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Abstrakt

Na zdkladé literarnich dat, prace podava strucny prehled evoluéni problematiky
druhové skupiny Sorex araneus, predstavujici jednu z nejvyznamnéjsich slozek spolecenstev
drobnych zemnich savcl holoarktické oblasti. Shrnuje jeji biologickda specifika (véetné
aktivitnich charakteristik, potravni ekologie a reprodukce), odvijejici se od mimoradné vypjaté
energetické bilance, a klicové faktory jeji ojedinélé mikroevoluéni dynamiky. Témi je, vedle
trisomie pohlavnich chromozom( (XX/XY1Y2), extrémni chromozomalni polymorfismus s
mnohacetnym spektrem Robertsonovskych translokaci produkujicich velké mnozstvi
chromozomdlnich ras s odliSnymi kombinacemi metacentrickych chromozomu a evolu¢nimi a
funkénimi charakteristikami samostatnych druhU. Interpretace historie skupiny, zaloZzené na
molekuldrné fylogenetickych analyzach, jsou konfrontovany s vypovédi fosilniho zaznamu.
Pres nemaly objem fosilnich dokladl (vice nez 300 nalezist) neni jejich interpretace dosud

zcela jasna a predstavuje ukol navazného vyzkumu.

Klicova slova: Sorex araneus, fosilni zaznam, fylogeografie, pleistocén, palearktickd oblast

Abstract

The bachelor thesis reviews the literary data on the species group Sorex araneus, one
of the most important component of the Holoarctic communities of small ground mammals.
It provides a brief account of the life history patterns of the group (activity pattern, foraging
strategy, reproduction) responding to demands of extremelly high energentic metabolism.
The evolutionary setting of the group is characterized by a specific complex of sex
chromosomes XX/XY1Y2, and enormous extent of chromosomal polymorphism due to multiple
Robertsonain translocations producing a large number of chromosomal races with distinct
combination of metacentric chromosomes. The interpretations on history of the group
provided by molecular phylogenetics are compared with phylogenetic signals of the abundant
fossil record of the group. Despite its richness (more than 300 fossil assemblages) the

interpretation of fossil record is still confused and calls for a detailed re-examination.

Key words: Sorex araneus, fossil record, phylogeography, Pleistocene, Palearctic
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Uvod

Minulost jednotlivych druh( a spolecenstev patfi k centrdlnim otazkam organismalni
biologie. Zvlasté vyznamné jsou poznatky o téchto tématech v pfipadé vudcéich prvku
spolecenstev, jejichz vlastnosti predznamenavaji celkovy raz a adaptivni rozvrh soucéasné
fauny. Mezi drobnymi zemnimi savci predstavuji takovéto skupiny na jedné strané hrabosi a
mysSoviti hlodavci, na druhé strané rejskové. Dominantni skupinou rejskovitych severni

polokoule je pak rod Sorex a zejména jeho centralni skupina - druhovy komplex Sorex araneus.

Specifika této skupiny jsou predmétem predlozené bakalaiské prace. Na zakladé
dostupné literatury jsem se pokusila sestavit uceleny prehled fylogenetického a
taxonomického kontextu této skupiny, zvlastnosti ekologickych a behaviordlnich vlastnosti
vymezujicich prostor pro jeji adaptivni prestavby a vyvojovou dynamiku. Pozoruhodnou
vlastnosti skupiny Sorex araneus je extrémni chromozomalni polymorfismus a rozpad druhu
na velky pocet chromozomalnich ras, s funkénimi a evoluénimi vlastnostmi samostatnych
druh. V konfrontaci s literaturou diskutuji faktory vzniku a udrZovani tohoto stavu a historii
celého druhového okruhu. Zavérem shrnuji ndzory zaloZzené na hodnoceni fosilniho zaznamu

a diskutuji soucasny stav znalosti tohoto predmétu.



1. Celed Soricidae, podéeled Soricinae, rod Sorex

Soricidae jsou ctvrtou nejvétSi Celedi savcd, spolecné s Erinaceidae, Talpidae a
Solenodontidae tvofi fad Eulipotyphla. Rejskoviti (Soricidae) jsou typicky drobni, suchozemsti,
hmyzozravi savci, mezi nez patfi i nejmensi z recentnich placentalnich savcl (Suncus etruscus
¢i Microsorex hoyi s télesnou hmotnosti mensi néz 2 g), nejvétsi rejskové (napr. Suncus

murinus) dosahuiji velikosti krysy (Burgin & He 2018).

Hlavu rejsk(i charakterizuje prodlouzeny zaspicatély cenich, oli jsou malé a boltce
nendpadné. Jejich kratké koncetiny nesou pét prstd s malymi drapky a pti béhu se dotykaji
celym chodidlem koncetiny zemé, autopodium je plantigradni. Ocas je obvykle srovnatelny
s délkou téla a je pokryty chlupy. Stejné jako Cenich je i lebka protadhld, mozek je maly a
jafmové oblouky chybi. Tyto znaky bezprostifedné souvisi s radikalni pfestavbou celisti a
dentice, od nichZ se odviji evoluéni Uspéch skupiny. Klicovou apomorfii je dvojity Celistni kloub
s oddélenou spodni a horni artikulacni facetou. SloZity pohyb Celistniho kloubu zajistuji ¢tyfi
skupiny musculus pterygoideus, addukci Celisti ¢lenity musculus temporalis. VSechny tyto
svaly se upinaji na vysoky svalovy vybézek celisti (processus coronoideus) s hlubokou
temporalni jamou na vnitfni strané. Prvni fezdky (11/il1) jsou prestavény do anteriorné
prominujicich klestovitych Utvar(, nasleduje fada drobnych jednohrotych zubl a prostorna
molariformni dentice (P4-M3/p4-m3). Tyto Upravy umoznuiji, jak imobilizaci velké kofisti, tak

efektivni sbér velmi drobnych ¢lenovcl (Dannelid 1998).

Celed Soricidae zahrnuje dvé recentni pod&eledi: Crocidurinae - bé&lozubky, roziitené v
Africe a Eurasii véetné jihovychodni Asie a Australasijské oblasti (do této skupiny bylo tradi¢né
zaClenovano i nékolik africkych druh( nyni oddélovanych do samostatné podceledi
jsou subtropické a tropické oblasti, rejsci jsou omezeni na mirné pasmo Eurasie a Severni
Ameriky s okrajovymi priniky do tropické zény stfedni Ameriky (Burgin & He 2018, Rzebik-
Kowalska 2007). Typickym rozliSovacim znakem obou podceledi je zbarveni zub( - u vétsSiny
Soricinae jsou Spicky zubu zbarveny hnédo-cervené diky specifické inkrustaci skloviny Zelezem

(Dannelid 1998).

Podceled Soricinae zahrnuje nékolik vyvojové dosti odlisnych linii klasifikovanych jako

triby - dvé z nich zahrnuji vyluéné fosilni formy (Beremendini, Blarinellini), dalsi zahrnuji



nékolik recentnich druhl a vétsi pocet fosilnich taxon( (Anourosoricini, Blarinini, Neomyini,
Notiosoricini, Soricini) - Reumer (1998). Celkem podceled Soricinae tvofi dle aktualnich
nazorQ 181 recentnich druh(, z nich 86 patti do rodu Sorex (Soricini), ktery charakterizuje

generalizovany stav vétsiny znakl s absenci specializovanych prestaveb (Burgin & He 2018).

Centralni skupinou rodu (pfinejmensim z hlediska charakteru rozsifeni a uplatnéni v
soucasnych spolecenstvech) je druhovy okruh Sorex araneus (Fumagalli et al. 1996, Polly et al.
2013). Z evoluéniho hlediska jde bezpochyby o nejuspésnéjsi linii celé podceledi, a to presto,
Ze fakticky Cita pouhych 10 recentnich druh(i (Mackiewicz et al. 2017). Jde o skupinu souvisle
osidlujici celou holoarktickou oblast od zapadni Evropy aZz po severovychodni pobrezi Severni

Ameriky, vnitfné diverzifikovanou velkym mnozstvich specifickych chromozomalnich ras, s

funkénimi a evolu¢nimi charakteristikami samostatnych druhl (Shchipanov & Pavlova 2016).

