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Jak spolupracovat:
kooperace a afiliacni
chovani

Iveta Stolhoferovd

Po precteni Darwinova dila O vzniku druh( prirodnim vybérem nebo Dawkinsova Sobeckého genu miize ¢lovék
nabyt dojmu, Ze jediné sobecké chovani umoznuje zviratim prezit, rozmnozit se a predat své geny do dal$i ge-
nerace. Pro spolupraci zde zkratka neni misto, a kazdy pokus o ni by mél nepochybné dfive ¢i pozdéji zkrachovat
kvuli podvodnikdim. Lze si jeSté mozna predstavit spolupraci jako jakysi vedlejsi produkt sledovani okamzitého
sobeckého zajmu neékolika jedincu. Tak napriklad pri obrané prred predatorem jsou vSichni racci z hnizdni kolonie
motivovani stejnym sobeckym zajmem ochranit sebe nebo svd mladata, proto na predatora Utoci nékolik jedin-
cl najednou, coz ve vysledku v podstaté mimochodem vede k efektivnéjsi obrané. Existuje ale v prrirodé takovéa
kooperace, ze které jedinec neméa v dany okamzik nebo dokonce po cely zivot zadny primy zisk, a presto porad
kooperuje? Odpovéd' zni, ze rozhodné ano!

Kooperativni chovani je ve skutec¢nosti docela ¢asté — nejspis$ ¢astéjsi, nez by se na prvni pohled mohlo zdat.
Mechanismd, jak podporit kooperaci a zamezit podvodim, je navic cela rada. Nejprve se tedy pokusime definovat
nékolik zakladnich pojm( a poté se pustime do popisu dvou hlavnich typ( kooperativniho chovani: kooperace
udrzované pribuzenskym vyb&rem a kooperace mezi nepfibuznymi. Rekneme si také néco o tom, jak funguji
tresty, trhy nebo vyjednavani, i o tom, jaky vliv na kooperaci maji nékteré charakteristiky jedinc. Nasledné si
vysvétlime, proc se jinym nechce pomoci ndm s ¢innostmi, které nam jdou dobre (Cili se budeme bavit o specia-
lizaci), a nakonec si kratce predstavime hlavni formy afiliacniho chovani, tedy takového, které vytvari a upeviuje
socialni pouta mezi jedinci.

1. Co je to kooperace

V socidlnich interakcich mzZeme obecné rozlisit dvé
strany — prvni je jedinec, ktery provadi néjaké chovani,
a druhy ten, vii¢ci némuz je chovani prvniho smérova-
no. Prvniho jedince oznacujeme jako donora ¢i pozo-
rovaného jedince (donor, focal individual), druhého
jako prijemce Ci partnera (recipient, partner). Aby Slo
z evoluéniho hlediska skute¢né o interakci, musi mit
sledované chovani vliv na primou zdatnost (fitness)
obou stran. Kooperace mezi dvéma jedinci je pak ta-
kové chovani, které prindsi zisk pro prijemce chovani
a které je v evoluci selektovano aspor ¢aste¢né prave
kvili tomuto zisku pro prijemce (West a kol. 2007).
ProtoZe v definici neni nic fe€eno o tom, jaky vliv
ma kooperativni chovani na primou zdatnost donora,

mohou nastat dvé situace. KdyZ je kooperativni chova-
ni pro donora nevyhodné (Cista ztrata z hlediska primé
zdatnosti), oznacujeme tuto situaci jako altruismus (al-
truism). Pokud kooperativni chovani pfindsi zisk nejen
pro prijemce, ale také pro donora, budeme tuto situaci
oznacovat ponékud popisné jako vzajemné prospésné
chovani (mutual benefit). Zisky a ztraty pritom méfime
z hlediska dlouhodobého, nikoliv okamzitého dopadu
na zdatnost jedince. Je dobré upozornit, Ze zatimco ve
védecké literatufe panuje v podstaté shoda na oznaceni
prvni situace, druhou miiZzeme najit pod celou fadou
nazvu (napft. cooperation, mutualism nebo synergism),
které zdroven v jinych kontextech oznacuji jiné jevy
(shrnuto ve West a kol. 2007).
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Druhé ¢ast definice ma za kol vyloucit z kooperace
situace, kdy prijemce ziskava vyhodu v podstaté mi-
modék bez jakéhokoliv efektu na donora. Piikladem
jsou mnozi hmyzoZravi ptdci, ktefi doprovazeji stada
antilop a pohotové lovi hmyz, vyplaSeny jejich kopyty.
Prestoze tedy ptaci maji z chovani kopytnikd vyhodu,
neda se predpokladat, Ze bylo byt i jen ¢astecné selek-
tovano kvuli této vyhodé. Jinym prikladem je hrabavé
chovani pasovce devitipdsého (Dasypus novemcinctus).
Pasovci si v ramci svého domovského okrsku vyhra-
bavaji az deset relativné velkych a zna¢né hlubokych
nor, které nasledné mohou v jejich nepritomnosti
vyuZzivat jako ukryt i mnohé jiné druhy zejména sav-
cl (DeGregorio a kol. 2022). Opét si ale jde jen tézko
predstavit, Ze by hrabani pasovci bylo v evoluci favo-
rizovano diky jeho vyhodam pro jiné savce. Naproti
tomu u ryb Cistica a jejich klient 1ze predpokladat, Ze
Cistici chovani (zvysujici zdatnost klientt) je selekto-
vano, protoze vede k nartstu klientely, a tedy zvySeni
potravnich prilezitosti pro CistiCe.

Existuji pochopitelné pripady, kdy mtzeme jen téz-
ko urcit, zda jde, nebo nejde o kooperaci, pripadné
zda jde o altruistické, ¢i vzajemneé prospésné chovani.
Nenechme se tim ale odradit a pokusme se v nasledu-
jicich kapitolach porozumét obecnéjSim zdkonitostem
kooperativniho chovani - tomu, jak mtze byt ustano-
veno a udrzovano, a proc je ve skutecnosti kooperativ-
ni chovani mnohem ¢asté€jsi, neZ by se na prvni pohled
mohlo zdat (obr. D4.1).

2. Kooperace mezi
pribuznymi

Mezi pfibuznymi bychom kooperaci nejspi$ intuitiv-
né ocekavali. Jsou k tomu prinejmensim dva dobré
dtvody - rozsireni a pretrvani kooperativniho cho-
vani je v rodiné usnadnéno (viz nize) a kooperaci
s pribuznymi si jedinec zvySuje nepfimou zdatnost
(viz kapitolu D0.5.1). Podivejme se tedy na to, za
jakych podminek se kooperativni chovani maze usta-
novit a udrZet jako evolucné stabilni strategie (ESS,
viz kapitolu D0.3) a proc¢ k tomu snaze (nikoliv vSak
nutné) dochéazi mezi pribuznymi. Pfribuznymi pfitom
rozumeéjme vSechny nositele konkrétni alely podmi-
nujici chovani, které nas zajimd (v naSem pripadé
tedy ,,kooperacni“ alely). V praxi se zdaleka nejcastéji
jednd o pribuzné v ramci rodiny, tedy jedince sdile-
jici blizkého spole¢ného predka, od néhoz onu alelu
zdédili. Méjme pritom na paméti, Ze kooperace mezi
piibuznymi je vZdy favorizovana pribuzenskym
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Obr. D4.1. Priklad kooperativniho chovani. Pro preziti mla-
dat je klicova skupinova termoregulace napriklad u tucnaka
patagonského (Aptenodytes patagonicus).V prabéhu zimy se
mladata sdruzuji do Skolek, které hlida mala ¢ast dospélych,
zatimco ostatni lovi potravu. Kvali relativné dlouhym obdo-
bim hladovéni mezi prichody rodi¢t mladata ztraceji hmot-
nost, diky skupinové termoregulaci jsou ale schopnéa s tim
spojené energetické ztraty omezit. Foto: Anthony Ponzo.

vybérem, a pokud se jedna o vzdjemné prospésné
chovani, je navic favorizovana i vybérem prirodnim.

