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XVl EVOLUCE CHOVANI

Chovani je mozno definovat nejriznéjSimi, vesmes
z mnoha hledisek neuspokojivymi zpiisoby. Pro potie-
by této kapitoly budeme chéapat chovani jako reakce
jednotlivych organisml na podnéty pfichazejici z je-
jich vnéjsiho i vnitiniho prostiedi, pficemz tyto reakce
spocivaji nejcastéji ve zmeénach jejich polohy ¢i zmé-
nach polohy nebo vlastnosti jejich organti. Integrace
signalti a uchovavani informaci tidicich chovani je-
dince se ptitom nedéje na urovni genomu, ale na Grov-
ni specializovanych organti ¢i organovych soustav,
u zivoc¢ichti pfedevsim na Grovni soustavy nervové.
Chovani je v podstaté nedilnou soucasti fenotypu or-
ganismu. V nékterych ptipadech lze jen obtizné rozli-
Sit, kde u jedince kon¢i vlastnosti, ve smyslu morfolo-
gickych, fyziologickych ¢i molekularnich znaki, a kde
zacina jeho chovani. Dokonce i barva télniho povrchu,
tedy soucast fenotypu spadajici na prvni pohled jed-
nozna¢né¢ do kategorie morfologickych vlastnosti,
mize byt (a u zivocichu také Casto je) vysledkem ¢i
projevem chovani organismu — viz napiiklad sezonni
zmeény barvy kiize u hract plazového volejbalu ¢i ob-
dobné, pouze ponékud napadnéjsi zmeény u chameleona,
hlavonozct a nékterych ryb. Na prvni pohled uZzitec-
nou analogii se mize zdat pfirovnani morfologickych
vlastnosti k hardwaru a chovani k softwaru pocitace.
Genotyp jedince urci v pribéhu ontogeneze vlastnosti
organismu, jak jedinec s t€émito vlastnostmi nalozi, jak
bude vyuzivat organy, které mu pfiroda v pribéhu je-
ho ontogeneze nadélila, jak se bude chovat, vSak zale-
7i na jeho softwaru. Stejnou morfologickou strukturu
(hardware) je mozné vyuzivat k zcela odliSnym uce-
[im — stejnym zobdkem je ¢asto mozné se srovnatel-
nym uspéchem loupat semena nebo vylamovat plze
z ulity, chapavé koncetiny primatd jsou jesté univerzal-
n¢jsi. Zatimco hardware, tj. stavba téla organismu, zls-
tava po dobu zivota dospélého jedince zhruba stejny
(alesponi kdyz odhlédneme od projevil jeho postupného
opottebovani), software se mize neustale vyvijet, je-
dinec méni své chovani naptiklad v duisledku hroma-
déni zkuSenosti. Je pochopitelné, Ze existuji prvky cho-
vani, které se podobaji v principu spiSe softwaru,
napiiklad nauc¢ené vzorce chovani, zatimco jiné pfipo-

minaji spiSe hardware, naptiklad vrozené fixni vzorce
chovani.

Do samostatné kapitoly jsem vyc¢lenil evoluci cho-
vani pfedev§im proto, ze ne¢které evoluéni mechanis-
my se skutecn¢ uplatiiuji pfedevsim, i kdyz nikoli vy-
hradng, v této oblasti. Naopak problematice kulturni
evoluce, ktera by do této kapitoly rovnéz logicky patii-
la, je vénovana samostatna kapitola (XVII).

XVLI.1 Chovéni jedince se mUze béhem
Zivota snadno a opakované ménit,
vysledné plasticita chovéani umoznuje
pfizpusobovat fenotyp proménlivému
prostredi.

Prostfedi, v némz se organismy vyskytuji, byva
zpravidla vice ¢i méné heterogenni v Case i1 v prosto-
ru. V jednom konkrétnim misté se cyklicky ¢i nepra-
videlné méni, a to vét§inou mnohem rychleji, nez by
se populace jednotlivych druht mohly zménam evo-
luéné piizplisobovat pfirozenym vyberem. Proto se
u mnohych druhli organismti objevily specifické
mechanismy, které umoznuji ptizptisobovat do urci-
té miry fenotyp okamzitym podminkam prostiedi
i v prubéhu individudlniho zivota jedince. Jednobu-
nééné organismy mohou v zavislosti na dostupnych
zdrojich exprimovat systémy gentl, jejichz produkty
zajistuji zpracovavani urcité ziviny ¢i jeji transport
do bungk, rostliny velmi Casto ucelné pfizpisobuji
svou morfologii, naptiklad velikost a tvar kotfenové
soustavy, velikost, tvar a pocet listl, podminkam
daného stanovistd. Ucelna fenotypovd plasticita se
vSak do zna¢né miry uplatituje 1 u Zivoc¢ichti. Nekte-
ré druhy perloocek si v dobé, kdy byly ohrozeny
urcitymi dravcei, vytvareji na hlavé vysoké hiebeny,
které je pred témito predatory chrani (Agrawal,
Laforsch, & Tollrian 1999). Prave tak nékteré kapro-
vité ryby reaguji na chemické signaly, jez sveédci
o pritomnosti dravych ryb ve vodni nadrzi, zvétSo-
vanim vysky téla, cozZ je rovnéz muze pied predato-
ry do jisté miry ochranit (Bronmark & Miner 1992).
I ¢loveék ma schopnost reagovat na zvySené namaha-
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ni jednotlivych svalil jejich zesilenim a na zvySeny
piisun UV-zafeni tvorbou ochrannych pigmentl
v kazi. Mnohé z uvedenych zmén jsou reverzibilni
a naprosta vétSina z nich je omezena pouze na jedin-
ce, u kterého doslo k jejich indukci, a neprojevi se
u jeho potomkti. Vzhledem k tomu, ze ¢ast faktord
vyvolavajicich pfislusné fenotypové zmény vsak
v prostfedi pfetrvava delsi dobu, neZ je doba zivota
jedince, vyvinuly se v pribé&hu evoluce i takové me-
chanismy, které umoziuji predavani ziskanych mo-
difikaci fenotypu z pokoleni na pokoleni (Agrawal,
Laforsch, & Tollrian 1999) (viz 11.8.2). V ptipade,
ze se v dalsich generacich jedinci s ptivodnim signa-
lem jiz nesetkavaji, pfislusnd modifikace fenotypu
béhem dalsich generaci postupné vyzniva a obnovu-
je se puvodni fenotyp.

Nejsnadnéji modifikovatelnou slozkou fenotypu
jedince je u zivocichli chovani. V typickém piipadé¢
zména chovani nevyzaduje zmény v télesné stavbe,
i kdyZ na urovni mikroanatomie mozku je ziejmé
zménami provazena. To znamena, ze ptislusné zme-
ny fenotypu mohou byt v podstaté okamzité, jsou
velmi snadno vratné a relativné nenaro¢né na vyna-
loZenou energii a jiné zdroje. Piestavba téla naopak
muZze znamenat velmi hluboky a dlouhodoby zasah
do energetické bilance organismu. Ve schopnosti
prizptisobovat své chovani okamzitému stavu pro-
stfedi se samoziejmé jednotlivé organismy vyrazné
lisi. Obecné lze fici, ze kvantitativni 1 kvalitativni
moznosti pfizpisobovat své chovani pozadavkim
prostiedi souviseji v evoluci s rozvojem centralni
nervové soustavy, organu, ktery je pro fizeni chova-
ni uréen. Po odstranéni vlivu rozdila danych evoluc-
ni historii studovanych taxont, naptiklad kdyz mezi
sebou porovname taxony sesterské, se jako rozhodu-
jici faktor uplatiiuje charakter niky, kterou dany
druh v ptirod¢ zaujima. Organismy, které ziji v hete-
rogennim prostiedi, jez se navic rychle acyklicky
a nepfedvidatelné méni, vétSinou vykazuji veétsi
plasticitu chovani nez druhy, které ziji v prostiedi
homogennim a neproménlivém. Nutno pfipomenout,
ze pro mnohé druhy jsou z hlediska individudlni
zdatnosti nejdalezitéjsim faktorem prostiedi vnitro-
druhové socialni vztahy a ze pravé tento faktor se
i v odpovidajici mife projevi v rozvoji nervové sou-
stavy u jednotlivych druhti. Srovnavaci studie vétsi-
nou ukazuji, Ze rozvoj nervové soustavy, zejména
rozvoj neokortexu u savcl, velmi dobie koreluje
s rozsahem socidlni sité, charakteristické pro dany
druh (Kudo & Dunbar 2001) (obr. XVI.1).

rozsah sité socialnich kontaktti

-0,3

-0,2 -0,1 0,0 0,1
rozvoj neokortexu

Obr. XVI.1 Korelace mezi rozsahem socialni sité€ a rozvojem neo-
kortexu u primatil. Srovnavaci studie provedena na 30 druzich pri-
math véetné ¢loveka ukazuje, ze mezi rozsahem socidlni sité (po-
¢tem jedincl ve skuping, ktefi mezi sebou dlouhodobé pifimo nebo
zprostiedkované socialné interaguji) a rozvojem neokortexu (pres-
néji feCeno pomérem objemu neokortexu a celkového objemu moz-
kové tkang) existuje pozitivni korelace. Na osach jsou vyneseny
fylogenetické kontrasty vypoctené pro rozvoj neokortexu a pro ve-
likost socialni sité. Podle Kuda a Dunbara (2001).

XVI.2 V probéhu evoluce se u nékterych
taxon vytvorily takové mechanismy Fizeni
chovani, které umoznuji jedinci Ucelné
reagovat i na vlivy prostiedi, s nimiz se
dany druh v minulosti jesté nesetkal.

V prubéhu evoluce se postupné objevovaly mechanis-
my fizeni chovani, které umozinovaly jedincim ucelné
reagovat na stale se rozsifujici spektrum podnétd pii-
chazejicich z vnéjsiho prostiedi. Nejjednodussi me-
chanismus pfedstavuje vrozeny fixni vzorec chovani.
Né&které vrozené fixni vzorce chovani se spoustéji
v prubéhu individualniho vyvojového cyklu organis-
mu zcela autonomné, nezavisle na vnéjSim prostredi.
Pro své spusténi nepotiebuji zadny vnéjsi podnét a je-
jich forma a okamzik spusténi jsou naprogramovany
vyhradné geneticky. V mnoha piipadech se na jejich
koordinaci viibec nemusi podilet nervova soustava.
Tento typ chovani se Casto vyskytuje naptiklad u rost-
lin, tam je ovSem zpravidla provazen ¢i zprostiedko-
van ristem, patrn€ se vSak uplatiiuje béhem embryo-
geneze téméf u vSech organismd.

O stupen slozit&jsim typem chovani je vrozené fix-
ni chovani reflexni. Prototypem tohoto typu chovani
je nepodminény reflex, je vSak tfeba mit na mysli, Ze
na jednoduchy reflex mize navazovat i velmi dlouha
sekvence dalSich prvkll chovani, z nichz né&které

o



302

mechanismyevoluce.gxd 17.2.2005 5:37 StrZnka 302 $

EVOLUCNI BIOLOGIE

mohou byt fixni a dal8i naucené (viz déle). Na zcela
specificky vnéjsi spoustéci podnét zareaguje organis-
mus opét spusténim zcela specifického vzorce chovani
(viz napt. znamy patelarni reflex). Specifi¢nost pii-
slusného vnéjsiho spoustéciho podnétu zajistuje, Ze se
dané vzorce chovani spoustéji za situace, kdy je to pro
organismus obvykle vyhodné. I tomuto typu fizeni
vSak chybi jakékoli plasticita, vyviji se, tj. vznikd
a méni se vyhradné pfirozenym vybérem, takze ne-
umoznuje, aby organismus uceln¢ reagoval na aktual-
ni podminky. Ze statistického hlediska a v dlouhodobé
perspektivé muze byt existence uréitého vrozeného
fixniho vzorce chovani vyhodna, v konkrétni situaci,
zejména v ménicich se podminkach, se miize stat exi-
stence stejného vzorce chovani pro organismus fatal-
ni. Miry, které se orientuji pfi letu za tmy podle polo-
hy zdroji svétla, za normalni situace podle polohy
mésice ¢i hvézd, tedy objektti nachazejicich se z jejich
hlediska v nekone¢nu, a které v dne$nich podminkach
kvili tomuto zptisobu orientace skonci svou pout’ na
rozpaleném sklu zarovky, by nam o tom, kdyby
mobhly, nejspis povédeély své.