1.1 Skupina Sorex araneus: Druhové slozeni

Nominotypicky druh skupiny je S. araneus sensu stricto, rejsek obecny, jeden z
nejhojnéjsich savcll palearktické oblasti rozsifeny od Velké Britanie pres Evropu a zapadni Sibif
az po jezero Bajkal a pobrezi Arktidy (Mackiewicz et al. 2017, Polly 2019). Jde o stfedné velky
druh rejska, jehoz délka téla obvykle pfesahuje 60 mm a délka zadni koncetiny je vétsi nez 11
mm. OCi jsou umistény mezi koutkem Ust a usnimi otvory. Usni boltce jsou malé (<7 mm na
délku) a skryty v srsti. Lysa mista se vyskytuji na usnich lallccich a také na nohach starsich
rejskl. Kozesina je kratka a hustd s mékkym, sametovym leskem. Srst je hnéda, svétlejsi na
bocich nez na zddech a na bfise je Sedavé bild. Starsi jedinci jsou tfibarevni: tmavé hnédy
hibet, ale s bledSim hnédym pruhem podél bok a se svétlym bfichem. Neexistuje zadny rozdil
ve velikosti mezi samci a samicemi a stanoveni pohlavi z vnéjsich znak( muze byt obtizné,

zejména u nedospélych jedincl (Shchipanov & Pavlova 2016).

Sesterskym druhem Sorex araneus sensu stricto (Obr. 1) je S. satunini, v minulosti
povazZovany za jeho poddruh (Grigoryeva & Sycheva 2011), s aredlem v severnim Turecku a na
Kavkaze (Mackiewicz et al. 2017, Shchipanov et al. 2019). Dalsi bezprostfedné pribuzné druhy
jsou druhy S. daphaenodon, jehoz areal se rozklada od pohofi Ural k pobfezi Tichého oceanu,
pres Ruskou federaci, Mongolsko, severovychodni Cinu a Severni Koreu, S. coronatus,
obyvajici Uzemi od severniho Spanélska a Francie po Nizozemi, severni Svycarsko, Némecko,

Rakousko aZ po ostrov Jersey ve Velké Britanii (Mackiewicz et al. 2017), S. antinorii, v 1talii,



jihovychodni Francii a v jiznim Spanélsku (Mackiewicz et al. 2017, Polly 2019), a S. granarius,

obyvajici Portugalsko a Spanélsko (Taberlet et al. 1994, Mackiewicz et al. 2017).

Skupina S. araneus obsahuje i dalsi evolucni linie - reprezentuiji je S. arcticus, pfitomny
v Kanadé a na severu Spojenych statli, S. maritimensis, omezeny na Nové Skotsko a Novy
Brundvik v Kanadé, S. asper, vyskytujici se v pohofi Tan-San na hranici Ciny, Kazachstanu a
Kyrgyzstanu (Mackiewicz et al. 2017, Polly 2019), a S. tundrensis, rejsek osidlujici Aljasku a
celou Sibit, od arktické tundry aZ po stepi, s preferenci otevienéjsich a sussich stanovist nez
jiné druhy rodu Sorex (Burgin & He 2018, Rofes et al. 2016). V pribéhu posledniho glacialu

zasahoval aredl tohoto druhu (?) aZ do stfedni Evropy (Prost et al. 2013).
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Obr. 1: Soucasna distribuce druh( patficich do skupiny Sorex araneus a jeji sesterské linie. (prevzato
z Mackiewicz et al. 2017)

Arealy S. tundrensis, S. daphaenodon a S. araneus se Siroce prekryvaji ve vychodni ¢asti
evropského Ruska a na jihu zapadni Sibife, rozsifeni S. coronatus a S. araneus sensu stricto se
prekryvd v Holandsku, Némecku a Svycarsku. Aredly zbyvajicich druhG jsou parapatrické a

kontaktni zény jsou uzké (Shchipanov & Pavlova 2016).

Alfa taxonomie vétsSiny taxon( skupiny S. araneus doznala nemalych zmén: napft. S.
tundrensis byl pdvodné povaZovan za poddruh S. arcticus (Junge et al. 1983), podobné jako S.
maritimensis (Stewart et al. 2002). Nové analyzy také jasné oddéluji druhy S. granarius a S.
sesterskou linii ke komplexu S. araneus je apeninsky rejsek S. samniticus, ktery je endemicky
pro italsky poloostrov (Fumagalli et al. 1996) a byvd zmifovan i v souvislosti se

staropleistocenni formou S. runtonensis (Kotsakis et al. 2003).



1.2 Skupina Sorex araneus: Energeticka bilance

Pro rod Sorex je pfiznacnd mala velikost (télesna hmotnost vétsiny druh( se pohybuje
od 2 gdo 16 g) (Burgin & He 2018, Shchipanov & Pavlova 2016), jiz odpovidaji extrémné vysoké
hodnoty bazalniho metabolismu - BMR (Ochociriska & Taylor 2005). Energeticky metabolismus
a souvisejici behavioralni Upravy jsou proto v pripadé rejsk klicovymi faktory adaptivni
dynamiky a pfezivani v podminkach vyrazné sezonality. Celkovy vydej energie a jeho zmény v
prabéhu roku ovliviiuji charakter aktivity, stavbu ukrytQ, sezénni zmény télesné hmotnosti a
ucinnost tepelné aklimatizace (Taylor 1998). Vysoky metabolismus s polyfazickou aktivitou,
charakteristickou pro rejsky, se muze stat kritickym problémem v podminkach vysoké teploty
prostfedi, predstavuje vSak optimalni predispozici k osidleni chladného prostfedi vyZadujiciho

prabéznou aktivni tepelnou produkci (Shchipanov et al. 2019).

Maximalni metabolické rychlosti, indukované studenou expozici a intenzivni aktivitou
pro vyhodnoceni aerobni rezervy u S. araneus, byly pouzity jako indikdtor potencidlu
metabolickych omezeni. Namérené hodnoty udavaji 216-258 % predpokladanych u
»standardniho” savce se stejnou télesnou hmotnosti. Méreni provedené Ochocinskou &
Taylorem (2005) udava priimérnou BMR, mérenou u Sesti druhi rodu Sorex, mezi 261 % a 366
% hodnot ocekdvanych u ,typického” savce stejné télesné hmotnosti, toto méreni bylo ale
provedeno laboratorné, u rejskll s nizsi aktivitou, a nelze tedy jeho vysledky udavat za
metabolické rychlosti divokych rejskd, tyto hodnoty se zatim nepodafilo odhalit. Maximalni
rychlost metabolismu nebyla vysoka v poméru k BMR, coZ vedlo k relativné uzké aerobni
rezervé u S. araneus, aerobni rezerva miiZze byt pouzita v obdobich neocekdvané vysokych
energetickych ndrok( v proménlivém prostiedi, pokud je aerobni rezerva mald, zvife ma
malou kapacitu pro pfipadné zvyseni metabolické aktivity, coz mlze nasledné sniZit jeho
kondici. Studie téZ poukazuje na to, Ze S. araneus ma vysoké energetické naklady na Zivot a
pracuje v blizkosti svych limit(, vysoka rychlost metabolismu a aktivni zplsob Zivota mlze byt
rozhodujici z hlediska omezeni vyvoje malé télesné velikosti (Ochocinska & Taylor 2005).
Extrémné vysoky metabolicky obrat souvisi s pozoruhodnou rychlosti a pohyblivosti rejskli a s
jejich aktivitou, jsou schopni prizplsobit se vodnim, alpskym nebo arktickym podminkam

(Shchipanov et al. 2019).

