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1. UVOD

1.1. Ci§téni srsti

Citéni srsti je jednou z nejnapadnéjsich socialnich interakci u priméta. Toto socidlni
chovani se vyskytuje u vSech druhti napfi¢ jednotlivymi taxonomickymi skupinami primatd
a nejintenzivnéj$ich forem dosahuje u opic Starého svéta (Cercopithecoidea). Obecné je na
n¢j pohlizeno jako na pratelské chovani a Casto je povazovano za indikator pozitivnich
dlouhodobych vztahli mezi jedinci. Oproti poloopicim je u opic a lidoopt cast&ji jasné
vymezend role Cisticitho a ¢isténého a k ¢isténi tak dochazi vice jednostranné (jedno zviie
Cisti, druhé je ¢isténo) (Barton, 1987). Primati travi ¢isténim srsti pomérné znac¢nou ¢ast dne
(az kolem 20 %) a nepolevuji ani na tkor napiiklad shanéni potravy béhem nepfiznivych
podminek (Barrett & Henzi, 1999). Lze tak soudit, ze CiSténi srsti ma pro primaty velky

vyznam.

Cisténi srsti je tradiéné vysvétlovano dvéma funkcemi a to hygienickou a socialni.
Jedna z prvnich hypotéz vysvétlujici ¢isténi srsti byla pravé hygienicka funkce. Toto
vysvétleni spodiva v tom, ze CiSténim srsti je jedinec zbavovan staré kize, neCistot nebo
moznych ektoparazitl jako jsou blechy a v§i (Goosen, 1987). Zatimco vSichni primati vénuji
¢iSténi sob& samotnym malé, ale velmi vyznamné mnozstvi €asu (coZ nepochybné ma
I hygienickou funkci), velké mnozstvi Casu vénuji ¢isténi srsti dal$ich jedinct. Socialni
CiSténi nabizi zplsob, jak udrzovat v Cistot€¢ obtizn€ dostupnd mista vlastniho téla.
Hygienicka funkce vSak nedokaze vysvétlit vzorce socialniho €isténi v plné mire. Frekvence
¢isténi napiiklad korelovala s velikosti skupiny nikoliv s velikosti téla, coz by nahravalo

pravé hygienické funkci (Dunbar, 1991). Vzhledem kvelké casové investici se tedy

V literatufe klade daraz na socialni funkci ¢iSténi srsti.

Socialni funkci ¢isténi 1ze podpofit faktem, ze k nému u primati dochazi v mnohem
veétsi mife nez by bylo potiebné k pouhé hygiené (Dunbar, 1991). Z dlouhodobého hlediska
muze Cisténi srsti slouzit jako prosttedek k formovani vazeb mezi jedinci, ziskani a upevnéni
postaveni ve skuping, socialni integrace ¢i koaliéni podpory (shrnuto v: Barrett
& Henzi, 1999). Dale muze piinaset i termoregulacni vyhody, kdy viskani srsti napomaha
K udrzeni tepla a zamezeni jeho ztrat (Barrett & Henzi, 1999, 2006). Soucasné Cisténi srsti
¢isténému snizuje srde¢ni frekvenci a zlepSuje celkovy psychicky stav zvifete (Keverne,

Martensz, & Tuite, 1989).



Velkd vétSina studii o socidlnim ¢isténi u starosvétskych primati se vénuje Cisténi
mezi samicemi. Tyto studie ukazuji, Ze vybér partnera, jeho role a mnozstvi ¢isténi, které
obdrzi ¢i vénuje, muze byt ovlivnéno nékolika faktory. Jednim z faktorti je napiiklad
postaveni jedinct ve skupiné. Seyfarth (1977) prokazal, Ze si samice pro ¢iSténi vybiraji jiné
samice na zaklad¢ hierarchického zebficku. Dominantni samice obdrzi vice cisténi nez
ostatni a to kvuli jejich mozné podpote pii koali¢nich rozbrojich. Nizko postavené samice
pak soupeti o ptistup k dominantnim samicim, coz odpovida tomu, Ze mnozstvi obdrzené¢ho
¢isténi smeétfuje nahoru po hierarchii. Dokonce 1 matky s mlad’aty jsou povazovany za
atraktivniho socidlniho partnera. Nizko postavené samice Cistily vysoko postavené matky
Castéji nez naopak (Gumert, 2007a). Dalsim faktorem, ktery ma vliv na CiSténi srsti, se
ukézal i1 ptibuzensky vztah mezi jedinci, kdy ptibuznéjsi samice jsou preferovanymi partnery

(Schino, di Sorrentino, & Tiddi, 2007).

Studie zamétené na socialni ¢isténi mezi samci a samicemi ukazuji, Ze i zde ma na
distribuci ¢isténi vliv mnoho faktort. U paviani ¢akma neni ¢iSténi srsti mezi pohlavimi
distribuovano rovnomérné. Ve srovnani s tim, kolik samice vénuji €isténi samctim, stravi
samci CiSténim srsti samic pfiblizné polovinu tohoto ¢asu, coz mize byt ovlivnéno vysSim
socialnim postavenim samct ¢i pomérem pohlavi ve skupiné (Clarke, Halliday, Barrett,
& Henzi, 2010). Obdobn¢ se mezipohlavni rozdily Vv iniciaci ¢isténi ukazaly u makakt
asamskych, kde ale oproti pavianim samci Cisti samice Castéji 1 déle neZ samice samce
(Cooper & Bernstein, 2000). Dtlezitou roli mize hrat i reproduk¢ni stav samice. Velké
srovnani s ostatnimi samicemi ve skupin¢ (Colmenares, Zaragoza, & Hernandez-Lloreda,
2002; Hemelrijk, van Laere, & van Hooff, 1992; Norscia, Antonacci, & Palagi, 2009).

vvvvv

a jeho distribuce je nepochybné ovliviiovana fadou faktor. Soucasny pohled na Cisténi srsti
U primati a jeji hlavni funkci je vymeéna ¢isténi za sebe samo ¢i za jiné vyhody. Pfibyva stale
vice praci, kde autofi o CiSténi uvazuji, jako o mozném zbozi, které 1ze smenovat v rdmci

biologického trhu.

1.2. Teorie biologického trhu (The biological market theory)

Teorie biologického trhu, kterou poprvé predstavili Noé a Hammerstein (1994,
1995), nam umoznuje vysvétlit fadu socialnich vztaht (jako je mezidruhovy mutualismus,

vnitrodruhova spoluprace ¢i partnersky vybér) na zékladé analogie ke klasickym trznim
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mechanismim, tak jak je zndme. Na biologickém trhu by méla byt vyména komodity
(objekt) nebo sluzby (chovani) vzdy prospé€sna pro oba obchodniky. Ptestoze by cena
komodity mohla byt mnohdy zdrojem konflikt, spravné by nemeéla byt vynucena silou.
Jedinci se mohou vyhnout agresivnimu chovani tim, Ze mezi sebou budou soutézit
poskytnutim cenngjsiho zbozi. Casto pak pravé podle hodnoty nabizeného zbozi mezi sebou
jedinci obchod uzaviraji. Stejné jako je tomu na béznych trzich, jedinci porovnavaji a berou
V potaz nabidky vSech potencidlnich partnera a podle toho se rozhoduji, s kym budou zbozi
vyménovat. Biologicky trh je obecné urCovan nabidkou a poptavkou. To, jak bude zbozi
sménovano, obvykle zalezi na momentalnim ,stavu trhu“. V mnoha ptipadech je
nedostatkové zbozi obvykle vyménovano za méné cenné zbozi, po kterém neni takova
poptavka. Jedince tak mizeme rozdélit do dvou tfid: ti, ktefi jsou drzitelé nedostatkového
zbozi, tudiz si mohou vybirat a ti, ktefi se snazi piebit svou nabidkou ¢leny tfidy, kam sami
patii, aby mohli byt vybrani (No¢ & Hammerstein, 1994). Neoddélitelnou soucasti
biologického trhu je tedy hledani a vybér vhodného partnera, s nimz je obchod uzavien.
Hodnota kazdého z partnerii se mliize ménit v pritbéhu ¢asu Vv zavislosti na obchodovanych
komoditach. U vétSiny primath je to prave ¢isténi srsti, které slouzi jako komodita, jeZ je na

poli biologického trhu mezi jedinci ¢asto sménovana.

1.2.1. Cidténi srsti jako komodita na biologickém trhu

Studie, které¢ se snazi uplatit teorii biologického trhu a vysvétlit pomoci ni
kooperativni chovani zvitat zahrnuji Sirokou $kalu druhd zivoéichi (Albo & Costa, 2010;
Bshary & Nog, 2003; Metz, Klump, & Friedl, 2007; Stopka & Macdonald, 1999). Cisténi
srsti je b&zn€ pozorované u socialnich skupin savct (shrnuto v: Spruijt, Van Hooff,
& Gispen, 1992). Vzhledem Kk tomu, ze piinasi jedinci mnoho vyhod nejen v podobé
odstrafiovani paraziti (Goosen, 1987), ale i v podobé pozitivniho vlivu na sniZeni stresu
skrze uvolnovani beta-endorfinti (Keverne et al., 1989), je konkrétné u primati povazovano
za velmi cennou a zadanou komoditu. Ci§téni miize byt jako komodita v ramci biologického
trhu sménovana recipro¢nim zptisobem za sebe samu, ¢imz jedinec ziskd piimé vyhody,
které CiSténi nabizi. Soucasné ale mize byt CiSténi sméiovano za jiny druh zbozi, které by
svym zpusobem mélo cenové odpovidat. Pfikladem takového zboZzi miize byt tolerance od
vysoce postavené¢ho jedince ve skupingé (Barrett & Henzi, 1999; Tiddi, Aureli, Polizzi di
Sorrentino, Janson, & Schino, 2011) sdileni potravy (de Waal, 1997), koali¢ni podpora
(Hemelrijk, 1994), ptistup k mladéti (Gumert, 2007a; Henzi & Barrett, 2002) nebo
pocetng&jsi prilezitosti k pafeni (Gumert, 2007b; Norscia, Antonacci, & Palagi, 2009).
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Teorie predpoklada, ze ve skupinach, kde maji zvifata celou fadu potencialnich
obchodnich partnert, ze kterych mohou vybirat, by mélo byt sménovani uréeno podle jejich
postaveni na trhu a podle dostupnosti nabizené¢ho zbozi. Studie, jejichZ centrem pozornosti
jsou primati, ptindsi nejednotné vysledky, co se tyc¢e uplatnéni teorie biologického trhu. Za
co presné¢ je Cisténi smeéiovano, je mnohdy ovlivnéno socidlnimi ¢i ekologickymi
podminkami. Roli hraje urovenn kompetice ve skupin¢ a nabidka potravy. Zatimco troven
kompetice je urCovana gradientem dominance ¢i mirou agresivity, nabidka potravy je
urcovana tim, zda ji lze ¢i nelze monopolizovat. V piipadé, kdy je mala kompetice a neni
mozné zdroj monopolizovat a soucCasné¢ mira agrese mezi jedinci je nizka, prevazuje
recipro¢ni chovani, kdy je socialni ¢iSténi sménovano za ¢isténi samotné (Barrett et al.,
1999; Fruteau, Lemoine, Hellard, van Damme, & Noé&, 2011). V opacném piipad¢, kdy je
jasn¢ stanovena hierarchie a frekvence CiSténi roste s postavenim zvitete ve skupin€, mohou
jedinci na rozdil od opétovného Ccisténi ziskat vyhody, které jsou témi dominantnimi
nabizeny. Ptikladem takovych vyhod je tolerance pti konzumaci potravy, kdy u Simpanzii
¢isténi umoznilo jedinci sdilet omezené mnozstvi potravy (de Waal, 1997). Henzi & Barrett
(2002) evidovali u paviani ¢akma sménu ¢isténi za piistup k mlad’atim. Vysoce postavené
matky si za pljceni mladéte nechéavaly zaplatit ¢iSténim od nizko postavenych samic.
Nicméné sména €isténi za jiné zboZi ve skupin€ s jasné stanovenou hierarchii neni pravidlem
a i vtomto piipadé mize byt CiSténi sménovano za Cisténi (Balasubramaniam, Berman,
Ogawa, & Li, 2011).

