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Abstrakt

Tato prace se zabyva omezenim reprodukce u hlodavct z ¢eledi Muridae, konkrétné se pak zamétuje na
supresi reprodukce zplisobenou socialnimi interakcemi mezi jedinci t€hoz druhu a v rdmci jedné socialni
skupiny. Cilem literarni reSerSe je na piikladu rodd Calomys, Microtus, Mus a Meriones zjistit, jaké
mechanismy omezeni reprodukce se v ¢eledi Muridae vyskytuji. V diskuzi je pak rozebran vliv rozdilné
ekologie, socialniho uspofddani a mezipohlavni rozdily. Mezi zpiisoby omezeni reprodukce spojené
s vnitrodruhovymi interakcemi patii naptiklad zpomaleni pohlavniho dospivani juvenilnich jedinci, regulace
poctu rozmnozujicich se samic, tabu incestu, infanticidni chovani, nebo Bruce efekt. Omezeni reprodukce se
Casto projevuje ve vyssi mife u samic, priCemz samice maji také veétsi vliv na supresi reprodukce jinych jedinci
obou pohlavi. Prestoze ¢eled’ Muridae predstavuje velmi diverzifikovanou skupinu co do ekologie a socialnich
usporadani, tato prace doklada univerzalitu mechanismti omezeni reprodukce napii¢ jednotlivymi druhy
spojenou zpravidla s vyhybanim se inbreedingu. Druhy se mezi sebou nicméné 1i§i mnozstvim a komplexitou
mechanismil omezeni reprodukce, které se u nich uplatiuji. V neposledni fadé se zabyvam otazkou, zda mize
mit omezeni reprodukce i pozitivni pfinos pro suprimovaného jedince. Z analyzy zkoumanych druhti vyplyva,

ze omezeni reprodukce miize byt adaptivni i pro suprimovaného jedince, pokud uvazime ekologii a socialni

usporadani daného druhu.
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Abstract

The thesis deals with suppression of reproduction in rodents of the family Muridae. Specifically, it focuses
on reproductive suppression caused by social interactions between individuals of the same species and within
a social group. The aim of the literature review is to summarize mechanisms of reproductive suppression found
in the family Muridae, using examples from the genera Calomys, Microtus, Mus, and Meriones. In the
discussion, the influence of ecology, social system, and sex is considered. As mechanisms of reproductive
suppression, I found the delayed sexual maturation of juveniles, regulation of the number of breeding females,
incest taboo, infanticide, or Bruce effect to be frequently reported. Concerning sex, females are more often
suppressed in their reproduction and at the same time, they also more often suppress other individuals of either
sex. Although the family Muridae represents a very diversified group in terms of ecology and social systems,
the thesis demonstrates universality of reproductive suppression mechanisms across species. | suggest this
could be attributed to widespread adaptations with the common goal to prevent inbreeding. Nonetheless,
species can still differ in the number and complexity of reproductive suppression mechanisms. I further discuss
whether reproductive suppression can also have an adaptive value for the suppressed individual or whether it
is rather a making-the-best-of-a-bad-situation scenario. I concluded that individuals could benefit from

suppressed reproduction depending on the species ecology and social system.
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1. Uvod

Existuje velké mnozstvi druht hlodavei, pficemz u riznych skupin nalezneme riznou ekologii, zivotni
strategie a riiznd socidlni usporadani. Muze se jednat o samotarsky zijici druhy i druhy zijici v po€etnych
skupinach. Zvlastnosti mezi savci obecné jsou pak ryposi, ktefi se vyznacuji pro né specifickym
komplexnim eusocidlnim uspofaddnim (Bennet 1994, Jarvis 1981). Skupinové zijici zivo€ichové mezi
sebou museji né&jakym zplisobem komunikovat a interagovat, at uz pifimym kontaktem, c¢i
prostiednictvim chemosignald. S rozdilnym socidlnim uspofadanim jsou spojeny rtuzné reprodukéni
strategie. Piedevsim u socialné zijicich Zivoc¢icht je dilezité urcit, ktefi jedinci se v danou reprodukéni

sezonu budou rozmnozovat a ktefi ne. Vyvinuly se proto rizné zpisoby omezovani reprodukce.

V minulosti bylo popsano nékolik mechanismt, prostiednictvim kterych k omezeni reprodukce
dochazi. Ptfestoze jsou nékteré mechanismy popsany velmi dobie (velkd cast studii se zamétuje
predevsim na proximatni mechanismy), relativné méné pozornosti bylo vénovano tomu, jaké dusledky
ma toto chovani pro interagujici zvifata z hlediska fitness. Tradi¢ni pohled tika, Ze pro jedince, u kterého
k potlaceni reprodukce dochazi, omezeni reprodukce nema vyznamnou evolucni vyhodu a jedna se spise
o ,,making the best of a bad job* situaci. Na ptikladu n€kolika mala druhti se vSak povedlo ukézat, ze
docasné omezeni reprodukce mize byt z hlediska celozivotniho fitness skutecné vyhodnou strategii

(napt. Acrocephalus sechellensis, Komdeur 1992).

Cilem této prace je shrnout poznatky o zplsobech omezeni reprodukce u nékterych druhi z Celedi
Muridae, porovnat je mezi sebou a zjistit, do jaké miry se li§i. Zaméfim se pfitom pouze na zpUsoby
omezeni reprodukce spojené konkrétné s interakcemi mezi jedinci téhoz druhu a v ramci jedné socialni
skupiny, pficemz za socialni skupinu je povazovan i reproduktivni par, nebo pouze jeden dospély jedinec
s potomky. Zejména mé pak zajima, jakou funkci ma omezeni reprodukce v ramci ekologie, socialniho

a reprodukcéniho uspofadani daného druhu.
Vyzkumnym cilem této prace je nalézt odpovédi na nékolik hlavnich otazek:

1. Jaké zpisoby omezeni reprodukce spojené s vnitrodruhovymi interakcemi u celedi Muridae

pozorujeme?
2. Lisi se mezi sebou druhy v tom, které zptisoby suprese reprodukce se v ramci druhu uplatiu;ji?

3. Je jedno pohlavi vice reprodukéné suprimované nez druhé? Suprimuje jedno pohlavi reprodukci

nékterych ¢lent skupiny vice nez druhé?

4. Muze byt potlaceni reprodukce vyhodné také pro suprimovaného jedince?



2. Vybér ,,modelovych* druhi

Celed Muridae piedstavuje velmi podetnou skupinu zahrnujici zhruba 850 druhd ve 150 rodech
(Burgin et al. 2018). Bohuzel o fad¢ téchto druhii neni dostupny dostatek informaci tak, aby mohly byt
obsazeny v této praci, vybrala jsem proto jen n¢kolik ,,modelovych® druht, na které se v této praci
zamétuji. Jedna se o druhy Calomys venustus, Calomys musculinus, Microtus ochrogaster, Microtus

pennsylvanicus, Mus spicilegus a Meriones unguiculatus.

Tyto druhy jsem vybrala podle nékolika zakladnich kritérii tak, aby ptfedstavovaly riizna socialni
uspotradani a reprodukéni strategie a zaroven aby byly zahrnuty riizné vyvojové linie v ramci Celedi
Muridae (viz Obr. 1). Dulezitym kritériem byla dostupnost literatury — vybrany byly takové druhy

zahrnujici pfimé manipulacni experimenty na dané téma.
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Obr. 1: Fylogeneticky strom eledi Muridae sestaveny na zékladé analyzy jaderné DNA. Sipky oznaéuji vybrané

,modelové*“ rody. Cisla ve schématu zde nejsou podstatna. Pievzato z Jansa & Weksler 2004



3. Calomys

Calomys musculinus, Calomys venustus

Druhy Calomys musculinus a C. venustus jsou si v mnohém velmi podobné. Oba druhy se vyskytuji
vJizni Americe, konkrétné v argentinskych pampach, patii mezi nejhojnéjsi druhy hlodavci
v hrani¢nich tzemich mezi zemédélsky vyuzivanymi oblastmi agrarnich ekosystémt v Argentiné
(Busch et al. 2000, Simone et al. 2010). Zd4 se, Ze maji také velmi podobné zakladni rysy socidlniho

usporadani a reprodukénich strategii.

Jedna se o druhy s promiskuitnim paficim systémem, bez paternalni péce o potomstvo (Priotto et al.
2002, Steinmann et al. 2009). Sommaro s kolegy (2015) dokonce v piirodnich populacich C. musculinus
zaznamenali vysokou miru vicenasobného otcovstvi v jednom vrhu (dany vrh zplodilo vice samct), coz
dokazuje promiskuitu samic. Oba druhy vykazuji vysoky reproduk¢ni obrat, béhem rozmnoZzovaci
sezony se muze vystiidat i nékolik generaci, pfi¢emz dospéli jedinci prezivaji maximaln€ jednu zimu.
Popula¢ni hustota se béhem roku méni, nejnizsi byla zaznamenana béhem zimy, piky nejvyssi populacni
hustoty pak nastavaji béhem rozmnozovaci sezony, kdy odrazeji néstupy jednotlivych kohort mlad’at

(Chiaperro et al. 2016, Mills et al. 1991, Polop et al. 2005, Steinmann et al. 2009).

Teritorialnim pohlavim jsou zde samice, jejichz domovské okrsky se zejména v obdobi rozmnozovani
nepiekryvaji s domovskymi okrsky jinych samic, ale mohou mit piekryvy s domovskymi okrsky
nékolika samci. Jedna se tedy o intrasexudlni agresivitu a teritorialitu samic (Priotto et al. 2002,
Steinmann et al. 2009). Promiskuita a intrasexudlni teritorialita samic by mohly byt chapany jako
mechanismus obrany proti infanticidé jinymi reprodukéné aktivnimi samicemi a samci, ktefi se sice
s danou samici pafili, ale nezplodili dané potomky (Coda et al. 2011). Sommaro s kolegy (2010) zjistili,
ze samice C. musculinus jsou teritorialni a udrzuji si sva izemi bez ohledu na vysi populacni hustoty.
Domnivaji se tedy, Ze pii vyssi populacni hustoté mohou dospélé reproduktivni samice omezovat

reprodukeci jinych samic tim, Ze jim brani v obsazeni vlastniho izemi vhodného pro reprodukci.

Samci naproti tomu nebyvaji teritoridlni a jejich domovské okrsky mohou mit presahy s domovskymi
okrsky vice jedincti obou pohlavi (Priotto et al. 2002, Steinmann et al. 2009). Steinmann a Priotto (2011)
nicméné ve své studii v polopfirozenych podminkach zjistili, ze samci C. musculinus mohou také
vykazovat intrasexualni agresivitu a teritorialitu, a to v pfipad¢ vysoké hustoty samcd, a naopak nizké
hustoty samic, kdy jsou samci nuceni vice soupefit o dostupnost samic vhodnych k pafeni. Toto
potvrdila i Steinmann s kolegy (2006 a), v jejich studii byly domovské okrsky samcu pii nizké hustoté
samic mensi, s mensimi presahy s jinymi samci, coz naznacuje vyS$si agresivitu a teritorialitu mezi samci.
Pti nizké hustoté samct se projevuje opacny efekt, domovské okrsky samct jsou vétsi, pravdépodobné

pro maximalizaci pfistupu k co nejvétsSimu mnozstvi receptivnich samic (Steinmann et al. 2006 b).



3.1. Vliv dospélych jedincii na rozmnoZovani juvenilnich jedincu

Nekteré studie zahrnujici Calomys venustus a Calomys musculinus se v minulosti zabyvaly tématem
omezeni reprodukce juvenilnich jedinci v disledku ptisobeni dospélych reprodukéné aktivnich jedinci.
Nekolik takovych studii zde predstavim. Tyto studie se zaméiuji na ovlivnéni reprodukce juvenilnich
jedinct narozenych na zacatku rozmnozovaci sezony, jedna se tedy pouze o prvni kohortu. Autoii se
nezabyvaji naptiklad tim, jaky vliv mohou mit pohlavné dospéli jedinci narozeni na zacatku

rozmnozovaci sezony na juvenilni jedince narozené v pozdéjsi fazi reprodukéniho obdobi.