Neschopnost skladovani velkého mnozstvi télesného tuku (Churchfield et al. 2012),

spolu s trvalou potrebou vysoké rychlosti metabolismu, vyzaduje téZz konstantni pfijem



vysokoenergetické potravy, s vyraznym podilem oportunistické predace vyuZivajici Siroké
spektrum mistné dostupnych potravnich zdroju (Churchfield et al. 2012, Ochocirska & Taylor
2005). Primérny interval pfijmu potravy se v zajeti pohybuje mezi 3 az maximalné 5 hodinami
(Schipanov et al. 2019). Na rozdil od bélozubek, rejskové rodu Sorex nemaji moZnost
kompenzace nedostatku potravy snizenim metabolismu (Taylor 1998, Ochocinska & Taylor
2005), nejsou schopni ani delsi hibernace, hypotermie nebo denni strnulosti. Musi zUstavat
aktivni a prabézné hledat potravu, bez jidla nedokazi prezit ani kratka obdobi (Shchipanov et
al. 2019). Mimoradné energetické naroky a vypjaté energetické bilance jsou zdrojem vysoké
vnitrodruhové i mezidruhové konkurence (Shchipanov & Pavlova 2016) s extrémnimi naklady
na vymezovani a obhajobu teritorii. Agresivni interakce s ostatnimi rejsky jsou nej¢asté;jsi ve

fazi nejvyssi populacni hustoty, tj. koncem léta a podzimu (Ochociniska & Taylor 2005).

Vypjatou energetickou bilanci lze za téchto okolnosti kompenzovat pouze zvysenim
efektivity potravni aktivity a oportunistickym vyuzivanim rdznych potravnich zdroji. Efekt
mezidruhové kompetice Ize omezit specializaci na odliSné potravni zdroje, v typickém pripadé

korelované s odliSnou télesnou velikosti (Horacek 1985, Shchipanov & Pavlova 2016).

Druhé kritické obdobi spotifeby energie je béhem reprodukce. Ndklady na energii
béhem brezosti jsou podstatné zvyseny u rejski obecnych i jinych Soricinae. Pfijem energie,
odhadovany z hlediska spotfeby potravy, je u bfezich samic pfiblizné 120 % télesné hmotnosti
ve srovnani s 80-90 % u nereprodukcnich samic. Rejsek obecny, jako jini Soricinae, ma také
velkou velikost vrhu, coZ rovnéz energetické naroky reprodukce vyrazné zvysuje (Shchipanov

et al. 2019).

1.3 Skupina Sorex araneus: Prostredi a habitat

Rejsek obecny, Sorex araneus sensu stricto, obyva Sirokou $kalu stanovist v mirném
pasu, od les(, travnich porostl a biehi az po Zivé ploty a zahrady. Zna¢né naruseni prostredi,
mu pfilis nevadi, protoze se prizplsobil mnohym mistim, kterd clovék vytvofil nebo upravil.
Rejsek obecny ma polyfazickou aktivitu s 3-5 hod. aktivitnimi fazemi béhem dne i v noci, v
zimé, i v lété, ovliviovanou ovSsem také momentdlnimi povétrnostnimi podminkami
(Shchipanov et al. 2019). S. araneus uprednostniuje stanovisté, kterd jsou vlhka, s bohatSim
vegetaénim krytem a dostateéné vyvinutou vrstvou opadu. V zimnim obdobi aktivuje pod

snéhovou pokryvkou. Polly (2019) vymezuje, na zakladé rozboru klimatickych charakteristik



osidlenych oblasti, mezni podminky aredlu teplotou nejchladnéjsiho mésice od -30 °C do 10
°C, resp. od 4 °C do 24 °C v nejteplejSim mésici, s nejcastéjSim vyskytem v rozmezi 14-18 °C.
Mnozstvi srazek optimalni pro vyskyt rejskl je 500-700 mm za rok, jejich adaptibilita vsak

spadd do rozmezi 200-1100 mm za rok (Polly 2019).

V zimé je rejsek obecny aktivni na povrchu zemé, kde ve vegetaci hleda kofist, ale také
vyuziva tunell pod zemi, které jsou konstruovany jinymi drobnymi savci, jako jsou napfiklad
hraboS$i, mysi a krtci, ktefi jsou pfi hrabani vice zdatni. Rejskové jsou dostatecné fyzicky
flexibilni, aby se mohli pohybovat malymi prasklinami a trhlinami v zemi. Pfijimaji utocisté a
hnizda v doupatech v podzemi, nebo pod kladami a v travach na povrchu zemé (Shchipanov
et al. 2019). Zna¢nou cast dne rejskové trdvi hleddanim potravy, coZz je muZe vystavit
nepfiznivym teplotam a znacnym nakladim na termoregulaci. Pfi nizké teploté muze pohyb
z ¢asti nahradit termoregulacéni vyrobu tepla, touto substituci Ize do znacné miry eliminovat
termoregulacni naklady u aktivniho zvifete. Nizka dostupnost vody v kombinaci s vysokymi
teplotami mlzZe byt povazovana za faktor urcujici jizni hranici geografického rozsahu u rejski

rodu Sorex (Ochocinska & Taylor 2005).

Rejsek obecny je samotarské zvife, které netvofi stabilni socidlni skupiny, ale to
neznamenad, Zze neni v interakci s ostatnimi pfislusniky svého druhu. Komunikace mezi rejsky
je zaloZena hlavné na Cichovych signalech a na produktech pachovych Zlaz, jeZ jsou pouzivany
k oznaceni teritoria (laterarni zlazy na bocich téla mezi prednimi a zadni koncetinami). Jedna
se 0 malé, vysoce vaskularizované oblasti, ovalného tvaru a ohranic¢ené kratkymi, tuhymi
chlupy. Obé pohlavi maji tyto Zlazy, ale nejvice jsou vyznacné u dospélych samcu, ktefi
produkuji mastny, aromaticky sekret, ktery je roztirdn na vegetaci pfi prichodu kolem.
Stiplavy zdpach se lisi podle pohlavi a druhu. Pach je tvofen také vykaly, které jsou ukladany
na strategickych mistech pfi hledani a zkoumani okoli. Teritoria dospélych samc( se navzajem
prekryvaji s dospélymi samicemi a mladymi jedinci, ktefi se Siroce potuluji pti hledani partnert

(Shchipanov et al. 2019).

1.4 Skupina Sorex araneus: Potravni nika

Rejskové rodu Sorex jsou aktivnimi predatory bezobratlych (Ochocinska & Taylor
2005), syntopické druhy se typicky odliSuji velikosti téla skalujic rovnéz preferovanou velikost

kofisti. Struktura spolecenstev pldnich bezobratlych je zasadnim faktorem biotopové



distribuce rejskd (Shvarts & Demin 1994). Rlzna distribuce kofisti v pldnim sloupci a jeji
optimalni velikost korelovand s télesnou velikosti jednotlivych druhi rejskd predstavuji hlavni
faktory umoznujici syntopicky vyskyt vice druht ve stejném prostredi (Shchipanov & Pavlova
2016). Malé druhy jsou epigealni, Zivi se hlavné ¢lenovci a maji relativné Uzkou Sirku niky. Vétsi

v es

bezobratlé (Shchipanov et al. 2019).

Rejsek obecny lovi kofist aktivné na povrchu zemé a také tu ukrytou v plGdé
(Shchipanov et al. 2019). Potravni nika rejskd rodu Sorex je obecné velmi Siroka a zahrnuje
nékolik desitek druhd bezobratlych patficich k rlznym radim a tfidam. Specifickym rysem
nutriéni adaptace ale nemuze byt pfizplsobeni se konkrétnim skupindm potravinovych
objektl, protoZze mnoiZstvi prevladajici skupiny bezobratlych se méni v pribéhu roku.
Predpoklada se, Ze rozdily ve velikosti téla rejskll jsou ve znacné mire spojené s velikosti jejich
hlavni kofisti, ale nemusi byt vidy genetické povahy. Kotist musi byt doplfiovana v kratkych

¢asovych intervalech, tim je ovlivnéna denni aktivita zvirat (Shchipanov & Pavlova 2016).

Vétsina druht rejskl sdili podobny zplsob Zivota, jimZ je slidéni po bezobratlych
v hornich vrstvach pldy a lesnim opadu (Shvarts & Demin 1994). Specifické Upravy dentice a
mastikacniho apardatu rejskl predstavuji pak idealni predispozici k Sirokospektré predaci a
optimalnimu vyuziti ménici se struktury lokdlné dostupnych potravnich zdroj(.
Generalizovany stav téchto znakl u rodu Sorex prestavuje v tomto ohledu vrchol adaptivni
evoluce a neudivuje, Ze jejich dentalni fenotyp pfedstavuje vysoce konzervativni znak celého

rodu (Shchipanov & Pavlova 2016).