2.1 Model zelenovoust

Problémem kooperativnich jedinct je to, Ze mohou byt
vyuZziti nespolupracujicimi jedinci (free-riders, ¢esky
snad Cerni pasazéri ¢i obecné podvodnici). Vysledkem
takové interakce je ztrata pro spolupracujiciho jedince
a Cisty zisk pro jedince nespolupracujiciho; v téchto
podminkach se tedy kooperativni chovani nemuze
udrZet a drive i pozdéji zanikne (nejde o ESS). Aby se
kooperativni chovani udrzelo, kooperativni jedinci by
méli byt schopni rozlisit (nebo aspori s dostate¢neé vy-
sokou pravdépodobnosti odhadnout), kdo jsou jini ko-
operativni jedinci, a spolupracovat pouze s nimi. Velmi
slavnym navrZenym feSenim této situace je mySlenko-
vy experiment, tzv. model zelenovoust (green-beard
effect). Ten predpokladd, Ze kooperativni chovani je
jednoznacné spojeno s néjakym fenotypovym znakem
(napf. zeleny vous), ktery ostatni jedinci rozpoznavaji
a kooperuji pouze s jedinci s timto fenotypem (tudiZ jen
se zelenovousy; podrobnéji viz napt. Gardner a West
2010). Tento model tedy resi problém podvodniki
a umoziuje ustanoveni kooperace i mezi jedinci, ktefi
se setkavaji poprvé. Zaroven ale vyZaduje, aby alely



pro fenotypovy projev (tj. zeleny vous) a preferencni
kooperativni chovani vi¢i jedincim s timto fenoty-
pem byly soucasti jednoho genu nebo nékolika gent
ve vazbé (tedy aby selekce ptsobila spole¢né na obhé
alely). To je velmi silny poZadavek a mozZné priklady
zatim pochéazeji zejména z bakterialni riSe (shrnuto
v Gardner a West 2010, obr. D4.2).

2.2 Ustanoveni kooperace
mezi blizce pribuznymi

PrestoZe v piirodé mnoho zelenovousl nejspis nena-
jdeme, jsou situace, v nichz lze predpokladat, Ze nasim
partnerem je s vy$s$i neZ primérnou pravdépodobnos-
tf jiny kooperativni jedinec. Takova situace nastava
pravé v rodiné. Pokud totiZ jedinec preferenc¢né ko-
operuje se ¢leny vlastni rodiny, je pravdépodobné, Ze
interaguje s nositelem stejné ,kooperacni“ alely, jako
je jeho vlastni. SniZuje se tim pravdépodobnost vyuZzi-
ti kooperativnich jedincti podvodniky a kooperativni
chovéni tak miiZe byt (aspo1i lokalné) v populaci sndze
fixovano. Vyvstava vSak otdzka, jak rozeznat ¢lena
vlastni rodiny. Zd4 se, Ze aspon nékteré druhy jsou
tohoto schopny na zdkladé fenotypového projevu (viz
kapitolu D0.5.2), ale pravdépodobnéji vyrazné castéjsi
je rozpoznani pribuzného na zdkladé sdileného pro-
stfedi. Tento mechanismus vychdzi z toho, Ze jedinci,
ktefi se kolem mé vyskytovali v ranych stadiich mé
ontogeneze, budou nejspis mi blizci pfibuzni. Jakkoliv
muzZe byt tento mechanismus nachylny k chybam a ne-
umoznuje zcela presné urceni pribuznosti (napf. roz-
poznani vlastnich a nevlastnich sourozencti v ramci
vrhu ¢i sntsky), je ziejmé dostate¢né piesny a robustni
z pohledu evoluce. Z hlediska kooperativniho chova-
ni pak musime predpokladat, Ze plati aspori jedna ze
dvou néasledujicich situaci: 1) jedinci dokaZou rozliSo-
vat své partnery a kooperuji s témi, které povazuji za
své pribuzné. 2) Disperze jedincti je relativné omezend
a jedinci Castéji interaguji s témi, ktefi jsou jim fyzicky
nablizku (Hamilton 1964b; McNamara a Leimar 2020).

Zd4 se, Ze oboji jsou pomérné realistické predpokla-
dy. Prvni sice vyZaduje aspon zdkladni diskriminaéni
schopnosti a dlouhodobou pamét, rozpoznani jedinci
na individudlni urovni vSak bylo prokazano u rady
druhi (viz kapitolu B6.2.1) a to, jakym zptisobem se
uplatiiuje pri kooperaci, uvidime i pozdéji. Druha si-
tuace je zajimavéjsi, protoZe na potencialni kooperujici
partnery neklade Zadné kognitivni naroky. Jesté zaji-
maveéjsi pak je, Ze relativné omezend disperze charak-
terizuje zfejmeé radu druht. Vzorec, kdy piibuznost
jedincti klesa se vzdalenosti jejich domovskych okrskt
(home range), najdeme nejen u fady socialnich druh,
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pomahani

a@

= Skodéni

Obr. D4.2. Do konceptu zelenovousli ve skute¢nosti spada
vicero typu interakei. A. Zelenovousové selektivné pomanhaji
jinym zelenovoustdim nebo sice neselektivné pomahaji vSem,
ale z jejich pomoci mohou profitovat jen jini zelenovousové.
B. Zelenovousové selektivné Skodi tém, kteri nemaji alelu pro
zeleny vous, nebo neselektivné skodi vSem, ale jini zelenovou-
soveé jsou vici jejich Skodéni imunni. €. U mravenct Solenopsis
invicta byl identifikovan Sb supergen avramci néj gen Gp-9
s alelami B a b. Délnice s alelou b selektivné zabijeji mozné
budouci kralovny s alelou B, zatimco moznym budoucim kra-
lovnam se stejnou alelou, jakou maji ony samy, neublizuji.
Rozpoznani nositelll stejné/odlisné alely probiha na chemické
bazi. Jde tedy o fakultativni (selektivni) Skodéni nezelenovou-
stim. Podle Gardner a West (2010). Foto: birdingtexan.
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ale i u nékterych druh@ povazovanych za solitérni,
napf. u medvédt hnédych (Ursus arctos; Stgen a kol.
2005) nebo u tukotuko talarskych (Ctenomys talarum;
Cutrera a kol. 2005). Timto vznika potencial pro uplat-
néni pfibuzenského vybéru i u téchto relativné aso-
cidlnich druh®; podrobnéjsich studii na toto téma je
vSak zatim jen malo (shrnuto v Hatchwell 2010).

