Tats)

Sance ,hodnych® strategii zavisi na pfitomnosti uréité kritické Setnosti:
nahodny posun frekvenci
pribuzenstvi
viskozita



PocitaCove simulace i samotna existence altruismu v prirode se zdaji byt
V rozporu se zavery veznova dilematu i s psychologickou praxi

Hra s nenulovym souctem

hra s nulovym souctem:
napf. hry (ale ne vzdy — Premier League 1977)

hra s nenulovym souctem:
rozvod
upir obecny (Desmodus rotundus)

“I've considered all the evidence and P'm awarding
cuslody of Tarzan to the female ape.”

@ Jim Clare /

Desmodus rotundus




Casovy rdmec

Axelroduv pocitacovy turnaj: opakovani hry = opakované véznovo dilema

konec hry nezname = spoluprace

konec hry zname = zrada
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POHLAVNI VYBER
(sexual selection)

Pro€ jsou samci vétSinou tak napadni?

Darwin (1871): pohlavni vybér

Trachops
cirrhosus

M1

Lhvizdnuti

sl ———

0] g sS000 S00

Engystomops pustulosus




Pohlavni rozmnozovani — kooperace, ale i konflikt mezi jedinci
stejného pohlavi i jedinci opacného pohlavi

sexual conflict otec

parent-offspring conflict

sib-sib conflict

Jestlize jsou pohlavni partneri nepribuzni, zadny z nich
nema zajem na preziti nebo reprodukcnim uspechu
toho druhého!!



Primarni pfiina pohlavniho vybéru = rozdilné rodicovskeé investice

levné spermie x nakladna vajicka

nakladné
vajiCcko

operacni pomér pohlavi = po¢et samcl a samic, ktefi se rozmnozuji —
vychyleny ve prospéch samcu, protoze samci kopuluji Castéji
= pro samce limitujicim faktorem pocet samic, pro samice pocet
vajicek nebo mladat = konflikt reprodukénich zajmu (Trivers 1972)



rozpéti rozmnozovaci uspésnosti u samcu témér vzdy

VYSSi nez u samic ) e
www.arkive.org
18
Many males have low Bl Males
reproductive success BE Fomales
n
g 12
=
3 Females typically
= have intermediate
Hg reproductive success
3 B
25 8
A few males have very
high reproductive success
|

p LE | i§ A U W) QMg
0 30 60 80 120 150 180 210 240 270 300 330 360
Total number of offspring

Zaver:. mezi pohlavimi rozdily v rozmnozovacim chovani:

samci jsou (vetsinou) kompetitivni
samice jsou (vetsinou) vybirave



Sila pohlavniho vybéru neni u vS§ech druhu stejna:

monogamni druhy: slaba selekce, nevyrazny dimorfismus Q Oa

polygamni druhy: silna selekce, vyrazny pohlavni dimorfismus

polygynie © © g

polyandrie 9 ana

promiskuita P
polygynandrie 9 Q i

Simpanz:
promiskuitni

gorila: polygynni ... a Clovék?




Nekdy pestrejSi samice, napr. lyskonohové:

rendtng adults wuth fLreenile

lyskonoh
ploskozoby

= = lyskonoh
A ; ; | uzkozoby

ARKIVE

www.arkive.org



Intrasexualni selekce

Samci kompetuji — pfimo ...

primy souboj

E Mraz
1aturfoto.cz




Samci kompetuji — prfimo ...

predvadeni
napf. tok, hromadny tok (lek)
tance pipulek
loubi lemciku atd.

tetfivek pelynkovy
(Centrocercus urophasianus)

drop velky

pipulka dlouhoocasa (Otis tarda)
(Chiroxiphia linearis)




Alternativni strategie:

leguan morsky: rychly prenos zasoby spermatu beéhem kratké kopulace
subordinovanych samcu

neteritorialni samci — ,kradeni” kopulaci (,sneakers"). leguanek pestry
(Uta stansburiana), lososi, slunecnice, cichlidy, hofavka duhova

" il
EY

Lamprologus callipterus (Tanganika) * hofavka



Casto napodobovani samic (mensi velikost, zbarveni): cichlidy, lososi

satelitni
samec

slunecnice obecna (Lepomis macrochirus,
okounkoviti, S Amerika)

dusledky existence neteritorialnich samcu:
pro teritorialni (dominantni) samce negativni

pro samice negativni (snizeni fithess potomstva), ambivalentni, ale i pozitivni
(zvySeni pocCtu oplozenych vajiCek, zvySeni variability potomstva, zvyseni
genetické kompatibility)