1.5 Skupina Sorex araneus: Rozmnozovani

Soricinae maji dvoudilnou nebo dvourohou délohu, placenta je pokrocile diskovitd
s endoteliochoridlnim nebo hemochorialnim spojenim materfskych tkani sembryem
(Shchipanov et al. 2019). Vaje¢nik mladych samic, a pohlavné nezralych samic, je velmi maly a
ma tvar hladkého ovalu, u pohlavné zralych samic je mnohem vétsi a jeho tvar pfipomina
moruse. Spodni ¢ast vaginy je zplostéld dorzoventralné a mocova trubice probiha v tkanich jeji
ventralni stény. Klitoris je maly a nenapadny (Brambell 1935). Varlata nesestupuji uplné dolq,
ale zGstavaji uvnitt hlavni télni dutiny a jsou viditelna jako velké otoky po obou stranach fiti,

masivné nabobtnaji pi sexualni zralosti. Penis je rovny a dlouhy, zuZujici se v distalnich ¢astech



a viditelny pouze pti extrudovani. Samci i samice se obvykle stavaji sexualné zralymi aZz po

pfezimovani - ve druhém kalendafnim roce Zivota (Shchipanov et al. 2019).

Samice rejski obecnych patfi k nejvice promiskuitnim samicim savcu. Sklon k
vicenasobnému pareni u samic ukazuje, Zze konkurence spermii je dulezitym selektivnim
tlakem formujici sam¢i kopulaci. Prlimérna velikost vrhu se rovna poctu bradavek (Shchipanov
et al. 2019), coz je kolem Sesti mladat, mlé¢né Zzlazy jsou v bfisni pozici (Brambell 1935).
Energetické naroky reprodukce jsou velmi znacné a velikost vrhu zpravidla znacné prevysuje
pocet potomk pri odstavu. Dulvod, pro¢ samice investuji do zjevné nadprodukce potomkd,
muze byt spojen s vyraznou disperzi odstavenych potomkl (Shchipanov et al. 2019). Samice
rejsk produkuji nékolik po sobé nasledujicich vrhil v sezéné. Doba rozmnoZovani, jak ukazuje
vyskyt bfezich zvirat, trvd od kvétna do Fijna v€etné. Bfezost a laktace neni kratSi nez 13 dni a

pravdépodobné neprekracuje dobu 19 dn( (Brambell 1935).

Novorozenci rejskd jsou altricidlni, nemaji srst a oci nejsou pti narozeni oteviené.
Postnatdlni vyvoj je rychly a probiha uvnitf hnizda pfed odstavem. Po deviti dnech je srst
viditelna jako mékka, zespodu Sedd. A v 11.-13. dni se objevuji charakteristické ¢ervené Spicky
zub. Prsty se oddéluji v 11.-12. dni a ve 14. dni se zvySuje télesnd hmotnost na 5-7 g (blizko
hodnoty odstavu). Novorozenci jsou schopni se jen plazit a postavi se na nohy az 11. den. Ve
véku 18 dnl se pohybuji bez podpory (Shchipanov et al. 2019) a po 20-25 dnech opoustéji
hnizdo (Shchipanov et al. 2019, Brambell 1935). Primérny pocet embryi ukazuje, Ze v ¢ervnu
je o néco vyssi nez v kvétnu, a Ze v pozdéjSich mésicich sezdony vyrazné klesa. Velikost vrhu po

¢ervnu také klesa (Brambell 1935).

Télesna hmotnost mladych rejskii mize béhem prvniho roku Zivota dosahnout az 8 g,
ale na podzim a v zimé klesa pfriblizné na 5,5-7,5 g, tito mladi rejskové prfezimovavaji jako
pohlavné nezrali (Shchipanov et al. 2019, Brambell 1935). Hmotnost sexualné zralych samic se
liSi od 6 do 15 g, ale vétSina z nich vazi 10 az 13 g (Brambell 1935). Na konci své druhé letni
sezény rejskové vykazuji zfetelné znamky starnuti: Supinaty vzhled hlavy a krku, postupné lysy
ocas a nohy mohou byt ¢ervené a velmi oteklé (Shchipanov et al. 2019). Je pravdépodobné,
Ze dospéli jednici umiraji koncem léta a podzimu, jen vyjimecné Ziji po listopadu. Neexistuji

zadné dukazy, Ze by nakonec prezili a znovu se rozmnozili (Brambell 1935).

Dehnellv fenomén - redukce velikosti v zimnim obdobi, je bezpochyby, do znacné

miry, ovlivnéna specifikami reprodukéniho cyklu (Shchipanov et al. 2019). Vypada to, Ze



existuje jasna hranice velikosti, kterou mlady exemplar nemUze prekrocit bez ohledu na svUj
kalendarni vék. Tato podminka se méni pouze po dosazeni sexudlni aktivity - po vstupu do
raného zimniho obdobi. V bfeznu je vidét urcity narlst télesné délky rejskd, v dubnu je
zaznamendn prudky narust, jenZ je bezpochyby spojen s jejich sexudlni aktivitou. Pokud by se
jednalo pouze o samce, dalo by se predpokladat, Ze jde o vysledek zvétSeni varlat a "tlaceni"
na télo. Samice vsSak také rostou a ve stejném rozsahu, jen s mirnym zpozdénim. Dubnové
vzorky o velikosti mensi nez 70 mm jsou nepochybné sexudlné nezralé, sexualni zralost je
dosaZzena po 7 mésicich véku. TakZe i v podminkach velmi brzkého jara a pozdniho teplého
podzimu by rejskové nebyli schopni produkovat potomky v roce narozeni. Mladi v lété
dosahuji své maximalni vysky a ta na podzim postupné zacind klesat, jak starnou. Snizeni
télesné hmotnosti je zfetelné jiz od listopadu, v lednu je prdmérna hmotnost az 5,7 gramu.
Ubytek hmotnosti u mladych jedinc(l, od zafi do ledna, je tedy 24 % télesné hmotnosti.
Sexualné aktivni samice jsou, vice ¢i méné, tézké jako pohlavné aktivni samci. Pokles
hmotnosti samcl na podzim vyplyva z jejich sexudlniho zklidnéni, kdy vyznamnd ¢ast samic
koji. V hmotnosti mezi brfezimi a kojicimi samicemi nebyly nalezeny rozdily. Pokud jde o
mladata, napfriklad v zimnich mésicich, samci jsou zifetelné lehéi nez samice (Dehnel 1949).
Zmény zpuUsobené Dehnelovym fenoménem jsou reverzibilné se vyskytujici i v kostech a
dalSich tkanich jedince. Morfologické zmény, které byly dokumentovény, jsou soucasti
mimoradného adaptivniho procesu, ktery umoznuje jedincdm morfovat, z vétsiho letniho
fenotypu na zimni fenotyp, snizenim velikosti téla. Zvifata mohou ¢aste¢né kompenzovat vyssi
energeticky rozpocet v disledku chladnéjsich teplot. To by mohlo také sniZit absolutni
pozadavky na potravu (Lazaro et al. 2017). Néktefi autofi (napf. Churchfield et al. 2012)
Dehnelliv fenomén nepfijimaji v souvislosti s poklesem télesné hmotnosti z dlivodu sexualni
necinnosti, ale uddvaji pokles télesné hmotnosti pravé z divodu snizeni biomasy potravy

v zimnich mésicich.
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2. Evolucni specifika skupiny Sorex araneus

Skupina Sorex araneus predstavuje ojedinély modelovy taxon mezioborového studia
mikroevoluéni dynamiky. Zasadni specifikou je mimoradny rozsah chromozomovych
prestaveb produkujicich lokalné specifické chromozomalni rasy, z nichz nékteré maji charakter
reprodukéné izolovanych druhl se vsemi funkénimi, populaéné genetickymi a evolucnimi
dUsledky speciacnich procest (Searle et al. 2019). K soustavnému vyzkumu této problematiky
bylo zaloZzeno mezinarodni konsorcium ISACC, zohlednujici specifické aspekty cytogenetické
dynamiky skupiny Sorex araneus s ohledem na evolucné biologické, ekologické a dalsi
souvislosti (Zima & Searle 2019). Vyusténim téchto vyzkumi( je pak obsahld soucasna
monografie Searle et al. (2019). Prace podporovana a rozvijend ISACC pfispéla k tomu, Ze se
rejsek obecny stal jednim z prednich modeld savcd pro studium variability a vyvoje

chromozom (Zima & Searle 2019).