3.1. 1. Calomys venustus

studie I: Priotto s kolegy (2006) si ve své studii pokladali otazku, zda dospéli reprodukéné aktivni
jedinci C. venustus, ktefi se narodili na konci pfedchozi reprodukéni sezony a prezili zimu (dale
oznacovani jako ptezimovani jedinci) ovliviiuji reprodukei juvenilnich jedincti narozenych na zacatku
rozmnozovaci sezony (oznaceni jako prvni kohorta). Experiment probihal ve ctyfech venkovnich
vybézich o rozloze ¢tvrt hektaru, pri¢emz dva vybéhy byly vzdy pouzity jako experimentalni a dva jako
kontrolni. V kazdém vyb&hu bylo umisténo Sest uzavienych hnizd, do kazdého z nich byl na zacatku
rozmnozovaci sezony umistén par dospélych piezimovanych jedincli, odchycenych v okruhu tficeti
kilometrd od mista experimentu. Experiment trval dva roky, v jednom roce byli z experimentalnich
vybéhti bezprostfedné po narozeni mlad’at prvni kohorty odebrani vSichni pfezimovani samci,
v nasledujicim roce byl experiment zopakovan s nové odchycenymi piezimovanymi jedinci s tim
rozdilem, Ze tentokrat byly aZ po odstavu mladd’at odebrany piezimované samice. V kontrolnich
vybézich byla mlad’ata ponechdna s pfezimovanymi jedinci obou pohlavi. Po odstavu mlad’at byla
hnizda oteviena, aby z nich jedinci mohli dispergovat dal do vyb&hu. V prabéhu experimentu byli
juvenilni jedinci z prvni kohorty opakované odchytavani do pasti a nasledné byl zjistovan jejich
reprodukéni stav podle vnéjSich fyziologickych znaki, popfipadé vaginalnich stérti. Juvenilni samice
byly rozdéleny do tii ,,reprodukcnich kategorii“: pohlavné nedosp€lé samice (uzaviena vagina nebo bez
vaginalnich stérti potvrzujicich estrus), pohlavné dospélé ale reprodukcné neaktivni (oteviena vagina,
estralni vaginalni stéry, ale bez znamek btezosti nebo laktace) a pohlavné dospélé a reprodukéné aktivni
(znamky bfezosti nebo laktace). Samce pak autofi rozdélovali pouze do dvou skupin: reprodukéné
neaktivni (abdominalni poloha varlat) a aktivni (skrotalni poloha varlat). V pribéhu studie ale zjistili,
ze skrotalni poloha varlat nemusi znamenat, Ze je dany samec zaroven reprodukéné aktivni, nenalezli
ale zpusob, jak s jistotou uréit, Ze se jedna nejen o pohlavné dospélého, ale zaroven i o reprodukéné
aktivniho samce. V piipad¢, ze byl tentyz jedinec odchycen tiikrat za sebou a zaroven alespon dvakrat
v jiné ¢asti vyb&hu, byl oznaen za jedince, ktery neni schopny se ve vyb&hu usadit a byl vyjmut z

experimentu.

Populacni hustota se v obdobi v nepfitomnosti pfezimovanych samcti ani samic neliSila mezi
experimentalnimi a kontrolnimi vybéhy, coz umoznilo zkoumat reprodukci mladych jedinct bez

zéavislosti na populacni hustoté. V obou typech vybéht byly v pribéhu rozmnozovaci sezony
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zaznamenany vykyvy populacni hustoty souvisejici s tim, jak se postupné stiidaly jednotlivé kohorty

mlad’at.

V nepfitomnosti piezimovanych samci bylo v experimentlnich vybézich na zacatku rozmnozovaci
sezony zaznamenano celkové vice pohlavné nedospélych a dospélych, ale reprodukéné neaktivnich
juvenilnich samic nez pohlavné¢ dospélych a zaroven reprodukcéné aktivnich. V nepfitomnosti
prezimovanych samct se juvenilni samice C. venustus stavaly reprodukéné aktivnimi v pozd€jsim véku,
nez kdyz byli pfitomni i dospéli pfezimovani samci, ackoli nastup pohlavni dospélosti nebyl

odstranénim ptezimovanych samciti ovlivnén (viz Obr. 2).
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Obr. 2: Pozd¢jsi reprodukéni aktivace juvenilnich samic C. venustus v nepfitomnosti pfezimovanych samcii ve

studii Priotto et al. 2006.

Po odstranéni prezimovanych samic bylo naopak v experimentdlnich vybézich na zacatku
rozmnozovaci sezony celkové vice reprodukéné aktivnich mladych samic nez samic ostatnich dvou
skupin, coz dle mého nazoru naznacuje, ze dospélé reproduktivni samice omezuji pocet mladych
reproduktivnich samic. Nacasovani pohlavniho dospivani a reprodukéni aktivace juvenilnich samic se
po odebrani pfezimovanych samic neliSilo mezi experimentalnimi a kontrolnimi vybéhy. Juvenilni
samice se zde stavaly reprodukéné aktivnimi diive nez v experimentu bez dospélych prezimovanych
samcu. Tento fenomén je podle autort této studie mozno vysvétlit dvéma zptisoby. Prvnim moznym
vysvétlenim je, ze se juvenilni samci z prvni kohorty stavaji reprodukéné aktivnimi pozd€ji nez samice
a na zaCatku rozmnozovaci sezony nejsou schopni aktivovat reprodukci juvenilnich samic, ackoli jsou
jiz pohlavné dospéli (podle pozice varlat umisténych ve skrotalni pozici). Pokud toto plati, jsou pro
aktivaci juvenilnich samic na zacatku rozmnozovaci sezony potieba pfezimovani samci, v jejich
nepfitomnosti pak zacinad reprodukéni aktivita samic z prvni kohorty pozdéji, az po aktivaci samci
zprvni kohorty. Druhym mozZznym vysvétlenim by mohlo byt, Ze pfezimované samice omezuji
reprodukci juvenilnich samic. Samice tohoto druhu se vyznacuji intrasexualni teritorialitou a tim padem

by se dalo predpokladat, ze dospélé reprodukéné aktivni samice budou omezovat reprodukci juvenilnich



samic (avsak nikoli oddalenim pohlavniho dospivani, protoze to nebylo ovlivnéno). Kdyby toto platilo,
mladé samice by se podle autord této studie v nepfitomnosti pfezimovanych samic mély stat

reprodukéné aktivnimi v diivéjSim veku, to se ale nepotvrdilo.

Na mladé samce a jejich reprodukci odstranéni dospélych pfezimovanych samct ani samic nemélo
vliv. Zda se, Ze se juvenilni samci C. venustus narozeni na zacatku reprodukéni sezony stavaji
reproduk¢éné aktivnimi pozdé€ji nez juvenilni samice, neni ale zndim mechanismus tohoto fenoménu. Nez
se juvenilni samci z prvni kohorty stanou reproduk¢né aktivnimi, velka ¢ast prezimovanych samcti mizi
(Priotto & Polop 2003), nemuseji tedy mezi sebou soupefit o pristup k samicim, tudiz omezeni

reprodukce samci z prvni kohorty prostfednictvim piezimovanych samecti ziejmé neni potieba.

studie II: Priotto s kolegy (2010) se ve své studii zabyvali vlivem dospélych piezimovanych samci C.
venustus na celkovou populaci tohoto druhu. Experiment byl proveden stejnym zptisobem jako v roce
2006 (Priotto et al. 2006), avSak v tomto piipadé byli z experimentalnich vyb&hti odstrafiovani pouze
piezimovani samci, nikoli samice. Odstranéni t€chto samcti nemélo vliv na pfezivani ostatnich jedincd
(jak potvrzuji 1 Priotto & Polop 2003). V experimentalnich vybézich bez piezimovanych samct byl
zaznamenam nejvyssi populaéni prirtstek pozdéji (1€to) nez v kontrolnich vybézich (jaro), ale na konci
rozmnozovaci sezony se populacni rustové rychlosti v experimentalnich a kontrolnich vybézich
vyrovnaly. V kontrolnich vybézich také diive zacal ,,ndbor* mladych jedinct. To ukazuje, Ze
v kontrolnich vybézich v pritomnosti pfezimovanych samcti zacala reprodukce diive (konkrétné o 20
(Priotto et al. 2006), ze na zaCatku rozmnozovaci sezony jsou pro aktivaci reprodukce samic dtleziti
pfezimovani samci. Samice zacinajici se rozmnozovat hned na zacatku rozmnozovaci sezony podle
téchto autord umiraji dfive v reprodukéni sezoné v disledku fyzického vycCerpani spojené¢ho s
reprodukeci, coz vyvazuje piiznivy efekt prezimovanych samct na reprodukci a populaéni rist na zacatku

rozmnozovaci sezony.

3.1.2. Calomys musculinus

Sommaro s kolegy (2009) se také zabyvali reprodukei juvenilnich jedinct z prvni kohorty na zacatku
rozmnozovaci sezony a zjistovali, jaky efekt na jejich reprodukci maji dospéli jedinci z ,,rodiCovské
generace. V tomto piipadé byl ale predmétem zdjmu druh Calomys musculinus, se zaméfenim na
reprodukci pouze juvenilnich samic. Tento experiment byl provadén stejnym zplsobem jako vyse
uvedeny experiment provedeny Priottem a jeho kolegy (2006), stim rozdilem, Ze mlad’ata byla
odchovana v laboratornich podminkach a po jejich odstavu byla i s rodi¢i umisténa do vybéhil. Nejprve
byla kazda rodinna skupina umisténa do jednoho uzavieného hnizda, které bylo nasledné po tfech dnech

otevieno, aby jedinci mohli dispergovat dal do vybéhu.



Populacni hustota se opét neliSila mezi experimentalnimi a kontrolnimi vybchy ani v neptitomnosti
dospélych samci, ani dospélych samic. V kontrolnich i experimentilnich vybézich se meénila

v zavislosti na ro¢nim obdobi.

Nacasovani pohlavniho dospivani ani reprodukéni aktivace nebylo ovlivnéno vyjmutim dospélych
samci, avSak v nepfritomnosti dospélych samcti bylo v experimentalnich vybézich celkové méné
reprodukéné aktivnich juvenilnich samic nez pohlavné dospélych neaktivnich, bylo tedy ovlivnéno
zastoupeni reprodukéné aktivnich juvenilnich samic. Naproti tomu po odstranéni dospélych samic na
zacatku rozmnozovaci sezony pirevladaly pohlavné dospélé a zaroven reprodukéné aktivni juvenilni

samice.

Nacasovani reprodukcéni aktivace juvenilnich samic se neliSilo ani mezi kontrolnimi a
experimentalnimi vybe&hy bez dospélych samic. Reprodukéni aktivita mladych samic ale v obou typech
nejedna o rozdil mezi experimentalnimi a kontrolnimi vybéhy, ale mezi jednotlivymi reprodukénimi
sezonami, pfipisovala bych toto rozdilnym experimentilnim podminkdam spojenym napiiklad

s rozdilnym pocasim v téchto letech.

Stejné jako ve studii zahrnujici C. venustus (Priotto et al. 2006), ani zde odstranéni dospélych jedinct
ani jednoho pohlavi neovlivnilo nacasovani pohlavniho dospivani juvenilnich samic na zacatku
rozmnozovaci sezony. Také v nepfitomnosti dospélych samci prevladaly reprodukéné neaktivni
juvenilni samice nad aktivnimi, zatimco v nepfitomnosti dospélych samic tomu bylo naopak (viz Obr.
3). Oproti zminéné studii (Priotto et al. 2006) zde ale nebyla zaznamenéana pozdéjsi reprodukeni aktivace
juvenilnich samct a potfebna ptitomnost dospélych prezimovanych samci pro aktivaci reprodukce
juvenilnich samic na zacatku rozmnozovaci sezony. V pfitomnosti dospélych samct se ale podle

vysledki obou studii aktivuje vétsi pocet samic.
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Obr. 3: Ptsobeni dospélych reproduktivnich samic C. musculinus na pohlavni dospivani juvenilnich samic.

Pievzato ze Sommaro et al. 2009.