Dalsi stupen ve vyvoji mechanismti fizeni chovani
organismu predstavuje nauceny vzorec chovani. Jed-
noduchym modelovym prototypem nauceného chovani
je podminény reflex. Nervova soustava mnoha typt
zivoCichu je uzplsobena k tomu, ze kdyz je spoustéci
podnét pro uréity nepodminény reflex opakované pro-
vazen né¢jakym jinym podnétem nebo mu tento podnét
predchazi, zacne po urcité dobé organismus reagovat
spusténim daného vzorce chovani i na tento jiny pod-
nét. Ucebnicovym piikladem experimentalné vytvore-
ného podminéného reflexu jsou prosluli slintajici Pav-
lovovi psi.

Vytvaieni podminénych reflexii a dalsi formy uce-
ni jiz poskytuji zivocichiim dobrou plasticitu chovani.
Umoziuji jedinci daného druhu prizptisobit se kon-
krétnim mistnim podminkam, pfi¢emz tyto podminky
se mohou podstatné liSit od podminek, v nichz se dlou-
hodobé vyskytuje vétSina prislusnikti daného druhu.
Jedinec tak ma moZznost uceln¢ ptizptsobit své chova-
ni i podnétlim, se kterymi se ve své evolu¢ni historii
dany druh jesté nesetkal. V ptipadé, ze se jedna o vy-
tvofeni ucelného prizptisobeni takové situaci, ktera se
vyskytne v zivoté¢ individua pouze jednou, napiiklad
nutnost rozpoznat vlastniho rodi¢e, muize probihat uce-
ni vtisténim (imprintingem). Setka-li se jedinec v da-
ném okamziku ¢i za dané situace s néjakym podnétem,
napiiklad setka-li se mlad¢ divoké husy po vyklubani
z vejce s barevnym micem Ci s profesorem Konradem

Lorenzem, vtiskne si pfislusny objekt do paméti jako
svou matku a po zbytek jeho Zivota ziistane tento kon-
krétni podnét spoustécem pro prislusné vzorce chovani.
Vzorce chovani vytvorené vtisténim jsou dlouhodobé
¢i trvalé a ke svému zachovani nepotiebuji posilova-
ni. Na druhou stranu byva jejich vytvoreni zpravidla
do zna¢né miry ireverzibilni, nemohou se zménit, kdyz
dojde ke zmén¢ vnéjsich podminek. Klasické naucené
vzorce chovani naopak podléhaji vice ¢i méné rychlé-
mu vyhasinani. Aby mohly dlouhodobé pfetrvavat,
musi byt pribézné posilovany tim, ze se opakované
vyskytuje kombinace podnétl, ktera jejich vznik vy-
volala. To je v ménicim se prostiedi vyhodné, nebot’
reflexy, které prestanou byt pro organismus uzitecné,
tak mohou uvolnit misto reflexiim novym. Naopak vtis-
téni je vyhodné pro uceni se podnétim, které se v pri-
béhu Zivota individua patrné ménit nebudou, naptiklad
rozpozndvani matky nebo rozpoznavani piislusnikt
vlastniho druhu.

Dalsi stupen ve vyvoji mechanismi fizeni chovani
predstavuje vytvareni ucelnych vzorcl chovani ope-
rantnim u¢enim na zéklad¢ vnitini motivace. Moti-
vaci organismu je tfeba v této souvislosti chapat jako
konkrétni fyziologicky stav organismu, nikoli jako ab-
straktni termin popisujici smétfovani k dosaZeni néja-
kého cile. Zakladem vzniku nového vzorce chovani
v tomto pfipad¢ neni rozvinuti nékterého z mnoha exi-
stujicich specifickych vzorci chovani, jehoz spoustéci
podnét by se propojil s né¢jakym jinym vnéjSim caso-
v¢ ¢i mistn€ asociovanym podmétem, nybrz posilovani
téch vzorcl chovani, o kterych organismus ze zkuse-
nosti vi, Ze se ¢asto poji s uréitym piijemnym podné-
tem vnitinim (Lorenz et al. 1974). Konkrétné se jedna
o ty vzorce chovani, které vyvolavaji piijemny pocit
slasti nebo omezuji neptijemny pocit strasti. Tim, Ze
se zcela riznorodé podnéty piichazejici prostednic-
tvim smysli organismu prevadéji na spole¢nou ,,mé-
nu“ strast—slast, je vyrazné zjednoduseno a zefektiv-
néno vytvareni a posilovani téch vzorcti chovani, které
jsou momentalné ucelné pro pfeziti organismu. Pfe-
vod vngjsich podnétii na tuto vnitini spole€nou ménu
rovnéZ umoziuje jakési osvobozeni organismii od
svazujicich omezeni (constraints) jejich materialniho
svéta. Jestlize je z hlediska biologické zdatnosti jedin-
ce vyhodné, aby za urcité situace vyhledaval urcity, za
jinych okolnosti nepiijemny podnét, napiiklad podnét,
ktery je obvykle provazen zranénim, miize biologicka
evoluce ,,naprogramovat“ pfislusniky daného druhu
k jakémusi ,,masochismu®, tedy k tomu, ze jim bude
prislusny podnét v dané situaci piijemny (viz ptiklady
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pasivniho kanibalismu u samct nékterych druht cle-
novcu v priubéhu pareni) (Fedorka & Mousseau 2002).
Regulaci chovani prostiednictvim vyse popsaného
mechanismu slasti—strasti je mozné ptirovnat k regu-
laci prostfednictvim proporcionalniho regulatoru,
nebot’ intenzita vystupniho signalu, naptiklad pocitu
slasti, je tmérna intenzité signalu vstupniho — podnétu
z prostiedi. V fizeni chovani se vSak uplatiiuji i regu-
lace prosttednictvim derivacniho reguldtoru (intenzita
vystupniho signalu je umérna rychlosti poklesu ¢i vze-
stupu vstupniho signalu) a integracniho regulatoru
(intenzita vystupniho signalu je umérna délce trvani
vstupniho signalu) (obr. XVI1.2). Zejména integracni
regulatory mohou byt vyuzity k fizeni spontanni akti-
vity organismu. Jestlize dlouhodob¢ neptichazi do or-
ganismu dostatek vnéjSich podnétl, mize dochézet
k nécemu, co bychom mohli oznacit jako ,,nabijeni
kondenzatoru nudy®. Kdyz je neptijemny pocit nudy
dostate¢né silny, bude se zivocich snazit o vybiti ,,kon-
denzatoru nudy“ naptiklad Arou. Hra je mimo jiné
neobycejné efektivni zpisob, jak testovat nové vzorce
chovani a zafazovat ty, co se ukdzou pro jedince s da-
nym fenotypem v jeho obvyklém prostfedi jako vy-
hodné, do celkového repertoaru chovani.
Mechanismus motivace na zaklad¢ slasti—strasti, te-
dy v podstaté mechanismus vnitini motivace umoziu-
je, aby se spoustécem slozitych vzorct chovani mohly
stat 1 takové signaly, které s uspokojenim nékteré kon-
krétni potteby souviseji jen nepiimo. Prave to v konec-
ném dasledku umoziuje, aby jedinec mohl reagovat
nejen na konkrétni objekty realného svéta, ale i na
symboly, které je néjakym zpisobem zastupuji. Je pii-
tom vceelku jedno, zda témito symboly jsou feromony,
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Obr. XV.2 Typy regulacnich ¢lend. Z hlediska teorie fizeni rozezna-
vame tii zakladni typy regulacnich ¢lend. U proporcionalniho regula-
toru je intenzita vystupniho signalu tmérna intenzité signalu vstupni-
ho, u deriva¢niho regulatoru je intenzita vystupniho signalu umérna
rychlosti zmény vstupniho signalu a u integra¢niho regulatoru je
intenzita vystupniho signalu pfimo imérnd soucinu intenzity a doby
trvani vstupniho signalu. Na grafu jsou intenzity vstupniho i vystupni-
ho signalu i ¢as vyjadieny v nahodné zvolenych jednotkach.

tj. chemické latky primarné urcené ke komunikaci
mezi piislusniky stejného druhu, hromadky trusu, kte-
rymi krysy oznacuji otrdvenou navnadu, nebo vy-
strazna tabule ,,Pozor zIy pes*, zavéSena na vratech do
dvora.

Schopnost dusSevni manipulace se symboly nako-
nec muze vést az ke vzniku védomi, véetné uvédomeé-
ni si sebe sama. Védomi a sebeuvédoméni umoznuje
mimo jiné piedstavit si situace a souvislosti, které se
ve skute¢nosti zatim nenastaly. VétSinou si tak doka-
zeme docela dobie piedstavit, co se asi napiiklad sta-
ne, kdyz str¢ime ruku do tlamy rozzufenému psovi,
anemusime si vyhodnost ¢i nevyhodnost tohoto prvku
chovani nejprve v praxi vyzkouset.

XVL1.2.1 Nékteré vzorce chovani
bezprostfedné sprazené s biologickou
zdatnosti pFiroda neponechava

na individualnim uceni.

V okamziku, kdy chovani jedince zacalo byt ur¢ovano
do zna¢né miry vzorci chovani, které se fixovaly uce-
nim v pribehu Zivota jedince, nikoli pfirozenym vybé-
rem v prub¢hu evoluce daného druhu, vyrazng vzrost-
la schopnost jedince ucelné reagovat na riznorodost
a proménlivost jeho prostiedi. Na prvni pohled se
takova schopnost jevi z hlediska biologické zdatnosti
jedince jako jednozna¢né vyhodna. Ve skute¢nosti
vsak miZze pfinaset jak z hlediska biologické zdatnos-
ti jedince, tak z hlediska populace a druhu urcita rizika.
Jestlize o fixaci jednotlivych vzorcii chovani rozhodo-
val pfirozeny vybér, potom naprosta vét§ina druhové
specifickych vzorct chovani objektivné ptispivala ke
zvySovani biologické zdatnosti organismu. Jestlize vSak
o pritomnosti ¢i nepfitomnosti uréitého vzorce chova-
ni rozhoduje to, do jaké miry dany vzorec obvykle zvy-
Suje pocit slasti i sniZzuje pocit strasti, potom se mo-
hou u jednotlivych organismii velmi snadno vytvofit
i vzorce chovéni, které biologickou zdatnost svych
nositell ve skutecnosti snizuji. Typickym piikladem je
treba koufeni, alkoholismus a jiné drogové zavislosti
u ¢loveka.