2.1 Komplex pohlavnich chromozomt skupiny Sorex araneus

Klicovym faktorem mimoradné chromozomalni dynamiky skupiny Sorex araneus je
specifickd konfigurace pohlavnich chromozom{. Tento objev se odviji od studii R. Boveyho,
ktery zkoumal vzorky shromaidé&né ze Svycarska a poprvé popsal trisomii pohlavnich
chromozédmu v samci meidze rejska obecného (Zima & Searle 2019). Skupina Sorex araneus
ma charakteristicky pohlavni chromozomovy komplex XX/XY1Y2 s “X“ chromozomem, ktery je
translokaci (tandemovou fuzi) mezi “originalnim“ chromozomem X a autozomem, u samct je
tento autozom reprezentovdan chromozomem Y; (Pack et al. 1993, Sharman 1956).
Predpokladame-li stalost koncovych segmentl chromozomi (telomer), vyZzadoval vznik této
konfigurace preskupeni ,dvou zlomd“. Jeden zlom probéhl v homologu Y, a témér vedl ke
ztraté terminalni centromery, zatimco druhy zlom byl blizko konce jednoho ramene
zdédéného X chromozomu (Sharman 1956). Chromozom X zahrnuje kratké rameno (oznacené
e) a dlouhé rameno (oznacené d), dlouhé rameno chromozomu Y je homologni s ramenem d,
zatimco jeho velmi malé, kratké rameno (v) vypada jako centromerickd oblast ramena e
chromozomu X. Oblast X, kterd je homologni s Y, a také telomerni oblast kratkého ramena X,

je €asné replikujici se v somatickych burikdch u samic rejsk(, vétsi ¢ast kratkého ramena X se
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replikuje pozdéji béhem S-faze a mize byt inaktivovana. Inaktivace se nikdy nevztahuje na ¢ast

X homologni s ramenem Y, (Pack et al. 1993).

V Casnych stadiich pachytene je rozsahlé nehomologické parovani mezi X a Y1. Dale
chromozomy Y1 a Y2 paruji s celym chromozomem X. Kratké rameno X se chova jako typicky
chromozom placentdlnich savcl (je inaktivovano v somatickych samicich bunkach a je
parovano s plivodnim chromozomem Y1 béhem samci meidzy), zatimco dlouhé rameno a mala
centromerickd oblast se chovd jako autozom - unika inaktivaci a paruje s Y.. Homologie X-Y1 je
omezena na malé telomerické oblasti (kratkého ramena X a dlouhého ramena Y1), které
udrzuji synapsi pfi pozdnim pachytene u samcl a unikaji inaktivaci u samicich somatickych
bunék. Inaktivace se nesifi od skutecného X segmentu k translokovanému autozomalnimu

materialu (Pack et al. 1993).

Vétsina palearktickych druh, s vyjimkou S. samniticus (Zima & Searle 2019), ma pocet
diploidnich chromozom v karyotypu v rozmezi od 2n =20 do 2n =33 s konstantnim zakladnim
poctem ramen FN = 40 (Wdjcik et al. 2002, Wdijcik et al. 2003, Shchipanov & Pavlova 2016).
Fylogenetickd poloha S. samniticus byla vidy kontroverzni. Ackoli tento druh postrada
XX/XY1Y,2 sexudlni komplex a predstavuje odlisSny karyotyp od kaZdého jiného eurasijského
rejska, S. samniticus je morfologicky velmi podobny zdpadoevropskym rejskiim skupiny Sorex

araneus (Fumagalli et al. 1996).

Translokace X-autozomu nalezenda u rejska obecného je zachovana u nékolika
pfibuznych druha a ras, které jsou vsechny klasifikovany jako skupina S. araneus (Pack et al.
1993). TéZz chromozomalni preskupeni vedouci ke vzorci XX/XY1Y2 je ojedinélé a toto tvrzeni
ukazuje na spolecny plvod této skupiny (Fumagalli et al. 1996). Pravdépodobnost vyskytu
identickych chromozomalnich presunu je nizka, proto je Ize pouzit jako markery v poradi

diverzifikacnich udalosti (Shchipanov & Pavlova 2016).

2.2 Skupina Sorex araneus: Chromozomalni/karyotypové rasy

Rejsek obecny, Sorex araneus, hmyzozravec palearktické oblasti (Searle 1984a), ma
jeden z nejvice variabilnich karyotypd znamych savcll (Wéjcik & Searle 1988, Searle et al.
2010). Jednotlivé chromozomalni kombinace vytvafri parapatrické specializace s rliznym
karyotypem, oznacované jako chromozomalni rasy (Shchipanov & Pavlova 2016). Searle

(1984) ukazal, Ze vznik chromozomalnich ras nemusi byt provdzen morfologickou diferenciaci.
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Jednotlivé chromozomalni rasy Ize rozlisit podle souboru metacentrickych chromozomd, které
jsou odlisné u jednotlivych geograficky izolovanych populaci (Zima et al. 1996). Analyza
enzymovych, molekuldrnich a morfologickych variaci ukazala, Ze rasy Ize rozdélit na jednotlivé
populace s vyznamnymi rozdily mezi skupinami na kazdé hierarchické urovni (Shchipanov &
Pavlova 2016). Pro lepsi prehlednost jsou jednotlivd ramena chromozomu popsana pismeny

abecedy ,,a“ pro nejvétsi a ,,v“ pro nejmensi (Zima et al. 1996, Searle et al. 2010).

V chromozomalnich rasdch mohou byt chromozomovd ramena g aZ r (jedna se o 12
ramen, které se podileji na centrickém polymorfismu - Zima et al. 1996) pfitomna jako
akrocentrické chromozomy (napf. k, o, r) nebo mohou byt pfitomny v charakteristickych
chromozomech metacentrickych (napf. ko nebo kr), zatimco autozomdlni metacentrické
chromozomy af, bc a tu, a pohlavni chromozomy jsou spolecné pro vSsechny populace (Searle
1984, Briinner et al. 2002). V misté, kde prichazeji chromozomalni rasy do styku, dochazi
k hybridizaci. Jestlize se hybridizace ucastni rasy nesouci metacentrickd ramena, vznikaji
komplexni heterozygoti (hybridi, ktefi vykazuji retézové nebo kruhové multivalenty
s monobrachidlnimi homology - napf. o-ok-kr-r) béhem metafaze | pti meidze (Searle 1984,
Briinner et al. 2002), ktefi mohou mit, kv(li karyotypovym presmyk({m a reprodukéni izolaci,
snizenou fertilitu (Searle 1984a, Polly et al. 2013). Ale hybridi, oznacovani za jednoduché
Robertsonovské heterozygoty, nejsou nijak znevyhodnéni, oproti ostatnim jedincdm a jejich

plodnost je s nimi srovnatelna (Searle 1984a).