1.3. Ci§téni srsti na trhu sexualnich sluzeb (Mating market)

Vseobecné uznavany ptiklad biologického trhu je i trh sexualnich sluzeb, kde samci
a samice predstavuji dvé rizné obchodni tfidy, z nich kazda se snazi ziskat potfebné gamety.
Vzhledem k tomu, Ze tvorba vajicek u samic je ve srovnani s tvorbou spermii u samct
daleko vice energeticky naro¢na, receptivni samice se mohou stat limitujicim zdrojem pro
samce. V souladu stim lze ptredpokladat, ze samice budou vyzadovat jakési dopliikové
komodity vyménou za své gamety (Clarke et al., 2010). Jednou z takovych komodit, ktera
muze byt nabizena u socidlné Zijicich savcl je bezpochyby Cisténi srsti, a zvlaste pak

U primati tomu neni jinak.



1.3.1. Vyména ¢iSténi srsti za sex ze strany samci

Hlavni ptedpoklad fungujiciho trhu sexudlnich sluzeb je takovy, ze v ptipadé, kdy
samci budou vice samice Cistit, zajisti si tim nasledné paieni. Empirickych praci, které by
interakce mezi samci a samicemi vysvétlovaly pomoci trhu sexualnich sluzeb, neni mnoho
a Vv zasad¢ jsou nejednotné. Podporu pro fungujici sexudlni trh pfinesl ve své praci Gumert
(2007Db), ktery studoval interakce mezi samci a samicemi ve skupin¢ makakl javskych
(Macaca fascicularis). Testoval, zda dochazi k vyméné ¢isténi srsti ze strany samct za
sexualni chovani v redlném case, tedy jestli pravdépodobnost sexualni aktivity byla vyssi
poté, co samec samici Cistil srst. Vysledky prace podporuji hypotézu, Ze ¢isténi je opravdu za
sexualni interakce vymeénovano. Navic jako klicovy vysledek, ktery potvrdil teorii
biologického trhu a pfimo souvisi se vztahem nabidky a poptavky, se ukéazala délka ¢isténi
srsti. V piipadé, kdy bylo ostatnich samic v dohledu malo, Cistil samec danou samici déle,
nez kdyZ mél na dohled dostatek dal$ich samic (v priméru 16 vs 8 min). Obdobné vysledky
byly u sifak malych (Propithecus verreauxi), kde se v obdobi rozmnozovani ukazala
pozitivni korelace mezi €iSténim samic ze strany samci a poctem kopulaci. Tedy par, kde
samec samici Casto Cistil, se spolu také Cast€ji pafil. Ve srovnani s tim se mimo obdobi
pareni ukazala pozitivni korelace mezi €iSténim samic ze strany samct a €iSt€énim samct ze
strany samic, coz lze vysvétlit jako recipro¢ni chovani (Norscia et al., 2009). Hypotézu
vymeény ¢isténi za sex testovala i prace o gibonech lar (Hylobates lar). Giboni patii mezi
druhy, kde si samci nemohou pafeni vynutit nasilim. Autofi se tak rozhodli otestovat
moznost, zda si samci CiSténim srsti samic nezajiStuji pocetnéjsi prilezitosti k pafeni.
Vysledkem bylo, ze tak skutecné ¢ini, zvlasté v obdobi, kdy je samice plodna (Barelli,
Reichard, & Mundry, 2011).

Nicméné ne vSechny prace, v nichz byla testovana existence biologického trhu
U primati, byly schopné jasné osvétlit vliv trhu na vyménu cisténi za sexudlni interakce.
Vymeéna Cisténi za pafeni nebyla potvrzena u paviani plastikovych (Papio hamadryas)
(Colmenares et al., 2002), a ani u paviant ¢akma (Papio ursinus) (Clarke et al., 2010) nebyla
vymeéna ¢i$téni za pareni zcela v souladu s ,,pravidly* biologického trhu. U makakut rhesus
(Macaca mulatta) (Massen et al., 2012) také nebyla existence sexualniho biologického trhu
potvrzena a dokonce tato prace pfinesla zcela opacné vysledky, nez by se daly ocekavat
podle teorie biologického trhu. Samci makakt Cistili samice Castéji a déle ve dnech, kdy
k pafeni ani nedo$lo nez ve dnech, kdy se pafili. Ani pocet samic neovliviioval mnozstvi ¢i

délku Cisténi ze strany samcii, jako tomu bylo ve studii makakt javskych (Gumert, 2007Db).
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Jeden z faktort, ktery mize ovliviiovat potencialni vyménu CiSténi za pafeni, je
postaveni jedince ve skupiné. Umisténi ve spolecenském zebticku je jednim z ukazateli
,hodnoty* jedince na trhu. Piilezitost pafit se se samici vysoce postavenou ma ve srovnani
s nizko postavenou samici vétsi hodnotu. Vysoce postavena samice mize pocit potomstvo,
které bude mit vétsi Sance na preziti (Setchell & Lee, 2002). Z toho lze piedpokladat, ze
samci budou C¢istit vysoce postavené samice vice nez ty nizko postavené. Stejné tak vysoce
postaveny samec muze samici poskytnout lep$i geneticky material (Setchell, Charpentier,
Abbott, Wickings, & Knapp, 2010) piipadné lepsi ochranu (Charpentier, van Horn, Altmann,
& Alberts, 2008). Vysoce postavenym samcim tedy postaci (jako jejich platba) Cistit méné
nez tém nizko postavenym, ktefi si tak kompenzuji svoji kvalitu (Gumert, 2007b; Stopka,
Johnson, & Barrett, 2001). Pravé socialnim postavenim samce je Castecné vysvétlovan
uspéch samce spafit se s danou samici nezavisle na poskytnutém ¢isténi (Massen et al.,

2012).

Dalsim faktorem casto studovanym v souvislosti s vyménou c¢isténi za pafeni je
reprodukéni stav samice. Receptivita nebo piesnéji faze cyklu s nejvétsi pravdépodobnosti
poceti jednoznacné zvysSuje cenu samice a pro samce je obchodovani s ¢iSténim jednou
z moznosti, jak si zajistit pafeni pravé stakovou samici. Dilezitost reprodukéniho stavu
samice byla prokazana u Simpanzu (Pan troglotydes) (Koyama, Caws, & Aureli, 2012,
Hemelrijk et al., 1992). Za indikator plodného obdobi jsou u §impanzi povazovany sexualni
otoky (Deschner & Heistermann, 2004). Samci Simpanzi Cistili samice s otoky Castéji nez
samice bez otokiu. Navic se zvySujicim se poétem samic s otoky se snizovalo mnoZzstvi
Cisténi, které samice od samct obdrzely. V neposledni fadé pak byly samice Cistény vice

témi samci, se kterymi se Castéji patily.

Mnoho praci, které se vénuji ¢iSténi v rdmci sexualniho kontextu, ¢asto omezuje své
pozorovani na interakce pouze ze strany samcu. Hlavnim diivodem pro toto rozhodnuti je
ptedpoklad, Ze jde pfedevS§im o strategii samct, jak si ¢iSténim ziskat moZnost pafit se se

samici.
1.3.2. Cidténi srsti po kopulaci

Teorie biologického trhu a jeji aplikace na sménu CiSténi v sexudlnim kontextu
implicitng predpoklada, e platba ve formé &isténi bude piedchazet samotnému pafeni. Rada
z vySe uvedenych praci se tedy vénovala bud’ zkoumani interakci CiSténi a tomu, zda pak

pfimo nasleduje sexualni interakce v daném case (Gumert, 2007b), nebo casovou
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souslednost nijak netesila (Barelli et al., 2011; Norscia et al., 2009). Nicmén¢ k ¢isténi srsti
také Casto dochézi po kopulaci, a to az v poloviné piipadl vSech pozorovanych kopulaci

(Sonnweber, Massen, & Fitch, 2015).

U languru ¢inskych (Rhinopithecus roxellana) byly pozorované ziejmé rozdily
Vv postkopula¢nim chovani u samcii a samic. V ptipad¢, ze po kopulaci néasledovalo ¢isténi,
byli Castéji (27%) Cisténi samci samicemi nez naopak samice samci (6%). V ostatnich
ptipadech se k sob¢ jedinci bud’ pevné tiskli, nebo samice od samce odesla Gplné pry¢ (Li &
Zhao, 2007). Langur ¢insky patii mezi polygynni druhy, kde si jeden samec monopolizuje
nckolik samic. Autofi navrhuji, Ze CiSténi po kopulaci ze strany samic miize slouzit jako
zpuisob, jak samice znemozni zabieznout jiné samici a tim tak redukuje mnozstvi budouci
konkurence v kompetici o potravu pro své potomky. Naproti tomu u $impanzd to byli samci,
promiskuitni pafici systém, v némz jsou samice schopné do jisté miry uplatiiovat volbu
partnera (Pieta, 2008). Béhem obdobi fije jsou samice pro samce vysoce atraktivni, a co se
tyCe CiSténi srsti, jsou samci obecné Castéji iniciatory CiSténi. Samice se nasledné
nejpravdépodobnéji spafi prave s témi samci, ktefi je Cistili nejvice (Hemelrijk et al., 1992).
Cisténim srsti po kopulaci mohou samci vyuzivat jako zptisob, kterym si samec ohlid, aby
se samice nespafila s jinymi samci. Protichidné vysledky v chovani po kopulaci mohou byt
tedy pfipisovany k druhové specificnosti, kterd vyplyva zrozdili v socialni struktuie ¢i

ekologii.

Ukazalo se, ze Cisténi po kopulaci mize ovlivnit i dal$i néasledna pareni. Zatimco
samice CiSt€énim miZe napiiklad udrzet samce ve vzruSeném stavu a zajistit si tak dalsi
pafeni (Lee, Macbeth, Pagani, & Young, 2009), samci mohou ¢i$ténim samici zabranit, aby
si k pafeni naSla nového partnera a CiSténi by tak mohlo slouzit jako forma mate-guardingu
(Berard, Nurnberg, Epplen, & Schmidtke, 1994). Sonnweber et al. (2015) ve své praci
zkoumali, zda jedinci makakid magoti (Macaca sylvanus) vykazuji odlisné strategie v ¢isténi
po kopulaci. Zajimali se priméarné& o to, zda existuji mezipohlavni rozdily v iniciaci ¢isténi po
kopulaci a brali v potaz i fadu faktord jako naptiklad zda doslo k ejakulaci ¢i reprodukéni
stav samice. Vysledky ukézaly, ze zalezi na typu pafeni, ke kterému doslo. Po kopulaci, pfi
niz samec neejakuloval, to byly samice, které zacaly distit samce jako prvni. Oproti tomu
u kopulace s ejakulaci to byli samci, ktefi Castéji zahajili Cisténi samic. Co se tyCe stavu
samic, kojici samice Cistily stejnou mirou nezavisle na typu kopulace. Ve srovnani s tim

nekojici samice byly inicidtorky ¢isténi Castéji po kopulacich bez ejakulace. Celkové pii
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srovnani obou pohlavi bylo vysledkem, Zze samice po kopulaci Cisti samce cCastéji nez

naopak.