Svisti obvykle Ziji v rodinnych skupinach, které po-
dle druhu mohou byt kratkodobé a zahrnovat pouze
matku s mladaty, nebo mnohaleté se samci i samicemi
rizného stari a pribuznosti. Svist lesni (Marmota mo-
nax) patri k relativné mélo socidlnim druhtim. Mladata
tohoto druhu se rodi na jare a obvykle jeSté téhoz roku
v 1été odchazeji z domovského okrsku své matky, aby
si vytvorila okrsky vlastni. V nékterych populacich
vSak aZ polovina mladat (obou pohlavi) mtze prvni
rok ztstat v domovském okrsku matky a dispergo-
vat teprve nasledujici rok; takova mladata (zejména
samice) se pak navic usazuji ¢asto hned v sousedstvi
(Maher 2009). Vysledkem je potom prave to, Ze genetic-
ka ptibuznost jedinct klesd imérné tomu, jak vzdalené
jsou jejich domovské okrsky. Z hlediska kooperace je
zajimavé, ze mladata zlstavajici prvni zimu v domov-
ském okrsku matky s ni alespon prilezitostné sdileji
noru (Maher 2006). Je tedy moZné, Ze vyuZivaji vyhod
socialni termoregulace, kterd u socialnéjsich druht
svistl, nap¥. svisté horského (Marmota marmota), zvy-
Suje prezivani mladat béhem hibernace (Arnold 1993).

Jinym prikladem by mohli byt outloni vdhavi
(Nycticebus coucang; obr. D4.3). Ti sice vytvareji stalé
rodinné skupiny, dospéli outloni nicméné travi pres
90 % noci sami a interakce mezi nimi jsou extrémné
vzacné - vyzkumnici zaznamenali pouhych 15 inter-
akci béhem vice neZ 600 pozorovani. PrestoZe se krmi
na stejnych stromech, obvykle na stromeé nejsou ve
stejnou dobu a vedle dalsiho outloné spi v prameéru
jen kazdy paty den (Wiens a Zitzmann 2003). Vyrazné
se prekryvajici domovské okrsky rodinnych ¢lenti jsou
tedy spiSe dany malymi disperznimi schopnostmi out-
lonid a toleranci pribuznych v domovském okrsku.
Vzacné interakce mezi dospélymi outloni jsou nicméné
nejspiS motivovany pravé kooperativnim chovanim,
totiZz vzadjemnym drbanim a CiSténim srsti (grooming),
kterym se navzajem efektivnéji zbavuji ektoparazit
(Wiens a Zitzmann 2003). Jinak feceno, socialita i ko-
operativni chovani jsou zde nejspi$ pouze vedlejSim
dtsledkem omezené disperze, kdyZ uz se ale moznost
kooperovat naskytd, outloni ji obCas vyuZiji.

Tyto piiklady ukazuji, jak snadno mtze koopera-
tivni chovani ve skute¢nosti vzniknout a udrzet se
v populaci. Lze namitnout, Ze v obou pripadech jde
o chovani vzajemné prospésné, jehoZ prinos je navic
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Obr. D4.3. Outlon vahavy. Je to nocCni stromovy a prevazné

bylozravy primat, zijici v jihovychodni Asii. Foto: Wich'yanan
Limparungpatthanakij.

velmi maly — koneckonct outloni se zvladaji drbat
isami a svisti lesni dokdZou hibernovat i samostatné.
Tyto priklady ,na hranici“jsou vSak klicové, pokud nas
zajima vznik néjakého chovani v evoluci. Komplexni
priklady kooperativniho chovani, které si uvedeme
v nasledujicich podkapitolach, maji mozna svij za-
klad pravé v omezené disperzi na velké vzdélenosti. Je
vSak nutné poznamenat, Ze fyzicka blizkost pfibuznych
muize mit i své nevyhody, napt. zvySené riziko ptibu-
zenského krizeni (inbreeding) nebo zvySenou kompetici
o0 lokalni zdroje mezi pribuznymi.

2.3 Vzajemné prospésné chovani v rodiné

Dobrym prikladem vzdjemné prospéSného chovani je
hlidkovani (ostrazitost) a varovné volani (alarm call).
Nejznamé;jsi jsou v tomto smeéru asi socidlni skupiny
surikat (Suricata suricatta), u nichZ nékolik jedinct stoji
na strazi, zatimco dalsi vykondvaji jiné ukony, napriklad
shanéji potravu. V sobeckém zajmu kazdého jedince je
odhalit pritomnost predatora co nejdfiv, coz se pravde-
nasycené surikaty samy dobrovolné hlidkuji (Clutton-
-Brock a kol. 1999). Stejné tak se zda, Ze vydavat varovné
volani v pritomnosti predatora mutze byt vyhodné pro



varujiciho jedince, jelikoZ se tim stane nejméneé perspek-
tivni koristi. Z pohledu predédtora je totiz varujici jedinec
ten se zfejmé nejlepSimi informacemi — vi nepochybné
nejen o jeho pritomnosti, ale i nejspis o jakého preda-
tora jde a kde presné se nachazi; je to tedy ten, kterého
diz zfejmé maji i sobeckou motivaci, véasné varovani
vs$ak prinasi vyhodu také vSem ostatnim ¢len@im rodiny,
muZe se proto vyznamné uplatiiovat i pribuzensky vy-
bér. Nékdy byvaji jedinci dokonce ostrazitéjsi a varuji
pravdépodobnéji, pokud jsou nablizku jejich pribuz-
ni (napf. samice sojky zlovéstné, Perisoreus infaustus;
Griesser a Ekman 2004).

Mezi vzajemné prospésné chovani patii také snad
veSkerd nereprodukéni délba prace vCetné vyhleda-
vani potravy, stavby a udrzby hnizda, obrany teritoria
a podobné. To ovSem neznamena, Ze se jedinci nemo-
hou pokusit podvadét, totiZ vyuZivat préace jinych, aniz
by sami prispivali ndlezitym dilem. Vyhodnost chovani
je vSak urCena jeho vlivem na celozivotni, nikoliv oka-
mzitou zdatnost. Jak uvidime v podkapitolach 3 a 4,
existuje celd fada mechanismd, které zajistuji, Ze pod-
vod se dlouhodobé nevyplaci.

2.4 Pribuzensky altruismus

Pribuzensky altruismus (kin altruism) se miZe v popu-
laci udrzet pouze diky ptsobeni pribuzenského vybeé-
ru. Prestoze jedinec, ktery altruisticky pomtze svym
piibuznym, z definice ztraci na pfimé zdatnosti, mtze
stale ziskat na zdatnosti nepiimé. Dulezité je, aby pla-
tila Hamiltonova podminka, tedy C < B * r. Vyjddreno
slovy, ndklady C musi byt mensi neZ vynosy B vynaso-
bené koeficientem pribuzenstvir (viz kapitolu D0.5.1).