V roce 1984 popsal Searle (1984a) nové 3 chromozomalni rasy z oblasti Velké Britanie
a tim pocet znamych chromozomadlnich ras zvysil na 12, nové rasy byly charakterizovany
nasledujicimi rameny: Rasa Aberdeen (Ab) XX/XY1Y>, af, bc, gm, hi, jl, ko, np, q/r, tu vyskytujici
se v severozapadnim Skotsku. Rasa Oxford (Ox) XX/XY1Y2, af, bc, gm, hi, jl, kg, no, q/r, tu
vyskytujici se v jiznim Skotsku a v centralni a severni Anglii. Rasa Hermitage (He) XX/XY1Y2, of,
bc, gm, hi, j/I, k/o, n, p, q, r, tu popsana z jizni Anglie. V roce 1996 provedli Zima et al. (1996)
revizi vSech znamych chromozomalnich ras a jejich pocet byl zvySen na 50. Nasledné v roce
2000 bylo zverejnéno dalsich devét chromozomadlnich ras z evropského Ruska (Bulatova et al.
2000), v roce 2002 publikovali Briinner et al. (2002) dalsi objevenou chromozomalni rasu
z Némecka a po ném Wojcik et al. (2003) udavaji pocet chromozomadlnich ras rovnajici se 68.
Shchipanov & Pavlova (2016), v jejich ¢lanku z roku 2016, zvysuji ¢islo chromozomalnich ras

na 75.
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Celkovy pocet chromozomalni ras byl prozatim tedy stanoven na 75 (Shchipanov &
Pavlova 2016). Kazdad ztéchto ras se lisi pfitomnosti nebo nepfitomnosti produktd
Robertsonovskych fuznich mutaci (Searle 1984a). Karyotypova evoluce u S. araneus je téz
opakovdnim Robertsonovskych fuazi (Wojcik & Searle 1988), které jsou v této skupiné

neobvykle ¢asté (Polly 2019).

2.3 Skupina Sorex araneus: Robertsonovsky polymorfismus

Karyotypovy polymorfismus Robertsonovského typu, ktery poprvé popsal Sharman
(1956), se vyznacuje rlznym poctem chromozomuU u jednotlivcll v populaci, pocet ramen
chromozomu v karyotypu zlstavd neménny. V oblastech polymorfismu se muze urcité
chromozomové rameno vyskytovat nepfipojené (jedna se o akrocentrické rameno) nebo
fuzované k jinému ramenu (metacentrické rameno) - Shchipanov et al. (2014). Zbyvajicich Sest
autozomalnich ramen (a, b, ¢, f, t, u) je vidy kombinovano v metacentrickych ramenech af, bc
a tu (Woéjcik & Searle 1988, Searle 1986, Horn et al. 2012). Pro kaZzdou kombinaci polymorfniho
ramene mohou byt rozpoznany tfi karyotypy: homozygotni metacentrické, heterozygotni a
homozygotni dvojité akrocentrické (Searle 1986). Kazda rasa je charakterizovdna jedineénym
souborem metacenter tvofenych spoleénymi chromozomadlnimi rameny (Obr. 2), a proto
Robertsonovsky polymorfismus zahrnuje ridzné kombinace stejnych ramen v rliznych rasach
(Searle 1986). Vsechny chromozomadlni rasy skupiny S. araneus jsou charakterizovany

metacentrickym ramenem j/ (Wéjcik et al. 2002).

Kazdé rameno g vSech ras je rozdéleno na dvé sady — nekondenzované a nasledné
fuzované. Sada ras specifickych fuzovanych chromozom v kazdé skupiné ramene je poté
usporadana podle velikosti. Prvni kombinace jsou tedy g, gi, gk, gm, go, gg a gr. V ramci téchto
skupin byly rasy uvedeny stejnym zplsobem podle fuze dalSiho ramene h (Zima et al. 1996).
S. araneus ma tedy karyotyp XX/XY1Y2, af, bc, gm, h/i, jl, k, n, o, p, q, r, tu (Taberlet et al. 1994).
Bunécéné mechanismy pro vyporadani se s Robertsonovskymi fuzemi a s polymorfismem byly
ziskany u rodovych populaci skupiny Sorex araneus, pravdépodobné s prichodem komplexniho
pohlavniho chromozomového systému, ktery také zahrnuje Robertsonovské fuze a

heterozygozitu u samciho pohlavi (Briinner et al. 2002).
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Stupen vlivu karyotypnich rozdil na omezeni pratoku gen( a vytvareni podminek pro
vznik populaci, s potencidlné nezavislym evolu¢nim osudem, je nejdilezitéjsi v hybridnich
zénach (Shchipanov & Pavlova 2016), ve kterych je nizka uroven polymorfismu (Searle 1986).
Tam, kde parapatrické karyotypické rasy navazuji kontakt, zpUsobuji Robertsonovské
nekompatibility hybridni zény. Hybridni zény pUsobi jako ¢astecné, ale neuplné prekazky pro
tok genl a brani tomu, aby se diferencované rasy staly fenotypicky homogenni, hybridni

nezpusobilost mlze v zasadé vést ke speciaci (Polly et al. 2013).

Invariable chromosomes

H a
u
HH

t X

Y, Y,

Variable chromosome arms
] / m 0 p
nn KR RH KR HR an as
h Ji g K n q r

Obr. 2: Diagram ukazujici rizné chromozomy v karyotypu Sorex araneus. Tfi pary dvouramennych
autozom af, bc a tu jsou neménné, zatimco ostatni chromozomalni ramena g-r se mohou vyskytovat
jako akrocentrické a/nebo spojené dohromady jako rlizné metacentrické chromozomy tvofici odlisné
karyotypové rasy. (prevzato z Wojcik et al. 2002)

2.4 Skupina Sorex araneus: V kontextu ¢tvrtohorni historie

Holoarkticky areal skupiny Sorex araneus je oblasti, ktera byla v plném rozsahu
vystavena vlivu klimatickych oscilaci ¢tvrtohorni minulosti - stfidani ledovych a meziledovych
dob, glacial(l a interglacial(, véetné pfimého vlivu kontinentalniho zalednéni a rozsifovani
periglacialni zény v glacialnich Usecich. VSechny tyto skuteénosti byly velmi pravdépodobné
klicovymi faktory, které specifika této skupiny ovlivnily (Polly et al. 2013, Mackiewicz et al.

2017, Polly 2019).
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Predpoklada se, Ze v glacialnich uUsecich opakované dochazelo k rozpadu vétsich
populaci a jejich roztfisténi do mensich izolovanych ostravkdl, kde byly vystaveny ostrému
selekénimu tlaku a genetickému driftu. Nasledkem toho doslo k vyvoji odlisnych linii s rdznou
genotypovou konstituci, z nichz nékteré mohly v teplejSich obdobich (interglacidly) dale
expandovat. Opakovana rozsifeni a regrese mohla zvysit genetickou diferenciaci a speciaci
(Mackiewicz et al. 2017). Predek této skupiny tedy nejspiSe v interglacidlnim obdobi
expandoval a glaciadlni obdobi prezival v glacialnich refugiich, ve kterych mohlo dochazet ke
genetickym prestavbam, Usticich do vzniku obligatorniho Robertsonovského polymorfismu,
speciaci, jako prostifedku zrychlené genotypové adaptace, a vzniku chromozomalnich ras.
Glacialni refugia mohla zpUsobit selekci metacentrickych kombinaci, které nasledné vedly ke
speciaci S. coronatus, S. granarius a S. antinorii (Obr. 3), touto hypotézou by se dal vysvétlit i

puvod chromozomalnich ras u S. araneus sensu stricto (Polly 2019).
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Obr. 3: Fylogenetické vztahy recentnich a fosilnich druhd skupiny Sorex araneus. Pferusované linie
ukazuji shodné fylogenetické vztahy recentnich taxonu a silné cerné linie ukazuji znamy casovy rozsah
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druht zaloZeny na fosilnich vyskytech. Kfivka vlevo ukazuje glacidlni a interglacialni cykly namérené
v zaznamu izotopu morského kysliku (6180). Glacialni faze jsou oznaceny vodorovnymi sedymi pruhy
na pozadi. Mala ¢isla na kfivce ukazuji poslednich devét interglacialnich mofskych izotopovych stupni
(MIS). (prevzato z Polly 2019)

Klima kvartérnich interglacidld bylo mirnéjsi a vhodné stanovisté mohlo propojit
vSechna drivéjsi refugia a mohlo zahrnovat celou Eurasii. S kazdym postupné intenzivnim
ledovcovym cyklem by se nespojitosti v rozsahu zvysily. Postupnd roztfiSténost stanovisté
v ndvaznych cyklech mohla vytvofit stale izolovanéjsi ,ostrovy”, které tvofily jadra pro
speciaci. Tato hypotéza je vSak pouze jenom spekulativni, protoZe v soucasné dobé neni
podloZena fosilnim dlkazem. S ohledem na fosilni zaznam Ize predpokladat, Zze Sorex araneus
sensu stricto zvladl preckat nejméné 10 ledovcovych cykl(, pficemz posledni ledovcovy cyklus
trval témér 60 000 let, nebo jesté déle v zavislosti na tom, kdy je definovan jeho zacatek (Polly
2019). Dlouhé obdobi alopatrické separace v glacidlnich refugiich bylo doprovazeno
fenotypovou diferenciaci v disledku driftu nebo snad selekce. Nicméné, mnozstvi diferenciace
je mensi nez mnoizstvi, které by se nahromadilo driftem (nebo diverzifikatnim vybérem)
béhem doby pred sekundarnim kontaktem, coZ naznacuje, Ze se nasledné alespon néjaka

diferenciace ztratila (Polly et al. 2013).