Studie, které se vénuji postsexualnimu ¢isténi, tedy ukazuji, ze k fadé ¢isténi dochazi
| ze strany samic. Zaroven piinds$i mozna vysvétleni, pro¢ se samice k ¢isténi po kopulaci
uchyluji. Ci§ténim srsti se mohou samice bud’ vyhnout dal§imu pafeni s danym samcem
(Gumert, 2007b), nebo si naopak &i§ténim zajistit dalsi paieni (Lee et al., 2009). Citéni srsti
samcl ze strany samic je nicméné bézné ipied sexem nebo mimo sexudlni kontext.
Vzhledem Kk pozitivnim u¢inkim ¢isténi na redukci stresu mohou prostiednictvim ¢isténi
srsti samice budovat se samci stabilni a dlouhotrvajici vztahy (Massen et al., 2012), a tim si
zajistit vyhody naptiklad v podobé ochrany nebo socidlni podpory ze strany samct
(Palombit, Cheney, & Seyfarth, 1997). Nicméné v literatufe je CiSténi srsti samcti samicemi

vénovana mensi pozornost.



2. CILE PRACE

Hlavnim cilem této préce je zjistit, zda miZze socialni ¢isténi srsti u makakti magott
(Macaca sylvanus) slouzit jako komodita na biologickém trhu, a to konkrétné¢ v sexudlnim

kontextu. Cilem je tedy otestovat:

e zda existuje reciprocita mezi CiSténim srsti a pafenim v dlouhodobém casovém
meéfitku

e zda plati hypotéza, Ze €iSténi srsti mtize byt platbou za aktudlni pocetnéjsi piilezitosti
k pafeni (ze strany samce a ze strany samice)

e zda kcisténi dochazi castéji pfed ¢i po sexu nebo zcela mimo sexualni kontext

(¢iSténi iniciované samci a Cisténi iniciované samicemi)



3. METODIKA

3.1. Studovana zvirata

cey

Data byla sbirana na skupin¢ makakd magoti (Macaca sylvanus), zijici v jediné
volné¢ Zijici evropské kolonii v pfirodni rezervaci Upper Rock na Gibraltaru. Tato skupina je
povazovana za polodivokou, vzhledem k tomu, Ze je nejen denn¢ prikrmovana a opatrovana
Gibraltarskou ornitologickou a pfirodovédné-historickou spole¢nosti (GONHS), navic je
I hojné navs§tévovana turisty. Zvifata byla pozorovana béhem dvou reprodukénich sezon.
V prvni sezoné (4. listopad 2007 — 10. unor 2008) se skupina makakd skladala ze Ctrnacti
dospélych a tii subadultnich (veék: 3 roky) samic, Sesti samci, patnacti juvenili a mladat.
Béhem druhé sezony (20. fijen 2008 — 18. inor 2009) se ke stidvajicim jedincim piidali tii
novi samci (dva subadultni a jeden dospé€ly). Pozorovana zvifata celkem zahrnovala 17
samic a 9 samcili (z toho tfi pouze ve druhé sezoné€). VSechna zvitata byla individualné
rozpoznatelna a zvykla na pfitomnost pozorovatele. Pozorovani bylo provedeno dvéma
pozorovatelkami (Martina Kone¢na, Veronika Roubova), ktefi pifed zahajenim sbéru dat

prosli tréninkem pozorovani.

3.2. Sbér dat

Data byla sbirana za vyuziti kontinualniho fokalniho zdznamu (continuous focal
recording) v kombinaci s minutkovym snimkovanim (instantaneous sampling) (Altmann,
1974). Pozornost vzdy byla zaméfena na daného jedince, délka fokalni periody byla 30
minut a minutkové snimkovani probihalo ve dvouminutovych intervalech. Ptilezitostné bylo
zaznamenano i pozorovani ad libitum (Altmann, 1974). Veskera pozorovani probihala
v dobé od 8:00 do 18:00 hodin. Tento ¢as byl navic rozdélen do péti dvouhodinovych bloki
(8—10; 10-12;12-14;14-16; 16 — 18 hodin). Pozorovani jednotlived bylo v obou
sezonach rovnomérn€ rozvrzeno tak, ze kazdy jedinec byl v daném dni pozorovan nanejvys
jednou a v dané sezoné v raznych ¢astech dne. Dvé pozorovatelky zaznamenaly chovani dle
ptfedem pfipraveného etogramu (Berman, lonica, & Li, 2004; Dolhinow, 1978), ktery
obsahoval ptes 50 prvkt chovani pokryvajici Sirokou skalu dennich aktivit — od agresivnich
interakci pfes pratelské az po sexudlni (Roubova, 2011). Chovani, ktera byla pouzita

a analyzovana pro tuto praci, jsou uvedena i s jejich definicemi v tabulce (Tab. 1).
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Tab. 1 Etogram makaka magota (Macaca sylvanus)

Cisténi srsti Zvite probira srst rukama nebo usty druhému zviteti, pficemz muize

(grooming) a nemusi ze srsti odstranovat ¢astice.

Zvite se ptiblizi k druhému, miize se (ale nemusi) viici nému chovat
Vytésnéni agresivné. Druhé zvife v reakci na ptitomnost prvniho odejde. Prvni
(displacement) zvite zahy prebira kontrolu nad danym mistem ¢i zdrojem (stin,

potrava, partner).

Zvite se sexualnim zadmérem pfistoupi zezadu ke druhému zvifeti,

Kopulace uchopi ho za nohy ¢i za pas. Aktivita zahrnujici panevni pohyby je
(copulation) pomémne dlouhd a kompletni, nikoliv orientacni jako je tomu
u pokryvani.
Zvite bez jakéhokoliv sexudlniho zdméru pfistoupi ze zadu ke
Pokryvani . o ‘
) druhému, uchopi ho za nohy ¢i pas. Aktivita nezahrnuje panevni
(mounting)

pohyby.

ProhliZeni genitalii | Zvife zkoumé dotekem, pohledem nebo ¢ichem genitalni oblast

(genital inspection) | druhého zvitete.

Zvite se nastavuje svou anogenitalni oblasti druhému zviteti a to
Prezentace (present) )
nejen v sexudlnim kontextu.

3.3. Hierarchie

V této praci bylo vyuZito dominanéni hierarchie sestavené na zakladé¢ interakce, které
se fika vytésnéni (displacement); jeden jedinec se pfibliZi (mlze i nemusi projevit agresi)
k druhému jedinci a ten v reakci na pritomnost prvniho jedince odejde. Prvni jedinec tak
zahy piebira kontrolu nad zdrojem ¢i danym mistem (Hrdy & Hrdy, 1976). Toto tzv.
vytésnéni bylo pouzito k zhodnoceni dominan¢ni hierarchie u Siroké Skaly druht zvitat
(sloni: Archie, Morrison, Foley, Moss, & Alberts, 2006; dribez: Bayly, Evans, & Taylor,
2006). V nasem pfipad¢ byly zaznamenany jednotlivé interakce vytésnéni, které byly
analyzovany pomoci sociometrickych matic pro kazdé pohlavi a kazdou sezonu zvlast.
Charakteristiky socialni hierarchie byly pak spocitany v programu MatMan 1.1.4 (Noldus
2003). Linearita vysledné dominanc¢ni hierarchie béhem kazdé sezony byla charakterizovana
pomoci Landativa indexu h” (de Vries, Hanegraaf, & Netto, 1993). Nasledn¢ byla zvifata

sefazena podle jejich normalizovaného Davidova skore, které je zalozeno na indexu
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dyadické dominance. Davidovo skére se jevi jako nejvhodnéjsi metoda ke zméteni
celkového uspéchu jedince (Gammell, de Vries, Jennings, Carlin, & Hayden, 2003).
K urCeni, jaké postaveni mé jedinec ve skupin€, bere v potaz pomér sil mezi jedinci.
Vyhodou tohoto skore je, ze do vypoctu zahrnuje pravdépodobnost, s jakou jedinec zvitézi ¢i
prohraje s jinym protivnikem a Ize ho pocitat i v malych skupinach (de Vries, Stevens, &
Vervaecke, 2006). V prubéhu sezén nebyly prokazané zadné zmény v postaveni jedincu.
Avsak k nékolika zménam v postaveni doslo mezi obéma sezdénami (az o tii pozice v pripade

samic a o pet u samci).

3.4. Cisténi srsti

Pro ucely této prace bylo zpracovano zaznamenané socidlni ¢iSténi srsti mezi samci
(1. sezéna: N = 6; 2. sezobna: N =9) a samicemi (N =17). Data tak zahrnovala ¢iSténi
iniciovana jak ze strany samci, tak ze strany samic. U kazdého ¢isténi bylo zapsano jeho
trvani, kdy zacalo a kdy skoncilo, jeho smér a identita Cisticiho a ¢iSténého partnera. Do
analyz vstupovala data tykajici se frekvence a délka trvani ¢isténi mezi jednotlivymi
partnery. V ptipadé€, ze se dand dvojice Cistila ve stejném sméru opakované, musela byt
prestavka mezi jednotlivymi Cisténimi nejméné 20 vtefin, aby bylo nasledujici cisténi
zapocteno jako nové. Oproti tomu do analyz nevstupovala ta ¢isténi, kdy doslo k reciprocité,
tedy zméné ve sméru (ptf. B zacal Cistit A) nebo bylo ¢iSténi naruSeno tfeti stranou (piichod

dalsiho jedince, turisté atd.).

3.5. Sexualni aktivita

V ramci fokalniho pozorovani bylo zaznamenano nékolik projevli sexudlni aktivity.
Pro analyzu byly pouzity tfi nejcastéj$i projevy: kopulace (samec se sexudlnim zdmérem
pristoupi zezadu k samici, uchopi ji za nohy ¢i za pas. Aktivita zahrnujici panevni pohyby je
pomérn¢ dlouhd a kompletni, nikoliv orientacni jako je tomu u pokryvani), prezentace
(samice se nastavuje svou anogenitalni oblasti samci) a prohliZzeni genitalii (samec zkouma

dotekem, pohledem nebo ¢ichem genitalni oblast samice).