Typickym prikladem pribuzenského altruismu je
kooperativni rozmnozovani (cooperative breeding).
Jde o situaci, kdy cast jedinca ve skupiné odlozi své
vlastni rozmnoZovani, prestoZe fyziologicky by ho
byli schopni, a namisto toho investuje do péce o své
pribuzné. Témto jedinclm fikdme pomocnici nebo-
1i helpers; Casto jde o starSi potomky rozmnoZujiciho
se paru, kteri pomahaji s vychovou svych mladsich
sourozenct (sourozenct z dalsi sntsky nebo vrhu).
Kooperativni rozmnoZovani je v ZivociSné risi relativné
rozsifené —najdeme je u nékolika ryb a mnoha ptaka
i savel (viz kapitoly E2.2.7 a E2.3.10). Zcela specific-
kym prikladem je eusocialita fady blanokridlych (viz
kapitolu E3). Jinym dobrym prikladem pribuzenského
altruismu jsou skupinové ndmluvy krocani divokych
(Meleagris gallopavo), pri nichz se submisivni samec
sice sdm nepari, jeho pritomnost vSak zvySuje uspés-
nost jeho bratra (viz kapitolu D2.2.2).
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Pribuznost (koeficient pribuzenstvi) mezi rodi¢em
a potomkem je vZdy 0,5, pfibuznost mezi vlastnimi
sourozenci je v primeéru také 0,5; z tohoto hlediska je
proto investice do potomkl rovnocennd investici do
vlastnich sourozencti. Pokud tedy jedinec svou pomoci
zvysi Sance na preziti svych vlastnich sourozenct na-
tolik, Ze to prevysi potencidlni uspéch jeho vlastniho
rozmnozeni, mél by radéji zistat a pomdahat. Dtilezité
je vSak zdlraznit, Ze na jedné misce vah je celkovy
pocet vlastnich odchovanych mladat, zatimco na dru-
hé je pouze rozdil v po¢tu sourozenct odchovanych
s pomoci a bez pomoci. Pokud pdr vychova sam dvé
mladata, zatimco s pomocnikem tfi, pak by pro mladé-
ho jedince mélo byt vyhodnéjsi najit si partnera a vy-
chovat vlastni dvé mladata, neZ investovat do jednoho
I v pripadech, kdy pomoc vede jen k relativné malému
zvySeni reprodukéniho uspéchu pribuznych, se jedinec
mize rozhodnout pomdahat, protoZze kromé zvysené
inkluzivni zdatnosti mtze ziskat i jiné vyhody, napr.
lepsi ochranu pred predatory a konkurenty (pramenici
obecneé ze Zivota ve skupiné) nebo zkuSenosti s vycho-
vou mlddat, hodici se do budoucna. Alternativné mtize
jit prosté o vyckavaci taktiku, nez se mladému jedinci
podari ziskat partnera ¢i dostate¢né kvalitni terito-
rium k vlastnimu rozmnozeni, jako tomu je napriklad
u rdkosnikl seychelskych (Acrocephalus sechellensis;
Gilchrist 2007). Nemélo by nés tedy prekvapit, Ze razné
populace stejného druhu se mohou vyrazné liSit mi-
rou kooperativniho chovani v zavislosti na okolnich
podminkach. U nékterych druht je vSak reprodukéni
uspéch paru bez pomocnika i za nejlepsich okolnosti
tak maly, Ze je jejich pritomnost v podstaté nutna.

3. Reciprocita

Reciprocita, ¢asto téZ nazyvana reciprocni altruismus
(reciprocal altruism), je jednim z moZnych mecha-
nismi vysvétlujicich kooperaci i mezi neptibuznymi
jedinci. Definoval ji Robert Trivers (1971) uz v 70. le-
tech minulého stoleti a od té doby vznikla celd rada
modelt z oblasti teorie her, jejichZ cilem bylo defino-
vat podminky reciprocity, za nichZ se kooperace mtze
udrzet v populaci neptibuznych jedinct. Tyto modely
obvykle vychézely ze hry ,opakované véznovo dilema*“
s pfedem nezndmym poctem kol (viz kapitolu DO0.3)
a modelovaly, které strategie se stanou evolu¢né sta-
bilnimi za danych podminek. Vézriovo dilema je ovSem
pomeérné extrémni hra, jelikoZ z principu predpoklada,
Ze v daném kole je vZdy vyhodnégjsi zradit (tj. neko-
operovat). Na ni postavené modely simulujici vznik
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kooperace jsou tak omezené radou predpokladd, coz
prispélo k diskusi o obecném uplatnéni reciprocity
v prirodé (napf. Clutton-Brock 2009; Taborsky 2013).
Plvodni koncept reciprocity je nicméné Sirsi, nejde
pouze o analogii TFT strategie (tit for tat, Cesky ptijcka
za oplatku) ve véznoveé dilematu.

Reciprocita spociva v tom, Ze jedinci stridavé za-
ujimaji roli donora, ktery v jednom okamziku plati
za kooperativni chovani, a roli pfijemce, ktery v ji-
ném okamziku ziskava z kooperativniho chovani
vyhodu. Izolované (tj. z pohledu okamzitého dopa-
du na zdatnost) se konkrétni reciproc¢ni akt jevi jako
altruistické chovani, diky vymeéneé roli v nékterém
z dalSich kol vSak jde o chovani vzdjemné prospésné.
JelikoZ vSak kooperujici jedinec plati za kooperaci
okamzitou cenu, kdeZto zisk z ni je casové odlozeny
(respektive zavisi na chovani ostatnich), naskyta se
nekooperujicim jedincim snadna prileZitost k podvo-
du. Rozhodnuti, zda v konkrétni situaci kooperovat, i
ne, je tedy velmi diilezité. Podle toho, jaké kritérium
je k tomuto rozhodnuti pouzito, rozliSujeme tfi typy
reciprocity: pfimou, nepfimou a generalizovanou
reciprocitu.

3.1 Prima reciprocita

Pokud se kooperace ridi pravidly pfimé reciprocity
(direct reciprocity), pozorovany jedinec se zachova
k aktudlnimu partnerovi stejné, jako se tento konkrétni
partner zachoval v minulosti k nému. Pri hie véziiovo
dilema s predem nezndmym poctem kol pfima reci-
procita vlastné odpovida strategii TFT.

Nejslavnéjsim prikladem primé reciprocity je upir
obecny (Desmodus rotundus), potravni specialista zivici
se krvi velkych savcl a ptakl (viz téZ kapitolu K5.6).
Upifi kazdy vecer vylétaji hledat potravu. Pokud se
upirovi podari najit vhodnou kofist (coZ je viceméné
otdzkou ndhody), mlze se diky roztazitelnému jicno-
vému vaku napit vic nez do sytosti. Pokud se mu vSak
korist najit nepodari, je ve vazném ohroZeni Zivota,
dovéni. Nasyceny upir tak Casto ¢ast natravené krve
vyzvrati jako potravu pro hladového upira. V této situa-
cije totiZ hodnota jakékoliv prebytec¢né krve relativné
mala pro sytého, ale velmi velkd pro hladového upira;
jinak receno, existuje vyrazna asymetrie mezi cenou
kooperace pro donora a zisku z kooperace pro prijem-
ce (obr. D4.4A). Pozorovani ukazala, Ze nejcastéji tak-
to krev sdili matka se svym mladétem. Dochdazi vSak
i ke sdileni krve mezi dospélymi, které se nasledné
ridi pravidly pifimé reciprocity — jedinec pomuze
pravdépodobné tomu, jenZ v minulosti pomohl jemu.
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Obr. D4.4. Prrima reciprocita u upira obecného. A. Jelikoz je
darce krve syty (tj. ma svou obvyklou nebo vy$si nez obvyklou
hmotnost), darovani krve pro néj predstavuje pouze malou
ztratu (posune se ,blize smrti” jen o napr. 10 hodin). Pro hla-
dového prijemce vSak obdrzené mnozstvi krve predstavuje
,oddaleni smrti” onapr 20 hodin, hodnota krve je pro ngj
v tomto pripadé dvojnasobné velka. B. Faktory ovliviiujici roz-
hodnuti, zda bude dany jedinec sdilet krev s jinym konkrétnim
jedincem - ¢im vétsi vysec, tim vétsi ma dany faktor na upirovo
rozhodnuti vliv. Situace, kdy matka sdilela krev se svym mladé-
tem, byly z této analyzy vylouceny. Podle Taborsky (2013).