Evolucni historie téZ nabizi hypotézu silné spjatou s postupnymi cykly spojujici Eurasii
se Severni Amerikou pres Beringlv pozemni most. Tato hypotéza uddva, Ze pred 3 miliony let
zacCala globalni hladina more klesat pod soucasnou hladinu v dusledku pleistocennich
zalednénich (Mackiewicz et al. 2017). Skupina Sorex araneus vznikla ve vychodni casti
palearktické oblasti a dvé formy postupné kolonizovaly Severni Ameriku pravé pres Beringlv
praliv (Obr. 4). Tato kolonizace probéhla dvakrat, prvni sSifeni vedlo k druhu Sorex arcticus, pfi
druhé kolonizaci Severni Ameriky prekrocil Beringlv praliv rejsek druhu Sorex tundrensis
(Fumagalli et al. 1996). Po oddéleni S. tundrensis a S. asper, ptredkové jinych recentnich linii
Sorex osidlili oblast Evropy. Soucasné linie S. arcticus a S. maritimensis vznikly v ramci struktur
ranného pleistocenniho S. runtonensis nebo S. subaraneus pravdépodobné v severovychodni
Asii (Mackiewicz et al. 2017). Obé linie jsou vysoce polymorfni a jejich rozliSeni je obtizné

(Rofes et al. 2016).
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Obr. 4: Hypoteticky scénar pro geografickou disperzi skupiny Sorex araneus. A. (pfed 3,5-2,7 miliony
let) Populace predkd je rozsifena v celé Eurasii a migruje na Aljasku pfes pozemni most, ktery existoval
v misté soucasného Beringijského prilivu. B. (pfed 2,7-2,4 miliony let) Linie S. samniticus se objevuje
v zdpadni Evropé. (Tento druh preZil dodnes na Apeninském poloostrové.) Aljasskd populace
expanduje do Severni Ameriky. C. (pfed 2,4-2,2 miliony let) Pfistéhovatelska populace zaujima
centrdlni a vychodni regiony Severni Ameriky. Pfedci soucasnych linii Sorex se objevuji v populacich
Eurasie a Severni Ameriky. D. (pfed 2,2-1,4 miliony let) Euroasijska populace se déli na zapadni a
vychodni linie. Zapadni populace se Sifi do Evropy a dava plvod S. granarius, ktery je v soucasné dobé
omezen na Pyrenejsky poloostrov. Vychodni populace se diferencuje na S. tundrensis a S. asper,
zatimco severoamericka populace na S. arcticus a S. maritimensis. S. tundrensis migruje na Aljasku pres

Beringlv pruliv. (pfevzato z Mackiewicz et al. 2017)
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2.5 Skupina Sorex araneus: Hypoteticky vyvojovy scénar

Analyza historie biogeografie predk(i sou¢asnych linii skupiny Sorex araneus naznacuje
vyskyt této skupiny v celé Eurasii, od zdpadu Evropy aZ po sever Asie. Tyto oblasti téZ naznacuji
pravdépodobny rozsah aredlu bazalnich linii (Obr. 5). Na zakladé fylogeografickych analyz a
molekuldrniho datovani stépnych udalosti navrhli Mackiewicz et al. (2017) hypoteticky scénar
evoluce a aredlové historie skupiny Sorex araneus. Kofenova diverzifikace jednotlivych linii je
pfedpokladdna na hranici Pliocén-Pleistocén pred 2,7 miliony let, kdy se oddélila linie S.
samniticus. Severoamericti rejskové se rozdélili na S. maritimensis a S. arcticus pred 1,5
miliony let a asijsti rejskové S. asper a S. tundrensis se rozesli od pUvodni skupiny pred 1,4
miliony let. Postupna diverzifikace S. araneus sensu stricto a blizce pfibuznych taxon( zacala
pfiblizné pfed 2 miliony let oddélenim od linie S. daphaenodon. Radiace S. araneus sensu

stricto zacala pred 800 tisici lety (Mackiewicz et al. 2017).
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Obr. 5: Hypoteticka geograficka distribuce linii Sorex araneus. A. Predpokladané biogeografické
regiony. B. Fylogeneticky strom za predpokladu dvou linii S. granarius. Prvni divergence nastala pred
oddélenim S. daphaenodon, jak ukazala nukledrni data (nuc). Dalsi linie vyplyva zintrogrese

mitochondridlni DNA u S. araneus (mit). (prevzato z Mackiewicz et al. 2017)
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Obr. 6: Hypoteticky scénar geografické disperze skupiny Sorex araneus. Pokracovani Obr. 4. Pro jasnost
byla vynechana distribuce S. samniticus, S. asper a S. tundrensis. A. (pfed 2,0-1,3 miliony let)
Zapadoasijska populace se Sifi na vychod a dava vznik S. satunini. B. (pred 1,3-1,0 miliony let) S.
daphaenodon se Siti do vychodni Asie a S. coronatus vznika v zapadni Evropé. C. (pfed 1,0-0,8 miliony
let) Od evropské populace se oddéluje S. antinorii a S. araneus sensu stricto. Jizni migrace jejich predki
vede k introgresi do mitochondridlni DNA S. satunini na severu Kavkazu (Cervena Sipka). Podobné
migrace S. coronatus na Pyrenejsky poloostrov vede k introgresi do chromozomu Y S. granarius (hnéda
Sipka). D. (od 0,8 milionl let) S. araneus sensu stricto expanduje na sever, zdpad a vychod. Na
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Pyrenejském poloostrové pronikd do mitochondridlni DNA S. granarius (¢ervena Sipka). Pro jasnost
byla vynechana distribuce S. coronatus. (prevzato z Mackiewicz et al. 2017)

Pfiblizné pred 2,2 miliony let se euroasijska skupina Sorex araneus rozsifovala jako
zapadni a vychodni linie, existujicim potomkem linie zdpadni mlze byt S. granarius, dnes
omezeny pouze na Pyrenejsky poloostrov, zatimco vychodni linie dala pozdéji vznik S.
tundrensis a S. asper. S. tundrensis byl vice evolucné Uspésnéjsi, protoze obyval celou vychodni
palearktickou oblast a stéhoval se i na Aljasku pres Beringlv priliv, jeho predkem muze byt S.

runtonensis (Mackiewicz et al. 2017).

Pfiblizné pred 2 miliony let se objevily dalsi asijské a evropské linie (Obr. 6). Prvni se
vyvinul S. daphaenodon, ktery se rozsifil do stfedni a vychodni Asie. Evropska populace se
rozsitila priblizné pred 1,6-1,3 miliony let na linie S. satunini a S. coronatus. S. coronatus
obsadil Pyrenejsky poloostrov a kfizil se se S. granarius. Pfed 990 tisici lety se ddle oddélily od
predkl evropské druhy S. antinorii a S. araneus sensu stricto. S. antinorii omezil svou distribuci
na Apeninsky poloostrov. Populace predkd soucasného S. araneus sensu stricto
pravdépodobné obyvala vychodni Evropu, ze které se dale Sifila na sever, zapad a jih Evropy a

do zdpadni a stfedni Asie (Mackiewicz et al. 2017).
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3. Fosilni zaznam skupiny Sorex araneus

Shora uvedené intepretace historie skupiny Sorex araneus se do znacné miry odviji z
vysledkll molekularné fylogenetickych analyz a obecnych poznatkll o historii nejmladsi
geologické minulosti (Polly 2019). Jejich konfrontace s realnym fosilnim zaznamem tyto
hypotézy v nejednom sméru sice vyrazné upresnuje, soucasné vsak pfipomina nemala uskali,
kterd s interpretaci fosilniho zaznamu této skupiny souvisi (Markova & Puzachenko 2018, Polly

2018).