Ani v této studii se tedy nepotvrdil negativni vliv dospélych samic na pohlavni dospivani juvenilnich
samic. Vek pohlavniho dospivani ani reprodukéni aktivace mladych samic zifejmé v nizkych
populacnich hustotdch neni ovlivnén piitomnosti dospélych samic. Inhibi¢ni efekt dospélych samic by
se podle téchto autorti mohl projevit az pii vysSich populacnich hustotach. Fakt, Ze v nepfitomnosti
dospélych samic bylo v experimentalnich vybézich (v této studii i u Priotto et al. 2006) zaznamenano
vice reprodukéné aktivnich juvenilnich samic nez neaktivnich nicméné naznacuje, ze ackoli dospélé
samice neoddaluji pohlavni dospivani juvenilnich samic, mohly by dle mého nézoru jinym zpisobem
omezovat reprodukci mladych samic a regulovat tak pocet rozmnozujicich se samic. Otdzkou ovSem je,
zda je tento pozménény pocet reprodukénich mladych samic opravdu zptisoben neptitomnosti dospélych

samic, nebo naopak pfitomnosti dospélych samcii.

Dle mého nazoru by bylo dobré zopakovat experimenty s odstraiovanim dospélych samic a samct
tak, aby bylo pouzito vétsi mnozstvi experimentalnich i kontrolnich vyb&hti a aby odstranéni dospélych
samci 1 samic probéhlo ve stejny rok a zacalo i koncilo ve stejném obdobi, aby se docililo toho, Ze
budou experimenty probihat za stejnych podminek. Bylo by také vhodné porovnat vysledky mezi
experimenty provedenymi pfi nizké a pii vysoké populacni hustoté. Zarovei by bylo vhodné provést

stejné experimenty u obou vyse uvedenych druhi a porovnat je mezi sebou.



4. Microtus

Microtus ochrogaster, Microtus pennsylvanicus

Z rodu Microtus jsem vybrala dva druhy, které se 1i§i svym zakladnim socialnim uspofadanim, a tudiz

bude dle mého nazoru zajimavé porovnat, jak se odlisuji v aspektech reprodukce a jejiho omezeni.

Oba druhy se vyskytuji v Severni Americe. Druh Microtus ochrogaster nalezneme v
severoamerickych prériich a pastvinach. Oba druhy se mohou vyskytovat na stejnych lokalitach (Getz
et al 1987, Krebs 1977), avsak zda se, ze druh M. pennsylvanicus preferuje spise stanovisté s vyssim
vegetacnim pokryvem, zatimco M. ochrogaster se vyskytuje spiSe na susSich stanovistich s niz§im

vegetacnim pokryvem (Zimmerman 1965).

Microtus ochrogaster je fazen mezi monogamni druhy (Getz & Hofmann 1986, Getz et al. 1987),
zatimco Microtus pennsylvanicus mezi druhy promiskuitni (Getz et al. 1987). Jedinci druhu Microtus
ochrogaster vytvafi monogamni pary samec-samice, kde oba jedinci z paru Ziji ve spole¢ném hnizdé¢, a
i samec se podili na stavbé hnizda a péci o potomky (Bamshad & Novak 1992, Getz & Hofmann 1986,
Gruder-Adams & Getz 1985). Naproti tomu samice Microtus pennsylvanicus jsou vuci samctim

agresivni a zabrafuji jim v pfistupu do hnizda s mlad’aty (Bamshad & Novak 1992).

Skupiny zahrnujici monogamni par a jeho filopatrické potomky jsou u Microtus ochrogaster nalézany
po cely rok. Zejména na zimni obdobi, kdy je pozastavena nebo alespon sniZzena reprodukce, zistava
vice potomku v ,,matetském* hnizd¢ a k témto skupinam se mohou ptidavat i dalsi nepiibuzni dospéli
jedinci. Komplexnégjsi jednotky Citajici vétsi pocet dospélych jedincii se vyskytuji pfevazné v zimné,
mimo reprodukéni sezonu a pfi vysokych populacnich hustotdch (Getz & Hofmann 1986, Getz et al.
1987, Gruder-Adams & Getz 1985, Krebs 1977). 1 Microtus pennsylvanicus se na podzim piestava
rozmnozovat (Krebs 1977, Madison et al. 1984) a vytvaii nékolikaclenné skupiny, které mohou
zahrnovat samice s juvenilnimi jedinci, ale i samce. V téchto skupindch také mohou byt i neptibuzni
jedinci (Madison et al. 1984), av§ak mladé samice maji ziejme vétsi Sanci na zaclenéni do skupiny nez
samci. Vznikaji tak skupiny sloZené spiSe z n€kolika samic a jejich potomkd. S timto souvisi i fakt, ze
samice tohoto druhu byvaji filopatrické, zatimco samci spise disperguji (Ferkin 1988). Mal¢ socidlni
skupiny nebo dvojice samic Microtus pennsylvanicus mohou pfetrvat azZ na zacatek rozmnozovaci
sezony (jaro), kdy mohou samice vychovavat mladé ve spole¢ném hnizdé (McShea & Madison 1984).
Bamshad a Novak (1992) v laboratornich podminkach pozorovali, jak samice ve spoleéném hnizd¢
kojily nejen vlastni mlad’ata, ale i mlad’ata jiné samice. Pozd¢ji v reprodukéni sezoné uz skupiny a
dvojice reproduktivnich samic nejsou patrné, samice v rozmnoZovaci sezoné nevytvareji nové skupiny

a byvaji teritorialngjsi (McShea & Madison 1984).



Filopatri¢ti potomci Microtus ochrogaster se podileji na udrzb¢ hnizda, poptipadé péci o své mladsi
sourozence z pozdé€jSich vrhi. Mladi jedinci, ktefi zGstavaji v ,,matetském® hnizd€ se pii nizkych
populacnich hustotach na rozdil od M. pennsylvanicus zpravidla nerozmnozuji, stavaji se reprodukcné
aktivnimi az po disperzi z matefského hnizda a po setkdni s nezndmym samcem. Pfi vysokych
populacnich hustotach se ale v ,,matefském‘ hnizdé¢ miize rozmnozovat vyssi pocet mladych samic

(Getz & Hofmann 1986, Getz et al. 1987, Gruder-Adams & Getz 1985).

4.1. Tabu incestu

Tabu incestu mtize byt povazovano za jeden z mechanismti omezeni reprodukce spojeny se socialnimi
interakcemi mezi jedinci téhoz druhu. Dle mého ndzoru je dilezité rozliSovat mezi tabu incestu a
vyhybanim se inbreedingu. Pfi tabu incestu se uplatiiuji behavioralni zdbrany zabratujici blizce
pfibuznym jedincim v pafeni, zatimco pii zabrafiovani inbreedingu se jedinci mohou pafit, ale

fyziologické mechanismy zabrani produkci potomstva.

4.1. 1. Microtus ochrogaster

studie I: Mcguire a Getz (1981) ve své studii v laboratornich podminkach vyuzili dvé socialni skupiny
sestavajici z blizce pribuznych jedinct. Také sestavovali pary samec-samice ze sourozenci, nebo
neznamych neptibuznych jedinct. Pary byly sestavovany ve véku 21 nebo 70 dni a byly umistény do
mistnosti s pachy piivodni znamé kolonie, s pachy jiné neznamé kolonie, nebo do izolacni mistnosti bez
pachit dospélych reproduktivnich jedinct. Jedinci z nékterych sourozeneckych part byli pied

sparovanim umisténi na osm dni do izolace.

r

V ptibuzenskych skupinach se rozmnozily pouze dve samice z 36, naproti tomu po sparovani tfi samic
s nezndmym reprodukéné zkuSenym samcem se rozmnozily vsechny tfi samice. Také vétSina
sourozeneckych parti se nerozmnozila, avSak u sourozeneckych pard sestavenych po osmi dnech izolace
tomu bylo naopak. Zaroven u sourozeneckych pari sparovanych ve véku 70 dni byla zaznamenana vyssi

mira reprodukce nez u part sestavenych v diiveéjsim véku (21 dni).

Nebyl zaznamenan vliv pachii reproduktivnich jedincti ze znamé kolonie na rozmnozovani mladych
jedinct. Autofi této studie se domnivaji, Ze blizce ptibuzni jedinci se rozpoznavaji na zéklad¢ t€lesnych
pachii. Dale se domnivaji, Ze samice, které rozpoznaji ptibuzného samce u n¢j neocichavaji genitalie a
tim padem od dan¢ho samce neziskaji chemosignaly potiebné k iniciaci reprodukce, které jsou podle
autorti neptenositelné vzduchem. Fakt, Ze se sourozenci po osmi dnech v izolaci rozmnozovali podle

autort této studie naznacuje, Ze po dob¢ stravené v izolaci uz nebyli schopni se navzajem rozpoznat.

V této studii bylo zjistovano, zda jedinci v danych podminkach vyprodukuji vrhy, ale nebylo
sledovano, zda se mezi sebou skutecné pafi. Neni tedy vylouceno, ze nékteré pary se mohly pafit, a
presto nezplodily potomky. To by napovidalo tomu, Ze zde nehraji roli ani tak behavioralni mechanismy

jako spisSe fyziologické zabrany zamezujici blizce piibuznym jedincim zplodit potomstvo. Nicméné
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fakt, Ze po osmi dnech stravenych v izolaci sourozenecké pary byly schopny zplodit potomky dle mého
nazoru napovida tomu, ze by zde opravdu mohly hrat roli behaviordlni mechanismy. To potvrzuji i
Gruder-Adams a Getz (1985), ktefi ve své studii nepozorovali zadné paieni mezi sourozenci ani mezi

potomky a rodici.

studie II: McGuire a Getz (1991) zkoumali vliv neznamych samcti na reprodukci mladych
filopatrickych samic. Ve své studii pouzili rodinné skupiny Microtus ochrogaster, skladajici se
z reproduktivniho paru a dvou rizné starych vrhii. K témto rodinnym skupinam byli pfidavani neznami
samci a bylo zjistovano, jak na n¢ budou reagovat mladé samice, popiipad¢ dalsi ¢lenové skupiny.
K nékterym skupinam byli pfidavani sexualné nezkuseni neznami samci, k nékterym sexualn¢ zkuseni,
k jinym kastrovani, k ¢asti skupin nebyl pfidan Zadny samec. Sexualné zkuseni samci byli také pridavani
ke skupinam, ve kterych chybél otec mlad’at. Ke kazdé skupiné byli vzdy piidavani téi samci v malych
stimula¢nich klecich, nebo tfi prazdné klece po dobu deseti dnti. Umisténi neznamych samci ve
stimulacnich klecich zabranilo volnému pohybu téchto samct po ubikaci skupiny, zaroven se diky
specialnim obojkiim mohli k samctim do stimula¢nich kleci dostat jen mladi jedinci. Kazdy den byla
rano a veCer provadéna patniactiminutova pozorovani, kdy bylo sledovano chovani ¢lend skupiny
prevazné v blizkosti a uvnitf stimulacnich kleci. Po skon¢eni experimentu byly mladé samice ze starSiho

vrhu zabity a podle zndmek biezosti nebo hmotnosti délohy byl zjistovan jejich reprodukéni stav.

Pii behavioralnich pozorovanich bylo zjisténo, Ze mladé samice vétSinou neodichavaly genitalie
rodinnych pfislusniktl, coZ se nezménilo ani po pfidani neznamych samct. Ve vyjimeénych piipadech,
kdy ocichavaly genitalie i rodinnym piislusnikiim provadély toto Castéji u sourozencd nez u rodicu.
VétSina mladych samic zijicich ve skupinach, ke kterym byli pfidavani sexualné zkuseni i nezkuseni
neznami samci se béhem experimentu stala reprodukéné aktivni, zatimco podle hmotnosti délohy zadna
ze samic vystavenych kastrovanym samctm nebo prazdnym stimulacnim klecim nebyla reprodukéné
aktivni. Pafeni bylo pozorovano jen s nezndmymi samci, pfi¢emz samice se vzdy pafila jen s jednim ze
ti pritomnych neznamych samcti. Nebyly pozorovany pokusy otcli o pafeni s dcerami a pokusy bratri

samice vzdy zmafily.