... i neprimo

zamezeni oplodneni jinym samcem
hlidani samice

kopulacni zatky (hlodavci, hmyz, Stifi)

zatky se
zpétnymi [ SRR T e e
hacky Vaejovis punctatus

= M




... i neprimo
zamezeni oplodneni jinym samcem

zalamovani kopulacniho organu v traktu samice (pavouci):
napr. pavouk Tidarren argo odlomeni pedipalpy, pfichyceni k epigyne
samice ~ 4 h

Nephilengys malabarensis

chemické repelenty ve spermatu (Drosophila, hadi) "




Drosophila: proteiny pridatnych zlaz ve spermatu —
zvyseni produkce vajicek, zatka, repelentni ucinky

4 transgenni
linie
NS Tr.1a2:

10| = Zadné sperma

® Treatment 1

; .x‘g_l ® Treatment 2 .
\ o Treatment 3 Tr. 3: sperma,
. ® Treatment 4k kOpulace

Tr. 4: sperma,
zadna kopulace

[
&a
!
{

[==]
n

=
=

umulative survival probability

H
L=

ucinek semennych
02 proteinU snizuje
prezivani samic

0 5 10 15 20 25 an 35 40 45 50
Time (days)

konflikt reprodukcnich zajmu samcu a samic!!



... i neprimo kopulaéni organ
motylic rodu Argia:

zamezeni oplodneni jinym samcem

prodlouzené spojeni po kopulaci (psovité Selmy)

CHALLENGE

odstranéni spermatu pfedchudce

5

NSO N
Spermatheca T Bursa

/ [' copulatrix
N
\

samice




... i neprimo

kompetice spermii

delSi kopulace

vétSi ejakulat — vetsi testes:
Simpanz > Clovek > gorila > gibon

Hmotnost testes (g)

monogamni primati
(Cervena)

.

|

250

100 -

-
o
|

1 I I
1 10

Hmotnost téla (kg)

100 200

polygynni primati
(zelena)




... i neprimo
infanticida

zabijeni mladat: koCkovité Selmy (lev, koCka domaci)

hlodavci (mys, potkan, lumici, kifeCci, hraboS pensylvansky):

efekt Bruceové = abort vyvolany pachem ciziho samce

| kdyZ prospech samce je jasny, jde o strategii samice, ktera se tim brani
pravdépodobné budouci infanticidé (zbyteCna investice)



Intersexualni selekce

Samice si vybiraji ...
... ale na zaklade ceho?
1. primy uzitek

samcCi péce o potomstvo:
vétsi teritorium (= vice zdroju)
prinaseni potravy
stavba hnizda



Jak si zajistit péCi o potomstvo ze strany samce?

— oddalovani kopulace — ,the Concord fallacy” ")
(u nas = ,temelinsky trik")

| schovani ") fallacy = klamna predstava, trik
vajicek

Zdenek Tunka @ |

3 mozné samci strategie:
Jatik® — zustava se samici
,2neni ta, bude jina" — odléta pred kopulaci, hledani povolnéjsi samice

Jfrajer* — po kopulaci odléta



2. senzoricka uchylka (sensory bias)

= existence preference prfed vznikem samdéiho znaku
napr. vetsi odezva na nadnormalni podnety

Pr.: meCovky rodu Xiphophorus:
samice ,nemecovych® druhu preferuji samce s ,meCikem®

preference samic rodu Priapella silngjSi nez u samic vlastniho druhu

Xiphophorus helleri Priapella intermedia



Pr. hvizdalky rodu Engystomops:

hvizdnuti

'
5[ .

Cas (0,1s)

)
S’

Frekvence (kHz)

b)

@. Q,.

vznik preference (P)




3. neprimy uzitek
samci prispévek = pouze geny

hypotéza ,sexy synu“: R.A. Fisher (1915, 1930):

nefizeny pohlavni vybér (runaway sexual selection)

samc¢i znak nemusi pfinaset jedinci vyhodu, ale je z néjakého duvodu
samicemi preferovan = je vyhodné mit potomky s timto samcem
(synoveé sexualne pfitazlivi pro ostatni samice)




zakladem silna vazba mezi genem pro samicCi preferenci a genem
pro samci znak (oba geny u obou pohlavi, odliSna exprese)

25

'8 2
2
5 1
L 8
% 0 korelace intenzity
E 5 ™~ gervensho zbarveni a
% 10 preference Cervené u
5 koljusky tfiostné
= White
0.73 074 0,75 076 sy 0.78 0.79 izz;?:i;:d