3.6. Priprava datasetu pro statistické zpracovani

Na zéklad¢ dostupnych detailnich informaci o kontextu cisténi byly vytvofeny tii
datasety: 1) dataset A zahrnuje veskeré interakce CiSténi a sexualni aktivity bez jakékoliv

casové souslednosti a nezohledniuje tedy informace, co CiSténi predchazelo nebo po ném
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nasledovalo. Cilem vytvofeni tohoto datasetu je zodpovédét otazku, zda je Ccisténi
sméilovano za sex samci ¢i samicemi v dlouhodobém c¢asovém méfitku. 2) dataset B
zahrnuje pouze ty interakce c¢iSténi, kdy je zndmo, co se d€lo 3 minutkové snimky
(= cca 6 minut) po CiSténi srsti a slouzi k testovani hypotézy, zda ¢isténi funguje jako platba
za nasledny sex. Tedy zda je CiSténi za sex sménovano v aktudlnim cCase. 3) dataset C
zahrnuje interakce Cisténi, kde je k dispozici informace, co se déje 3 minutkové snimky po
¢isténi a zaroven 3 minutkové snimky pfed Cisténim. V piipade, ve kterém dané cisténi
soucasn¢ jak predchazelo sexu, tak po ném zaroven i nasledovalo, bylo vzdy zapocitano pro
oba kontexty zvlast. Cilem je zodpovédét, zda je CiSténi cCasté&jSi pred, po nebo mimo
sexualni kontext. V pifipadé datasetu B byla jednotliva Cisténi klasifikovana na zakladé
kontextu: CiSténi v sexudlnim kontextu, tedy takové &isténi po, kterém doSlo k sexualni
interakci a ¢iSténi v nesexudlnim kontextu, kdy po ciSténi k sexudlni interakci nedoslo.
V piipad¢ datasetu C bylo cisténi klasifikovano jako presexudlni (pfedchazelo sexualni
interakci), postsexualni (nasledovalo po sexudlni interakci) ¢i nesexudlni (sexualni interakce

mu ani nepfedchazela ani nenasledovala).

Casovy ramec (cca 6 minut) byl zvolen nejen jako kompromis mezi tim, jaky byl
stanoven v piedchozich studiich (15 min: Colmenares et al., 2002; 10 min: Gumert, 2007b;
5 min: Tiddi, Aureli, Schino, & Voelkl, 2011), ale také aby se piedeslo ztraté pocetnych

interakci, ke kterym doslo bud’ na zacatku fokalni periody, nebo na jejim konci.

3.7. Statistické zpracovani

3.7.1. Linearni modely se smiSenymi efekty

Data byla analyzovana v programu R 3.3.1 (R Core Team, 2016) prostfednictvim
linearnich modelti se smiSenymi efekty (LMM), kde byla identita samce a samice
zohlednéna jako nahodny faktor. Cisténi, jako vysvétlovana proménna, bylo reprezentovano
frekvenci ¢iSténi (soucet mnozstvi ¢isténi, kdy A Cistil B, vydélen souctem kone¢ného poctu
pozorovanych hodin obou jedincti) nebo délkou trvani ¢isténi (soucet délek trvani Cisténi, jak
dlouho A cistil B, vydélen souctem kone¢ného poctu pozorovanych hodin obou jedincu).

Data o CiSténi byla zlogaritmovana, aby se zvySila homogenita jejich distribuce.

Zvlast pro frekvenci i pro Cas byly vytvofeny zdkladni modely, kde byl pokazdé
nejprve zahrnut cely dataset (A, B, C). Nasledné¢ byly datasety rozdéleny a zvlast
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analyzovany interakce, kde byly ¢isticim jedincem pouze samice (Al, B1, C1) a kde byli
jako Cistici pouze samci (A2, B2, C2). Tento postup byl zvolen z divodu, ze vétSina
predeslych praci pouzivala jen interakce iniciované samcem, a tak rozdéleni datasetti umozni
snadngj$i porovnani vysledka. Vzdy byl nejprve vytvoren plny model a ponechani
jednotlivych proménnych v modelu bylo testovano pomoci funkce dropl. Nasledné byly
vytvoteny finalni modely, do nichz vstupovaly jen faktory ponechané na zaklad¢ vysledkii
LRT a p. Ve finalnich modelech byla vyznamnost jednotlivych proménnych testovana

pomoci konfidenc¢nich intervalt (funkce confint).

(1) Modely A zahrnovaly data vychazejici z datasetu A. Tato data byla ziskana
z celého souboru bez jakékoliv Casové souslednosti. Jako vysvétlujici proménné byly

pouzity: sezona, pohlavi jedince, frekvence sexualniho chovani, hierarchie samce i samice.

(2) Modely B zahrnovaly test datasetu B (znamo, co po ¢isténi nasledovalo). Jako
prediktory frekvence a délky trvani CiSténi byly pouZity: sezona, pohlavi Cisticiho, kontext

(ktery ma dvé hladiny: sexudlni a nesexudlni) a hierarchie samce 1 samice.

(3) Modely C jsou zaloZeny na datasetu C. Ve srovnani s modely B jsou v téchto
zahrnuty informace, co se délo pted i po samotném ¢isténi. K tomu, aby se otestovalo, co
ovlivituje frekvenci 1 délku Cisténi, byly pouzity tyto vysvétlujici proménné: sezona, pohlavi
jedince, kontext (ktery ma tfi hladiny: presexualni, postsexudlni, nesexudlni) a hierarchie

samce i samice.
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4. VYSLEDKY

4.1. Popisné charakteristiky

(1) Z celkovych témét 900 hodin stravenych se skupinou, byla kazdému jedinci
V prvni sezén€ vénovana pozornost v prumeéru 15,42 (£0,38 SD) hodin a ve druhé sezoné
13,42 (£1,12 SD) hodin. Mezi samci a samicemi bylo zaznamenano celkem 954 ¢isténi (461
v prvni sezoné a 493 ve druhé sezong), ztoho 435 (45,6 %) cisténi bylo sméfovano
samicemi na samce a 519 (54,4 %) cisténi bylo sméfovano samci na samice. U samic jako
Cisticich se pocet interakci €isténi pohyboval v priméru 25,59 interakci na samici (v rozmezi

od 12 do 73), u samcti to bylo v priméru 57,67 interakci na samce (v rozmezi od 4 do 111).

(2) Pocet interakci, kde bylo znamo, co se stalo po ¢isténi, bylo 355 (158 v prvni
sezoné a 197 ve druhé sezon€) z ¢ehoz 168 (47,3 %) cCisténi sméfovalo ze strany samic
k samcum a 187 (52,8 %) ¢isténi sméfovalo v opaéném sméru, tedy od samci k samicim. Se
sexualni aktivitou (pafeni, prezentace nebo prohlizeni genitalii) bylo spojeno 160 (45,1 %)
¢isténi a 195 (54,9 %) cisténi se sexem nijak nesouviselo. V ptipadé, kdy byly aktérkami
¢iSté€ni samice, pohyboval se pocet interakci spojenych se sexudlni aktivitou v priméru 4,59
interakci na samici (v rozmezi od 1 do 12). U samct se pocet interakci pohyboval v priiméru

9,11 interakci na samce (v rozmezi od 2 do 29).

(3) Pocet interakci Cisténi, pro které bylo znamo, co se stalo pred i po ¢isténi bylo
403 (160 v prvni sezoné a 243 ve druhé sezong) z toho ve 182 (45,2 %) ptipadech Cistily
samice samce a v 221 (54,8 %) piipadech Cistili samci samice. Se sexualni aktivitou bylo
spojeno 294 (72,5 %) ¢isténi, z ¢ehoz 87 jich bylo klasifikovano jako presexualni, 207 jako
postsexudlni a 109 (27,5 %) cisténi se sexem nijak nesouviselo. Pocet interakci, které
predchazely sexualni aktivité a kde byly samice jako distici, se pohyboval v priméru 2,41
interakci na samici (v rozmezi od 1 do 7). V ptipadé samct jako Cisticich odpovidal tento
pocet interakci v priméru 5,11 interakci na jedince (v rozmezi od 1 do 16). Pocet ¢isténi,
které nasledovalo po sexualni aktiviteé, se u samic jako aktérek ¢iSténi pohyboval v priméru
5,53 interakci na samici (v rozmezi od 1 do 12). U samcii jako iniciatort €isténi se tento

pocet interakci pohyboval v priméru 12,56 interakci na samce (v rozmezi od 1 do 22).
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4.2. VysledKy linearnich modelii se smiSenymi efekty

Jako prvni jsou vzdy uvadény vysledky pro modely, kde je jako vysvétlovana

proménna frekvence Cisténi nasledné pak pro délku trvani Cisténi.

(1) V modelu A pro kompletni dataset byla na zéklad¢ vysledkti LRT a p vybrana
frekvence sexudlni aktivity jako signifikantni prediktor frekvence CiSténi srsti (estimate:
6.614; SE: 0.496; CI. 5.615, 7.588). Stejné vysledky vySly v modelu Al z pohledu samic
jako Ccisticich (frekvence sexualni aktivity, estimate: 5.833; SE: 0.675; Cl: 4.476, 7.157), tak
v modelu A2 z pohledu samcii jako Cisticich (frekvence sexualni aktivity, estimate: 7.460;
SE: 0.660; CI: 6.151, 8.745). Vysledky vSech tfi modelt tedy ukazuji, Ze ¢im Castéji se dana

dvojice samce a samice pafila, tim Casté&ji se i Cistila.

K obdobnym vysledkiim dosly i modely pro délku trvani ¢isténi, kde byla v modelu
A na zéklad¢ vysledki LRT a p vybrana frekvence sexualni aktivity, jako signifikantni
prediktor trvani Cisténi (estimate: 7.741; SE: 0.628; CI: 6.482, 8.970). Tedy ¢im Castéji se
jedinci pafili, tim déle se i ¢istili. Dale bylo vybrano i pohlavi Cisticiho (estimate: —0.419;
SE: 0.213; CI: -0.836, -0.002), kdy z dlouhodobého hlediska samci obecné ¢isti samice
krat$i dobu nez samice samce. Pro model Al z dat jen pro samice jako Cistici byla opét
vybréana jako priikaznd frekvence sexudlni aktivity (estimate: 6.860; SE: 0.874; CI: 5.095,
8.574) stejné jako v modelu A2 pro samce jako Cistici (frekvence sexualni aktivity, estimate:
8.334; SE: 0.837; CI: 6.662, 9.957). Pro distici samce byl vybran i rank samice, kde byla
nakonec neprikazna tendence samci Cistit déle vySe postavené samice (estimate: 0.396; SE:

0.225; CI: -0.046, 0.843).

(2) V modelu B pro cely dataset nebyl ani jeden prediktor vyznamny pro vysvétleni
frekvence ¢iSténi (vSechna p >0.133). Zatimco ani v modelu B2, u samci jako Cisticich,
nebyla prikazna ani jedna proménna (vSechna p > 0.227), z pohledu samic v modelu B1,
vySla prikazna proménna sezona (estimate: 0.160; SE: 0.070; CI: 0.024, 0.297). Samice
Cistily samce Castéji ve druhé sezon€ nez v t€ prvni. Navic bylo v modelu B1 pro vysvétleni
frekvence cCiSténi vybrano 1 socialni postaveni samic jako Cisticich, kde se ukazala
neprikazna tendence dominantnéjsich samic ¢istit samce kratsi dobu (estimate: -0.057; SE:

0.035; CI: -0.126, 0.010).