Z vysledkt této studie vyplyva, Ze mladé samice preferuji pareni s neznamymi samci pied Cleny
rodiny. Autofi této studie souhlasi s teorii, ze pro navozeni estru a aktivaci reprodukce mladych
filopatrickych samic jsou zapotfebi pravé neznami samci, zaroven uvedené udaje podle autort
napovidaji tomu, Ze pro aktivaci reprodukce mladych samic jsou zapotiebi chemosignaly pienositelné
pouze pifimym nasogenitalnich ocichavanim. Tyto chemosignaly tedy samice nemohou ziskat od
rodinnych piislusnik. Také fakt, ze samice vystavené kastrovanym neznamym samcim se nestaly
reprodukéné aktivnimi naznacuje, ze pro produkci saméich aktivacnich chemosignalii jsou dilezité

gonadalni hormony.
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Vzhledem k agresivité otci vi¢i neznamym samcim a faktu, Ze nejvyssi pocet mladych
reproduktivnich samic byl ve skupindch bez otcii autofi pfedpokladaji, Ze samci z monogamniho paru
v ptirodnich populacich vyhani ostatni pohlavné dospélé samce z domovského okrsku paru, ¢imz
zamezuji piistupu nezndmych samcti k mladym samicim a nepfimo tak omezuji reprodukci téchto
samic. Pfi vysoké populacni hustot€ otcové zfejme nejsou schopni zahnat vSechny nezndmé samce, ¢imz
se vysvétluje vyssi pocet reproduktivnich filopatrickych mladych samic zaznamenanych pti vysoké

hustoté ve studii Getze a Hofmannoveé (1986). S timto souhlasi i Getz a jeho kolegové (1987).

4. 1. 2. Microtus pennsylvanicus

Bollinger s kolegy (1991) ve své laboratorni studii zkoumali reprodukci mezi sourozenci Microtus
pennsylvanicus. Po odstavu byli juvenilni jedinci chovani ve skupinach se sourozenci, ve véku okolo 30
a 50 dnil byly nahodné sestaveny pary samec-samice zahrnujici sourozence, nebo neptibuzné jedince.

Po celou dobu studie bylo kazdy den zjistovano, zda se pary rozmnozily ¢i nikoli.

Rozmnozilo se vyrazné vyssi procento nesourozeneckych parG oproti sourozeneckym. Veék pfi
sparovani v tomto nehral roli. Zaroven samice ze sourozeneckych pard, které se rozmnozily, mély
mlad’ata celkové v pozdé€jsim véku nez samice z nesourozeneckych parti. Primérna velikost vrhu se
mezi sourozeneckymi a nesourozeneckymi pary neliSila, avSak odstavu se dozivalo vice mlad’at

z nesourozeneckych part.

Vysledky této studie ukazuji, Ze blizce pfibuzni jedinci (sourozenci) se spolu rozmnozuji mnohem
mén¢ Casto nez nepiibuzni jedinci a maji niz8i reprodukéni tspéch. Je dulezité zminit, Ze poCetnost vrhi
byla vyrazné vyss$i u nesourozeneckych parti, avSak mira bfezosti se mezi sourozeneckymi a
nesourozeneckymi pary neliSila, to, jak se domnivam znamen4, Ze se sourozenci tohoto druhu mezi
sebou pafili, samice zabiezla ale nebyla schopna mlad’ata ,,donosit” a vrhnout, coz napovida tomu, Ze
jsou za omezeni reprodukce mezi sourozenci Microtus pennsylvanicus zodpovédné spise fyziologické
nez behavioralni mechanismy. I toto opét potvrzuji vysledky laboratorni studie Gruder-Adams a Getze
(1985), kteti sice u Microtus pennsylvanicus pozorovali n€ékolik ptipadli pafeni mezi sourozenci i mezi

rodici a jejich potomky, avSak po téchto parenich zadna ze samic nevrhla mladé.

4.2. Vliv dospélych reproduktivnich jedinci na pohlavni dospivani

studie I: Rodd a Boonstra (1988) manipulovali s ptirodnimi populacemi M. pennsylvanicus aby zjistili,
zda dospéli reproduktivni jedinci ovlivituji pohlavni dospivani a reprodukci mladych jedinct. Stanovili
pét oblasti, jednu kontrolni (bez manipulaci) a Ctyfi experimentalni. Experimentalni oblasti se liSily
v tom, jaci jedinci z nich byli odstranovani: dospélé reproduktivni samice, dospéli reproduktivni samci,
na podzim odstranéni v§ichni jedinci kromé 50 mladych nereproduktivnich, na jate odstranéni vSichni
jedinci kromé 35. VSichni jedinci, ktefi béhem experimentu imigrovali do experimentalnich oblasti byli

odstranovani. Experiment trval dva roky, v jejichz prub€hu byla do pasti odchytdvana Ziva zvifata a
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nasledné byl podle vnéjsich fyziologickych znakii (poloha varlat, otevienost vaginy, laktace) urcovan

jejich reprodukéni stav.

Rychlost rastu mladych jedinct M. pennsylvanicus se neliSila mezi jednotlivymi oblastmi. V prvnim
roce byla zaznamenéna celkové nizsi hustota populace nez ve druhém roce. V prvnim roce bylo také
vy$si zastoupeni mladych reproduktivnich jedincd. Vyssi hustota dospélych jedinct plsobila negativné
na pohlavni dospivani mladych samic, pii vyssi hustoté¢ dospélych reproduktivnich jedincti bylo
v populaci mensi zastoupeni pohlavng dospélych mladych samic, pricemz veétsi efekt méla ptritomnosti
reproduktivnich samic. U mladych samct tento efekt nebyl patrny. Samice v experimentalnich oblastech
zaroven dospivaly pfi niz§i hmotnosti nez samice v kontrolni oblasti, kde byla vyssi hustota dospélych
reproduktivnich jedincti, v tomto byl rozdil i mezi experimentalnimi skupinami — samice v oblasti
s odstranénymi dospélymi samci a pritomnymi dospélymi samicemi dospivaly pii vyssi vaze. Rychlost
rustu ale nebyla ovlivnéna, to znamena, Ze byl ovliviiovan vék pohlavniho dospivani mladych samic. U

mladych samci toto opét nebylo patrné.

Poznatky o pohlavnim dospivani mladych samcti M. pennsylvanicus v této studii souhlasi i s vysledky
studie Portera a Duesera (1986), ve které dospéli reproduktivni samci neovliviiovali riist a pohlavni

dospivani mladych samct ani pfi vyssich hustotach dospélych samcti.

studie II: Wolff s kolegy (2001) zjistovali, zda maji dospélé reproduktivni samice druhu Microtus
ochrogaster a Microtus pennsylvanicus vliv na rozmnozovani svych dcer v pfitomnosti neznamého
dospélého samce. Oba tyto druhy byly zkoumany ve stejnych experimentalnich podminkach. Byly
vytvoreny dvé experimentalni skupiny. V jedné byla vzdy matka s dcerou, ke kterym byl pfidan
neznamy nepiibuzny samec stary 60-90 dni, ve druhé skupin€ byl samec piidavan k samotné mladé
samici. Samec byl se samicemi ponechan po dobu 60 dni, popiipad¢ krat$i dobu, pokud alespon jedna
samice vrhla a zarovei byla podruhé biezi jiz pred dosazenim Sedesatidenni lhlity. Po dobu experimentu

bylo zjistovano, jestli a kdy samice z obou experimentalnich skupin vrhly mladé.

U Microtus ochrogaster 1 M. pennsylvanicus se s neznamym samcem rozmnozovaly matky i dcery,
dokonce vrhly ve stejnou nebo alespoit podobnou dobu (né¢kolik dni od sebe) ode dne ptidani samce a
vychovavaly mladé spole¢né. Rozdilna doba porodu nebyla ani mezi mladymi samicemi ve dvou
experimentalnich skupinach. VSechna mlad’ata prezila az do odstavu. Vysledky této studie svédc¢i o tom,
7ze matky ani jednoho ze zkoumanych druhli hrabos$i zifejmé v pfitomnosti neznamého samce

neovliviuji reprodukci svych dcer ani oddalovanim pohlavni dospélosti, ani infanticidnim chovanim.

U druhu M. ochrogaster bylo v obou experimentalnich skupinach stejné zastoupeni mladych
rozmnozujicich se samic, avSak u M. pennsylvanicus se rozmnozil o néco vétsi pocet mladych samic
v nepfitomnosti matek (viz Obr. 4). To by dle mého nazoru mohlo znamenat, Ze matky druhu M.

pennsylvanicus omezuji reprodukci svych deer jinym zptisobem, ktery v této studii nebyl odhalen.
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Obr. 4: Vliv dospélych reproduktivnich samic Microtus ochrogaster a M. pennsylvanicus na rozmnozovani

jejich dcer v pfitomnosti nezndmého samce. Pfevzato z Wolf et al. 2001.

4. 3. Vliv stejné starych jedinci na pohlavni dospivani

Batzli a jeho kolegové (1977) prostfednictvim n€kolika experimenti zkoumali vliv jedincti druhu
Microtus ochrogaster a M. pennsylvanicus na rist a pohlavni dospivani sourozencti. Mladi jedinci M.
ochrogaster byli rozdéleni do tii skupin. Nekteti byli chovani samostatné v izolaci bez piistupu vzduchu
s pachy jinych jedincii, dalsi skupina predstavovala jedince chované samostatné, ale s pfistupem pachi
sourozencd, do tfeti skupiny spadali jedinci chovani ve skupinach nékolika sourozenct obou pohlavi.
Ke konci experimentu byli néktefi jedinci sparovani s nezndmym dospélym jedincem. Pro druh M.
pennsylvanicus byly sledovany pouze sourozenecké skupiny zahrnujici nékolik mladych jedinct ve
véku 21 dni — 2 mésice. V prubéhu studie byli jedinci obou druhll pravidelné¢ vazeni a podle
fyziologickych znakd (poloha varlat, otevienost vaginy, poptipadé stav delohy a vajecnikid) byl

zjiStovan jejich reprodukéni stav.

V sourozeneckych skupinach vétSina samic a o néco nizsi podil samcit M. ochrogaster vykazoval
zpomaleny rist, zaroven tyto samice mély uzavienou vaginu a samci méli varlata v abdominalni poloze.
Po sparovani s neznamym dospélym jedincem opacného pohlavi se toto do dvou az tfi tydn zménilo a
vSechny samice dokonce zabiezly, zatimco sparovani s nepiibuznym znamym jedincem opacného
pohlavi nemélo aktivacni efekt. Podobna situace byla pozorovéna i u jedincti chovanych samostatné, ale
s piistupem sourozeneckych pachll, zatimco izolovani jedinci bez pfistupu pachi sourozenct
nevykazovali zpomaleni/zastaveni riistu jako zvifata z ostatnich dvou skupin (viz Obr. 5). Pro obé
pohlavi zaroven platilo, ze mnohem vyssi podil jedinci chovanych se samicemi mél zpomaleny rist a
pohlavni dospivani oproti jedinciim chovanym se samci. K inhibici potlateni dospivani mladych samic

chovanych ve skupinach nepostacoval vizualni kontakt, ani moc¢, nebo zneciSténd podestylka od

neznamého dospélého samce, bylo zapotfebi umistit samce do ubikace k samici.

14



Primérna véha (g)

samci
samice

I I 1 I /L )

20 30 40 50 60 170 20 30 40 50 60 70

1 Il 1 L 1 i si

1 ™ J |' 1 'S A
20 30 40 50 60 70 120 520304050

15

15

10 120 130
Vek (dny)

A) Standardni ristova kfivka v laboratornich podminkéch, B) Zivot v sourozenecké skuping a nasledné sparovani (S)

s nezndmym jedincem, C) Izolovani jedinci s pfistupem pachi sourozencti, D) Izolovani jedinci bez piistupu pachu sourozenct.

Obr. 5: Vliv jedinct Microtus ochrogaster a jejich pachil na riist sourozenct. Prevzato z Batzli et al. 1977.

Na rozdil od M. ochrogaster vétsina jedinci M. pennsylvanicus chovanych v sourozeneckych

skupinach neméla zpomaleny rast a pohlavni dospivani.

Z vysledkt této studie vyplyva, ze pfitomnost, ale i chemosignaly prenositelné vzduchem omezuji
reprodukci stejné starych blizce piibuznych jedinci M. ochrogaster prostfednictvim oddaleni
pohlavniho dospivani, pfi¢emz toto je vice patrné u samic a zaroven samice plsobi na ob¢€ pohlavi vice
nez samci. Pro inhibici tohoto je ziejmé zapotiebi piimy kontakt s nezndmym jedincem opacného
pohlavi. Na rozdil od M. ochrogaster ziejmé u M. pennsylvanicus nalezneme takovéto omezeni

reprodukce pouze v malé mife.
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5. Mus spicilegus

Mus spicilegus je maly no¢ni hlodavec vyskytujici se v oblasti stepi stfedni a vychodni Evropy.
Vytvaii monogamni pary, ve kterych se do péce o potomky zapojuje i samec (Baudoin et al. 2005, Féron
& Gheusi 2003, Gouat et al. 2003). Samice si vzajemn¢ nepomahaji s péci o potomky, nevykazuji

znamky kooperativniho rozmnozovani, naopak k sob¢ byvaji agresivni (Baudoin et al. 2005).