Partnery v téchto interakcich nejsou pouze pribuzni;
rozhodujicimi faktory jsou pratelské pouto a vzdjemna
historie kooperace (obr. D4.4B; Wilkinson 1984; Carter
a Wilkinson 2013). Pratelska pouta mezi dospélymi
pritom vznikaji postupné — nejprve je vzajemna ochota
spolupracovat testovana méné nakladnym chovanim,
konkrétné vzajemnym CiSténim srsti, a teprve po urcité
dobé zacne dvojice spolupracovat i prostfednictvim
nakladnéjsiho sdileni potravy (Carter a kol. 2020).
Dulezité je jesté poznamenat, Ze sdileni krve neni
vynucovano; interakci zpravidla zahajuji sytf upiri
v reakci na fyzicky stav hladového partnera (Carter
a Wilkinson 2013).

Kromeé upird se mlze prima reciprocita uplatriovat
také u laboratornich potkant, ps@, nékterych primata
a snad i u kapybar (Hydrochoerus hydrochaeris; Lalot
a kol. 2021), obecné je vSak povazovana za relativné
malo ¢astou formu kooperace. Je tomu tak nejspis
proto, Ze vyZaduje splnéni fady podminek, napfiklad
(1) asymetrie mezi ziskem pro prijemce (B) a cenou
pro donora (C) (B >> C), (2) relativneé Casté prileZitosti
ke kooperaci, (3) opakované prilezitosti pro kooperaci
se stejnym partnerem, (4) individudlni rozpozndvani
vSech potenciadlnich partnert a (5) dlouhodoba pamét
(pro zapamatovani si posledni interakce). K udrZeni
kooperace v populaci je navic zapotrebi jista mini-
malni frekvence kooperativnich jedinct — pokud se
jedinec s TFT strategii setkdva témér vyhradné se vidy
nekooperujicimi jedinci, TFT strategie ani kooperace
obecné se nemohou nikdy prosadit. Pfimou recipro-
citu bychom tak mohli ¢ekat zejména u socidlnich
dlouhovékych druhii s dobrymi kognitivnimi schop-

skupinach.

3.2 Neprima reciprocita

Podminky pro fungovani nepiimé reciprocity (indirect
nebo reputation-based reciprocity) jdou jesté o krok
dal — nepfima reciprocita totiZ funguje na principu
reputace, kdy rozhodovaci pravidlo mtze napriklad
znit ,.kooperuj s tim, kdo nékomu v minulosti pomohl®.
Reputace muze byt definovana riizné, zasadni vsak je,
Ze musi brat v ivahu akce obou partnert. Pokud by
Spatnou reputaci ziskal kaZzdy nespolupracujici jedi-
nec (tedy i ten, ktery interaguje se vZdy nespolupra-
cujicim jedincem), jedinou evoluc¢né stabilni strategii
zlstane nikdy nespolupracovat (McNamara a Leimar
2020). Rozsahle byla nepfima reciprocita zkoumana
u clovéka, u jinych zivocisnych druht se vsak (zatim)
nepovedlo jeji fungovani prokazat (napt. Schweinfurth
a Taborsky 2016).
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Obr. D4.5. Pokusna aparatura k testovani reciproc¢niho
chovani laboratornich potkanti. Klec je rozdélena na dvé
¢asti ado kazdé je umistén jeden potkan. Potkani se navza-
jem vidi, slysSi i citi. Posuvné ,policka” je umisténa vné klece,
jeji rameno vSak zasahuje do jedné poloviny klece (Casti A).
Potkani jsou nejprve vycviceni, aby dokézali s polickou pohy-
bovat zatlacenim na rameno, jez k nim zasahuje. Na policku
je nasledné umisténa odmeéna (kousek jidla, napriklad banan),
na kterou vSak miZze potkan v ¢asti B dosahnout pouze tehdy,
pokud k nému potkan v ¢asti A policku prisune. Jsou sledo-
vany okolnosti, za nichZ potkan v ¢asti A posune policku tak,
aby potkan v ¢asti B dosdhl na odménu. Potkan v ¢asti A je na
konci pokusu (kola) odménén stejnou odménou bez ohledu na
to, zda polickou posunul ¢i ne. Podle Schweinfurth a Taborsky
(2020).

3.3 Generalizovana reciprocita

Generalizovanad reciprocita (generalized reciprocity)
naopak predstavuje znacné zjednoduseni. Jedinec
v tomto pripadé nemusi rozpoznavat potencialni part-
nery a pamatovat si jejich chovani, rozhoduje se pouze
na zakladé své posledni zkuSenosti: ,kooperuj, pokud
ti kdokoliv posledné pomohl“ (Pfeiffer a kol. 2005).
Generalizovand reciprocita byla zkoumana u labo-
ratornich potkant. Potkani samice se nejprve naucily,
Ze zatdhnutim packy uvolni malou potravni odménu
pro svou partnerku ve vedlejsi kleci (obr. D4.5). Poté
byla kazda samice postupné vystavena bud tfem ko-
operativnim partnerkdm (tahaly za packu a samice
tedy ziskala odménu), nebo tfem partnerkdm nekoope-
rativnim (za packu netahaly), a ndsledné sama dostala
prileZitost zatdhnout za packu a uvolnit tak odménu
pro novou, nezndmou partnerku. Tfinact z 19 samic
uvolnilo pro novou partnerku vétsi mnozstvi potravy
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(primeérné o 21 % vic), pokud byly samy v piredcho-
zim kroku vystaveny kooperativni partnerce (Rutte
a Taborsky 2007).

V sérii navazujicich experimentd ndsledné
Taborsky a jeho kolegové ukdazali, Ze potkani sami-
ce se ridi také pravidly primé reciprocity, ktera ve
skutecnosti upfrednostniuji pred pravidly generali-
zovaneé reciprocity (Rutte a Taborsky 2008; Kettler
a kol. 2021). Potkani také pri kooperaci dokdzZou vzit
v uvahu kvalitu pomoci - rychleji pomoc oplati tém,
od nichz predtim dostali oblibeny bandn oproti mélo
oblibené mrkvi (Dolivo a Taborsky 2015) — nebo po-
trebu partnera (hladovost), ktery ji ddva najevo vy-
sokofrekvenéni vokalizaci (Schweinfurth a Taborsky
2018).