Pti testovani, ktera proménnad ma vliv na délku ¢isténi, bylo v kompletnim modelu B

vybrano jako prukazné postaveni toho, kdo Cisti (estimate: 0.218; SE: 0.099; CI: 0.026,
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0.410). Tedy ¢im je Cistici jedinec dominantngj$i tim déle Cisti. V ptipad¢é samic jako
Cisticich, v modelu B1, nebyla vybrana zadna proménna jako vyznamna (vSechna p > 0.573).
Oproti tomu v modelu B2 pro samce jako Cistici se ukazalo, Ze dominantnéj$i samci Cisti
samice déle (estimate: 0.218; SE: 0.099; CI: 0.025, 0.410). Tento vysledek nam ukazuje, ze

jsou to tedy hlavné samci, ktefi ovlivnili vysledek pro kompletni dataset.

(3) V modelu C pro kompletni dataset byl na zaklad¢ vysledki LRT a p jako
signifikantni prediktor frekvence CiSténi vybrdna sezona (estimate: 0.131; SE: 0.051; CI:
0.032, 0.229) a kontext, ve kterém dochazelo k Cisténi a to konkrétné¢ kontext po sexu
(estimate: 0.114; SE: 0.057; CI: 0.002, 0.225). Ve druhé sezon€ se jedinci Cistili Castéji
a cCistili se Castéji v kontextu postsexualnim nez nesexualnim (kontext presexualni se od
nesexualniho vyznamné nelisil; estimate: 0.006; SE: 0.068; ClI: -0.126, 0.139). Do modelu C
bylo vybrano i pohlavi ¢isticiho, kde byla nakonec neprikazna tendence (estimate: 0.091;
SE: 0.050; Cl: -0.007, 0.187) samcut Cistit samice Castéji nez samice samce. Obdobné
vysledky se ukézaly i v modelu C1, kde tedy samice Cistily samce castéji ve druhé sezoné
(estimate: 0.305; SE: 0.064; CI: 0.180, 0.430) a castéji je Cistily po sexu (estimate: 0.158;
SE: 0.072; CI: 0.018, 0.298). V modelu C2 z pohledu samct jako Cisticich bylo vybrano
postaveni CiSténého, tedy samic (estimate: 0.142; SE: 0.052; CI: 0.040, 0.250). Samci tedy
Cistili ¢astéji dominantni samice. Kontext jako prediktor vybran nebyl, tudiZ mnoZstvi ¢iSténi

ze strany samct se neliSilo v presexudlnim, postsexudlnim ani v nesexualnim kontextu.

V modelu C pro délku trvani ¢isténi bylo na zaklad€ vysledkii LRT a p vybrano opét
postaveni ¢isténého (estimate: 0.198; SE: 0.079; CI: 0.044, 0.359). Tedy ¢im je ten, kdo je
¢istény vyse postaveny, tim déle je 1 ¢iStény. V modelu C1 z pohledu samic jako Cisticich
bylo vybrano znovu pouze postaveni CiStén¢ho (estimate: 0.217; SE: 0.078; CI: 0.061,
0.383). Tedy samice Cistily déle vyse postavené samce. V modelu C2 pro samce jako Cistici
bylo jako vyznamny prediktor délky ¢isténi vybrano postaveni jak Cisticiho (estimate: 0.336;
SE: 0.135; CI: 0.066, 0.596), tak c¢iSténého (estimate: 0.295; SE: 0.143; CI: 0.020, 0.589).
Dominantni samci Cistili samice obecné déle a zarovenn dominantni samice byly obecné

samci déle Cistény.
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5. DISKUZE

Sména cisténi srsti v dlouhodobém casovém méritku

Jeden z problémt pro uplatnéni teorie biologického trhu je stanoveni piesného
¢asového ramce, béhem kterého ke sménovani dochazi. Je to otazka nékolika minut, hodin ¢i
dokonce mesicti? Nekteti autoii piedpokladaji, Zze sménovani funguje okamzité nebo na
kratkodobé bazi (Barrett & Henzi, 2006; Chancellor & Isbell, 2009; Ramseyer, Pele, Dufour,
Chauvin, & Thierry, 2006) a to kvuli tomu, Ze vétSina primatd podle nich postrada
kognitivni schopnosti k tomu, aby sledovala hodnoty riznych komodit v pribéhu delsiho
casového ramce. Ptikladem jsou samice pavianli ¢akma, u nichz se studovalo, zda ma
hladina agrese vliv na to, jak si mezi sebou samice vyménuji ¢isténi. Ukézalo se, Ze samice
dokazou pouze kratkodobé mezi sebou upravovat reciprocitu ¢isténi podle toho, jakd mira
agresivity mezi nimi zrovna panuje (Barrett, Gaynor, & Henzi, 2002). Oproti tomu jini autofi
se priklani k tomu, Ze k reciprocité dochdzi v dlouhém casovém horizontu. Jako piiklad 1ze
uvést studii provedenou na makacich cervenolicich (Macaca fuscata), kde autofi
zaznamenali dlouhodobou korelaci mezi ¢isténim a koali¢ni podporou z dat sesbiranych za
12 mésic. Samice Cistily Castéji jedince, ktefi je nejvétsi mérou podpofili. Zaroven byly
samy vétsi oporou t€m, ktefi je vice Cistili (Schino et al., 2007). Stejné tak u Simpanzi si

jedinci oplaceli ¢isténi i po tiech az ¢tyfech mésicich (Gomes, Mundry, & Boesch, 2009).

V této praci jsem nejprve testovala, zda existuje reciprocita mezi CiSténim srsti
a pafenim za pouziti celkovych dat za obdobi 4 mésicii. Vysledky linearnich smiSenych
modell ukazaly, ze Cisténi je za sex skuteCné¢ sménovano. Tedy ¢im vice se spolu jedinci
parili, tim Castéji a déle se spolu i Cistili. Mizeme tedy konstatovat, ze u makakli magoti
muze byt ¢iSténi srsti mezi samci 1 samicemi v dlouhodobém casovém métitku sménovano
za kopulace. Zajimavé je zdlraznit, Ze tyto vysledky se tykaji nejen ¢isténi iniciovanych ze
strany samcd, tj. Zze samci sménuji Cisténi za sex se samicemi, ale i €iSténi ze strany samic, tj.

27 owew

mohli bychom fici, Ze 1 samice sméiuji CiSténi za sex se samci.

Tyto vysledky jsou ve shod¢ se studii makakt rhesusti, kde dobré vztahy (métfené
napiiklad frekvenci a délkou cCiSténi) mezi samci a samicemi byly korelovany
pocetnéjSim pafenim (Massen et al., 2012). K vymén¢ mezi ¢isténim a pafenim nedochazelo
bezprostfedné po Cisténi, ale v rozpéti nékolika dni az mésicii. Navic nejen samci, ale také
samice Cistili své sexualni partnery Castéji nez ostatni jedince. Podobné vysledky vysly

I v praci (Hemelrijk et al., 1992), kde samice Simpanzi byly v obdobi fije ¢istény zejména
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témi samci, se kterymi se i Castéji pafily. Nicméné vzhledem k tomu, Ze se vymeéna ¢isténi za
pareni vztahovala jen na obdobi fije, neindikovala tak podle autort dlouhodobou vazbu mezi
jedinci. Autofi navrhuji, ze samci samice Cistili proto, aby si usnadnili pafeni tim, Ze u sebe
¢isténim jednodusSe potlacili tendence k agresivnimu chovani a u samic tendence k utéku

(Hemelrijk et al., 1992).

Soucasné vysledky vychazejici z dat o ¢isténi a pareni za celé sledované obdobi
ukdazaly, Ze co se tyce trvani CiSténi, samci Cisti samice krat§i dobu nez je tomu naopak. Toto
zjisténi by bylo mozné vysvétlit slozenim skupiny, kde bylo 17 samic a 5-9 samci. Pri
takovém poméru pohlavi je mozné, ze samci nemusi vzhledem k ,,nadbytku‘ samic tolik do

i$téni investovat. Zaroven to také opét vyzdvihuje vyznam ¢isténi ze strany samic, ktery byl

Vv ptedchozich studiich malo sledovan.

Cisténi srsti jako platba za nésledny sex

VétSina studii, které se vénuji testovani trhu sexudlnich sluzeb, predpoklada, ze si
samec CiSténim samice ,,zaplati* za nasledné pafeni s danou samici. V pfipad¢, ze je tedy na
¢isténi pohlizeno jako na zbozi, které samci musi v rdmci biologického trhu ,,zaplatit™, aby
presvédcili samici k pohlavnimu styku, mélo by k nému z diivodu ochrany pted podvadénim
dochazet predevsim pted kopulaci. A€ je vyména CiSténi za sexudlni sluzby v literatuie hojné
zminovana, jen malo studii skutecné testovalo, zda si samci CiSténim skuteCné zajisti
bezprostiedni ptistup k samici a tim vétsi Sanci se s ni spafit (Barelli et al., 2011; Gumert,
2007b). Studie c¢isténi srsti samic ze strany samct u makakt javskych (Gumert, 2007b) je
prvni, kterd u primata ukazuje ,,obchodovani* s ¢iSténim srsti a pfileZitostmi k pareni, a to
Vv pomérné kratkém casovém intervalu nékolika minut. Jako vétSina studii se ale vénuje
pouze €isténi iniciovaném samci. Obdobné i u gibont lar kromé sménovani ¢isténi za Cisténi
dochazi navic ze strany samci ke sménovani ¢isténi srsti za sex (Barelli et al., 2011).
V ptipadé, kdy samice cyklovaly a jejich reprodukéni hodnota tak stoupla, samci znatelné
zvysili usili vénované €isténi srsti. Soucasné se s rostouci frekvenci €isténi cyklujicich samic
zvySoval 1 pocet kopulaci za den. Jinak fecCeno samice se pafily se samci Castéji ve dnech,
kdy od nich obdrzeli i vice ¢isténi. Samci tedy ¢isténim srsti podplaceji samice, aby se s nimi
mohli spéfit. Ve srovnani s uvedenymi studiemi jsem v této praci nedospéla ke stejnym
zavéram. Ukazalo se, ze samci makakl magotd nemaji vétsi pravdépodobnost dostat se
k sexualni interakci se samici v zavislosti na tom, jestli ji pfedtim ¢istili nebo ne. Jinymi

slovy kontext (sexudlni vs. nesexudlni) nemél vliv na frekvenci ani délku trvani c¢iSténi.
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Nelze tedy hovotit o tom, ze by jednou ze strategii samcu, jak si zajistit pafeni se samici,
bylo vyuziti ¢isténi v dany ¢as. V modelu se jako prukazny prediktor trvani ¢isténi ze strany
samcl ukazalo socidlni postaveni samce, coz podpoftily i analyzy modelu, kde vime, co se
odehralo pied i1 po ¢isténi. Dominantni samci Cistili déle (ale nikoliv Castéji) nez podiizeni.
To je v pfimém rozporu s predpoklady teorie biologického trhu, kde by pravé dominantni
samci méli vzhledem ke své relativn€ vyssi cené na trhu ¢istit méné. Tento na prvni pohled
piekvapivy vysledek je mozné vysvétlit tim, ze dominantnéj$i samci méné vyrusi vlivy
Z okolniho prostiedi, které by mohly mit za nasledek ukon¢eni interakce. Druhym moznym
vysvétlenim, v kombinaci s vysledky z modelu, kde vime, co bylo pied i po ¢isténi (viz dale)
je to, ze dominantni samci obecné uptfednostiiuji interakce s dominantnimi samicemi. Vyssi

cena téchto samic na trhu by pak mohla byt pfi¢innou delSiho ¢isténi ze strany samcti.