Tento druh vykazuje vysokou miru sezonality. Na podzim stavi ,,mohyly* ze zeminy a ¢4sti rostlin
slouzicich jako zasoba potravy, pod ,,mohylami* se rozprostiraji podzemni chodby a hnizdni komory.
Teplota uvnitt ,,mohyl“ byva o n€kolik stupiiti celsia vyssi nez okolni teplota prostfedi, coz z nich ¢ini
idedlni Gtociste béhem zimy. V ,,mohylach* pfezimuji mladi jedinci narozeni tentyz rok v pozdnim 1été
a brzy na podzim. Starsi dospéli jedinci vétSinou v ,,mohylach* nepfezimuji a neptezivaji zimu. Skupiny
prezimujicich mladych jedincti se mohou skladat z pfibuznych i vzajemné nepiibuznych jedinct
z n€kolika vrhi. (Busquet et al. 2009, Garza et al. 1997, Gouat et al. 2003, Simeonovska-Nikolova &
Mehmed 2009). Reprodukce je v mohylach pfes zimu zastavena. Na jate jedinci disperguji z ,,mohyl*,
hledaji si partnera a zacinaji se rozmnozovat (Baudoin et al. 2005, Gouat et al. 2003). Busquet s kolegy
(2009) se domnivaji, Ze stres z agresivniho chovani pozorovaného pri setkani neznamych jedincti, nebo

z pritomnosti nového partnera mize zvysit sexualni motivaci.

I jedinci chovani v zajeti ve skupinach a v ,,zimnich podminkach* (kratka fotoperioda a nizka teplota
okolo 13 °C) stavi spole¢na hnizda a nerozmnozuji se (Gouat et al. 2003). Gouat s kolegy (2003) zjistili,
ze tyto zimni podminky negativné ovliviiuji pohlavni dospivani juvenilnich jedinct Mus spicilegus,

avsak na rozmnozovani starSich pohlavné dospé€lych jedincii nemaji vliv.

5.1. Pisobeni stalého socialniho prostiedi

studie I: Gouat s kolegy (2003) se zabyvali faktory ovlivitujicimi pohlavni dospivani a reprodukci Mus
spicilegus. Zameéftili se predevsim na vliv okolni teploty, délky fotoperiody a socialniho prostiedi, mne
vSak nejvice zajimaji socidlni faktory. V této studii byly z jedincti odchycenych v ,,mohylach* sestaveny
pary samec-samice. Z narozenych mlad’at byly po jejich odstavu vytvoreny trojice (2 samci + 1 samice,
nebo 1 samec + 2 samice). K poloving trojic bylo dvakrat tydné pridavano malé mnozstvi podestylky
od reproduktivnich part, k druhé poloviné byla ptidavana Cista podestylka bez pachti reproduktivnich
jedincu. V prubéhu experimentu byla kontrolovana pfitomnost vrhii u reproduktivnich pard, u trojic
mladych jedinci byla na zaklad¢é vnéjsich znakt (poloha varlat a otevienost vaginy) zjistovana jejich
pohlavni (ne)dospélost. Na konci experimentu byli jedinci z trojic na mésic umisténi do izolace pro
kontrolu biezosti samic, nasledné byly z neznamych nepfibuznych jedincti na dobu jednoho mésice

sestaveny pary a bylo zjistovano, zda se budou rozmnozovat.

U vétSiny samci z trojic do dvou mésict Zivota ob¢ varlata sestoupila do skrotalni pozice (tzv. skrotal+
pozice). Umisténi varlat se liSilo v zavislosti na tom, zda knim byla pfidivana podestylka
reproduktivniho péru ¢i nikoli. Ve skupiné s pfidanou podestylkou od reproduktivniho paru bylo vyssi
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zastoupeni samcli se skrotal+ pozici varlat a zaroven tohoto dosahovali (nesignifikantné) dfive nez
s Cistou podestylkou. Samci také rostli rychleji, kdyz k nim byla pfidavana podestylka s pachy
reproduktivnich part. Na rozdil od samci byly zndmky pohlavni dospélosti (prvni otevieni vaginy)
zaznamenany u méné nez 30 % vSech samic umisténych ve trojicich, avSak pfidavani podestylky s pachy

reproduktivniho paru neovlivnilo otevienost/uzavienost vaginy. Samice dosahovaly vysSi télesné

hmotnosti pfi pfidavani podestylky bez pacht reproduktivnich pari.

Zda se tedy, ze chemosignaly dospélych reproduktivnich jedinci plisobi rozdiln€ na juvenilni samce
a samice. Ziejm¢ pozitivné ovliviuji pohlavni dospivani mladych samct, zatimco na samice maji
neutralni az negativni efekt. V této studii nicméné nebyly odliSovany chemosignaly reproduktivnich
samcul a samic, takze neni mozné urcit, které pohlavi ovliviiuje pohlavni dospivani mladych jedinct.
Odd¢lené zkoumani chemosignalii obou pohlavi bych proto doporucila jako moznou oblast badani

v ptipadném dal§im vyzkumu.

V priibéhu experimentu se rozmnozila pouze jedna samice ze vSech trojic, pafeni probehlo piiblizné
ve véku Sesti mésici. Rozmnozovani vét§iho poctu jedinct zacalo az po vyjmuti z trojic a sparovani
s neznamym partnerem. Samice zijici ve skupiné (zde ve trojici) tedy podle autort této studie zfejme
nejsou schopny reprodukéné reagovat ani na samce ze své skupiny, ani na chemosignaly dospélych

reproduktivnich samct a pro aktivaci reprodukce je potfeba kontakt s nezndmym samcem.

studie II: Busquet s kolegy (2009) ve své studii zkoumali vliv socialniho prostiedi na reprodukci
mladych reprodukcéné nezkusenych jedinct Mus spicilegus. Ze vzdalené ptibuznych jedinct byly ve
veéku 35 dni sestavovany pary samec-samice. Pary, které se nerozmnozily byly ve véku cca 80 dni
preorganizovany. Nékteré byly ponechany v piivodnim sloZeni, v nékterych parech byl vymeénén partner

za zcela neznamého, nebo za sourozence piedchoziho partnera.

V této studii se rozmnozily pouze tfi ze 32 part zahrnujicich jedince opétovné sparované se znamym
partnerem, zatimco po sparovani s novym partnerem se rozmnozilo 25 z 60 parti. Po sestaveni parQ
zahrnujicich nového partnera byla tedy zaznamenana vyrazné€ vyssi mira reprodukce, nez kdyz byl v
paru ponechan znamy partner. Zda se tedy, Ze sparovani s novym partnerem navozovalo reprodukci, coz
podle mého nazoru znamena, ze v omezeni reprodukce zde hralo roli vyhybani se inbreedingu. Podle
autort této studie je u Mus spicilegus hlavnim faktorem navozujicim reprodukci pravé nové socialni
prostiedi. Novy partner by mél navozovat sexualni motivaci. Zaroven fakt, Ze jen 7 part se rozmnozilo
uz pted vyménou partnerd (pfed 80. dnem veku) poukazuje na to, Ze souziti v raném véku potlacuje

sexualni aktivitu danych jedinci.
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5.2. Omezeni reprodukce samic Zijicich ve skupinach

studie I: Féron a Gheusi (2003) se ve své studii zabyvali vlivem socialniho prostfedi na reprodukci
pohlavng¢ dospélych samic Mus spicilegus. Ve véku Ctyt az sedmi mésicti byly pohlavné dospélé samice
na dobu 21 dni umistény do ubikaci spolecné s dal§imi dvéma az tfemi samicemi, nasledné byla
priblizné polovina samic na stejné dlouhou dobu umisténa do izolace, druha polovina byla sparovana se
samcem. Ve vSech pfipadech byl kazdy den zjistovan stav otevieni/uzavieni vaginy zkoumanych samic.
Pokud byla vagina oteviena, byly provedeny stéry. Z vyse vaginalniho estralniho indexu (zastoupeni
bun¢k ve vaginalnim stéru poukazujicich na vaginalni estrus) v dobé nalezu spermii ve vaginalnich
stérech samic sparovanych se samci bylo urceno, pii jaké vysi vaginalniho estralniho indexu samice
dosahuji behavioralniho estru. Kvlili moznému ptetrvavajicimu vlivu predchoziho skupinového zivota

byla vynechana data ziskana v prvnich dvou dnech izolace a sparovani.

Béhem experimentu bylo zaznamenano opakované otevirani a uzavirani vaginy, pricemz socialni
prostiedi zfejmé ovliviiuje frekvenci a dobu trvani otevieni vaginy. Skupinové zijici samice mély
otevienou vaginu vyjimecné a otevieni navic pretrvalo maximaln¢ jeden den, zaroven mély otevienou
vaginu pouze tii z 19 samic chovanych ve skupinach. Naproti tomu ze sparovanych a izolovanych samic
m¢éla otevienou vaginu vétsina (viz Obr. 6) a samice z téchto dvou skupin vykazovaly vyssi frekvenci a
delsi dobu vaginalniho otevieni. VSechny samice mély prvni den izolace a sparovani uzavienou vaginu,
otevfeni nastalo do dvou az 18 dni. Ackoli vétsina izolovanych samic méla otevienou vaginu, podle
hodnoty vaginalniho estralniho indexu (méteného v prvnich ctyfech dnech otevieni vaginy) ziejmé

nedosahly estru a nebyly tedy receptivni, na rozdil od vice neZ poloviny sparovanych samic.

Tato studie potvrzuje vyskyt omezeni reprodukce u dospélych samic Mus spicilegus Zijicich ve
skupinach. Omezeni reprodukce se v tomto pfipad¢ zda byt spojeno s regulaci otevienosti/uzavienosti
vaginy. Pritomnost jinych samic ziejmé zptsobuje dlouhodobé uzavieni vaginy. Nebyly zaznamenany
rozdily v otevienosti vaginy mezi jednotlivymi samicemi ve skupin€, zda se tedy, ze uzavienost vaginy
ve skupiné samic neni zpasobena napiiklad jednou dominantni samici. Zaroven fakt, ze mezi
izolovanymi a sparovanymi samicemi nebyl vyrazny rozdil ve frekvenci a délce trvani otevieni vaginy
ukazuje, ze samci ziejmé otevienost vaginy samic neovliviiuji. Zda se ale, ze ovliviiuji vaginalni

cytologii a jsou duleziti pro navozeni estru.
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6. Meriones unguiculatus

Piskomil mongolsky, Meriones unguiculatus se vyskytuje v aridnich a semiaridnich oblastech
Mongolska a Ciny (Agren et al. 1989, Liu et al. 2009). Zije ve skupinach zahrnujicich jedince riizného
véku. Casto se jedna o rodinnou skupinu obsahujici reproduktivni pér a jeho rtizné staré potomky (Agren
et al. 1989, French 1994). Reproduktivni par byva tvofen nejstarsimi jedinci ve skupin€ (Scheibler et al.
2004). Skupiny mohou sestavat z riizného poctu jedincii, Liu s kolegy (2009) v ptirodni populaci nalezli
primérné sedm jedinch v jedné nofe, av§ak pocet miize kolisat od dvou az do sedmnécti jedincti (Agren

et al. 1989).

Jednotlivé socidlni skupiny jsou vici sobé teritoridlni, kazdd obyva vlastni podzemni noru.
Teritorialita mezi skupinami se zvySuje v obdobi shromazd’ovani zasob (podzim), zatimco v obdobi
rozmnozovani (jaro a l1éto) je niz$i. Nizsi teritorialita skupin v reprodukénim obdobi miize zptisobovat
Cast&jsi setkani samic s cizimi samci v tomto obdobi (Agren et al. 1989, Deng et al. 2017, Liu et al.
2009), coz je podle Clarka a Galefa (2002) jeden z moznych diivodi rozmnozeni filopatrickych mladych

samic v matefském hnizdé.