Sans' intensity of red coloration

,efekt snéhové koule® — nefizeny (,runaway”) proces =
vznik extravagantnich struktur

tento proces se zastavi ve stavu rovnovahy mezi selekci | v
ze strany samic a normalni selekci ze strany prostredi -




hypotéza ,dobrych genu®:

preferovany znak naznacuje vysokou genetickou kvalitu potomstva

Pr.: koljuSka triostna, sykora konadra, hyl rudy, vlastovka obecna




pav (Pavo cristatus): korelace mezi velikosti a poCtem ,o0k" a fithess

potomkU

Mean male weight on day 84 (g) @
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1400
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1250 -
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Mean area of father's eyespot (mm#)

c

%% Survival of released chicks
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0
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Mean area of father's eyespot (mm?)




Anders Pape Mgller: vlastovka obecna (Hirundo rustica)
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handicapovy model:
Amotz Zahavi (1975)

indikace vysoké zivotaschopnosti (,dobrych gend”
navzdory handicapu

handicap nutny, aby informace byla spolehliva,
tj. aby samec nemohl ,|Ihat"

Amotz ZaV|

diky ornamentu
snadno odhalime
kaz

timalie Seda
(Turdoides squamiceps)



handicapovy model:

pestré zbarveni, slozita ornamentace, prokrvené struktury,
toxicka podstata chemickych signalu atd.

Qe \3
voduska velka
(Kobus ellipsiprymnus)




Malte Andersson: vida kohouti (Euplectes progne)

| nejvyssi reprodukeni
2 _ uspé&snost samcu s

| ; prodlouZenymi ocasnimi

| pery

relativné nizsi zatéz
pro geneticky
kvalitnéjSi samce

Mean number of new nests per male

quality male quality male quality male

_ . % Costto low- Cost to medium- Cost to high-

gl ©
Shortened tal  Control | Contrel I Elongatead tail 5
[group 1) {group 2)  [group 3 lgroup 4 i
—_ 1 = ’
Control treatment a " rostouci
b ating g
2 | ki fitness
5 due to
- tail siza

Tail length



handicapovy model — vliv parazitace
William Hamilton a Marlene Zuk (1982):

problém opakované preference pro urCity znak — vyCerpani variability
= lek paradox”

resenim promenlivost selekCniho optima — napr. patogeny

pohlavni vybér bude zvyhodnovat znaky, které ,férové” signalizuji
zdravotni stav, tj. schopnost vyporadat se s parazity a patogeny

zvirata se ,Spatnymi geny“ nemohou ucinné bojovat proti infenkci




hypotéza: samci vice parazitovanych druht budou obecné pestrejsi
— nékteré druhy pévcu

Pr.. uakari Sarlatolici (Cacajao calvus)

u zdravych
jedincu Eervena
barva

u jedincu s
malarii
nazloutla barva

u druhtl z
nemalarickych
oblasti tmavé

zbarveni




Mimoparova paternita
(extra-pair copulations, EPC; e-p paternity, EPP)

samci: zvyseni poctu oplozenych samic

samice: zvySeni kvality potomstva parenim se samcem
s lepSimi geny nez partner = zvySeni fitness potomstva




Pr.. rakosnik velky: Sitka zpévniho repertoaru korelovana s fitness

— U vSech pozorovanych EPP meli biologicCti otcove Sirsi repertoar zpévu
nez partner

= nepfimy prospéch samice v podobé vysSi fitness potomku

B 6
4} o
g o .
& ...
2 . o* v,
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Standardized song repertoire size

(Acrocephalus arundinaceus)

ziskani dobrych, nebo komplementarnich genu?



EPC u Clovéka:

Univ. of Western Australia: 28 % muzu, 22 % Zzen — mimomanzelsky sex
Francie, Velka Britanie, USA: 5-52 %

EPP: obtizny odhad, ~2 %, Janomamové ~10 %, Himba (Namibie) ~17 %
etnické rozdily: napf. Michigan: 1,4 % u bélochu, 10,1 % u ¢ernochu

jlhoamericti indiani (napf. Mehinaku, Kaingang, Araweté, Curripaco, Tapirapé,
Janomamo, Bari, Matis, Aché): rozdélitelna paternita (partible paternity)

Canelové (stfedni Brazilie): zpravidla vice nez 12 potencialnich otcu
60 % muzu kratkodobé v polyandrickém svazku

souloz s vice muzi Casto soucasti verejného ritualu



rozdily mezi pohlavimi v zarlivosti:

muzi: fyzicka nevéra partnerky (riziko EPF)
zeny: duSevni spriznéni (riziko odchodu partnera)