Ty vzorce chovani, které nejvice a bezprostredné
ovliviluji biologickou zdatnost jedince, tedy v prvni
fadé vzorce chovani pfimo souvisejici s vybérem po-
hlavniho partnera a s ostatnimi aspekty rozmnozovani,
proto evoluce ponechala i u Zivo¢ichll s nejvyvinutéj-
$im mozkem spiSe podvédomym a mimovédomym
reflextim, nez aby jejich vytvareni, posilovani ¢i vyha-
sinani svéfila mechanismim zalozenym na védomém

o
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porovnavani intenzit pfislus§nych pociti slasti a strasti.
I u ¢lovéka rozhoduje o vybéru pohlavniho a mnohdy
i zivotniho partnera nebo o tom, zda se bude ¢i nebude
rozmnoZzovat, Castéji srdce, rozuméj vegetativni ner-
vovy systém, nez rozum, tj. racionalni védomé zvaze-
ni pfislusnych vyhod, nevyhod a rizik. Kdyby tomu
tak nebylo, patrné by nase osobni Zivoty byly objek-
tivn€ v primeéru $tastnéjsi, na druhou stranu primérny
pocet gentl, které bychom za zivot predali svym po-
tomktim, by byl zfejmé nizsi, nehledé na to, Ze by spiso-
vatelé krasné literatury a vyrobci ,,krasnych* telenovel
patrné bidné zhynuli hlady, paklize by se jeste predtim
neukousali nudou.

XVL1.2.2 Ve vyvoiji uréitych vzorco chovéani
u ,vyssich” ZivoéichU moze byt dulezitéjsi
kulturni evoluce nez evoluce biologicka.
Skute¢nost, Ze mnohé vzorce chovani se u zivoc¢ichu
nevyvijeji pfirozenym vybérem a nejsou predavany
z generace na generaci geneticky, vede k tomu, Ze se
jejich evoluce prestava fidit nékterymi zakonitostmi
biologické evoluce a misto toho se zacina fidit zakoni-
tostmi evoluce kulturni. V kulturni evoluci existuje
moznost horizontalniho predavani znaki mezi ne-
pribuznymi jedinci a zarovei i dédi¢nost (negenetic-
ka) ziskanych vlastnosti. Dalsim podstatnym rysem
kulturni evoluce je i to, Ze vzorce chovani fixované
v pribéhu kulturni evoluce mohou byt ve svém di-
sledku nevyhodné pro svého nositele i pro populaci
a druh. Tento rys se ovSem muze vyskytovat i u znakl
fixovanych naptiklad pohlavnim vybérem. Ptrehlizeni
tohoto dilezitého rysu behavioralnich znakt je mozna
hlavnim nedostatkem klasické sociobiologie a do urcité
miry 1 etologie. Ob¢ tyto discipliny se vétSinou snazi
vysvétlovat vznik jednotlivych vzorct chovani z izké-
ho hlediska jejich pfinosu pro biologickou zdatnost
jejich nositelt ¢i pro efektivitu zmnozovani alel, které
tyto vzorce chovani podmifiuji.

Vzhledem ke specificnosti mechanismi kulturni
evoluce bude této problematice vénovana samostatna
kapitola (X VII).

XVL1.3 Lamarckisticky model evoluce
predpokladal, Ze zména chovéni

u zivoéicht predchazi ostatnim zménéam
v jejich fenotypu.

Puvodni Lamarckova teorie predpokladala, ze adap-
tivni vlastnosti organismi vznikaji v evoluci tak, Ze se

nejprve organismus zacne adaptivné chovat, naptiklad
predchiidce zirafy zacne spasat listi ze strom, a na-
sledn¢ v dasledku naméhani a procvi¢ovani prislusnych
télesnych partii dojde k jejich morfologické zmeéné,
v ptipadé zirafy k protazeni krku a nohou. V kapitole
vénované evoluci ontogeneze (XI1.7) jsme si ukazali,
ze se obdobny mechanismus mtize uplatnit ve velmi
omezené mite v pripadé nékterych tkani a organd, na-
pfiklad v morfologii kostni trdm¢iny. Aby vSak ucelné
prizptsobovani morfologie jedince charakteru jeho cho-
vani mohlo mit v evolucnich procesech n&jaky vy-
znam, je tieba, aby se pfislusné morfologické zmény
fixovaly i1 geneticky. Tento pozadavek neni tak strikt-
ni, jak na prvni pohled vypada. Teoreticky by méli pfi-
slusné ekofenotypové zmény, tj. zmény fenotypu vy-
volané a udrzované pusobenim zménénych faktord
vnéjsiho prostiedi, bez jakékoli genetické fixace vyka-
zovat i potomci prvni dlouhokrké Zirafy, kdyby se od
ni naucili Zivit listim stromti. Ze zkuSenosti vSak vime,
7e naprosta véts§ina morfologickych znakt je predava-
na geneticky a vyvine se ve stejné forme i u jedinci,
ktefi nemé&li moznost uenim pievzit typické vzorce
chovani od svych rodica.

Ttebaze od dob Darwina a Weismanna poklada vét-
Sina biologli pfedstavy o moZnosti genetické fixace zis-
kanych znakt za prekonané, a tedy moznost ovlivnéni
evoluce fenotypu organismil ucelnymi zménami jejich
chovani za minimalni, zname dnes dokonce dva me-
chanismy, Baldwintv efekt a genetickou asimilaci,
jejichz pisobenim mize k né¢emu podobnému docha-
zet (viz XVL.3.2).

XVI1.3.1 Pfirozenym vybérem se mohou
fixovat pouze takové zmény fenotypu,
které ovliviiuji Géelnost vzorcd chovéni,
jez prislusnici druhu skutecné vykazuji.

Je veelku trivialni skute¢nosti, ze dokud pfislusnici da-
ného druhu neza¢nou plavat, nemohou se u nich vyvi-
nout ploutve (problematiku exaptaci ponechme pro
tuto chvili stranou). Na prvni pohled se miize zdat, Ze
tento princip je v rozporu s dneSnim ucenim o ne-
existenci uc¢elnych mutaci (viz I11.11). Je vSak tieba si
uvédomit, Ze vznik nové mutace a vznik nového feno-
typového znaku jsou ve vétsiné pripadi dva odlisné
jevy. Zatimco vznik mutace je jednostupniovy proces,
vznik, pfesnéji feceno vyvoj fenotypového znaku je
zpravidla proces mnohostupniovy, vyzadujici ke své-
mu uskute¢néni velky pocet mutaci. Uskutecnéni ta-
kového mnohostupiiového procesu by nebylo mozné,
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kdyby jednotlivé stupné nebyly podchyceny piiroze-
nym vybérem, tj. kdyby nositelé jednotlivych mutaci
prispivajicich ke vzniku daného znaku pred vznikem
dalsi vyhodné mutace nejprve nepievladli v populaci
v dusledku své zvysené biologické zdatnosti. Jedna
izolovana vyhodnd mutace mtize ndhodou vzniknout,
a jak ukazuji vysledky fluktuaénich testl, v naprosté
veétsin€ ptipadl také vznika bez jakékoli navaznosti na
existenci ¢i neexistenci ptislusného selekéniho tlaku,
avsak fetézec nékolika postupnych mutaci vedoucich
ke vzniku urcitého fenotypového znaku, naptiklad plou-
tve, mize vzniknout pouze tehdy, kdyZ bude na popu-
laci dlouhodobé ptisobit pfislusny selekeni tlak (obr.
XVL3).

To ovsem ukazuje, Ze adaptivni naucené chovani
zivo¢ichl miZze mit dosti podstatny vyznam v bio-
logické evoluci. Kdyz si urcita populace zivoc¢icht vy-
tvoii n€jaky novy adaptivni vzorec chovani, naptiklad
kdyz se ptislusnici urcitého ptac¢iho druhu nauéi misto
vylupovani semen zivit vylupovanim plzi z ulit, je jen
otazkou Casu, nez se vzorec chovani piivodné pieda-
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vany napodobovanim a uc¢enim jednak zafixuje gene-
ticky a jednak zefektivni tim, ze pfirozeny vybér vyse-
lektuje vhodné morfologické a fyziologické zmény ve
fenotypu prislusniki dané populace.

XVL1.3.2 Nauéené chovéani muze urychlit
adaptivni evoluci vyuzitim Baldwinova
efektu a genetické asimilace.

Tuto evoluéni tvirci tlohu nauceného chovani mezi
prvnimi popsal jesté v 19. stoleti psycholog James
M. Baldwin; proto se tento jev vét§inou nazyva Bald-
winuv efekt (Baldwin 1896). Baldwiniv efekt se Casto
nespravné ztotoznuje s fenoménem genetické asimi-
lace (Waddington 1961), n¢kdy také nazyvané orga-
nicka selekce (Baldwin 1902; Matsuda 1982). I kdyz
principy obou jevii mezi prvnimi popsal se zhruba de-
setiletym odstupem Baldwin, jedna se o dva vzajemné
se doplnujici, nicméné zcela distinktni a svébytné déje
(Hall 2001). Baldwiniiv efekt urychluje evoluci adap-
tivnich znak® u druhti schopnych uceni tim, Ze jedin-

- >

Obr. XVI.3 Evoluce slozitého organu. Schéma ukazuje tfi moznosti vzniku slozitého organu, v daném piipadé komorového oka. Prvni moz-
nost, vznik komorového oka v jednom stupni (a), je v podstaté vyloucena, nebot’ by piedpokladala soucasny vyskyt fady evoluénich zmén
u jednoho jedince. Druha moznost, tj. postupny vznik slozitého organu kumulaci jednotlivych evolu¢nich zmén bez ucasti selekce (b), je rov-
néz dosti malo pravdépodobna. Jedinci, ktefi nesou pfedchozi mutaci, jsou v populaci vzacni, takze je mnohem pravdépodobnéjsi, Ze jejich
potomci vyhynou v disledku genetického driftu, aniz by se rozmnozili, jest¢ nez ziskaji dalsi potfebnou mutaci. Naproti tomu tfeti moznost,
tedy postupna kumulace dil¢ich vyhodnych mutaci za ucasti selekce, ktera v kazdém kroku vede k rozsifeni pfislusné evoluéni zmény na
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cum, ktefi dokdzou vyuzivat néjaky novy zdroj nebo
se dokazou vyhnout néjakému Skodlivému faktoru
pomoci nauc¢eného vzorce chovani, poskytne moznost
preziti, a tedy ¢as k evolu¢ni odpovédi na dany faktor
vytvofenim nejruznéjsich adaptaci. Genetickd asimi-
lace odpovida za genetickou fixaci fenotypového zna-
ku piivodné vyvolavaného u jedinct negeneticky. Na-
ptiklad Conrad Hal Waddington v 50. letech 20. stoleti
pozoroval, Ze urcita zména kiidelni zilnatiny u droso-
fil, vznikajici ptivodné u casti populace jako odpoveéd’
na zvySenou teplotu v priabéhu vyvoje larev, se obje-
vuje u potomkt pozménénych jedincii v dalsich gene-
racich stale Castéji, az se nakonec tento fenotyp zacne
vytvafet i u much vyvijejicich se za teploty normalni
(Waddington 1961; Grodnitsky 2001) (obr. XVL.4). Fe-
notypova zména podminénd ptivodné prosttedim (fe-
nokopie) se stala béhem nékolika generaci podminénou
geneticky. V soucasnosti se predpoklada, ze ke gene-
ticke asimilaci dochazi diky tomu, Ze pozménéné pod-
minky prostiedi nebo vzorec chovani ziskany u¢enim
zviditelni drobné meziindividualni geneticky podmi-
néné rozdily v tendencich k prislusné zméné fenotypu,
a tak umozni, aby byly fixovany pfirozenym vybérem
(Hall 2001; Flegr 2002). Ve vySe uvedeném hypote-
tickém ptikladé vylupovani plzii z ulit se mize uplat-
nit jak genetickd asimilace, tak Baldwiniiv efekt. Tim,
ze organismy za¢nou vykazovat urcity vzorec nauce-
ného chovani, zviditelni se do té doby skryta geneticka
variabilita v predispozicich jednotlivych ¢leni popu-
lace k vykonavani urcité Cinnosti, v nasem piipadé
k vylupovani plzii. To umozni, aby se selekei postup-
né zafixovaly jednotlivé jiz dfive existujici alely, které
podminuji nebo alespont usnadiiuji samoc¢inné vytva-
feni ptislusného znaku, v daném piipad¢ spousténi ur-
¢itého vzorce chovani, a to bez ptislusného vnéjsiho
podmeétu, v daném piipade bez nutnosti se mu nejprve
individualné uéit. Zaroven je Baldwiniv efekt odpo-
védny za to, Ze selekce Casem zefektivni tento vzorec
chovani tim, ze vhodnym zplsobem modifikuje fenotyp
organismi — naptiklad vyselektovanim ptakt s veétsi-
mi ¢i silnéj$imi zobéky.