Pro tento druh je typické kooperativni rozmnozovani. Filopatricti potomci se ve skupiné zpravidla
nerozmnozuji, ale funguji jako ,.helpeti®, poméhaji s udrzbou hnizda a péci o své mladsi sourozence
(Ostermeyer & Elwood 1984, Scheibler et al. 2005). Na stavbé a udrzbé hnizda i péci o potomky se
podileji obé pohlavi (Ostermeyer & Elwood 1984, Salo & French 1989). Salo a French (1989) zjistili,
ze jedinci, ktefi se v rodinné skupiné staraji o své mladsi sourozence maji nasledn¢ vyssi reprodukéni
uspéch pfi vlastnim prvnim rozmnozeni oproti jedincim bez zkuSenosti s péci o mlad’ata a udrzbou
hnizda. Ve velkych skupindch byla zaznamenana zvySend mira agrese a nizsi reprodukéni uspéch,
ziejme tedy existuje maximalni pocet ,.helperii*, po jehoz piekroceni zacina ptevazovat spise negativni

efekt (Scheibler et al. 2005).

V ramci socialnich skupin byva ustanovena hierarchie a zfejmeé se zde stiidaji obdobi zvysené agrese
a klidu. Nejvyssi agresivitu vykazuji dominantni reproduktivni samice, zatimco samci vykazuji nizkou
miru agrese. Avsak dominantni samci byvaji agresivnéjsi a brani izemi skupiny, coz je spojeno i s vyssi
mirou znackovani izemi. Agrese ve skupiné byva zaméfena ptevazné proti mladym samicim (Agren et
al. 1989, Gromov & Voznesenskaya 2012, Scheibler et al. 2004, Scheibler et al. 2005, Shimozuru et al.
2006). V socialni skuping se zpravidla dlouhodob¢ uspésné rozmnozuje jen jedna dominantni samice, u
ostatnich samic byva reprodukce potlacena, piesto se v n€kterych situacich také mohou rozmnozovat.
Dominantni samice ale ze skupiny vyhani mladé filopatrické samice do ¢tyf tydnt od jejich rozmnozeni.
Pokud ovsem ob¢ samice vrhnou pfiblizné ve stejnou dobu, dominantni samice s pomoci ostatnich ¢lend
skupiny mtize odchovat i mlad’ata vyhnané samice a zvysit tak jejich Sanci na preziti (Frenche 1994,
Scheibler et al. 2005). Vyssi agrese dominantni samice a vylucovani mladych samic ze skupiny vede

k vyss§imu reprodukénimu uspéchu dominantni samice, coz naznacuje, Ze reproduktivni samice si své
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dominantni reproduktivni postaveni udrzuje pfimou agresi vici mlad$im samicim (Scheibler et al.
2004). Ve studii Frenche (1994) se mlad4 filopatrickd samice rozmnozila az v situaci, kdy dominantni
samice delsi dobu nevyprodukovala zddny vrh. To miZe znamenat, Ze dokud se dominantni samice bez
problémti rozmnozuje, reprodukce mladSich samic je omezena, avSak pokud nastane situace, kdy
dominantni samice nebude dal schopna reprodukce, na jeji misto v tomto ohledu miize nastoupit jina
samice ze skupiny. Samice byly pozorovany pii kopulaci s vicero samci, z ¢ehoz se usuzuje, Ze
dominantni samec ve skupiné ziejmé nema tak vyhradni reprodukéni postaveni jako samice (Agren et

al. 1989).

Na rozmnozovani téchto hlodaveli ma ziejmé vliv nejen socialni prosttedi, ale i okolni klimatické
podminky. Reprodukce byva pozastavena napiiklad i pii nedostatku vody, pfiCemz toto zfejme
negativné pusobi pievazné na reprodukci samic. Zaroven dominantni samci jsou pii nedostatku vody
teritorialn¢jsi a s vys$8i mirou vyhangji podiizené jedince z hnizda a brani jim v reprodukci (Yahr &

Kessler 1975).

6. 1. VIliv ruznych ¢lent skupiny na pohlavni dospivani filopatrickych jedincii
studie I: Agren (1981) ve své studii sestavila dva experimenty. V jednom zkoumala omezeni reprodukce

filopatrickych samcti, ve druhém pak reprodukci mezi sourozenci druhu Meriones unguiculatus.

V prvnim experimentu byly z nepfibuznych jedincii ve véku tif mésicl sestaveny pary samec-samice.
Po rozmnozeni byli u paru ponechani jen dva potomci (samec a samice), ostatni potomci byli v prub&hu
studie odstraiiovani. Experiment trval dva roky. Rok po sparovani pfiblizné polovina samct
z reproduktivnich parG podstoupila vasektomii (experimentalni skupiny), v druhé polovin€é byl
ponechan samec schopny reprodukce (kontrolni skupiny). Nésledujici rok byly sledovany rozdily
v produkci vrhd mezi témito dvéma skupinami. V prvnim roce byly vrhy produkovany v obou
skupinach, avsak po vasektomii dosp€lych reproduktivnich samci byla reprodukce v experimentalnich
skupinach pozastavena a znovu zacala az v druhé poloviné daného roku, zatimco v kontrolnich
skupinach reprodukce pokracovala bez omezeni. To napovida tomu, ze u mladsich samcti mohla byt
omezena reprodukce a toto omezeni bylo inhibovano po zastaveni reprodukce starSich dominantnich

samci, podobn¢ jako tomu je u mladych samic (French 1994).

V druhém experimentu byly ve véku tfi mésict tvofeny sourozenecké a nesourozenecké pary samec-
samice a po dobu Ctyt méesict byly mezi témito dvéma skupinami pozorovany rozdily v produkci vrha.
Reprodukce nesourozeneckych part zacala ptiblizné€ o polovinu ¢asu dfive nez u sourozeneckych part.
To svédci o tom, ze u druhu Meriones unguiculatus ztejmé& v omezeni reprodukce hraje roli vyhybani
se inbreedingu. V této studii ale nebyly pozorovany akty pafeni, pouze ptitomnost vrhi. Podle mého
nazoru je tedy mozné, Ze sourozenci vykazovali incestni tabu a nebyli ochotni se spolu pafit a patili se
mezi sebou az kdyz delsi dobu neméli jinou moznost volby sexualniho partnera. Timto zptisobem mohla

byt dle mého ndzoru ovlivnéna i reprodukce mladsich samcti v pfedchozim experimentu.
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studie I1: Clark a Galef (2001, 2002) provadéli fadu vzajemné se dopliujicich experimentt, ve kterych
zjistovali, jaky vliv na reprodukci mladych samic maji riizni ptibuzni i neptibuzni jedinci. V roce 2001

se zabyvali vlivem nahradnich rodi¢i, zatimco v roce 2002 zkoumali vliv biologickych rodict.

V prvnim experimentu provadéném v roce 2001 byl zjistovan efekt rizného poctu pfitomnych
mladych samic. V den narozeni byly vrhy Citajici tfi az Ctyfi samce a tii az Ctyfi samice umistény
k nahradnim rodic¢im. Ve véku 32 dni byli odstranéni vSichni samci z vrhu a u nahradnich rodi¢t byla
ponechana vzdy jedna, dve€, nebo tii mladé samice z vrhu. V pribéhu experimentu byly ze socialnich
skupin odstraniovany biezi mladé samice a nové vrhy nahradni matky. Bylo zjisténo, ze poc¢et mladych
samic ovliviiuje jejich reprodukci, avak nema vliv na reprodukci ndhradni matky. Cim vy$si byl pocet
sester ve skuping, tim niz$i byla Sance, Ze se néktera z nich rozmnozi a zaroven se zaCaly rozmnozovat
v pozdg¢j$im veéku. Autofi této studie se domnivaji, Ze jsou mozna tfi vysvétleni tohoto fenoménu: 1.
Stars$i reproduktivni samice omezuji reprodukci mladych samic, pficemz vyssi pocet pfitomnych sester
tento efekt umoctuje. 2. Pfi omezeni reprodukce nehraje roli reprodukcni stav, ale pouze pocet
ptitomnych samic. 3. Cim vic mladych samic je piitomnych, tim ma néhradni otec mensi tendence se
s nékterou znich pafit. V nasledujicich experimentech bylo zjiSténo, ze omezeni reprodukce
zprostiedkované socidlnimi interakcemi je u toho druhu ziejmé velice komplexni zalezitosti a hraje

pfi ném roli vétsi mnozstvi faktort.

Na vySe popsany experiment Clark a Galef (2001) navazali nasledujicim experimentem, ve kterém
mladé samice ve véku 32 dni ponechavali pouze u nahradnich otct, kteti se podileli na jejich odchovu.
Nebyla tedy ptitomna star$i reproduktivni samice. U kazdého samce byla opét ponechana jedna, dveé,
nebo tfi nevlastni dcery. Polovina nahradnich otci byla nahrazena neznamymi dospélymi samci
s nedavnou zkusSenosti s odchovem mlad’at. V tomto experimentu se rozmnozoval mnohem vétsi pocet
samic umisténych u neznamych samcii oproti samicim umisténym se samci, ktefi se podileli na jejich
odchovu. Mezi témito dvéma skupinami ale nebyl zaznamenan rozdil ve véku, ve kterém se samice
rozmnozovaly. Naproti tomu v ubikacich s nezndamym samcem vys§i pocet samic znamenal pozdéjsi
prvni reprodukci (viz Obr. 7). Z tohoto podle mého nazoru vyplyvéa, Ze mladé samice se ochotnéji pari
s neznamymi samci, ¢imz zabranuji moznému inbreedingu, v této studii nicméné opét nebyly
pozorovany akty pafeni, pouze pfitomnost vrhi. Dale pozdg€jsi reprodukce mladych samic v ubikaci
s v&tSim poctem stejné starych samic napovida tomu, Ze pohlavni dospivani je pravdépodobné negativné
ovlivnéno pfitomnosti sester i v nepfitomnosti star$i reproduktivni samice. Vzdjemné omezeni
reprodukce mezi samicemi doklada i dalsi studie (Razzoli & Valsecchi 2006), ve které mély samice

chované se samcem vyss$i hmotnost vajecniki oproti samicim chovanym s jinou samici.

Z vysledku téchto dvou experimentl dokazali autofi vyvodit, jaky vliv na reprodukci mladych samic
maji oba nahradni rodi¢e. Ve druhém experimentu se u znamych nahradnich otcli rozmnozilo 43 %

samic, zatimco v pfedchozim experimentu se za pritomnosti i ndhradnich matek rozmnozilo pouze 30
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% mladych samic. Zarovenn dospéla reproduktivni samice (ndhradni matka) sice neovlivnila
pravdépodobnost rozmnoZeni nevlastnich dcer, avSak v jeji pfitomnosti se mladé samice zacCaly
rozmnozovat v pozdéj$im véku, coz znaci, ze reprodukce mladych samic tohoto druhu by mohla byt
omezena prostiednictvim zpomaleni pohlavniho dospivani zpilisobeného piitomnosti starsi
reproduktivni samice. Zarovei vysledky této studie naznacuji, ze v oddaleni pohlavniho dospivani hraje
roli kombinace vlivu starSich reproduktivnich samic i sester juvenilnich samic Zijicich v socialni

skuping.
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Obr. 6: Vliv nezndmého samce a poctu sester na jejich reprodukei. Sloupce predstavuji podil ubikaci, ve kterych
se rozmnozila alespon jedna mlada samice. Body znazornuji primérny vek, ve kterém se rozmnozila prvni

samice v ubikaci. Pfevzato z Clark & Galef 2001.

studie III: Clark a Galef v roce 2002 navazali na svou piedchozi studii (Clark & Galef2001). V jednom
z experimentl, kdy ponechavali vzdy jednu mladou samici u obou biologickych rodic¢l, nebo pouze u
otce potvrdili jeden z vysledkl piedchozi studie (Clark & Galef 2001), ktera hlasala, Ze starSi
reproduktivni samice zpomaluje pohlavni dospivani mladsich samic. Prvni reprodukce mladych samic
byla totiz zaznamenana v pozdé€j$im veéku, pokud byly chovany s matkou. Pohlavni dospivani mladych
samic tedy zpomaluje nejen jejich biologickd matka, ale i ndhradni matka, kterda mladé samice
odchovala. Z toho vyplyva, ze pro omezeni reprodukce u tohoto druhu neni dtlezité ani tak ptibuznost,
jako spiSe znamost mezi jedinci. Coz potvrzuje dal§i experiment provedeny v roce 2002. V tomto
experimentu byly reproduktivnim parim odebirdny vrhy a ndsledné nahrazovéany vrhy jinych pard.
Poloviné parti byl odebran vrh ve véku 32 dni a misto né€j byla k paru pfidana jedna samice ve stejném
véku. Ostatnim partm byl vyménén cely vrh v den narozeni a ve v€ku 32 dni byla u paru ponechéna jen
jedna samice z vrhu. Mladé samice pfidané k reproduktivnimu paru v pozdéjSim veéku se zacaly
rozmnozovat diive. To naznacuje, Ze reprodukci mladych samic omezuji spise znami jedinci pfitomni

pti odchovu mlad’at.