V této praci jsem otestovala také CiSténi samci ze strany samic, tedy zda samice
nemohou vyuZzivat ¢iSténi také jako platbu za nésledny sex. Ani v tomto piipadé se
neukazala pritkkaznd 74dna proménnd, kterd by pfispivala k teorii biologického sexudlniho
trhu. Tedy kontext ¢isténi nemél vliv na distribuci ¢isténi ze strany samic. Jako prikazna se
ukéazala sezona, kdy samice Cistily samce castéji (ale ne déle) ve druhé sezoné. Tento
vysledek 1ze vysvétlit pichodem tii novych samct do stavajici skupiny. Ne u vSech druht se
novi samci setkavaji s pratelskym pfijetim ze strany samic (Smuts & Smuts, 1993).
Nicméng¢, fada studii ukazuje, Ze samice vénuji novym samcium velkou pozornost a Casto se
s nimi pati (Berghénel, Schiilke, & Ostner, 2010; Manson, 1995; Palombit, 1994) ziejmée
I proto, Ze nové piichozi samci mohou stoupat nahoru po spoleCenském Zebticku. Navic se
pfi pafeni s nimi zvySuje genetickd diverzita. Je tedy mozné, Ze i samice makakd magoti

mayji urcitou slabost pro nové samce a vénuji jim ¢ast Cisticich interakei.

Pro¢ tedy, na rozdil od makakt javskych (Gumert, 2007b) u makakd magotd
okamzitd vymeéna ¢iSténi ze strany samcti za sex nefunguje? Oproti makakim javskym mayji
makaci magoti sezonni rozmnoZovani a samice jsou synchronné receptivni (Kiister & Paul,
1984). Toto mize vyrazné ménit podminky na trhu a to tak, ze v daném case je k dispozici
vEtsi mnoZstvi receptivnich samic a investice samct tak nemusi byt nijak vysoké. Jeden
z ptedpokladt fungujiciho biologického trhu je cena nabidky a poptavky. V pfipade, ze je
nabizeného zbozi k dispozici plno, nebude po ném takova poptavka (Noé & Hammerstein,
1994). Vychyleny pomér pohlavi ve prospéch samic v kombinaci sextrémni samici

promiskuitou makakti magota (Small, 1990) tak muze dale vést k tomu, Ze sexualni
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interakce jsou pro samce snadno dostupné. Nicméné vzhledem k malému poctu samcti ve

skupiné zustava otazkou, zda by se vysledek zménil, v piipad€ Ze by se pocet samct zvysil.

Hypotézu cisténi jako platby za sex nepotvrdila ani studie makaki dsamskych
(Macaca assamensis) (Cooper & Bernstein, 2000), kde samci sice vykazovali ¢asté&jsi a delsi
Cisténi srsti samic, ale presto toto CiSténi nebylo interpretovano jako takové, které by mélo
pfimou spojitost se sexualni aktivitou. Na zéklad¢é pouziti vnitropohlavnich dominan¢nich
vztahii se ukézalo, ze samci 1 samice Cisti Castéji nizko postavené¢ho jedince opacného
pohlavi. Tyto vysledky jsou v rozporu s piedpokladem, Ze by mélo byt vyhodné &istit ¢astéji
dominantni jedince, ktefi jsou na trhu ,,cennéj$i“. Nicméné vzhledem k tomu, ze autofi
nevzali v avahu kontext, v jakém k ¢isténi dochézelo, neni tato prace mozna zcela vhodna
proto, aby odhalila pfesny vztah mezi ¢iSténim a sexualni aktivitou. Zaveéry typu, Zze samci

¢iSténi samic nema s parenim zadnou souvislost, se tak mohou zdat trochu unahlené.

Prestoze je na Cisténi srsti Casto pohlizeno jako na komoditu na biologickém trhu,
kterou jedinci sménuji za jiné komodity, zistava otazkou, zda k jejimu vyplaceni skute¢né

dochazi v sexualnim kontextu.

Cisteni pred nebo po sexualni interakci?

Na zaklad¢ datového souboru, kde byla k dispozici informace, zda k sexualni
interakci doslo nejen po, ale piipadné i pied Cisténim srsti bylo v této praci zjiSténo, ze
u makakd magoti dochéazi nejéastéji k Cisténi v sexudlnim kontextu a to po kopulaci.

Ptekvapivé zejména u Cisténi ze strany samic.

O cisténi po kopulaci miize byt uvazovano, jako o jedné z dalSich strategii hlidani
partnera tzv. mate-guarding. Hlidani partnera je chovani, které se vyvinulo u Siroké Skaly
druhti savci (Alberts, Altmann, & Wilson, 1996; Schubert, Schradin, Rddel, Pillay,
& Ribble, 2009; Willis & Dill, 2007). Hlavni princip spo¢iva v tom, Ze se jedinec snazi
monopolizovat sexualniho partnera a zabranit mu v pafeni s ostatnimi. Nejcastéji je studovan
mate-guarding ze strany samce, ktery se snazi monopolizovat si po pafeni danou samici.
Samice tak ma omezené moznosti vybéru partnera v dobé, kdy je nejpravdépodobnéjsi, ze
zabiezne (shrnuto v: Manson, 1997). Schopnost monopolizovat samici mize byt ovlivnéna
nekolika faktory: miize zalezet na poctu samic a stupni synchronizace jejich reprodukcéniho
cyklu (Boesch, Kohou, Néné, & Vigilant, 2006; Nunn, 1999), na poctu soku, ktefi proti

samci stoji (Boesch et al., 2006) nebo na stupni odporu ¢i spoluprace, jaky samice béhem
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pafeni projevuji (Manson, 1992). Samci mohou samice stfezit riznymi zpisoby, napf.
prodlouzit pafeni na dobu delsi, nez je nutna k oplodnéni (Carroll, 1991) nebo udrzovat
permanentni fyzicky kontakt se samici ¢i samici po kopulaci nepfetrzité sledovat (Alberts et
al., 1996). U primati se sam¢i mate-guarding studuje hlavné u druht zijicich ve skupinach
0 mnoha samcich a samicich. U samcti makakli magotli nebyl ve srovnani s ostatnimi druhy
makakt (napt.: makak tonkeansky: Aujard, Heistermann, Thierry, & Hodges, 1998; makak
rhésus: Dubuc, Muniz, Heistermann, Widdig, & Engelhardt, 2012; makak javsky:
Engelhardt, Heistermann, Hodges, Niirnberg, & Niemitz, 2006) mate-guarding témet
pozorovan. Vzhledem k vysokému stupni synchronizace cykli (Kiister & Paul, 1984) a navic
i extrémni promiskuité samic (Small, 1990) je pro samce takika nemozné si samice efektivné
monopolizovat. Vysledky této studie ukazuji, Ze neni ani Cisténi srsti ze strany samct po

sexu strategicky vyuzivano k hliddni partnera, nebot’ samci Cistili samice stejné Casto

nehledé na kontext.

Velky vyznam mé mate-guarding u socialné¢ monogamnich druhti (napf. u lidi ¢i
u mnoha druhid ptakd) (Shackelford, Goetz, Guta, & Schmitt, 2006). PtestoZe je i u téchto
druhii studovan hlavné jako strategie, ktera piislusi samciim, pozornost je vénovana
| sttezeni partnera ze strany samic. Z evoluéniho hlediska se samci a samice uchyluji
K hlidani svého partnera zrozdilnych divodi. Zatimco samci stiezi svou partnerku
predevsim kvuli jejich reprodukéni hodnot€, samice si hlidaji pfedev§im takového partnera,

ktery je a jejich potomky dokaze zabezpecit (Buss, 2002).

Hlidani samce ze strany samic bylo zdokumentovano napiiklad 1 u vlhovce
Cervenokiidlého (Agelaius phoeniceus), kde se samice chovaly velmi agresivné vici
ostatnim samicim a branily jim v zahnizdéni. Svym agresivnim chovanim si tak samice
primarné zajistily samc¢i otcovskou péci, sekundarné samcovu ochranu hnizda ¢i ochranu
zdroju potravy v daném teritoriu (Yasukawa & Searcy, 1982). U primata vSak nebyla tématu
hlidani partnera ze strany samic zatim vénovana zadna pozornost s vyjimkou clovéka (Buss,
2002). Presto vysledky této studie naznacuji, ze jde o potencialn¢ zajimavé téma. Samice
Jednou z moznosti jak toto chovani vysvétlit je pravé jako urcita forma hlidani samce.
Samice mohou ¢isténim samce snizit Sance ostatnich samic spafit se s nim. Divodem pro
takové chovani mize byt kompetice mezi samicemi. Samice makakid magotl mohou na
rozdil od ostatnich druhi makakli zabfeznout pouze béhem obdobi pafeni, které je omezeno

na 3 az 4 mésice. SouCasné¢ samice vykazuji vysoky stupen synchronizace cykli (Kiister
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& Paul, 1984). Tim, ze bude samice po kopulaci o samce pecovat a Cistit ho, znemozni
ostatnim samicim kopulovat s danym samcem. Vzhledem k tomu, ze je v pozorované
skupiné pomér pohlavi vychylen ve prospéch samic, mize mezi samicemi dochazet ke
kompetici 0 samce a tim i naslednym pfileZitostem k pafeni. Kompetici mezi samicemi je
obecné u savcl v ramci reprodukce vénovand mensi pozornost nez kompetici mezi samci,
ato predev§im kvili prvotnimu pohledu na teorii pohlavniho vybéru, kdy zatimco samci
mezi sebou soupefi o samice, samice uplatiuji volbu partnera (Paul, 2002). Nicméné nékteré
studie poukazuji na to, ze reproduk¢éni uspéch samic mutize byt ovlivnén i jejich schopnosti
prosadit se v kompetici s ostatnimi samicemi. Za ucelem zajistit si vyhody v reprodukci tak
mezi sebou mohou samice soupefit nejen o zdroje, jako je potrava, ale i o prilezitosti
K pafeni a ochrana ziskana prostfednictvim dobrych vztahli s dominantnimi jedinci apod.
Jednou ze strategii samic se ukazala snaha zabranit reprodukci druhych (shrnuto v: Stockley
& Bro-jergensen, 2011). U makak magoti tak mize ¢isténi srsti samce po kopulaci ze
strany samice slouzit jako strategie, jak zabranit ostatnim samicim pafit se s danym samcem
a tim snizit Sance jejich usp&$ného zabieznuti. Takové chovani, mize nasledné vést ke

sniZzeni budouci kompetici a vyhnuti se nedostatku zdrojt pro sebe a své potomstvo.