XVL1.3.3 Podle hypotézy evoluénich adopci
vzniké Oéelnost v evoluci tim, Ze si
mutanti dodatecné vytvori takové vzorce
chovani a najdou takové Zivotni prostiedi,
které nejlépe odpovidaiji jejich mutacim.

Nekteii autofi se domnivaji, ze mezi morfologickym
znakem ucelnym z hlediska urcitého chovani organis-

mu a timto chovanim je ¢asto vztah pfesné opaény, nez
jak jsem uvedl pti popisu Baldwinova efektu. Pied-
pokladaji, ze primarni je piislusna (ndhodnd) zména
fenotypu a druhotné je ucelné vyuziti této zmény
vytvofenim vhodného vzorce chovani. Kdyz se vrati-
me zpét k prikladu z odd. XV1.3.2, tak nejprve mutaci
vznikaji ptaci s velkym silnym zobakem, ti nasledné
hledaji moznosti, jak ho co nejuceln&ji vyuzit, az na-
konec metodou pokusu a omylu zjisti, Ze se s nim daji
vylamovat plzi z ulit. Podle téchto predstav se tedy
v prubehu evoluce nepiizptisobuje fenotyp organismi
¢innostem a prostredi diky adaptacim, ale diky adop-
cim — aktivnimu vytvareni vzorci chovani, které nej-
1épe vyuzivaji zmény ve fenotypu vzniklé mutacemi,
a vyhledavani prostredi, ve kterém se dané zmény
fenotypu nejlépe uplatni (Piaget 1979; Ho & Saunders
1982).

Na prvni pohled by se mohlo zdat, ze ob¢& cesty
vzniku ucelnosti jsou mozné a v pripadé adaptivnich
znakli podminénych jedinou mutaci dokonce stejné
pravdépodobné. Ve skutecnosti je v§ak vznik i¢elnosti
adaptaci s vyuzitim Baldwinova efektu podstatné prav-
dépodobnéjsi. Vznikne-li totiz urcita nova mutace, na-
ptiklad mutace vedouci ke vzniku velkého silného zo-
baku, a pfislusny mutant bude mit to Stésti, Ze najde
zpusob, jak ho uceln€ vyuzivat, naptiklad k louskani
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Obr. XVI1.4 Geneticka asimilace. V populaci drosofily Drosophila
melanogaster se s nizkou frekvenci objevuji mutanti, kterym scha-
zi posteriorni pticna zilka na kiidlech. Jestlize vystavime kukly dro-
sofil mezi 21. a 23. hodinou teplotnimu Soku (40 °C), ziskame
u zna¢ného procenta jedincti fenokopie dané mutace, tj. mouchy,
které budou mit stejny fenotyp jako zminéni mutanti. Graf ukazuje
prubéh experimentu, pii kterém byly drosofily selektovany jednak
na zvySenou frekvenci a jednak na snizenou frekvenci fenokopii
v populaci vystavené teplotnimu Soku. V linii, ktera byla selektova-
na ,,nahoru®, tj. k vétsi frekvenci fenokopii v populaci vystavené
teplotnimu Soku, doslo béhem pokusu ke genetické asimilaci, v di-
sledku které stale vétsi procento jedinctl vytvarelo fenokopie i za si-
tuace, kdy nebyli vystaveni ve stadiu kukly teplotnimu Soku. Podle
Waddingtona (1953b).
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plzd, mize pfedat danou, nyni jiz uzitecnou mutaci
pouze svym potomkim. Pfevladnuti potomkii muto-
vaného jedince v populaci je vsak jev dosti dlouhodo-
by a dosti nepravdépodobny. VétSina i velmi vyhodnych
mutaci totiz z populace v n¢kolika malo generacich
vymizi ptisobenim genetického driftu. Jestlize je navic
k optimalni hodnoté znaku, v nasem piipadé k opti-
malni velikosti zobdku, potfeba né€kolika mutaci,
potom ke v§em musi dojit v potomstvu daného mutan-
ta. Naproti tomu jestlize evoluéni novinka vznika Bald-
winovym efektem, tj. nejprve se vytvoii prislusny vzo-
rec chovani (ptaci za¢nou louskat plze, i kdyz kvuli
slabému zobaku velmi nedokonale), mize se tento
vzorec chovani rozsifit horizontalné napodobovanim
do celé populace a vyhodné mutace (napt. pro silngjsi
zobak) mohou nasledn¢ vznikat u kteréhokoli jedince.
Rychlost a pravdépodobnost vzniku evolu¢ni novinky
Baldwinovym efektem, tedy tak, ze se prostiednictvim
mutaci organismy adaptuji na své prostiedi i na své
chovani, je mnohem vétsi, nez kdyby evoluéni novin-
ka vznikala tak, ze si organismy budou nachazet tako-
vé prostiedi a takové chovani, které se bude k jejich
mutacim hodit.

XVL.4 Jednotlivé vzorce chovéani Ize

z evoluéniho hlediska rozdélovat podle
toho, jak ovlivni biologickou zdatnost
svého nositele a biologickou zdatnost
ostatnich jedinct v populaci.

Biologicka zdatnost jedince je zpravidla posuzovana
jakozto zdatnost relativni, tj. vztazend k primeérné
nebo k maximalni zdatnosti ostatnich ¢lend populace.
V prvnim piibliZzeni by se proto mohlo zdat, Ze neni
tieba prisné rozliSovat, zda urcity vzorec chovani (ur-
¢ity znak) zvySuje individualni zdatnost svého nosite-
le, nebo snizuje individudlni zdatnost ostatnich jedin-
ct v populaci. Skuteénost je vSak pon€kud jina, a to
predevsim z jednoho zdsadniho diivodu: Zatimco z cho-
vani, jez zvysuje individudlni zdatnost, ma uzitek pou-
ze nositel tohoto chovani, z chovani snizujiciho zdatnost
jinych jedincti maji uZzitek i ostatni ¢lenové populace,
presngji feceno ti jedinci, vici kterym pravé v daném
ptipadé neni piislusné chovani uplatiiovano. Jestlize
tedy dané chovani snizujici zdatnost jinych clend
populace ptedstavuje pro svého nositele uréitou zatéz,
a to je situace patrné velmi casta, potom z tohoto cho-
vani maji vetsi uzitek ostatni, timto chovanim nezasa-
zeni Clenové populace nez samotny nositel tohoto cho-
vani. Takovy znak se pochopitelné¢ muze jen velmi

obtizné v populaci fixovat béznymi evolu¢nimi me-
chanismy.

V zasad¢ se jevi uziteCné vymezit si a na tomto
misté blize charakterizovat predevsim tii kategorie
chovani: chovani sobecké, tj. chovani zvySujici bio-
logickou zdatnost svého nositele a zaroven pfimo ne-
bo nepfimo snizujici biologickou zdatnost ostatnich
¢lent populace, chovani altruistické, tj. chovani zvy-
Sujici zdatnost ostatnich ¢lend populace a snizujici
biologickou zdatnost svého nositele, a chovani zlovol-
né (ve smyslu vandalské, anglicky spiteful), tj. chovani
neovlivitujici, ptipadné mirn€ snizujici zdatnost svého
nositele a pfitom vyrazné snizujici zdatnost jinych Cle-
nd populace. Do kategorie chovani sobeckého patii
vétsina béznych vzorci chovani. Vznik vzorcii sobec-
kého chovani miizeme snadno vysvétlit béznymi me-
chanismy pfirozeného vybéru. Druh¢ dvé kategorie cho-
vani, tj. chovadni altruistické a chovani zlovolné, vsak
vyzaduji k vysvétleni svého vzniku specidlni evolucni
mechanismy.

XVL1.4.1 Altruistické chovéani snizuje
biologickou zdatnost svého nositele

a zvysuje biologickou zdatnost jedince,
vuéi kterému je uplatiovéno.

Altruistické chovani bylo vzdy pfedmétem zvyseného
zajmu evolucnich biologl. Vznik a dlouhodobé pretr-
vavani vzorcl altruistického chovani totiz nelze vy-
svétlit mechanismem individudlni (vnitrodruhové) se-
lekce, takze vysvétleni jeho relativné Castého vyskytu
v ptirod¢ predstavovalo pro biology po dlouhou dobu
uréitou vyzvu.

Historicky patrné prvni navrzeny mechanismus evo-
lu¢niho vzniku altruistického chovani predstavovala
skupinova selekce. Podle této hypotézy patfi altruis-
tické chovani mezi znaky, které se nefixovaly indivi-
dudlnim, nybrz skupinovym vybérem, nebot’ zvyhodiu-
ji skupiny (subpopulace), ve kterych se jejich nositelé
vyskytuji, na ukor skupin, v nichZ se jejich nositelé
nevyskytuji nebo kde je jich méné. Po dlouhou dobu
bylo zvykem o ucinnosti skupinové selekce pochybo-
vat, piedev§im s poukazem na to, ze vliv individualni
selekce ve prospéch sobcti uvniti jednotlivych skupin
snadno ptevazi nad vlivem mezipopulacniho vybéru ve
prospéch skupin s altruisty (viz IV.8.2). Dnes vsak jiz
opét pomalu pfevazuje ndzor, Ze ve vhodné strukturo-
vané populaci, ktera se sklada z vétsiho poctu prubéz-
né vznikajicich a zanikajicich subpopulaci, mize byt
tento mechanismus velmi G¢inny a miize dokonce pie-
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vazit nad vlivem individudlniho vybeéru. Lze proto
ocekavat, ze alespon v ne¢kterych ptipadech je za vznik
altruistického chovani odpovédny skupinovy vyber
(Alexander & Borgia 1978; Shanahan 1998; Wilson
1975a).

Dalsim mechanismem, ktery mize byt za vznik
altruistického chovani zodpovédny, je pFibuzenska
selekce (kin selection) (Hamilton 1964a; Hamilton
1964b). Jak zdUraziuje teorie mezialelické selekce
(teorie sobeckého genu), rozhodujicim kritériem fixa-
ce ¢i ztraty mutované alely neni to, jak alela prispéje
k biologické zdatnosti jedince, v jehoz genomu se
nachazi, nybrz to, jak ptispéje k Siteni kopii dané ale-
ly v pfislusném lokusu uvnitf genofondu populace
(Dawkins 1976). Nékteré alely mohou pfispét k Sifeni
svych kopii v rdmeci genofondu pravé tim, Ze jejich no-
sitel zvysSuje prosttednictvim svého altruistického cho-
vani biologickou zdatnost jinych nositela stejné alely,
zpravidla svych biologickych piibuznych, na sviij vlast-
ni tkor (obr. XVL.5). Opét se zd4, ze existenci nékte-
rych vzorct altruistického chovani lze vysvétlit praveé
timto mechanismem.