Clark a Galef (2002) si také pokladali otazku, zda reprodukci juvenilnich samic omezuji i jejich bratii

a zda je omezeni reprodukce star§imi dospélymi jedinci ovlivnéno jejich reprodukénim stavem.
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V experimentu, ktery toto zkoumal byly tvofeny tficlenné skupiny, ve kterych byla vzdy jedna mlada
samice (v€k 32-44 dni) vystavena kastrovanému dospélému samci nebo samici, poptfipadé svym stejné
starym bratrim. Bylo zjiSténo, ze pfitomnost jakéhokoli zndmého jedince nezavisle na jeho veku,
pohlavi a reproduktivnim stavu zplsobuje zpomaleni pohlavniho dospivani mladych samic druhu
Meriones unguiculatus. Tento mechanismus podle mého nazoru pisobi jako obrana proti inbreedingu.
Mladé samice Zzijici v socialni skupiné pravdépodobné sdileji noru s alesponi nekolika ptibuznymi
jedinci (Agren et al. 1989, French 1994), z hlediska vyhybani se inbreedingu je tedy vyhodné v této

skupin€ omezit reprodukci a rozmnozit se az po disperzi ze skupiny.

V poslednim experimentu byla tato teorie oveétena a doplnéna. Byly sestaveny tfi typy skupin: tii sestry
(stafi 32 dni) u nahradnich rodic¢i, tii setry u nahradni matky a neznamého dospélého samce, Ctyfi sestry
u neznamého samce. Mladé samice u nadhradnich rodi¢li se béhem experimentu nerozmnozovaly,
zatimco v pfitomnosti nezndmého samce ano, pficemz vétsi pocet se jich rozmnozil v nepfitomnosti
nahradni matky (viz Obr. 8). V pfitomnosti neznamého samce i matky star$i reproduktivni samice
neovlivnila dobu prvniho rozmnozeni mladych samic, ztejmée tedy neovlivnila jejich pohlavni dospivani.
Podle autorti této studie je tedy aktivacni efekt nezndmého samce siln€jsi nez inhibi¢ni efekt starsi
reproduktivni samice a pfitomnost neznamého samce umozni reprodukci mladych samic i v pritomnosti

star$i reproduktivni samice.
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Obr. 7: Vliv znamych jedincti a nezndmého samce na pohlavni dospivani a rozmnozeni mladych samic. Sloupce
pifedstavuji podil ubikaci, ve kterych se rozmnozila alespon jedna mlada samice. Body znazoriiuji pramérny vék,

ve kterém se mladé samice poprvé rozmnozily. Pfevzato z Clark & Galef 2002.

studie I'V: Saltzman s kolegy (2006) zkoumali vliv socialniho prostfedi na pohlavni dospivani mladych
filopatrickych samic a na jejich tendence k infanticidnimu chovani vic¢i nezndmym nepiibuznym
mlad’atim. V této kapitole se budu zabyvat pouze pohlavnim dospivanim samic, otazku infanticidy
rozpracuji v samostatné kapitole. V této studii byly mladé samice ve veku pfiblizné 50 dni rozdéleny do
tii skupin: samice ponechany s obéma rodi¢i a mladSimi sourozenci, samice chovany s pouze jednou

samici stejného veéku (avSak nikoli sestrou), samice chované samostatné. Na konci experimentu byly
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samice usmrceny (ve v€ku 11-13, nebo 16-18 tydnti) a byl urCen jejich reprodukéni stav a hladiny

hormont v plazm¢.

Ve véku 11-13 tydnid nebyl patrny vahovy rozdil mezi samicemi, avSak samice chované v rodinnych
skupinach rostly pomaleji a ve v€ku 16-18 tydnd byla jejich télesnd hmotnost nizs§i nez u samic
dvojicich a samostatné¢ mély také ve véku 16-18 tydnt vétsinou pln€ vyvinuté ventralni pachové zlazy,
zatimco u samic ze socialnich skupin byly nedovyvinuté. Také hmotnost délohy a vajecnikl byla u
samic chovanych ve skupinach niz§i nez u samic chovanych samostatné a ve dvojicich, mezi témito
dvéma se ale neliila. Zadna ze samic chovanych ve skupiné nebyla v dobé usmrceni v ovulaci, zatimco
ze samic chovanych ve dvojicich a samostatné ovulovala vétSina, a to z obou vékovych skupin. Ve véku
16-18 tydnti byly samice chované ve dvojicich a samostatné pln¢ reprodukené zralé, zatimco samice ze
skupin nedosahovaly reprodukcni zralosti, avSak vyvoj jejich reprodukéni fyziologie nebyl uplné

zastaven, pouze zpomalen.

Z analyzy reprodukéni fyziologie zde zkoumanych samic opét vyplyva, ze rozdilné socialni prostredi
ma rizny vliv na pohlavni dospivani mladych samic. Filopatrické samice Zzijici v ,,matetském® hnizde
s obéma rodi¢i a mladSimi sourozenci vykazuji zpomaleny rist a pohlavni dospivani. Zaroven také
vykazuji niz§i miru infanticidniho chovani. Tyto dva fakty spolu ale podle autort této studie piimo

nesouvisi.

Vysoké hladiny kortizolu nalezené u samic s potlac¢enou reprodukci mohou podle autord této studie
znamenat, ze omezeni reprodukce je zplsobeno stresem. Hlavnim stresovym faktorem by podle mého
nazoru mohla byt pfima agrese starSi reproduktivni samice mifena vii¢i mlad$im samicim ve skuping
(Scheibler et al. 2005). Dal§im moznym vysvétlenim podle autora ale je, Ze vysoké hladiny kortizolu

jsou dasledkem omezeni reprodukce a s tim spojené nizké hladiny steroidnich hormond. I hladiny

svvr

studie V: Saltzman s kolegy (2009 a) navazali na svou pfedchozi studii (Saltzman et al. 2006) a zabyvali
se omezenim reprodukce nejen mladych filopatrickych samic, ale i samct a stejn€ jako v predchozi
studii zkoumali i infanticidni chovani. DileZitou otazkou pro né€ bylo, jak toto ovliviiuji sourozenci
filopatrickych jedinct. V této studii byly uméle vytvoreny ¢tyfi typy socialnich skupin: reproduktivni
par se Ctyfmi mladaty a dvéma star§imi potomky (samcem a samici ve veéku odstavu, 21 dni),
reproduktivni par pouze se dvéma star§imi potomky (odebirani mlad’at hned po narozeni), skupina
zahrnujici dva samce a dvé samice ze stejného vrhu ve véku 21 dni, skupina dvou neptibuznych samic
a dvou samcl ve véku 21 dni. Na konci experimentu byli mladi jedinci (vék 11-13 mésict) opét

usmrceni, zvazeni a prostiednictvim analyzy pohlavnich organt byl urcen jejich reprodukéni stav.

Tato studie potvrzuje vysledky pfedchozi studie (Saltzman et al. 2006) o zpomaleném ristu a

ey

pohlavnim dospivani mladych samic Zijicich s rodi¢i a mladS$imi sourozenci. Mladé samice ze skupin
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s rodi¢i a mlad’aty mély niz§1 hmotnost délohy a vajecnikli nez samice ve skupinach bez mlad’at a pouze
jedna samice ze skupiny srodi¢i a mlad’aty se rozmnozila. To naznacuje, ze omezeni reprodukce
mladych samic prostfednictvim zpomaleni pohlavniho dospivani je umocnéno pfitomnosti mladat.
Z udajt ziskanych analyzou vajecnikidl také vyplyva, ze pouze 11-36 % mladych samic v riznych
sociadlnich skupindch dosahlo v den ukonceni experimentu pohlavni dospélosti. To znamena, Ze na
pohlavni dospivani samic ma ziejmé€ vliv vét§i mnozstvi socidlnich faktort. Omezeni reprodukce
mladych samic zfejmé neni zpisobeno jen dominantni samici, ale i stejné¢ starymi, poptipadé mladsimi
sourozenci, ba dokonce i jinymi znamymi, avSak nepfibuznymi jedinci. To je podle autorti mozné
vysvétlit tim, ze pokud jsou samice vraném véku sezndmeny a dile chovany s neznamymi
nepiibuznymi jedinci, stanou se tito jedinci pro samice znami a mohou byt povazovani za piibuzné, coz

inhibuje reprodukci.

A4 w

T¢lesna hmotnost samcti nekorelovala s vékem. Samci v nesourozeneckych skupinach byli t€zsi nez
samci u rodicu (s i bez mlad’at). Ani velikost varlat nekorelovala s vékem, ale byla ovlivnéna celkovou
télesnou hmotnosti. Samci chovani s rodi¢i bez mlad’at méli nejmensi varlata ze vSech typt socialnich
skupin. Nacasovani pohlavniho dospivani samct se neliSilo mezi samci chovanymi se sourozenci a
v nesourozeneckych skupindch. VSichni samci bez ohledu na umisténi ve skupiné méli dobie vyvinuté
ventralni pachové zlazy. Z t€lesné hmotnosti a velikosti varlat vyplyva, Ze reprodukce mladych samct

je zfejme potlacena prevazné ptitomnosti rodict, nikoli mladSich sourozenci.

6. 2. Infanticidni chovani

Infanticida, tedy zabijeni mlad’at pfislusniky téhoz druhu by dle mého nazoru mohla byt také chapana
jako jeden ze zplisobli omezeni reprodukce v disledku socialnich interakci. Dle mého nazoru se ale
nejedna tolik o omezeni reprodukce, jako spi§ o ,,zni¢eni produkti reprodukce®. Proto tomuto jevu

vénuji pouze kratkou samostatnou kapitolu.

studie I: Elwood (1980) nasimuloval setkani ruzné starych jedinct Meriones inguiculatus s
neznamymi mlad’aty a zjistil, Ze ob& pohlavi tohoto druhu vykazuji infanticidni chovani, které je spojeno
i s kanibalismem mlad’at, pfi¢emz samice vykazuji vys§i miru tohoto chovani. Zaroven starsi jedinci
maji vetsi tendence k infanticid€. Podle autora této studie mize infanticidni chovani dospélého samce
vici potomkim jiného samce znamenat, Ze samec vykonavajici infanticidu se sam rozmnozi diiv. U

samic pak mize zabranovat konkurenci jejich mlad’at.