3.4 Parcelling

Jakkoliv atraktivnim mechanismem se reciprocita
muze zdat, jeji vyskyt v prirodeé je v soucasnosti po-
vazovan za vzacny (existuji ale i nazory opacné - viz
diskuzi v Carter 2014 a Schweinfurth a Call 2019).
Jednim z problémi je napriklad ¢asova prodleva
mezi vynaloZenymi nadklady a ziskem z kooperativ-
niho chovani. Parcelling (Cesky napf. rozménéni na
drobné) je moZnym reSenim - jedinci se sice stridaji
v roli donora a prijemce, ale stfidani probiha bezpro-
stfedné a chovani je ,,davkovano“ po velmi malych
castech. Vysledkem je rozloZeni zlomkd ndkladi
mezi zlomky ziskl, diky cemuz ,zrada“ partnera
v kterémkoliv kole nepredstavuje prakticky zadnou
ztratu. Prikladem mtZe byt soubézna vymeéna po-
hlavnich bunék mezi dvéma hermafrodity (Connor
1992) nebo vzajemné drbani impal (Aepyceros me-
lampus; Connor 1995), vzajemné ¢isténi upirt obec-
nych (viz vySe) a nejspis i mnohé vzajemné ciSténi
a drbani u rady jinych druhd. Takto vnimana reci-
procita se zda naopak velmi Casta.

4. Jak se vyporadat
s podvodem

Podvodem se rozumi uplna absence kooperativniho
chovani, prispivani mensim neZ umérnym dilem nebo
narokovani si vice neZ umeérného dilu. Kooperujici
jedinci se zdaji byt prirozené zranitelni chovanim pod-
vodnikd, proto byly mechanismy zabranujici podvo-
dim od zacatku v centru zajmu. Je ovSem dobré si
uvédomit, Ze cilem neni tplné zabranéni podvodim,
jelikoZ to by byl ukol v podstaté nemozny. Skutecnym
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cilem je ,pouze“ redukce podvodd pod urcitou prija-
telnou miru.

4.1 Donucovaci prostredky

Prvni moznosti jsou mechanismy, souborné nazyvané
donucovaci prostiedky (enforcement). Radi se mezi né
test, sankce a dohled (a technicky i reciprocita). VétSina
dosud popsanych prikladt pochazi bud od vysoce so-
cidlnich (aZ eusocidlnich) druht, nebo z mezitaxono-
vych interakci bakterii, rostlin a Zivocicha.

Trest (punishment) by mél snizit zdatnost podvod-
nika na uroven stejnou nebo mensi nez toho, kdo trest
vykonava; pro podvodnika se diky tomu kooperativ-
ni chovani stane nejlepSim reSenim. MoZnym pfikla-
dem trestu jsou modroplastnici nadherni (Malurus
cyaneus), ktefi intenzivné napadaji své pomocniky na
jeden den experimentalné oddélené od skupiny v dobé
krmeni mlédat, ale chovaji se pratelsky k pomocni-
kiim oddélenym mimo hnizdni sezénu. V socidlnich
skupinach pestienct skvélych (Neolamprologus pul-
cher) jsou trestani zvySenou agresi ti podrizeni, kteri
se nezapojili do obrany jiker. U téchto ryb jsou vSak
tresty uplatiiovany jen v relativné malych skupinach —
v prili§ velkych skupindch uz dominantni jedinci zrej-
meé nejsou schopni sledovat ¢innost vSech ostatnich
a trest nefunguje jako efektivni prostredek podminujici
spolupréci (Fischer a kol. 2014). Takovychto prikladd
trestani podvodnikd je v§ak méalo a naopak prevazuji
piipady, kdy podvodnici nejsou potrestani vibec. Ve
smeckdach 1vll (Panthera leo) se nékteré lvice nikdy
neucastni kooperativni obrany teritoria, a i kdyz je
kooperativni lvice rozpozndavaji, neprojevuji vii¢i nim
zvySenou agresi ani neuplatiiuji Zddnou jinou formu
trestu (Heinsohn a Packer 1995).

Sankce (sanctions) je reakce na podvod partnera,
ktera ve svém dusledku snizi partnerovu zdatnost
a zaroven vede k ukonceni interakce. Dobrym pfikla-
dem sankci v rdmci socialni skupiny je vykazani pod-
fizeného, ktery prili§ ohroZoval nadfizené postaveni
dominantniho jedince. Pfikladem mohou byt hlavaci
Paragobiodon xanthosomus, Zijici v koralech ve skupi-
ndch sloZenych z dominantniho paru a az 15 nemno-
Zicich se cekateld. Pokud podfizeny prili§ vyroste
(dominantnim parem jsou vZdy dva nejvétsi jedinci
ve skupiné), je vykazan, aby neohrozoval postaveni
dominantni samice (obr. D4.6; Wong a kol. 2007). Je
dobré poznamenat, Ze tyto ryby jsou schopné regulo-
vat svij rast; zvétSeni téla je tudiz v tomto kontextu
skutecné behaviordlnim projevem.

Dohled (policing) je pojem typicky pouZivany u eu-
socidlniho hmyzu, kde oznacuje délnice nicici vajicka
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Obr. D4.6. Vliv velikosti téla na vykazani ze skupiny u social-
nich hlavaca Paragobiodon xanthosomus. Pokud je podrizeny
jedinec relativné maly oproti dominantnimu jedinci, k jeho
vykazani dochéazi relativné zridka. Pokud v8ak pomér velikosti
téla mezi podrizenym a dominantnim jedincem prekroci urci-
tou hranici (odhadnuta na 0,93), cetnost vykazani podrizenych
se vyrazné zvysi, a nékdy dochazi dokonce k vykazani domi-
nantniho jedince. Pokud jsou podrizeny a dominantni jedinci
stejné velci, k vykazani jednoho z nich dochazi se stejnou prav-
dépodobnosti. Cisla nad §edymi sloupci znaéi absolutni &et-
nost, napr. pri poméru 0,95 doslo v 11 z 15 experimentalnich
skupin k vykazani néjakého jedince - ve dvou skupinach to byl
jedinec dominantni, v deviti skupinach podrizeny. Podle Wong
a kol. (2007).

nakladend jinymi délnicemi. Vzhledem k haplodiploid-
nimu systému urceni pohlavi by se z vajicek délnic
vylihli samci, s nimiZ by matka sdilela 50 % svych
gen(, kdeZto ostatni délnice pouze maximalné 37,5 %
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(v prGmeéru). Snaha kterékoliv délnice o rozmnoZeni se
timto zplisobem tedy miiZe byt chdpana jako podvod,
kterému ma zamezit praveé vzajemné hlidani a niceni
vajicek ostatnimi délnicemi (viz kapitolu E2.6.6).

4.2 Vyjednavani a cestné signaly

Nejznaméjsi priklad kooperativniho vyjednavani na-
jdeme u ptacat sov palenych (Tyto alba). Toto vyjedna-
vani neprobihd mezi ptacaty a rodici, ale mezi ptacCaty
navzajem v dobé nepiitomnosti rodi¢t. Sovy krmi sva
mladata malymi savci, které nosi v relativné dlouhych
intervalech v pribéhu noci; ptacata se pritom o kotist
nedéli, cely kus zkonzumuje pouze jedno ptace. Ptacata
si v intervalech mezi pfinesenim kofisti intenzitou
Zadonéni davaji navzajem najevo svou hladovost.
Méné hladova ptacata nasledné omezi své Zadonéni
a prenechaji pristi korist svému sourozenci, takzZe po-
tencidlni konflikt o potravu je tak vyreSen jesté pred
priletem rodict (Roulin a kol. 2000). V tomto piipadé
je zadonéni Cestny signdl (honest signal), jehoz ndklad-
nost sama o sobé zamezuje podvodim. Za podobny
zpusob kooperace mtzeme povazovat pohyb mladat
rehka zahradniho (Phoenicurus phoenicurus) v hnizdni
dutiné mezi krmenimi. Méné hladova mladata se pre-
sunuji na mista vzdalenéjsi od vletového otvoru a tim
umoznuji hladovéjsim sourozenctim, aby byli s vyssi
pravdépodobnosti nakrmeni (Porkert a Spinka 2006).