Dalsi vysvétleni existence altruistického chovani
predpoklada, ze se Casto ve skutecnosti jednd o tzv.
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oboustranna kooperace

recipro¢ni altruismus (Trivers 1971; Axelrod & Ha-
milton 1981). V piipadé recipro¢niho altruismu upla-
tiuje jedinec prislusny vzorec altruistického chova-
ni pouze vici tém ¢lenim populace, od nichz mize
v budoucnu ocekavat, ze mu ptislusné altruistické
chovani vrati. Etologické studie vétsinou ukazuji, ze
si jednotlivi ¢lenové populace neustale ,,vedou evi-
denci®, jak se ktery prislusnik populace chova altru-
isticky k nému samému ¢i k jinym ¢lentim populace,
a podle stupné jeho altruismu i oni sami vi¢i nému
uplatnuji ¢i neuplatiiuji altruistické chovani. U druht
s dostate¢né vyvinutou nervovou soustavou a dosta-
te¢né rozvinutou socialni strukturou populaci se fi-
xovaly i takové vzorce chovani, které vedou k tres-
tani malo altruistickych jedinct nebo dokonce
k trestani jedincii, ktefi se nepodileji na trestani ne-
dostatec¢né altruistickych jedincu (Gintis, Smith,
& Bowles 2001; Okamoto & Matsumura 2000).
Tyto vzorce chovani pochopitelné existenci altruis-
tického chovani velmi siln¢ podporuji. Problemati-
kou recipro¢niho altruismu se budeme zabyvat jesté
v oddilu vénovaném kompetici strategii v ramci her
s opakovanymi interakcemi mezi jednotlivymi hraci
(XVL5.3).
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Obr. XVL5 Vliv genetické pfibuznosti na ochotu spolupracovat. Ochota ke vzajemné spolupraci byla testovana u 59 jednovaje¢nych a 37
dvojvajecnych dvojcat stejného pohlavi pomoci experimentalni hry véziiovo dilema. Sourozenci sedéli béhem pokusu kazdy v jednom rohu
mistnosti a ve stejny okamzik méli zvednout c¢ervenou nebo modrou znacku. Jestlize oba zvedli modrou znacku (spoluprace), dostal kazdy
3 pence. Jestlize oba zvedli ¢ervenou znacku (zrada), doslal kazdy 1 penny. Jestlize jeden zvedl modrou znacku a druhy Eervenou znacku,
dostal ten, ktery zvedl ¢ervenou znacku, 5 penci, zatimco ten, ktery zvedl modrou znacku, nedostal nic. Celkem sehrala kazda dvojice sou-
rozencu 100 her. Graf ukazuje vyvoj primérné kooperativity béhem 100 her pro jednovaje¢na dvojcata (Cerné body) a pro dvojcata dvojva-
jecna (Sedé body). Kooperativita byla vyjadiena jako primeér z poctu oboustranné spoluprace (ohodnocené +1) a oboustranné zrady (-1).
Jednostranna zrada byla pocitana jako 0 bodl. Z grafu je zfejmé, ze u geneticky ptibuznéjsich jedinc, tj. u jednovaje¢nych dvojcat, byla
mira kooperativity v priméru vyssi a béhem pokusu kontinualn¢ rostla, zatimco u dvojcat dvojvajecnych ziistavala po celou dobu pokusu
nizka. Podle Segala a Hershbergera (1999).
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XVL1.4.2 Zlovolné chovani je v pFirodé
rozsifeno pomérné mdalo.

Protoze o rozsiteni urc¢itého biologického znaku roz-
hoduje u pohlavné se rozmnozujicich druhti to, do jaké
miry zvySuje U€innost $ifeni prislusné alely v porov-
nani s U¢innosti $ifeni alel jinych, a u nepohlavné se
rozmnozujicich organismu to, do jaké miry zvySuje in-
dividualni biologickou zdatnost svého nositele v porov-
nani s individualni zdatnosti ostatnich jedinct v popu-
laci, dalo by se oc¢ekavat, ze se budou v evoluci fixovat
stejné jako vzorce sobeckého chovani i vzorce chovani
zlovolného (Hamilton 1970). Na prvni pohled se zda
byt lhostejné, zda jedinec dosadhne zvySeni své relativ-
ni zdatnosti zvySenim své absolutni zdatnosti nebo
snizenim absolutni zdatnosti konkurentt, ostatnich
jedinct v populaci. Piesto pozorovani z piirody uka-
Zuji, Ze vzorce zlovolného chovani jsou pomérné vzac-
né (Dobson, Chesser, & Zinner 2000; Foster, Wen-
seleers, & Ratnieks 2001). Zamérn¢ na tomto misté
ponecham stranou nejtrivialngjsi vysvétleni, tj. Ze je-
dinci ,,nezi$tné¢ $kodi“ ostatnim ¢lentim populace na-
tolik Sikovné a nendpadné, Ze to ve vétSiné piipadd
unikne pozornosti naivniho, idealistického ptirodoveéd-
ce. Je vSak pfinejmensim vhodné pfipomenout, Ze nase
spole¢n¢ sdilené zkusenosti s chovanim mnohych za-
stupcti jednoho nejmenovaného a pfitom velmi dobie
prostudovaného druhu primata naznacuji, ze by se tato
moznost rozhodné neméla tak upln¢ opomijet.

Nejjednodussim vysvétlenim zjevné absence zlo-
volného chovani je, ze vSechny tii mechanismy vzniku
altruistického chovani, uvadéné v piredchozim oddilu,
tj. skupinova selekce, pribuzenska selekce i reciprocni
chovani, zaroven puisobi jako bariéra proti vzniku a §i-
feni vzorcl zlovolného chovani. Principialné jinym,
avsak prinejmensim stejné dilezitym ddvodem absence
téchto vzorcli chovani je to, Ze z n¢j ve svém disledku
tézi nejen nositel daného znaku, vandal, ale i ostatni je-
dinci z populace, pfesnéji feceno ti, ktefi nejsou v da-
ném okamziku zlovolnym chovanim pfimo zasaZeni.
Tito ,,nevinni okolostojici®, jejichz relativni biologic-
ka zdatnost stoupne diky sniZeni absolutni biologické
zdatnosti jedince zasaZzeného vandalismem, jsou navic
zvyhodnéni 1 oproti nositeli zlovolného chovani. Na
rozdil od vandala totiz nemusi vynakladat na toto zlo-
volné chovani zadné usili a nevystavuji se riziku moz-
né odplaty obé&ti vandalismu.

Teoretické modely ukazuji, Ze zlovolné chovani se
muze v populaci §ifit zejména tehdy, kdyz vandalové
dokazou rozpoznat stupen své genetické pfibuznosti

k ob&tem a zamétovat své zlovolné chovani prednost-
né€ na sob¢ nepiibuzné jedince. V této souvislosti se
obcas diskutuje, zda urcité prvky chovani jedincii infi-
kovanych nékterymi parazity neni mozné interpreto-
vat a jejich vznik vysvétlit jako zlovolné chovani na-
kazeného hostitele (Rozsa 1999; Rozsa 2000). Jestlize
je biologicka zdatnost jedince snizena, protoZe se na-
kazil néjakym parazitem, potom to nejlepsi, co mtize
udélat pro zvySeni své relativni biologické zdatnosti,
je nakazit ostatni jedince v populaci. Teoretické mode-
ly ukazaly, ze v pfipad¢, Ze nakazi ostatni jedince
v populaci bez ohledu na stupen jejich ptibuznosti,
a tedy na miru pravdépodobnosti, Ze s nimi bude sdilet
kopie stejnych alel, bude takové chovani selekéné
neutralni, tj. nebude pfinaset zddnou zménu inkluzivni
zdatnosti daného jedince. Jestlize v§ak nakazeny jedi-
nec bude $kodit prednostné jedinclim jemu nepiibuz-
nym, miiZze se gen pro toto chovani v populaci §ifit. Je
velmi dobfe znamo, Ze jedinci nakazeni nékterymi dru-
hy paraziti maji velmi ¢asto zvySenou motilitu a mi-
gruji Casto i na dlouhé vzdalenosti (Poulin 1994a). Pod-
le n€ékterych predstav se jedna o projev manipulacnich
aktivit parazita, ktery je vetsi motilitou nakazenych
jedincl zvyhodnén, protoze muze dale nakazit vétsi
mnozstvi dosud nenakazenych jedincti (Randolph
1998). Podle jiné hypotézy se vSak mize jednat o pro-
jev zlovolného chovani nakazeného hostitele, ktery se
timto zplisobem snaZzi nakazit co nejvice jemu nepiibu-
znych jedinct v populaci, a zvysit si tak svou vlastni
relativni biologickou zdatnost.

XVL5 Evoluce chovani je zalozena na
kompetici alternativnich vzorcd chovéni,
tento proces Ize studovat pomoci
matematického aparatu teorie her.

Vyhodnost ¢i nevyhodnost uréitého znaku nebo vzor-
ce chovani pro svého nositele byva velmi casto pod-
minéna tim, jaké znaky nebo vzorce chovani nesou
ostatni jedinci v populaci. Nejnapadnéji se tato skutec-
nost projevuje pravé v evoluci jednotlivych vzorct
chovani, a proto neni divu, Ze pravé na modelech evo-
luce chovani byly poprvé ptislusné jevy studovany. Je
vsak tfeba zdliraznit, Ze vétsina jevi, jimiz se ve zbytku
kapitoly budeme zabyvat, se mize uplatiiovat u po-
hlavné se rozmnozujicich druhil i pfi evoluci zcela ji-
nych znak, véetné znakl projevujicich se v ontogene-
zi, a tedy nasledné i ve fenotypu dospé€lych organismil.
Vyhodnost ¢i nevyhodnost urcité alely je i zde totiz
velmi Casto uréena tim, jaka alela je pfitomna na ho-
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molognim chromosomu pochézejicim od druhého ro-
dice (neaditivni efekty dominance) nebo jaké alely jsou
pritomné v jinych lokusech na ostatnich chromosomech
(neaditivni epistatické efekty). Vzhledem k tomu, Ze
v naprosté vétSing piipadd se prislusné jevy studuji
na modelech popisujicich soupefeni alternativnich
vzorcl chovani, tj. alternativnich behavioralnich stra-
tegii, rozhodl jsem se v duchu tradice zatfadit danou
problematiku z velké ¢asti do této kapitoly, ackoli
logicky patii spise do kapitoly vénované selekci zavis-
1¢ na frekvenci. Podrobnéji a z trochu jiného uhlu je
dana problematika vysvétlena v odd. IV.5.1.