Tab. 1: Pfehled poctu fosilnich lokalit nalezenych druhl rodu Sorex z oblasti ¢lenskych statd EU a byvalé
Ceskoslovenské republiky z doby pliocénu a pleistocénu. (vytvoieno pomoci Gidajd z Rzebik-Kowalska
1998)

Sorex araneus group MN14-16 MN17 MN17 Q1-Q2 Q1-Q2 Q3 Q3 Q4
EU EU CZ+SK EU CZ+SK EU CZ+SK EU

Sorex bor Reumer, 1984 7 4

Sorex fejfari HoracCek et Lozek, 1988 9

Sorex runtonensis Hinton, 1911 5 36 7 18 4 3

Sorex hundsheimensis Rabeder, 1972 1

Sorex subaraneus Heller, 1958 2 3 18 1

Sorex macrognathus Janossy, 1965

Sorex cf.araneus Linnaeus, 1758 1 1 1 7

Sorex araneus Linnaeus, 1758 4 1 21 5 118

Celkem lokalit (264 EU + 104 CZ-SK) 9 12 9 44 8 71 10 128

Fosilni zdznam skupiny Sorex araneus je pfinejmensim v Evropé velmi bohaty. Jak
ukazuje soupis ndlezl sestaveny Rzebik-Kowalskou (1998) jde o doklady z témér 300 lokalit z
celého Useku pliocénu a pleistocénu (Tab. 1). Formy, které lze jednoznacné identifikovat se
sou€asnym Sorex araneus jsou omezeny na Usek stfedniho a mladsiho pleistocénu véetné
pocetnych nalez(i z mnozstvi holocennich sérii (Rzebik-Kowalska 1998). Ve starsim pleistocénu
je zaznam skupiny omezen na drobnéjsi formu Sorex runtonensis Hinton, 1911 popsanou z
britské lokality Upper Fresh Water Bed of West Runton. K ni je pfifazovana vétsSina dokladd ze
staropleistocennich nalezist celé Evropy véetné Spanélska, Italie a Recka (Rofes et al. 2016,
Kotsakis et al. 2003). Velikostnimi charakteristikami tato forma odpovida recentnim druhim
S. tundrensis a S. samniticus, s nimiz je alternativné ztotozriovana (Osipova et al. 2006).

Soucasné vsak nelze vyloudit, Ze Sorex runtonensis predstavuje kmenovou linii skupiny Sorex
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araneus (Horacek 1985, Polly 2019). Pestré spektrum alternativnich interpretaci forem
skupiny Sorex araneus ze staropleistocennich nalezist a starsiho stfedniho pleistocénu Evropy
(S. kennardi, S. araneoides, S. helleri, S. subaraneus, S. hundsheimensis, S. macrognathus atd.),
zCasti synonymizovanych se S. runtonensis, z¢asti chapanych jako specifické fosilni taxony,
naznacuje rozsah nejasnosti spojenych s analyzou fosilniho zaznamu této skupiny. Ve vétsiné
paleontologickych praci chybi podrobnd fenotypova analyza a rozbor znakové variability
konfrontovany s charakterem fenotypové dynamiky soucasnych druhl. Klicovymi
diskriminacnimi znaky z(0stava pak celkova velikost odlisujici stfedo- a mladopleistocenni
populace, rdmcové odpovidajici pomérim recentniho druhu, od staropleistocennich dokladu
formalné prifazovanych k druhu S. runtonensis (Rzebik-Kowalska 1998). Horacek (1985)
ukazuje, Ze v pribéhu starSiho pleistocénu lze v ramci populaci S. runtonensis sledovat
prabéiné zvétSovani télesné velikosti, paralelni se zvétSovanim télesné velikosti u
syntopickych forem podrodu Drepanosorex. Nejmensi forma, charakterizujici pocatek
pleistocénu (biozdna MN17), popsanad jako Sorex fejfari Horacek & Lozek, 1988, je chdpana
jako bazalni ¢len této vyvojové linie. Zminéni autofi predpokladaji v analogii s rozsahlymi
fenotypovymi prestavbami jinych taxon( na hranici starsiho a stfedniho pleistocénu vznik
fenotypu Sorex araneus sensu stricto z lokalnich Evropskych populaci Sorex runtonensis a
uvedenou hypotézu dokladaji znaénym rozsahem fenotypové dynamiky v mimoradné
bohatém materidlu souvislého vrstevného sledu zavére¢ného cyklu starSiho pleistocénu z
lokality Konéprusy C 718 (ca 1500 jedinct). Fenotypova diversita forem skupiny Sorex araneus
ze stfedoevropskych lokalit starSiho stfedniho pleistocénu (S. hundsheimensis, S.
macrognathus, S. helleri atd.) naznacuje excesivni radiacni dynamiku v tomto useku (Horacek

& Lozek 1988).

Povaha vyvojovych zmén skupiny Sorex araneus ve starSim a stfednim pleistocénu je v
kazdém pripadé otazkou mimoradné nejasnou, jejiz rozreSeni predpoklada velmi podrobnou
analyzu vsech dostupnych dokladd aplikaci jednotnych technik morfometrické analyzy. Jako
modelové studie ukazujici vhodny metodicky aparat se naskytaji napf. prace Osipové et al.
(2006) operujici s 58 metrickymi proménnymi (Obr. 7) a Pollyho (2003, 2005) s aplikaci technik
geometrické morfometriky mandibuldrnich molar( a komplexnim aparatem multivariacni

statistiky (Obr. 8).
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Obr. 7: Schéma mandibuldrniho méreni u Soricidae. (prevzato z Osipova et al. 2006)
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0.5 mm

Obr. 8: Prvni spodni molar Sorex araneus ukazujici umisténi deviti orientacnich bodd na korunce.
(pfevzato z Polly 2003)

DalSim tématem, pro néjz predstavuje fosilni zaznam klicovy zdroj objektivni
informace, je aredlova a populacni historie skupiny Sorex araneus v souc¢asném glacialnim
cyklu (Viselsky glacidl + Holocén). Material, ktery je k dispozici ze stfedni Evropy, ukazuje
prabéiné prezivani glacialu v radé mikrorefugii (souvisle doloZzeno napt. ve vrstevném sledu
jeskyné Dzerava) vcetné lokalit na povrchu horskych ledovcl, vie ve Vysokych Tatrach
(Horacek 2015, Horacek et al. 2015), a rapidni expansi od pocatku holocénu. Nakolik tyto
procesy provazi specifické fenotypové zmény a jaka je jejich korespondence s fenotypovymi
charakteristikami jednotlivych chromozomalnich ras (srv. Polly 2003, Polly et al. 2013) neni

dosud znamo.

Uvedend témata jsou tématem pfipravované diplomové prace.
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Zaver

Skupina Sorex araneus, predstavujici jednu z dominantnich sloZek savcich spolecenstev
palearktické oblasti, vykazuje celou fadu ojedinélych vlastnosti predznamendvajicich jeji
mimoradnou adaptivni dynamiku. Jde o skupinu jejiz vyvoj probihd v podminkach
dramatickych klimatickych a environmentalnich zmén ¢tvrtohorni minulosti, jeji specifika Ize
chapat jako pfimy duisledek souvisejicich pfizplsobeni. Historii skupiny podrobné zohlednuji
Cetné molekuldarné genetické a cytotaxonomické analyzy. Bohaty fosilni zaznam, ktery je k
disposici, byl nicméné zohlednén v mnohem mensim rozsahu, jeho podrobné analyze aplikaci

kvantitativnich srovndvacich technik bude tfeba vénovat soustfedénou pozornost.
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