4.3 Trhy

Trh (market) oznacuje situaci, v niz si jedinec miize vy-
brat partnera, se kterym bude interagovat. V ramci bio-
logie jsou trhy typicky studovany v kontextu namluv
a vybéru sexualniho partnera, ale i v kontextu evoluce
kooperace jde o velmi dilezity koncept, protoZe koope-
rativnim jedincim umoznuje vyhnout se interakcim
s podvodniky.

Dosud nejkomplexnéjsim prikladem, ktery zaroven
ilustruje i radu jinych mechanismi popsanych vyse,
jsou ryby (pripadné krevety) Cistici a jejich klienti.
Cisti¢i se Zivi mrtvymi burikami, ektoparazity nebo
epibionty (komenzély na povrchu téla) klientd. Cistici
chovani je oboustranné vyhodné — ¢isticm posky-
tuje potravu a pro klienty md hygienickou funkci
(shrnuto ve Vaughan a kol. 2017). Nékdy ovSem Cis-
ti¢i preferuji Zivou tkan klienta nebo ochranny sliz
na jeho téle a klienti obc¢as poziraji CistiCe, na obou
stranach se tedy naskyta prilezitost k podvodu. Jeden
z mnoha ¢isti¢l, pyskoun rozptleny (Labroides di-
midiatus), preferuje sliz jednoho z mnoha klientq,
bodloka Zihaného (Ctenochaetus striatus), a krmi se
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zejména na ném, pokud je bodlok uspany. Pokud se
vSak pyskoun Zivi slizem neuspaného bodloka, bodlok
odplave k jiné ,Cistici stanici“ nebo za¢ne pyskouna
agresivné prondasledovat. Bodloci (i fada jinych kli-
entl) tak uplatnuji sankce ¢i trest, které skutecné
funguji, jelikoZ mira podvodd je v jejich pristi inte-
rakci s timto CistiCem nizsi (Bshary a Grutter 2002).
Klienti s vétSim domovskym okrskem si CistiCe vybi-
raji a preferuji takové, u nichZ mohli pozorovat, Ze
predchozi interakce probéhla bez podvadéni. Pokud
klient pozoroval, Ze pyskoun v predchozi interakci
podvadél, casto se odmitne nechat ocistit a plave
k jiné stanici, i pokud jej pyskoun 1aka taktilni stimu-
laci — uplatrniuje se tedy efekt trhu. Pyskouni jsou si
tohoto zfejmé védomi a malokdy podvadeéji pri ¢iSténi
malych klientd, aby vylepsili svou reputaci a nalékali
tak vétsi klienty s vétSim mnoZstvim slizu (Bshary
2002). Nékdy také pyskouni Cisti ve stalych parech.
Pricisténi parem pyskount je podvadéni vyrazné
méneé Casté, jelikoZ pyskouni v paru se navzajem
kontroluji — z podvodu by totiZ profitoval pouze jeden
z nich (druhy by se dostate¢né nenajedl ani ektopara-
zitQ, ani slizu, protoZe klient by odplaval; Bshary a kol.
2008). Také nékteré krevety Cisti¢i mohou podvadét,
vyrazné méneé Casto pritom podvadeéji dravé ryby.
Podvody u krevet vSak nejsou tak dobfe zdokumen-
tovany, naopak krevety jsou zfejmeé velmi dtlezité pro
¢iSténi poranéni u ryb a vétsi skupiny krevet druhu
Ancylomenes pedersoni jsou vyhleddvané zirejmeé prave
diky vysoké kvalité jimi poskytovanych sluzeb.

4.4 Frekvencneé zavisla selekce

I v pfipadech, kdy kooperativni chovani pfinasi oka-
mzity zisk pro vSechny zucastnéné, napft. kooperativ-
nilov, se mohou objevit podvodnici, v tomto kontextu
oznacovani jako prizZivnici (freeloaders). Snovacky
Anelosimus studiosus mohou Zit v socidlnich skupi-
néach, skladdajicich se primeérné z péti samic. Spolecné
si stavi sit, do niz chytaji korist, kterou si nasledné
rozdéli. Snovacky vykazuji dva behavioralni fenoty-
pPy: »socialni“ a ,,asocidlni“. Nejvyssi loveckou uspés-
nost na urovni skupiny maji ty, sklddajici se pouze ze
socidlniho fenotypu; v ptirodé jsou viak nejcastéjsi
skupiny tvorené snovackami socidlniho a asocidlni-
ho fenotypu v poméru 3 : 2. Lovecké experimenty
ukazaly, Ze asocidlni fenotyp dokazZe vyuZit vétsi ¢ast
koristi neZ socidlni fenotyp, ovSem jen ve skupindch,
kde je relativné vzacny. Jakmile jeho pocetnost prilis
vzroste, vyhoda asocialnich samic se ztraci, sloZeni
skupiny je tedy zfejmeé pod vlivem frekvenc¢né zavislé
selekce. V praxi jsou asocidlni samice vice agresivni,
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coZ jim prindsi vyhodu ve skupinéch socialnich sa-
mic — dokdzou si zabrat vétSi nez rovny dil koristi.
Pokud je ale ve skupiné asocidlnich samic prilis mno-
ho, ztraceji Cas agresivnimi interakcemi mezi sebou
a jejich zdatnost je relativné nizsi. Bezprostrednim
mechanismem udrzZujicim vyvaZzené sloZeni skupiny
je zfejmé disperze — asocialni samice odejdou samy
ze skupiny, jakmile mnozstvi agresivnich interakci
presdhne urcitou miru (Pruitt a Riechert 2009). Dalsi
priklady pisobeni frekven¢né z4vislé selekce na ko-
operativni chovani pochazeji ze spolecenstvi bakterii,
ale téz naptiklad brouku lykohubt (Dendroctonus
frontalis).