Soupeteni alternativnich strategii studujeme pomoci
matematického aparatu teorie her. V principu se pro
jednotlivé vzajemné soupetici strategie sestavi matice
odmeén, v niZ je zaneseno, jak je v pruméru odménen
jedinec, nositel urcité strategie, kdyz se dostane
do pfislusné interakce s jedincem jinym, opét nosite-
lem né&které strategie (napf. s nositelem identické stra-
tegie). Jestlize studujeme soupeieni evoluc¢nich strategii
probihajici na vnitrodruhové Grovni, mizeme vyjad-
fovat velikost odmén pro jednotlivé ucastniky evolué-
nich her v jednotkach biologické zdatnosti. V pfimé
zavislosti na primérné biologické zdatnosti nositeli
jednotlivych soupeficich strategii miizeme v pritbéhu
hry, tj. z generace na generaci, upravovat zastoupeni
nositelll jednotlivych strategii v populaci. V pribéhu
evolucni hry nakonec bud’ néktera strategie zvitézi, nebo
se ustavi urCity rovnovazny stav, pii kterém zlstava
stabilni pomér v zastoupeni jednotlivych strategii v po-
pulaci, pripadné se tento pomér miize neustale cyklicky
meénit. Kromé strategii Cistych, pii nichz se jedinec
béhem pfislusné interakce s jinym jedincem chova
vzdy stejnym zpisobem, zname i strategie smiSené,
pii nichz se jedinec chova s pravdépodobnosti p, jed-
nim zplsobem, s pravdépodobnostmi p,, p,, p, ... p,
zpusoby jinymi, a dale strategie kontextové podmi-
néné, pii nichz se jedinec pfi interakci s jinym jedin-
cem chova podle toho, jaké strategie je druhy jedinec
nositelem.

XVL.5.1 V dlouhodobém ¢asovém méritku
je vitézem kompetice alternativnich
strategii tzv. evolucné stabilni strategie.

Jako evolu¢né stabilni strategie je definovana takova
strategie, kterd kdyZ jednou v populaci pievladne,
nemiiZze byt vytésnéna zadnou jinou (minoritni) strate-
gii (Maynard Smith & Price 1973). Jedna se tedy o tu
strategii, ktera je ze vSech alternativnich strategii nej-
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do teci biologii, dlouhodoba pocetni pfevaha nositell
evolucné stabilni strategie v populaci neni ohrozena
pfipadnym objevenim se mutanti nebo migranti, ne-
bot’ nositelé jakékoli alternativni strategie budou mit
nizsi biologickou zdatnost nez nositelé strategie majo-
ritni.

Nejznaméjsi model, na jehoz prikladé si mizeme
princip soupefeni alternativnich strategii ukézat, je
model zvany holubice a jestiab, ktery byl z matema-
tického hlediska popsan v jiné souvislosti v odd. IV.5.1.
Holubice a jesttab jsou nazvy dvou alternativnich stra-
tegii, které¢ se uplatiuji pii stietu dvou jedincti konku-
rujicich si o ur€ity zdroj, naptiklad o kus potravy. Jest-
lize se o kus potravy stfetnou dva jedinci fidici své
chovani podle strategie holubice (dale budeme pro
zjednoduSeni hovofit o dvou holubicich, dvou jestta-
bech apod.), rozdéli se o potravu a kazdy ziska v pru-
meéru jednu polovinu dané odmény. Jestlize se stietnou
dva jestrabi, o potravu se poperou, nakonec ji (celou)
ziska pouze jeden z nich a druhy si odnese vice ¢i
méné vazna zranéni, jejichz negativni hodnota obvykle
prevysSuje pozitivni hodnotu ziskané potravy. Primér-
na odmeéna, kterou si odnesou ze souboje dva jestiabi,
vitéz a poraZeny, je tedy zadporna. JestliZe se setka jest-
tab a holubice, holubice bez boje, a tedy bez zranéni
ustoupi a celou potravu ziska jestiab. Ptiklad prislusné
matice odmén je na obr. IV.5 (str. 106). Analyza dané-
ho modelu ukazuje, ze ani holubice, ani jestiab nepted-
stavuji evolucné stabilni strategie. Jestlize se vSichni
jedinci v populaci budou chovat jako holubice, potom
mutant, jestiab, zvitézi bez zranéni ve vSech stietech
a prislusna strategie se bude §ifit v populaci. Prave tak
v populaci skladajici se pouze z jestrabii si mutant,
holubice, ze vSech stietli odnese v priméru nejvetsi, t;.
nulovou odménu, nebot’ jestfabi se budou vétSinou
stietat s jinymi jestiaby, takze jejich primérna odména
bude zaporna. Je ziejmé, Ze se v populaci nakonec
ustavi urCita rovnovaha, tedy takové zastoupeni obou
strategii, pii némz bude primérna odména holubice
a primérna odmena jesttaba stejna. Jestlize pripustime
existenci tzv. smiSenych strategii, bude evolu¢né sta-
bilni strategii chovat se s pravdépodobnosti p, jako jest-
fab a s pravdépodobnosti (1 — p,) jako holubice.

Pochopitelné evoluni stabilita urCité strategie je
pouze podmine¢na, dana strategie je stabilni pouze za
podminek popisovanych idealizovanym modelem. Kdy-
by se v redlné populaci naptiklad objevila minoritni (mu-
tovand) nova strategie, kterou jsme do plivodni analy-
zy, tj. do ptivodni matice odmén, nezahrnuli, mohla by
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velmi snadno plvodni vitézna strategie prestat byt
evolucné stabilni. Tato pro matematika zcela samo-
ziejma omezujici podminka pochopitelné plati pro ja-
kékoli teoretické modely, Zadny model nemize ptred-
vidat chovani systému za podminek, které jsme pii
jeho vytvareni neuvazovali.

XVL1.5.2 Hra véznovo dilema popisuje
situaci, kdy zrada na spolupracujicim
protihradi prinese nejvétsi zisk.

P1i urcitém nastaveni matice odmeén, konkrétné v pii-
padech, kdy zrada na spolupracujicim protihraci pfi-
nese nejvetsi zisk, vzajemna spoluprice zisk o néco
mensi, vzajemna zrada zisk jest¢ mensi a jednostranna
zrada ze strany protihrace nejvetsi ztratu a zaroven
soucet odmény za jednostrannou zradu pro oba zacast-
néné je mensi nez dvojnasobek odmény za vzajemnou
spolupraci, se dostavaji hraci do situace oznacované
jako véznovo dilema. Hra véziiovo dilema ma mnoho
variant, pfi¢emz jednu z nich miZeme popsat nasle-
dovné: Dva vézni byli dopadeni poté, co spolu spachali
né&jaky vazny zlocin. Pfimé ditkazy proti nim neexistu-
ji, takze v ptipadé, Ze oba dva budou navzajem spo-
lupracovat, tj. zapirat, jejich hlavni zlo¢in jim nikdo
nedokaze a budou odsouzeni pouze za vedlejsi zloCin,
napftiklad za pfechovavani kradené¢ho predmétu, k re-
lativné mirnému trestu, napiiklad ke 3 letim vézeni.
Vézni jsou zavieni kazdy ve své cele a kazdy dostane
nasledujici nabidku. Jestlize se pfizna jako prvni a ozna-
¢i jako hlavniho vinika svého komplice, dostane jen
mirny trest, napiiklad jeden rok vézeni. Jestlize vSak
bude zapirat, zatimco druhy vézen, ktery dostal stej-
nou nabidku, se ptizna jako prvni, dostane mnohalety
trest. Jestlize svého komplice zradi oba, dostane kazdy
5 let vézeni. Ve vétsing praci se analyzuje hra, v niz za
vzajemnou spolupraci je odména 3 body, za obou-
strannou zradu 1 bod a za jednostrannou zradu 5 bodl
pro zradce a 0 bodl pro zrazené¢ho. Matematické ana-
lyza této situace ukazuje, Ze za danych podminek je
pro kteréhokoli vézné nejvyhodnéjsi svého komplice
okamzité zradit a nevystavovat se riziku, Ze s timto
feSenim piijde az jako druhy. Pribéh velké ¢asti sku-
teénych vySetfovacich procest ukazuje, ze k nalezeni
té jediné spravné strategie nepotiebuje vétsina pacha-
teld znat matematicky aparat teorie her. Se situaci, ktera
je viceméné obdobou véziiova dilematu, se samoziej-
me setkavame 1 v piirode. Jedinec se n€kdy dostava
do situace, kdy musi volit mezi zradou, kterda mu mtze
prinést bud’ velky zisk, nebo malou ztratu, a spolupra-

ci, kterd mu mize piinést primérny zisk, kdyz jeho
partner bude rovnéz spolupracovat, nebo velkou ztra-
tu, kdyz jeho partner zradi. Za situace, kdy se oba part-
neti jiz v budoucnu nestietnou nebo kdy se jedna o orga-
nismy, které nemohou rozpoznat nebo si zapamatovat
své byvalé protihrace, téméf jist¢ oba jedinci v soula-
du s teorii zvoli strategii vZdy zradit.

Urc¢ita obdoba Ary véziiovo dilema se uplatiuje i za
situaci, kdy hraje jedinec sledujici své vlastni z4jmy
proti velké skupiné hract, napiiklad proti celé spolec-
nosti. V takovém ptipadé zékonité¢ vyusti chovani
vSech zic¢astnénych do situace, ktera se nazyva tragé-
die spolecnych statki (Tragedy of commons) (Har-
din 1968). Velmi nazorné byl popsan pribé¢h a vysle-
dek této hry na osudu spole¢nych obecnich pastvin
(commons) na anglickém venkové. Jestlize vesnice
mela obecni pastviny a pfitom nebylo nijak shora
regulovéano, kdo a jak intenzivné na nich smi pést,
byly tyto pastviny nadmérnou pastvou zcela zniceny
a stada téch vesnicani, kteti mohli past pouze na obec-
nych pastvinach, zasla hlady. Kdyby byly obecné past-
viny rozdéleny mezi jednotlivé vesnicany, kazdy by si
poridil pouze tolik zvifat, kolik by jeho Cast pastviny
uzivila. V ptipadé existence obecnich pastvin vsSak
bylo pro kazdého jednotlivce nejvyhodnéjsi strategii
poridit si co nejdiive co nejvice zvitat, protoze jinak
mu pastvinu stejné zni¢i ostatni a on navic bude opro-
ti nim do doby zniCeni pastviny prodélavat. Velmi
podobnou hru, tzv. vI¢i dilema, spadajici do Sirsi kate-
gorie experimentalnich her na obecné blaho, mizeme
namodelovat i v laboratofi. Na rozdil od hry véziiovo
dilema je v tomto piipadé odména za vzajemnou spo-
lupraci dokonce vétsi nez odmeéna za jednostrannou
zradu, riziko zrady je v8ak vzhledem k vét§imu poctu
hract rovnéz vétsi. Posadime dvacet pokusnych osob
do samostatnych kéji pred klavesnice pocitacovych
termindlti a sezndmime je s nasledujicimi pravidly:
Kdo prvni zmackne klavesu, ziskd zcela anonymné,
tak, ze se to ostatni spoluhraci nedozvi, 100 korun.
Kdyz klavesu nikdo béhem 10 minut nestiskne, dosta-
ne kazdy zucastnény 500 korun. Je velmi pravdépo-
dobné, Ze hra bude jen velmi kratka a Ze na jejim kon-
ci budeme muset vyplatit na odménach pouze 100
korun. Zradit a vyinkasovat malou odménu okamzité
po zahdjeni hry, nez na spravné fesSeni piijde nékdo
jiny, je totiz bohuzel tim nejracionalnéj$im feSenim.
(Je to bez zaruky, rozhodné si ke mné nechod'te pro
finanéni vypomoc v pfipadé, Ze snad narazite na spo-
lupracujici skupinu a budete muset vyplatit na odme-
nach 10 000.)

o
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XVL.5.3 V evoluci chovéani méa zasadni
vyznam skutecnost, Ze stejni jedinci
mohou spolu béhem zZivota interagovat
za obdobnych podminek opakované.