Dalsi z moZnych vysvétleni, pro¢ samice Cisti samce Castéji v sexualnim kontextu (po
kopulaci) ve srovnani s ¢iSt€énim mimo sexudlni kontext, je mozna snaha vytvafet, Ci
udrzovat dobré vztahy s danym samcem. Vazba mezi samcem a samici makakd rhesusd,
ktera vznika na zakladé opétovaného Cisténi srsti, se promita do reprodukéniho uspéchu dané
dvojice (Massen et al., 2012). Samice se paii se samci, S kterymi se vice Cisti. Zatimco samci
Cisti samice vice pied ¢i béhem obdobi pafeni (ziejmé€, aby si zajistili pfistup k samici),
samice Cisti samce vice po skonceni paficiho obdobi. Vysvétlenim muize byt snaha samic
vytvofit a udrzet si dobré vztahy s danym samcem a zajistit tak od néj ochranu sama pro sebe
a souCasn¢ pro jejich potomka. Samci makakii magoti se ve srovnani s OStatnimi druhy
kockodanovitych primati vyznacuji nezvykle intenzivni péci o mlad’ata (Whitten, 1987).
Tato skute¢nost miize mit vliv na to, pro¢ samice po kopulaci vénuji sviij Cas ¢iSténi samce.
Samice si tak mohou zajistit, aby se samec v budoucnu staral pravé o jejich mladé.
U pavianti ¢akma byla zdokumentovand kompetice mezi laktujicimi samicemi, které
soupefily o udrzeni blizkého vztahu s jednim ¢i dv€ma samci, s nimiz se spafily b&hem
cyklu, kdy zabiezly. Tito samci, u nichz byla pravdépodobnost, Ze jsou i otci mladat, se
nasledné o mlad’ata starali a poskytli jim ochranu pied infanticidou. Samice udrzovaly

a chranily sviij vztah se samcem prostfednictvim fyzické blizkosti a ¢isténim srsti (Palombit,
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Cheney, & Seyfarth, 1997, 2001). Navic i dalsi studie potvrdila, Ze pravé samice paviani
jsou vyznamné¢ Castéji aktérkami Cisténi samci a Soucasné jsou i vice zodpovédné za
udrzovani dobrych vztahti se samci (Lemasson, Palombit, & Jubin, 2008). Jaké mozné
vyhody to mtize samicim pfindset? Jak jiz bylo zminé€no, samec poskytuje mladéti ochranu
pted infanticidou. Soucasné vytvorené pouto mezi samcem a samici se potazmo promitd i do
vztahu otec/samec — mladé. Vyhody tohoto vztahu se ukazou, az kdyz je potomek nezavisly
a mohou zahrnovat snadnéj$i pfistup k potraveé, urychlenou socializaci, ochranu pied

nepiateli, podporu v soubojich s vrstevniky (Ransom & Ransom, 1971).

Soucasné nase vysledky ukazaly, Ze v pozorované skupiné makakll magotli byly
obecné dominantngjs$i samice ¢istény samci nejen Castéji, ale i déle. Hierarchie samic ma
Vv socialnich interakcich vyznamnou roli, zejména v souvislosti s reprodukénim uspéchem.
Ukézalo se, ze mlad’ata dominantnich samic maji ve srovnani s ostatnimi mlad’aty vyssi
pravdépodobnost pieziti (Kerhoas, Perwitasari-farajallah, Agil, & Widdig, 2014; Setchell &
Lee, 2002; Silk et al., 2009) a celkové jsou v lepsi kondici (Altmann & Alberts, 2005).
Vysoce postavené samice makakt javskych rodi mlad’ata, kterd jsou uspésnéjsi v preziti, nez
mlad’ata nize postavenych samic i v letech, kdy byl zaznamenan nedostatek potravy (van
Noordwijk & van Schaik 1999). Obdobné vysledky pfinasi i studie na Simpanzich, kde se
jesté navic prokazala tendence vysoce postavenych samic dozivat se delsiho véku (Pusey,
1997). Kromé¢ toho, samctiim by se vybér dominantnich samic mohl vyplacet z dlouhodobého
hlediska, kdy dcery dé&di postaveni ve skupiné po matce a synové dosahuji vysSiho

reprodukéniho tspéchu nez synové podtizenych samic (Paul, 2002).
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6. ZAVER

Tato prace méla za cil otestovat, zda mlze socialni €isténi srsti u makakiti magott
slouzit jako komodita na biologickém trhu a to pfedevsim v sexudlnim kontextu. S ohledem
na vysledky této prace jsem dosla k zavéru, Ze Cisténi srsti mize byt mezi samci a samicemi
za sex sménovano. Nicméné k této sméné nedochazi béhem kratké doby, ale v pribéhu
dlouhodobého casového ramce, v némz mezi sebou jedinci prostiednictvim ciSténi srsti
utvari pozitivni vztahy. Vyména zfejmé neni tolik fizena pravidly biologického trhu, i kdyz
nekteré dil¢i vysledky tato pravidla nasleduji jako napiiklad castéjsi/delsi Cisténi
dominantnich samic ze strany samci. Srovnani vyskytu c¢iSténi srsti v presexudlnim,
postsexualnim ¢i nesexualnim kontextu ukézalo, ze v pozorované skupin¢ makakli magoti
samice Castéji Cistily srst samct po sexu. U samcti nemél kontext vliv na distribuci ¢isténi
srsti. Tyto vysledky naznacuji, Ze by méla byt vénovana vétsi pozornost ¢isténi ze strany
samic a to mimo i sexualni kontext a hledani vysvétleni co je potencialné hlavni komoditou

smény pro samice.

25



7. SEZNAM LITERATURY

Alberts, S., Altmann, J., & Wilson, M. (1996). Mate guarding constrains foraging activity of
male baboons. Animal Behaviour, 51(6), 1269-1277.

Albo, M. J., & Costa, F. G. (2010). Nuptial gift-giving behaviour and male mating effort in
the Neotropical spider Paratrechalea ornata (Trechaleidae). Animal Behaviour, 79(5),
1031-1036.

Altmann, J. (1974). Observational study of behavior: sampling methods. Behaviour, 49(3),
227-267.

Altmann, J., & Alberts, S. C. (2005). Growth rates in a wild primate population: ecological
influences and maternal effects. Behavioral Ecology and Sociobiology, 57(5), 490-501.

Archie, E. A., Morrison, T. A., Foley, C. a. H., Moss, C. J.,, & Alberts, S. C. (2006).
Dominance rank relationships among wild female African elephants, Loxodonta
africana. Animal Behaviour, 71(1), 117-127.

Aujard, F., Heistermann, M., Thierry, B., & Hodges, J. K. (1998). Functional significance of
behavioral, morphological, and endocrine correlates across the ovarian cycle in
semifree ranging female Tonkean macaques. American Journal of Primatology, 46(4),
285-3009.

Balasubramaniam, K. N., Berman, C. M., Ogawa, H., & Li, J. (2011). Using biological
markets principles to examine patterns of grooming exchange in Macaca thibetana.
American Journal of Primatology, 73(12), 1269-79.

Barelli, C., Reichard, U. H., & Mundry, R. (2011). Is grooming used as a commodity in wild
white-handed gibbons, Hylobates lar? Animal Behaviour, 82(4), 801-809.

Barrett, L., Gaynor, D., & Henzi, S. P. (2002). A dynamic interaction between aggression
and grooming reciprocity among female chacma baboons. Animal Behaviour, 63(6),
1047-1053.

Barrett, L., Henzi, S. ., Weingrill, T., Lycett, J. E., & Hill, R. A. (1999). Market forces
predict grooming reciprocity in female baboons. Proceedings of the Royal Society of
London B: Biological Sciences, 266(1420), 665-670.

Barrett, L., & Henzi, S. P. (1999). The value of grooming to female primates. Primates,
40(1), 47-59.

Barrett, L., & Henzi, S. P. (2006). Monkeys, markets and minds: Biological markets and

primate sociality. In Cooperation in Primates and Humans: Mechanisms and Evolution
(pp. 209-232).

26



Barton, R. A. (1987). Allogrooming as mutualism in diurnal lemurs. Primates, 28(4), 539—
542.

Bayly, K. L., Evans, C. S., & Taylor, A. (2006). Measuring social structure: a comparison of
eight dominance indices. Behavioural Processes, 73(1), 1-12.

Berard, J. D., Nurnberg, P., Epplen, J. T., & Schmidtke, J. (1994). Alternative Reproductive
Tactics and Reproductive Success in Male Rhesus Macaques. Behaviour, 129(3), 177—
201.

Berghinel, A., Schiilke, O., & Ostner, J. (2010). Coalition formation among Barbary
macaque males: the influence of scramble competition. Animal Behaviour, 80(4), 675—
682.

Berman, C. M., lonica, C. S., & Li, J. (2004). Dominance style among Macaca thibetana on
Mt. Huangshan, China. International Journal of Primatology, 25(6), 1283-1312.

Boesch, C., Kohou, G., Nén¢, H., & Vigilant, L. (2006). Male competition and paternity in
wild chimpanzees of the Tai forest. American Journal of Physical Anthropology,
130(1), 103-15.

Bshary, R., & Noég, R. (2003). Biological markets: the ubiquitous influence of partner choice
on the dynamics of cleaner fish-client reef fish interactions. Genetic and Cultural
Evolution of Cooperation, 9, 167-184.

Buss, D. M. (2002). Human Mate Guarding. Neuroendocrinology Letters, 23(4), 23-29.

Carroll, S. P. (1991). The adaptive significance of mate guarding in the soapberry bug,
Jadera Haematoloma (Hemiptera: Rhopalidae). Journal of Insect Behavior, 4(4), 509—
530.

Clarke, P. M. R., Halliday, J. E. B., Barrett, L., & Henzi, S. P. (2010). Chacma baboon
mating markets: competitor suppression mediates the potential for intersexual
exchange. Behavioral Ecology, 21(6), 1211-1220.

Colmenares, F., Zaragoza, F., & Hernandez-Lloreda, M. V. (2002). Grooming and Coercion
in One-Male Units of Hamadryas Baboons: Market Forces or Relationship Constraints?
Behaviour, 139(11), 1525-1553.

Cooper, M. A., & Bernstein, I. S. (2000). Social Grooming in Assamese Macaques (Macaca
assamensis), 85(1), 77-85.

de Vries, H., Hanegraaf, P. L. H., & Netto, W. J. (1993). Matman: a Program for the

Analysis of Sociometric Matrices and Behavioural Transition Matrices. Behaviour,
125(3), 157-175.

27



de Vries, H., Stevens, J. M. G., & Vervaecke, H. (2006). Measuring and testing the steepness
of dominance hierarchies. Animal Behaviour, 71(3), 585-592.

de Waal, F. (1997). The chimpanzee’s service economy: food for grooming. Evolution and
Human Behavior, 18(6), 375-386.

Deschner, T., & Heistermann, M. (2004). Female sexual swelling size, timing of ovulation,
and male behavior in wild West African chimpanzees. Hormones and Behavior, 46(2),
204-215.

Dolhinow, P. (1978). A behavior repertoire for the Indian langur monkey (Presbytis
entellus). Primates, 19(3), 449-472.

Dubuc, C., Muniz, L., Heistermann, M., Widdig, A., & Engelhardt, A. (2012). Do males
time their mate-guarding effort with the fertile phase in order to secure fertilisation in
Cayo Santiago rhesus macaques? Hormones and Behavior, 61(5), 696—705.

Dunbar, R. I. M. (1991). Functional Significance of Social Grooming in Primates. Folia
Primatologica, 57(3), 121-131.

Engelhardt, A., Heistermann, M., Hodges, J. K., Niirnberg, P., & Niemitz, C. (20006).
Determinants of male reproductive success in wild long-tailed macaques (Macaca
fascicularis) - male monopolisation, female mate choice or post-copulatory
mechanisms? Behavioral Ecology and Sociobiology, 59(6), 740-752.