5. Dalsi faktory
ovlivnujici kooperaci

5.1 Pomoc pribuznym a nepribuznym

Intuitivné asi cekame, Ze jedinci poméahaji vice svym
pribuznym nez nepribuznym. Obvykle tomu tak
skutecné byva. Medosavky zvonkohlasé (Manorina
melanophrys) napriklad hnizdi v koloniich a k vy-
chové mladat vyuZivaji pomocniky. Pomocnici pri-
tom typicky pomadhaji s vychovou mladat ve dvou az
tfech hnizdech najednou. PfestoZe vSem ptacatim
nosi stejné velké porce, hnizda s bliZze pfibuznymi
mladaty navstévuji o néco Castéji, a celkové jim tedy
prindseji potravy vice (Wright a kol. 2009). Nékdy ale
muiZe byt situace i opacnd. Socialni cichlidy pestfenci
skvéli Ziji v socidlnich skupindch zahrnujicich jeden
dominantni par a az 25 pomocnikd rdzného stupné
pribuznosti. V experimentu byly vytvoreny skupiny
tfi jedinct — dominantniho paru a submisivni samice,
ktera byla dominantni samici bud pribuzna (r = 0,5),
anebo ne. Ukazalo se, Ze zatimco nepribuzné samice
se na péci o vajicka dominantni samice podilely vy-
razné, pribuzna pomocnice pomahala dominantni
samici jen malo. Po simulovaném kanibalismu vajec
pomocnici zvyS$ily nepfibuzné pomocnice intenzitu
péce o vajicka, zatimco pribuzné pomocnice nikoli.
Pomocnici pestienci profituji ze Zivota ve skupiné
diky sniZenému riziku predace a prestoZe jsou v sub-
misivnim postaveni, v mensi mife se také rozmnoZuji.
Zda se tedy, Ze dominantni samice toleruje nepribuz-
né submisivni samice jen tehdy, pokud se dostatec-
neé starajii o jeji vajicka (tzv. pay-to-stay hypothesis).
Pribuzné samice ovSem takto ,platit“ nemusi, pro-
toZe z jejich rozmnoZovani ziskdva dominantni sa-
mice zfejmé dostatecnou vyhodu v podobé zvySené



nepiimé zdatnosti — dominantni samice jim dokonce
s péci o jejich vejce obCas pomadhaji (nepfibuznym
nikdy). Podobné jako u hlavacd ovsem dominantni
samice vykaze prili§ velkou submisivni samici bez
ohledu na pribuznost, aby neohroZovala jeji domi-
nantni postaveni (Zottl a kol. 2013).

5.2 Pohlavni rozdily v kooperaci

Kooperativni chovani a pohlavi jsou propojeny pres
treti faktor — disperzi. Napiiklad u vétSiny sav¢ich
druht jsou samice filopatrické (zlstavaji pobliZz mista
narozeni), zatimco samci disperguji na vétsi vzdale-
nosti. Pokud je tedy kooperativni chovani v evoluci
favorizovano, u samic je tomu vic nez u samct diky
silnéjsimu plisobeni pribuzenského vybéru. Mira ko-
operace samci a samic se proto muze lisit. Potkani
samci napriklad kooperuji podle pravidel pfimé re-
ciprocity, ale generalizovanou reciprocitu na rozdil
od samic neuplatriuji (Schweinfurt a kol. 2019). Vidéli
jsme také, Ze u upirt obecnych je pohlavi jednim z nej-
mezi dvéma dospélymi - krev je Castéji sdilena mezi
samicemi (viz obr. D4.4B). OvSem u fady druhi jsou
vice filopatri¢ti samci (napfiklad u medosavky zmi-
nované o dva odstavce vyse), nebo je disperze obou
pohlavi vyrovnand. Mezipohlavni rozdily v kooperaci
tedy budou rtizné u rtiznych druhd.

5.3 Variabilita mezi jedinci

Kavcik bélokridly (Corcorax melanorhamphos) mize
k odchovu mladat vyuzivat pomocnikd. Pomocnici
(nepribuzni rozmnoZujicimu se paru) ¢asto prinaseji
potravu ptacatim az do hnizda nebo dokonce primo
do zobdku, nakonec si ji vSak nékdy vezmou a snédi
sami. Na prvni pohled jde o jasny priklad podvodu.
Pozdéji se ale ukazalo, Ze pomocnici celkem presné
reaguji na kombinaci hladovosti ptacat a vlastni kon-
dice — pokud jsou ptacata zrovna docela syta, zatimco
oni maji hlad, vcelku logicky snédi potravu sami. Tento
priklad ilustruje, Ze chovdni je potfeba vzdy vyhodno-
covat v kontextu, protoZe okolnosti i disledky stejného
chovani mohou byt rizné.

Obecné reCeno, jedinci se mezi sebou témeér vzdy
1liSi, a mohou se tedy liSit i jejich naklady a vynosy
z kooperativniho chovani. Ti, ktefi se méné zapojuji
do kooperativniho lovu, mohou byt napfiklad v horsi
fyzické kondici neZ ostatni; ndklady na kooperativni
chovdni jsou tudiZ pro né vyssi. Také vyhody koopera-
tivniho chovani mohou byt nerovnomérné rozdélené,
napriklad podle socidlni dominance, coZ se opét odrazi
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v mife zapojeni riznych jedinct do kooperativni ak-
tivity (vice viz Riehl a Frederickson 2016). To je dobré
mit na paméti, pokud se zacteme do modell z oblasti
teorie her, které se pouzivaji k funkénimu vysvétleni
kooperativniho chovani. Modely dovolujici variabilitu
mezi jedinci, u€eni nebo ndhodu (tj. chybna rozhod-
nuti) - tedy extrémné realistické faktory - mohou vést
k zavértim prekvapivé odlisSnym od jejich zakladnich
forem (McNamara a Leimar 2010).

6. Specializace

Jedinci stejného druhu se vzajemné lisi také ve schop-
nosti realizovat urcité chovdani. Z hlediska vyhod a na-
kladi vlastné schopnost 1épe realizovat urcité chova-
ni znamend, Ze takové chovani je pro jedince méné
nakladné nebo z néj ten ziska vice benefitd, jinymi
v jeho nejlep$im zajmu toto chovani realizovat ¢astéji
neZ jeho alternativy, k nimz takové schopnosti nema.
Tyto dva faktory - tedy schopnost a ochota realizovat
urcité chovani - jsou tudiz obvykle spojené. Nékteri
jedinci napriklad 1épe Splhaji a zpravidla jsou proto
také ochotnéjsi skutecné Splhat, jini zase lépe hrabou,
a tudiz jsou i ochotnéjsi hrabat. Takovato asymetrie
nasledné umoznuje specializaci neboli délbu prace
v ramci kooperace. Pokud se délba prace skutecné
vyvine, zvySuje efektivitu aktivity, na niZ jedinci spo-
lupracuji (McNamara a Leimar 2020).

Extrémnim pripadem specializace jsou kasty social-
niho hmyzu; specializaci ale najdeme také u koopera-
tivné lovicich delfind, Simpanzl nebo lvic. Lvice se
mohou ke koristi pribliZovat z nékolika thll, nékteré
lvice pritom korist témér vZdy prondasleduji ze stejného
uhlu (napr. z levého boku), zatimco jiné jsou v tomto
ohledu generalisty. Pravdépodobnost uloveni koristi
je pritom vyssi, pokud lvice lovi ze svych preferova-
nych pozic (Stander 1992). U kooperativné se rozmno-
zujici medosavky hlu¢né (Manorina melanocephala)
se nékteri pomocnici specializuji na krmeni ptacat,
jini na obranu hnizda, a i kdyz vétSina vykondva oba
ukoly, existuje trade-off mezi casem vénovanym Kkr-
meni a antipreda¢nimu chovani (Arnold a kol. 2005;
obr. D4.7). Casto je specializace spojend s pohlavim.
U hrobarika Nicrophorus orbicollis se samice v ramci
rodicovské péce specializuje na krmeni larev a udrzbu
hnizda, kdeZto samec na jeho obranu (Trumbo 2006).
Délba préce vSak rozhodné neni pravidlem; napiiklad
u kooperativné se rozmnozujicich rypos$i damarskych
(Fukomys damarensis) se pomocnici na jednotlivé ¢in-
nosti nespecializuji (Thorley a kol. 2018).
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