Z hlediska evoluce chovani je velmi podstatnou skutec-
nosti, ze stejni jedinci se mnohdy dostavaji do vzajem-
nych interakei opakovang. Jedinci totiz mohou pfizpl-
sobovat své chovani podle toho, s jakou odezvou se toto
chovani u partnera v minulosti setkalo, a zdroven musi
pocitat s tim, ze jejich chovani ovlivni pfisti chovani
partnera (protivnika). V takovém pfipad¢ existuje i ve
hre veziiovo dilema tada strategii, které jsou mnohem
vyhodnéjsi nez strategie vZdy zradit. Jednou z nejstar-
pijcka za oplatku, zndma spise pod svym anglickym
nazvem Tit for tat (Axelrod & Hamilton 1981). Tato
strategie spociva v tom, ze jedinec zacina vzdy spolup-
raci a v dalS$im tahu opakuje strategii svého protihrace
v minulém tahu. Jestlize na sebe narazi dva jedinci fidi-
ci se touto strategii, potom mohou dlouhodob¢ tézit
z vyhody vzajemné spoluprace, zatimco kdyz narazi
na jedince fidici se strategii vzdy zradit, sice v prvnim
tahu trati, v dalSich tazich v8ak jiz neposkytnou chroni-
ckym podrazakiim Zzadnou vyhodu. V celkové bilanci
tedy jednoducha strategie piijcka za oplatku zvitézi.

Vyse uvedené zavéry ovSsem plati pouze za jedné
zasadné dulezité podminky: oba protihraci nesmi védét,
kdy budou jejich vzajemné interakce ukonceny, tj.
na kolik tahti se dand hra hraje. Jakmile by bylo jasné, ze
hra kon¢i a Ze se protihraci jiz v budoucnu nestietnou,
bylo by pro kteréhokoli z nich vyhodnéjsi v poslednim
tahu zradit a vyinkasovat si extra odménu za jednostran-
nou zradu. Tim by byl pribéh posledniho tahu jednoz-
nacné predurcen a okamzit€ by se naskytla otazka, jak se
zachovat v tahu predposlednim — nejvyhodnéjsim tesSe-
nim by bylo opét zradit. Od samého pocatku stietu by se
tak zacalo hrat o to, kdo zradi diive. V ptipadé, Ze proti-
hrac¢i nemohou predem zjistit, ktery tah bude posledni,
jedna se o situaci zcela jinou a pro vznik a $ifeni priveti-
véjSich hernich strategii podstatné pfiznivejsi.

XVL1.5.4 V realném svété, ve kterém hraci
obéas chybuiji, neni puj¢ka za oplatku
optimalni strategii a vitézem se zde
stavaiji strategie jiné.

Organismy ziji v realném svété, nikoli ve svété idealizo-
vanych modelil. Jednim ze zasadnich rozdili mezi mode-
ly a skuteénosti je to, Ze realny svét je vzdy vice nebo

mén¢ nepredvidatelny (stochasticky) a ze v ném napti-
klad dochézi s urcitou pravdépodobnosti k omyltim. Jedi-
nec miize omylem nebo nahodou zradit svého protihrace
nebo naopak s nim omylem spolupracovat, piipadné tak
jeho chovani muze byt protihraCem myIné interpretova-
no. V redlném svété jiz neni pujcka za oplatku optimalni
strategii a mizZe byt z populace vytésnéna strategiemi
jinymi. Pfikladem strategie, ktera je v castecné nepiedvi-
oplatku (Generous Tit for tat), nazyvand nekdy také
prisny, ale spravedlivy (Firm-but Fair) (Nowak & Sig-
mund 1992). Tato strategie s urcitou pravdépodobnosti
(napt. 30 %) odpousti ojedinélou zradu, tj. odpovida
na ni v dal$im kole hry spolupraci. Kdyz proti sob¢ hraji
dva nositelé strategie piijcka za oplatku a jeden z nich
omylem zradi, spusti se dlouha série vzajemného tresta-
ni, na ¢emz oba protihraci trati. Kdyz naproti tomu dojde
k podobné situaci u dvou nositeli strategie velkorysd
puijcka za oplatku, ptipadng jeden nositel strategie velko-
rysa pujcka za oplatku a jeden nositel strategie piijcka za
oplatku, bude série vzajemného trestani pomérné rychle
ukoncena, jakmile nositel strategie velkorysd piijcka za
oplatku odpovi na zradu v dal$im kole spolupraci. Z hle-
diska teorie her vSak ani velkorysa puijcka za oplatku neni
ve stochastickém sveté evolucné stabilni strategii, nebot’
jeji prechodné vitézstvi umozni rozmnozeni strategie
vzdy spolupracovat a rozsiteni strategie vzdy spolupraco-
vat umozni uspesny navrat strategie vzdy zradit. Hra tedy
nema stabilni feSeni, zastoupeni jednotlivych strategii
v populaci neustale cykluje. Zatim se zda, ze evolucné
stabilni mohou byt pouze takové strategie, které netidi
své chovani podle chovani soupete v minulém kole, ale
podle toho, jak se ony samy chovaly v minulém kole
a jaky zisk jim to pfineslo. Pomémé uspésnou, i kdyz
rovnéz nikoli evolucné stabilni strategii tohoto druhu je
Pavlov (Nowak & Sigmund 1993). Tato strategie se tidi
jednoduchym pravidlem: opakuj své chovani z minulého
kola, jestlize bylo uspesné (4. ty jsi zradil a tviij protivnik
spolupracoval nebo oba jste spolupracovali), zmén své
chovani, jestlize jsi v poslednim kole utrpél ztratu (tj. ty
jsi spolupracoval a tviij protivnik zradil nebo oba jste zra-
dili). Na rozdil od velkorysé piijcky za oplatku nedovoli
Paviov v ¢astecné nepredvidatelném sveté ani prechodné
rozsiteni strategie vZdy spolupracovat, umozni vsak roz-
Sifeni strategie vZdy zradit. Dosavadni vysledky ukazuji,
7e 1 nejjednodussi zatim popsané evoluéné stabilni strate-
gie musi byt schopné uceni, tj. musi mit pamét’ a moznost
se pii volbé strategie v daném kole fidit vysledky vétsiho
poctu kol ptedchozich (Wakano & Yamamura 2001).
Pokusy provadéné za pomoci experimentalnich her s lid-

o
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Obr. XVL.6 Vyskyt strategii podobnych velkorysé piijcce za oplatku
a Pavlov ve vzorku studentil. Studenti prvniho ro¢niku biologie z uni-
verzity v Bernu (N = 58) hrali o penize experimentalni hru veziiovo
dilema s opakovanim. Studenti neznali teorii piislusnych experimen-
talnich her. Za situace, Ze v ur¢itém tahu hrac zradil, zatimco jeho pro-
tihra¢ spolupracoval, v nasledujicim kole velka ¢ast studentd témét
vzdy spolupracovala, coz odpovida strategii velkorysa pujcka za oplat-
ku, a jina, pfiblizn¢ dvojnasobna ¢ast studentll naopak téméf vzdy zra-
dila, coz odpovida strategii Paviov (viz krajni sloupce histogramu).
Chovani predstavitelii obou skupin i v ostatnich tfech moznych situa-
cich (tj. v ptedchozim tahu oboustranna spoluprace, oboustranna zrada,
jednostranna zrada ze strany protihrace) témét vzdy odpovidalo pii-
slusnym strategiim. Vysledky teoretickych analyz ukazuji, Ze strategie
velkorysa piijcka za oplatku je vyhodnéjsi za situace, kdy se oba hraci
v jednotlivych kolech hry pravidelné stfidaji v tom, kdo zvefejni svou
volbu jako prvni a kdo jako druhy, zatimco strategie Paviov je vyhod-
néjsi tehdy, kdyz oba hraci zvefejni svou volbu ve stejny okamzik.
Béhem experimentu v8ak hraci nemeénili své oblibené strategie a pii
obou zpusobech hry se drzeli bud’ strategie velkorysa pujcka za oplat-
ku, nebo strategie Pavlov. Podle Wadekinda a Milinského (1996).

skymi dobrovolniky ukazaly, ze v normalni populaci se
skute¢né vyskytuji jak osoby fidici se prevazné strategii
podobné velkorysé piijcce za oplatku, tak strategii Paviov
(obr. XV1.6). Zaroven se ukazalo, ze skutecné pouzivané
velkorysa pujcka za oplatku €1 Pavlov a ze pti nich zfej-
mé hraci vyuzivali informace o prib¢hu vétsiho poctu
predchozich kol (Wedekind & Milinski 1996).

XVI1.6 Organismy se p¥Fi volbé svého
chovéni nefidi souétem nékladu a ziskd
vyjadienych v jednotkéach biologické
zdatnosti, ale obdobnym souctem
negativnich a pozitivnich emoci.

Na zaklad¢ vysledki etologickych pozorovani a poku-
st a ostatn€ i na zaklad¢ introspekce lze fici, Ze se pfi

svém rozhodovani jedinec zpravidla nefidi tim, kolik
redlného zisku ¢i redlnych ztrat mu urcité chovani pii-
nese, a dokonce velmi ¢asto ani tim, kolik zisku ¢i ztrat
mu dané chovani pfinese v jednotkach slasti a strasti.
V mnoha situacich se z obou téchto hledisek mohou
jedinci chovat velmi iracionalné. O tom, jak se jedinec
v pfislusné situaci zachova, rozhodne v konecné
instanci nikoli racionalni kalkul, ale iracionalni emoce
(Fehr & Gachter 2002). To méa ovSem za nasledek, Ze
se chovani redlnych organismi muze za urcitych
situaci velmi podstatné lisit od chovani, které bychom
u nich ocekavali na zakladé teorie her. Pfikladem, na
kterém si mtizeme danou skute¢nost jednoduse uka-
zat, je psychologicky experiment nazvany hra na ulti-
matum. Hru hraji dva hraci, a to podle nasledujicich
pravidel: Hra¢ A dostane od experimentatora 1000 ko-
run. Libovolny podil z této ¢astky mlze dat hraci B.
Jestlize se vSak hraci B bude zdat tato ¢astka mala,
muze ji odmitnout, a v takovém piipadé nedostane
nikdo z hrac¢i nic. Hra se hraje pouze jednokolove, tj.
hra¢i nemohou piedpokladat odménu ¢i odplatu za své
chovani v budoucich kolech. Z hlediska teorie her
i z hlediska normalni racionalni ivahy je nejvhodné;jsi
strategii pro hrace A nabidnout hraci B libovolné ma-
lou ¢astku, tieba jednu korunu, a z hlediska hrace B li-
bovolné¢ malou nenulovou castku se skiipénim zubt
piijmout. Problém je prave s tim skiipénim zubt. Pra-
ve kvili existenci velmi negativnich emoci, které pii-
padné nespravedlivé déleni ¢astky u hrace B vyvola,
1ze s velkou jistotou ocekavat, ze hra¢ B nepfimétené
malou ¢astku nejspise odmitne. Svého soupete tak
potresta, i kdyz sdm na tom bude také financn¢ tratit
— misto alespont malé ¢astky si neodnese vilbec nic.
Emocionalné na tom vSak bude mnohem Iépe — bude
ho hiat pocit z toho, Ze jeho nespravedlivy podrazacky
protivnik, ten zatracenej $krt, nedostal také viibec nic.
Protoze hra¢ A muze takovéto chovani od hrace B
témef s jistotou ocekavat, neni divu, ze ¢astku rozdeli
mnohem spravedlivéji, velmi ¢asto dokonce v poméru
1:1 (obr. XVL.7). V tomto piipadé si nektefi hraci A
odnesou jesté navic bonus v podobé piijemného poci-
tu, ze zase ukazali svétu, jak jsou spravedlivi; pro jiné
povahy pochopitelné¢ mize byt podobnym bonusem
naopak pocit, jak svému protivnikovi hezky vytteli
zrak, kdyz mu nabidli jen malou ¢astku a on ji nako-
nec ptijal (a pritom tak pékné ,,skiipal zubama®).