Fruteau, C., Lemoine, S., Hellard, E., van Damme, E., & Noé&, R. (2011). When females
trade grooming for grooming: testing partner control and partner choice models of
cooperation in two primate species. Animal Behaviour, 81(6), 1223-1230.

Gammell, M. P., de Vries, H., Jennings, D. J., Carlin, C. M., & Hayden, T. J. (2003).
David’s score: a more appropriate dominance ranking method than Clutton-Brock et
al.'s index. Animal Behaviour, 66(3), 601-605.

Gomes, C. M., Mundry, R., & Boesch, C. (2009). Long-term reciprocation of grooming in
wild West African chimpanzees. Proceedings. Biological Sciences, 276(1657), 699—
706.

Goosen, C. (1987). Social grooming in primates. Comparative Primate Biology.

Gumert, M. D. (2007a). Grooming and Infant Handling Interchange in Macaca fascicularis:
The Relationship Between Infant Supply and Grooming Payment. International Journal

of Primatology, 28(5), 1059-1074.

Gumert, M. D. (2007b). Payment for sex in a macaque mating market. Animal Behaviour,
74(6), 1655-1667.

28



Hemelrijk, C. (1994). Support for being groomed in long-tailed macaques, Macaca
fascicularis. Animal Behaviour, 48(2), 479-481.

Hemelrijk, C. K., van Laere, G. J.,, & Van Hooff, J. A. R. A. . (1992). Sexual exchange
relationships in captive chimpanzees? Behavioral Ecology and Sociobiology, 30(3-4),
269-275.

Henzi, S. P., & Barrett, L. (2002). Infants as a commodity in a baboon market. Animal
Behaviour, 63(5), 915-921.

Hrdy, S. B., & Hrdy, D. B. (1976). Hierarchical Relations Among Female Hanuman Langurs
(Primates: Colobinae, Presbytis entellus). Science, 193(4256), 913-915.

Chancellor, R. L., & Isbell, L. A. (2009). Female grooming markets in a population of gray-
cheeked mangabeys (Lophocebus albigena). Behavioral Ecology, 20(1), 79-86.

Charpentier, M. J. E., van Horn, R. C., Altmann, J., & Alberts, S. C. (2008). Paternal effects
on offspring fitness in a multimale primate society. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America, 105(6), 1988-92.

Kerhoas, D., Perwitasari-farajallah, D., Agil, M., & Widdig, A. (2014). Social and ecological
factors influencing offspring survival in wild macaques. Behavioral Ecology, 25(5),
1164-1172.

Keverne, E. B., Martensz, N. D., & Tuite, B. (1989). Beta-endorphin concentrations in
cerebrospinal fluid of monkeys are influenced by grooming relationships.
Psychoneuroendocrinology, 14(1), 155-161.

Koyama, N. F., Caws, C., & Aureli, F. (2012). Supply and demand predict male grooming of
swollen females in captive chimpanzees, Pan troglodytes. Animal Behaviour, 84(6),
1419-1425.

Kister, J., & Paul, A. (1984). Female reproductive characteristics in semifree-ranging
barbary macaques (Macaca sylvanus L. 1758). Folia Primatologica, 43(2-3), 69-83.

Lee, H., Macbeth, A., Pagani, J., & Young, W. (2009). Oxytocin: the great facilitator of life.
Progress in Neurobiology, 88(2), 127-151.

Lemasson, a., Palombit, R., & Jubin, R. (2008). Friendships between males and lactating
females in a free-ranging group of olive baboons (Papio hamadryas anubis): evidence
from playback experiments. Behavioral Ecology and Sociobiology, 62(6), 1027-1035.

Li, B., & Zhao, D. (2007). Copulation behavior within one-male groups of wild

Rhinopithecus roxellana in the Qinling Mountains of China. Primates; Journal of
Primatology, 48(3), 190-6.

29



Manson, J. (1992). Measuring female mate choice in Cayo Santiago rhesus macaques.
Animal Behaviour, 44, 405-416.

Manson, J. (1997). Primate consortships: a critical review. Current Anthropology, 38(3),
353-374.

Manson, J. H. (1995). Do Female Rhesus Macaques Choose Novel Males? American
Journal of Primatology, 37(4), 285-296.

Massen, J. J. M., Overduin-de Vries, A. M., de Vos-Rouweler, A. J. M., Spruijt, B. M.,
Doxiadis, G. G. M., & Sterck, E. H. M. (2012). Male Mating Tactics in Captive Rhesus
Macaques (Macaca mulatta): The Influence of Dominance, Markets, and Relationship
Quality. International Journal of Primatology, 33(1), 73-92.

Metz, M., Klump, G. M., & Friedl, T. W. P. (2007). Temporal changes in demand for and
supply of nests in red bishops (Euplectes orix): Dynamics of a biological market.
Behavioral Ecology and Sociobiology, 61(9), 1369-1381.

Nishida, T. (1997). Sexual behavior of adult male chimpanzees of the Mahale Mountains
National Park, Tanzania. Primates, 38(4), 379-398.

Nog, R., & Hammerstein, P. (1994). Biological markets: supply and demand determine the
effect of partner choice in cooperation, mutualism and mating. Behavioral Ecology and
Sociobiology, 35(1), 1-11.

Noé, R., & Hammerstein, P. (1995). Biological markets. Trends in Ecology & Evolution,
10(8), 336-339.

Norscia, I., Antonacci, D., & Palagi, E. (2009). Mating first, mating more: biological market
fluctuation in a wild prosimian. PloS One, 4(3), e4679.

Nunn, C. (1999). The evolution of exaggerated sexual swellings in primates and the graded-
signal hypothesis. Animal Behaviour, 58(2), 229-246.

Palombit, R. (1994). Extrapair copulations in a monogamous ape. Animal Behaviour, 47(3),
721-723.

Palombit, R. A., Cheney, D. L., & Seyfarth, R. M. (1997). The adaptive value of
“friendships” to female baboons: experimental and observational evidence. Animal
Behaviour, 54(3), 599-614.

Palombit, R. A., Cheney, D. L., & Seyfarth, R. M. (2001). Female—female competition for
male “friends” in wild chacma baboons (Papio cynocephalus ursinus). Animal
Behaviour, 61(6), 1159-1171.

30



Paul, A. (2002). Sexual selection and mate choice. International Journal of Primatology,
23(4), 877-904.

Pieta, K. (2008). Female mate preferences among Pan troglodytes schweinfurthii of
Kanyawara, Kibale National Park, Uganda. International Journal of Primatology,
29(4), 845-864.

Pusey, A. (1997). The Influence of Dominance Rank on the Reproductive Success of Female
Chimpanzees. Science, 277(5327), 828-831.

Ramseyer, A., Pele, M., Dufour, V., Chauvin, C., & Thierry, B. (2006). Accepting loss: the
temporal limits of reciprocity in brown capuchin monkeys. Proceedings of the Royal
Society of London B: Biological Sciences, 273(1583), 179-184.

Ransom, T. W., & Ransom, B. S. (1971). Adult Male-Infant Relations among Baboons
(Papio anubi). Folia Primatologica, 16(3-4), 179-195.

R Core Team (2016). R: A language and environment for statistical computing. R
Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria.

Roubova, V. (2011). Grooming in female Barbary macaques: Role of dominance, Kinship
and relationship quality. Master Thesis. Department of Zoology, Faculty of Science,
University of South Bohemia, pp. 59.

Setchell, J., & Lee, P. (2002). Reproductive parameters and maternal investment in mandrills
(Mandrillus sphinx). International Journal of Primatology, 23(1), 51-68.

Setchell, J. M., Charpentier, M. J. E., Abbott, K. M., Wickings, E. J., & Knapp, L. A. (2010).
Opposites attract: MHC-associated mate choice in a polygynous primate. Journal of
Evolutionary Biology, 23(1), 136-148.

Seyfarth, R. M. (1977). A model of social grooming among adult female monkeys. Journal
of Theoretical Biology, 65(4), 671-698.

Shackelford, T. K., Goetz, A. T., Guta, F. E., & Schmitt, D. P. (2006). Mate Guarding and
Frequent In-Pair Copulation in Humans. Human Nature, 17(3), 239-252.

Schino, G., di Sorrentino, E. P., & Tiddi, B. (2007). Grooming and coalitions in Japanese
macaques (Macaca fuscata): partner choice and the time frame reciprocation. Journal
of Comparative Psychology, 121(2), 181-188.

Schubert, M., Schradin, C., Rédel, H. G., Pillay, N., & Ribble, D. O. (2009). Male mate

guarding in a socially monogamous mammal, the round-eared sengi: on costs and trade-
offs. Behavioral Ecology and Sociobiology, 64(2), 257-264.

31



Silk, J. B., Beehner, J. C., Bergman, T. J., Crockford, C., Engh, A. L., Moscovice, L. R., ...
Cheney, D. L. (2009). The benefits of social capital: close social bonds among female
baboons enhance offspring survival. Proceedings of the Royal Society of London B:
Biological Sciences, 276(1670), 3099-3104.

Small, M. F. (1990). Promiscuity in Barbary macaques (Macaca sylvanus). American
Journal of Primatology, 20(4), 267-282.

Smuts, B., & Smuts, R. (1993). Male aggression and sexual coercion of females in
nonhuman primates and other mammals: evidence and theoretical implications.
Advances in the Study of Behavior, 22(22), 1-63.

Sonnweber, R. S., Massen, J. J. M., & Fitch, W. T. (2015). Post-copulatory grooming: a
conditional mating strategy? Behavioral Ecology and Sociobiology, 69(11), 1749-1759.

Spruijt, B. M., Van Hooff, J. A. R. A. ., & Gispen, W. H. (1992). Ethology and neurobiology
of grooming behavior. Physiological Review, 72(3), 825-852.

Stockley, P., & Bro-jergensen, J. (2011). Female competition and its evolutionary
consequences in mammals. Biological Reviews, 86(2), 341-366.

Stopka, P., Johnson, D., & Barrett, L. (2001). "Friendship" for fitness or "friendship" for
friendship's sake. Anim Behav, 61, 19-21.

Stopka, P., & Macdonald, D. W. (1999). The market effect in the wood mouse, Apodemus
sylvaticus: Selling information on reproductive status. Ethology, 105(11), 969-982.

Tiddi, B., Aureli, F., Polizzi di Sorrentino, E., Janson, C. H., & Schino, G. (2011). Grooming
for tolerance? Two mechanisms of exchange in wild tufted capuchin monkeys.
Behavioral Ecology, 22(3), 663-669.

Tiddi, B., Aureli, F., Schino, G., & Voelkl, B. (2011). Social relationships between adult
females and the alpha male in wild tufted capuchin monkeys. American Journal of
Primatology, 73(8), 812-20.

van Noordwijk, M. A., & van Schaik, C. P. (1999). The effects of dominance rank and group
size on female lifetime reproductive success in wild long-tailed macaques, Macaca
fascicularis. Primates, 40(1), 105-130.

Whitten, P. L. (1987). Infants and adult males. In Primate Societies (pp. 343-357).

Willis, P. M., & Dill, L. M. (2007). Mate Guarding in Male Dall’s Porpoises (Phocoenoides
dalli). Ethology, 113(6), 587-597.

32



Yasukawa, K., & Searcy, W. A. (1982). Aggression in female red-winged blackbirds: a
strategy to ensure male parental investment. Behavioral Ecology and Sociobiology,
11(1), 13-17.

33