Na prvni pohled se mize zdat, ze existence emoci,
které nas nuti v mnoha situacich chovat se iracionalng,
je pro organismy nevyhodnd, a nabizi se tedy otazka,
jak tento mechanismus mohl vzniknout v prab¢hu
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evoluce ptirozenym vybérem. Ve skutecnosti vSak je-
dinci fidici se spiSe svymi emocemi nez racionalnim
kalkulem mohou byt z dlouhodobého hlediska pod-
statn€ uspésnéjsi. To, za jakych situaci a v jaké inten-
zité budou vnéjsi podnéty u nas spoustét jednotlivé
emoce, méla evoluce moznost optimalizovat z hledis-
ka dlouhodobého evolu¢niho zisku. Diky tomu, Ze se
tato optimalizace déla zcela objektivnim mechanismem
pfirozeného vybéru, tj. prosadit se mohlo jen to, co
skute¢né v dlouhodobém méftitku zvysilo biologickou
zdatnost svého nositele, zahrnula evoluce do kone¢né-
ho kalkulu i takové naklady a zisky, které by jedinec
do svého racionalniho kalkulu zahrnout nemohl nebo
neumeél. Jestlize se naptiklad viici zcela cizimu ¢loveku
pti hie na ultimatum zachovame altruisticky, nemize-
me napiiklad pfedem odhadnout, jak ¢asto se o nasem
,uslechtilém a nezis$tném* chovani mtze dozvedét jes-
té nekdo dalsi, jak moc si tim vylepsime svou povést
a jak se mize v budoucnu promitnout nase dobra
povést do nasi biologické zdatnosti (obr. XVI.8). Na-
proti tomu evoluce méla dostatek casu na to, aby si to

jednotlivych ,,pokusti® nastavit piislusné spoustéci
hladiny emoci, které maji v budoucnu fidit v obdob-
nych situacich chovani jednotlivci.

Ve vétsin€ populaci existuje dostatek geneticky pod-
minéné variability tykajici se emoci, navic se prislus-
né znaky mohou piedavat také kulturnim pfenosem.
To znamena, Ze za spolutiCasti Baldwinova efektu a ge-
netické asimilace se mohou mechanismy fizeni emocio-
nalniho chovani relativné velmi rychle vyvijet a ptizpi-
sobovat zménam prostiedi. Pfesto evoluce ptislusnych
mechanismi fizeni, a tedy i evoluce chovani jedinct
v populaci miize v nékterych ptipadech zaostavat za
zménami prostiedi, v némz organismy momentalné
ziji. To se tyka zejména evoluce ¢loveéka, jehoz pro-
stiedi, zejména jeho patrné nejdilezitéjsi slozka z hle-
diska biologické zdatnosti — socialni prostfedi —, se
vyviji v méfitcich biologické evoluce pifimo blesko-
vym tempem. Je proto mozné, Ze na§ emocionalni svét
je optimalizovan na prostfedi, v némz nas druh zil
v minulych desitkach ¢i stovkach tisict let, a nestacil
se pfizptisobit zménam, které s sebou pfineslo pielid-

mohla mnohokrat v praxi vyzkouset a podle vysledkti néni a Zivot vétSiny z nds v pocetnych a znacn¢ ano-
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Obr. XVI.7 Altruistické trestani a jeho vliv na udrzovani kooperativity. V prubéhu experimentu pokusné osoby (dale hraci) sehraly dv¢ série
po 6 hrach na obecné blaho. Na zacatku kazdé hry dostali 4 hraci 20 penéznich jednotek a kazdy mohl libovolnou ¢astku, tedy 0-20 jedno-
tek, nevefejn¢ vlozit do banku a zbytek si mohl nechat. Poté experimentator spocital celkovou vlozZenou ¢astku, doplnil ji na 1,4nasobek
a rovnomeérné ji rozdélil mezi 4 hrace, a to bez ohledu na to, kolik ktery do hry pfispél. Za kazdou vlozenou penézni jednotku se tak hraci
vratilo zpét pouze 0,4 jednotky, kdyby vSak vSichni hraci pln€ spolupracovali a vlozili do banku kazdy vSech svych 20 jednotek, ziskali by
nakonec ve hie misto 20 jednotek 32 jednotek. Hraci na zac¢atku pokusu védéli, Ze se bude hrat celkem 6 her a ze nikdy nebudou hrat proti
stejnému hraci dvakrat. Hrac¢i nevédéli, jak ktery z ostatnich hra¢l zahral v minulych hrach. Hra na obecné blaho se hrala ve dvou varian-
tach, s trestanim a bez trestani. Pii hi'e bez trestani kazda hra skoncila rozdélenim ¢astky v banku mezi hra¢e. Pii hie s trestanim se vak
jesté predtim zvetejnilo (pod pseudonymy), kolik ktery z hract do hry vsadil, a hra¢i méli moznost se navzajem trestat: mohli si udélovat
navzajem pokuty 0—10 penéznich jednotek. Jestlize hra¢ A udélil hraci B pokutu naptiklad ve vysi 1 jednotky, odecetla se z jeho uctu 1 jed-
notka a z G¢tu hrace B 3 jednotky. Trestani tedy bylo projevem altruismu — trestajici na ném finan¢né tratil a pfitom s potrestanym on sam
jiz nikdy nemél hrat, takze mu piipadné polepseni se lakomého hraée B nemohlo ptinést zadnou finanéni vyhodu. Piesto za téchto podmi-
nek hraci velmi ¢asto své lakoméjsi (nekooperujici) spoluhrace trestali: 84 % hraci trestalo v Sesti hrach alespon jednou, 34 % vice nez 5x
a9 % vice nez 10x. Tresty byly pomémé vysoké, jestlize hra¢ investoval o 14-20 jednotek méné, nez investovali ve hi'e ostatni tfi hraci,
dockal se v priméru pokuty bezmala 30 jednotek. Polovina skupiny hract hrala 6 kol hry na obecné blaho bez trestani (a) a polovina s tres-
tanim (b), poté jim bylo oznameno, ze bude nasledovat dalSich 6 kol tentokrat skutecné definitivné posledni hry opacné varianty, nez dana
skupina hrala ptivodné. Celkem se hry zucastnilo 240 hract a v praméru si kazdy vydélal asi 27 jednotek. Z grafu je ziejmé, ze pfi hie bez
trestani primérna kooperativita (primérny pocet jednotek, ktery hraci vkladali do banku) postupné klesala, zatimco pfi hie s trestanim byla
kooperativita mnohem vétsi a béhem casu jesté postupné stoupala. Podle Fehra a Géchtera (2002).
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Obr. XVL.8 Vliv moznosti zmény dobré povésti (reputace) na udrzovani kooperace. Devatenact Sesti¢lennych skupin studentt hralo zcela
anonymné, pfesnéji feeno pod pridélenymi pseudonymy, sttidavé dvé experimentalni hry: hru na neprimou reciprocitu (edé symboly)
a hru na obecné blaho (¢erné symboly). V prvnim piipadé¢ byl kazdy z Sestice v kazdém kole jednou potencialni donor a jednou potencial-
ni akceptor zhruba 2,5 DM. Potencialni donor se mohl rozhodnout, zda vénuje tuto ¢astku konkrétnimu akceptorovi. V ptipadé, Ze se roz-
hodl kladné, ztratil svych 2,5 DM a akceptor ziskal 4 DM. Donor védél, ze konkrétni akceptor nikdy nebude v pfistich kolech vystupovat
proti nému v roli donora, a ze mu tedy nebude moci jeho tah oplatit. Tahy jednotlivych hraci se po kazdé hie zvetejiiovaly (pochopitelné
pod jejich pseudonymy). Hra na obecné blaho se hrala tak, ze v kazdém kole mohl kazdy hra¢ vlozit nebo nevlozit 2,5 DM do spole¢ného
banku. Po skonceni vkladani penéz do banku experimentator celkovou vlozenou ¢astku dorovnal na dvojnasobek a rozdélil stejnomérné
mezi v§echny hrace, nehled¢ na to, zda do banku pfispéli nebo nikoli. Tahy jednotlivych hract se opét po kazdé hie zvetejnovaly. V pripa-
dé, ze dana skupina hrala od zacatku stiidaveé hru na neprimou reciprocitu a hru na obecné blaho, udrzovala se mezi hraci trvale relativné
vysoka mira kooperativity (pferuSovana cara). Jestlize vSak na zacatku dana skupina hrala 8x hru na obecné blaho (kde reputace hrace
nemuze ovlivnit jeho vysledek), kooperativita mezi hraci rychle klesala (plna ¢ara). V nasledujicich osmi kolech hry na neprimou recipro-
citu se kooperativita hraci zvedla. Experiment byl zakoncen ¢tyimi koly hry na obecné blaho. Jestlize hraci predem veédéli, ze se jedna
o posledni ¢tyfi kola a ze se uz hra na nepiimou reciprocitu nebude hrat (trojuhelniky), kooperativita velmi rychle klesla. Jestlize tato infor-
mace hracim sdélena nebyla (¢tverce), udrzela se kooperativita velmi vysoko. Podle Milinského et al. (2002).

nymnich skupinach. To znamena, Ze nékteré vzorce
chovani, k nimz nas nuti nase emoce, mohou byt ve
skutecnosti nevyhodné z hlediska nasi biologické zdat-
nosti, napfiklad mohou byt skute¢né altruisticke, tj.
mohou objektivné snizovat inkluzivni zdatnost svého
nositele na tkor neptibuznych jedinci v populaci.
Zavery evolucni psychologie nastinéné v této kapi-
tole se nékomu mohou zdat ponékud cynické. Je vsak
teba se 1épe zamyslet nad nékterymi méné ziejmymi
disledky jevil popsanych v piedchozim odstavci. Vy-
plyva z nich totiz mimo jiné i to, Ze nas vnitini svét je
do zna¢né miry autonomni, nezavisly na vn&j$im svete,
v némz zijeme. To, co nas napliluje piijemnymi pocity,
nemusi byt vzdy to, co objektivné piispiva ke zvetSeni
nasi biologické zdatnosti, a to, co je nam nepiijemné,
nam z biologického hlediska nemusi vzdy $kodit. Ze to
mize byt pouze diisledek nedokonalé schopnosti evo-

luce udrzovat tempo vyvoje nasich emoci s tempem vy-
voje naseho prostiedi, se mize zdat pon¢kud deklasuji-
ci. Objektivné je vSak podstatnéjsi to, Ze nam evoluc-
ni psychologie ukazuje, Ze nejsme vézni nebo rukojmi
své biologické pfirozenosti, ale naopak jsme svobodné
bytosti, které jsou samostatné zodpovédné za sva roz-
hodnuti a za své chovani. O tom, které chovani je sprav-
né a které nespravné, tj. ve vécich etiky, se musime
rozhodnout sami za sebe, nemiizeme se vymlouvat na
to, ze chovani, které nam pfinasi piijemné pocity, je
také objektivné spravné. Jako urcitou kompenzaci za
tuto nasi zvySenou namahu a osobni odpovédnost
muizeme na oplatku ziskat jist€ hiejivy pocit, Ze nezi-
jeme v cynickém svété, kde kazdy altruisticky skutek
je altruistickym pouze naoko, ale zZe se my i nasi bliz-
ni mizeme chovat, a patrné se Casto také chovame,
opravdu nezistné.