Dospéli samci chovani s bfezi samici vykazovali niz$i miru infanticidniho chovani vii¢i nezndmému
mladéti oproti samctim sparovanym se samici, ktera v dob& experimentu nebyla biezi, pficemz samci
sparovani se samici v pokro¢ilém stadiu bfezosti nevykazovali zadné infanticidni chovani. Cim déle byli
samci odlouceni od bfezi samice, tim vyss$i podil z nich vykazoval infanticidni chovani. Zda se tedy, ze
souziti s bfezi samici pouze do¢asné pozastavuje infanticidni chovani dospélych samcu. Vyse uvedené

se ovSem tyka samct, ktefi sami neodchovali Zadna mlad’ata. U samcii se zkusenosti s odchovem mlad’at
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nebyla opétovné zvysena mira infanticidy ani po delSim odlouceni od biezi samice. To naznacuje, Ze
dospélych samct. V této studii také bylo zjisténo, ze rozdilné socialni prostiedi pti odchovu mlad’at
neovlivituje miru jejich budouciho infanticidniho chovani v dospélosti, coz ziejmé koreluje s tim, Ze si
mladi jedinci po disperzi z ,,matefského* hnizda hledaji sexuédlniho partnera a infanticida zamétena vici

cizim mlad’atim pro né mize byt vyhodna.

studie II: Jak jiz bylo fe¢eno vyse, Saltzman s kolegy (2006) se nezabyvali pouze vlivem odlisného
socialniho prostfedi na pohlavni dospivani mladych samic, ale zkoumali ve své studii i vliv na
infanticidni chovani mladych samic. Byly vytvoieny tfi typy socidlnich skupin, jak jiz bylo popsano
vyse a na konci experimentu bylo po odstranéni ostatnich jedinct z ubikace ke kazdé samici (ve véku
11-13, nebo 16-18 tydni) umisténo jedno nepiibuzné neznamé mladé a bylo pozorovano chovani samice
vic¢i nému. Po deseti minutach (nebo diive, pokud bylo mladé zranéno) bylo mladé odebrano a k samici
byli navraceni jedinci, se kterymi byla diive chovana. Vét$ina izolované chovanych samic fyzicky
napadla neznamé mlade, zatimco ze samic chovanych v rodinnych skupinidch mladdé nenapadla zadna,
samice chované ve dvojicich vykazovaly stfedni hodnoty napadani mlad’at. Mladé samice Zijici ve
skupiné s obéma rodi¢i a s mladSimi sourozenci tedy vykazuji niz$i miru infanticidniho chovani.

chovani, jelikoz vSechny samice ze studie byly pied rozdélenim do tii uvedenych skupin nékolik dni

v kontaktu s mladaty.

studie III: Saltzman s kolegy (2009 a) v navaznosti na svou predchozi studii (Saltzman et al. 2006)
zkoumali infanticidni chovani mladych jedincii obou pohlavi viici neznamym mlad’atim. Informace o
tomto byly ziskavany stejnym zptisobem jako v pfedchozi studii (Saltzman et al. 2006), s tim rozdilem,
ze mlade bylo pridavano pouze k jedincim starym piiblizné 11-13 mésicl. V této studii byly vytvoreny
Ctyfi typy socialnich skupin, jak bylo popsano vyse v piedchozi kapitole. Na mlad’ata utocila vétSina
samic ze skupin s rodi¢i, avSak pouze jedna samice ze skupiny s rodi¢i i mladSimi sourozenci. Také
vétSina ze sourozeneckych skupin, ale méné, nez polovina z nesourozeneckych skupin vykazovala
infanticidni chovani. Mladé samice zijici v rodinné skupin€ s mlad’aty tedy vykazuji nejniz§i miru

agrese vi¢i neznamym mlad’atim.

Chovani samcti vii¢i neznamym mlad’atim nebylo ovlivnéno reprodukénim stavem, celkové byli
samci vuci neznamym mlad’atim méné agresivni nez samice. Ze vSech 43 samct napadlo mlad’ata jen
5 samcil. Naproti tomu reprodukéni stav samic ziejmé ovlivituje jejich infanticidni chovani. Samice
v ovulaci napadaly mlad’ata vic. Jedina samice v ovulaci, kterd nenapadla mlad¢é byla samice, ktera
nasledujici den porodila. I samice, ktera zabtezla ve skupiné s rodi¢i a mlad’aty byla vuci neznamému

mladéti agresivni, to znamena, Ze byl potlacen efekt souziti s mlad’aty, ktery jinak infanticidu omezuje.
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7. Diskuse

7.1. Zpuasoby omezeni reprodukce, vliv druhu a ekologie

Zpomaleni pohlavniho dospivani se zd4 byt jednim z hlavnich zptisobli omezeni reprodukce u
hlodavct z ¢eledi Muridae. Bylo zaznamenano u mysi (Mus musculus, Colby & Vandenbergh 1974,
Gouat et al. 2003), hrabost (Batzli et al. 1977, Rodd & Boonstra 1988) i piskomila (Clark & Galef 2001,
Clark & Galef2002). U hrabosti a piskomilti bylo zjisténo, Ze oddaleni pohlavniho dospivani juvenilnich
samic mize byt zplsobeno pritomnosti dospélé reproduktivni samice (Clark &Galef 2001, Rodd &
Boonstra 1988), nicméné piic¢inou takovéhoto omezeni reprodukce mohou byt i jini jedinci ze socialni
skupiny. Zpomaleni pohlavniho dospivani mtize byt u druhu Meriones unguiculatus zptisobeno i stejné
starymi, ale 1 mlad$imi jedinci, pfi¢emz tito jedinci nemuseji nutné byt ptribuzni, dilezita je jejich
znamost (Clark & Galef 2001, Razzoli & Valsecchi 2006, Saltzman et al. 2006, Saltzman et al. 2009 a).
Clark a Galef (2002) se domnivaji, Ze ptitomnost jakéhokoli znamého jedince nezavisle na jeho véku,
pohlavi a reproduktivnim stavu zpusobuje zpomaleni pohlavniho dospivani mladych samic druhu
Meriones unguiculatus. U druhu Microtus ochrogaster bylo zjisténo, ze nejen pritomnost, ale i
chemosignaly pfenositelné vzduchem zpisobuji oddaleni pohlavniho dospivani sourozenct, pti¢emz
vetsi efekt na ob€ pohlavi maji samice, a zaroven se toto vice projevuje u samic nez u samcii. Oproti
M. ochrogaster byl tento efekt sourozencti u M. pennsylvanicus zaznamenan v mensi mife, coz koreluje

s jejich odlisnym socialnim systémem (Batzli et al. 1977, Getz et al. 1987, McShea & Madison 1984).

Vzhledem k vysoké intrasexualni teritorialité samic druhi Calomys venustus i C. musculinus (Priotto
et al. 2002, Steinmann et al. 2009) bylo pfedpokladano, Ze také zde by dospélé reproduktivni samice
mohly omezovat reprodukci juvenilnich samic (Priotto et al. 2006, Sommaro et al. 2010). Priotto s
kolegy (2006) a Sommaro a jeho kolegové (2009) nicméné zjistili, ze pokud takové omezeni reprodukce
existuje, nedéje se tak skrze oddaleni pohlavniho dospivani juvenilnich samic. Priotto s kolegy (2006,
2010) se domnivaji, Ze mladé samice C. venustus narozené na zacatku reprodukéni sezony (prvni
kohorta) se nerozmnozuji nikoli kvili omezenim zplsobenym reproduktivni samici, ale kvili
nedostatku ,,aktivaéniho signalu“ ziskavaného od dospélych reproduktivnich samcd. Vyslovili
domnénku, Ze mladé samice se stavaji reprodukéne aktivnimi dfive, nez mladi samci, pfi¢emz pro
aktivaci reprodukce téchto samic je ale potiebna pfitomnost dospélych pifezimovanych samci. Tito
autofi za kritérium pohlavni dospélosti povazovali otevienost vaginy, poptipad¢ specifické vaginalni
stéry vypovidajici o estralnim cyklu (Priotto et al. 2002, Steinmann et al. 2009). Podle téchto znakt
usoudili, Ze pohlavni dospivani mladych samic z prvni kohorty na rozdil od reprodukéni aktivace neni
ovlivnéno piitomnosti dospélych piezimovanych samcti ani samic. O pohlavni dospélosti nicméné
mohou vypovidat i jiné znaky. U mys$i domacich (Mus musculus) byl pozorovan takzvany Vandenbergh
efekt, kdy pfitomnost samce nebo jeho moci urychluje pohlavni dospivani juvenilnich samic
(Vandenbergh 1967, Colby & Vandenbergh 1974). Tento efekt se nemusi projevit na otevienosti vaginy

nebo estralnim cyklu, ale zptisobuje tloustnuti dé€lohy a tim urychluje pohlavni dospivani samice (Guzzo
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et al. 2012). Déloha ve vyse uvedenych experimentech nebyla zkoumana (Priotto et al. 2002, Steinmann
et al. 2009). Je tedy mozné, Ze se tento efekt uplatituje i u zkoumanych druht z rodu Calomys, av§ak
nebyl zaznamendn. Domnivam se také, ze mohlo dojit i k dal$imu efektu pozorovanému u mysi, kdy
dospélé samice, oddaluji pohlavni dospivani mladych samic, avSak pfitomnost dospélého samce ptlisobi
proti tomuto vlivu (Colby & Vandenbergh 1974). Toto bylo zjisténo u hrabosi a piskomild mongolskych
— dospélé reproduktivni samice mohou zpomalovat pohlavni dospivani juvenilnich samic (Clark &
Galef 2002, Rodd & Boonstra 1988), avsak v pfitomnosti neznamého dospélého samce tento efekt neni
patrny a mladé samice se mohou v socialni skupiné rozmnozit (Clark & Galef 2001, Clark & Galef

2002, Wolff et al. 2001).

Podobna situace jako u rodu Calomys nastala i u druhu Mus spicilegus, kdy Gouat s kolegy (2003)
zjistili, Ze podestylka s chemosignaly dospélych reproduktivnich jedincli neovliviiuje prvni otevieni
vaginy mladych samic. Dosp¢lé samice tedy timto zplisobem neomezuji rozmnozovani mladych samic.
V této studii nicmén¢ mladé samice s pfidanou podestylkou od reproduktivniho paru rostly pomaleji a
dle mého nazoru by mohlo byt zpomaleni pohlavniho dospivani patrné na jinych fyziologickych
aspektech. Fyzicky mensi samice naptiklad mohou mit ve vrhu méné€ mlad’at, nebo jsou mldd’ata mensi,
a tedy hife prezivaji — timto nepfimym zptsobem by tedy dospé€lé samice rozmnozovani mladych samic
omezovat mohly. Naproti tomu souziti nékolika pohlavné dospélych samic Mus spicilegus zptisobuje

trvalé uzavreni vaginy, sparovani se samcem pak piisobi opacnym efektem (Féron a Gheusi 2003).

V omezeni reprodukce by mohla hrat roli i pfima agrese mezi jedinci. Scheibler s kolegy (2004)
zjistili, Zze dominantni samice M. unguiculatus byva agresivni viici mladym samicim ve skuping, ¢imz
jim zabranuje v reprodukci a udrzuje si tak dominantni reproduktivni postaveni. Saltzman s kolegy
(2006) nalezli u samic, u kterych byla omezena reprodukce, vysoké hladiny kortizolu. To podle nich
muze znamenat, ze je omezeni reprodukce zpusobeno stresem, ktery by dle mého nazoru mohl byt
zpliisoben praveé agresivitou dominantni samice. Také infanticidni chovani bylo dobie popsano
predevs§im u druhu M. unguiculatus, kde bylo také zjisténo, Ze rozdilné socialni uspotradani ovliviiuje
miru infanticidniho chovani, pficemz jsou patrné intersexualni rozdily. Obecné samci vykazuji nizsi
miru infanticidy nez samice. U samcii sparovanych s biezi samici je infanticida docasné inhibovana,
zatimco u samci se zkusenostmi s odchovem mlad’at ma ziejmé inhibice trvaly charakter (Elwood 1980,
Saltzman et al. 2009 a). Tento fenomén muize byt dle mého nazoru vyhodny obecn¢ u zvifat
s kooperativnim rozmnozovanim, kde dlouhodobé souziti s biezi samici nebo s mlad’aty pravdépodobné
znamena zivot ve skupiné, ve které je dany samec otcem mladat, a tudiz se zvySuje jeho exkluzivni
fitness, nebo je dany samec bratrem mlad’at, kterému se péci o vlastni sourozence zvySuje alespon
inkluzivni fitness, proto je u samci v takovych situacich inhibovano infanticidni chovani. U samic se
neprojevuje stejny efekt, pouze samice zijici v ubikaci s mlad’aty vykazuji docCasné snizeni
infanticidniho chovani (Saltzman et al. 2006, Saltzman et al. 2009). Ziejmé také zaleZi na reprodukénim

stavu samice, samice v ovulaci, nebo bfezi samice napadaji neznama mlad’ata vice, i pokud jsou chovany
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v ubikaci s mlad’aty. Toto je dle mého nazoru mozné vysvétlit tak, Ze reproduktivni samice maximalizuje
svij reprodukéni spéch, pokud zabije mlad’ata jiné samice ze skupiny, a tudiz zabrani jejich konkurenci

s vlastnimi mlad’aty. U samcii reprodukéni stav ziejmé nehraje roli (Saltzman et al. 2009 a).

Mira populacni hustoty, poptipade hustoty dospélych reproduktivnich jedinci, se také zda byt v otazce
omezeni reprodukce dilezitd. Samice druhu Microtus pennsylvanicus mohou na zacatku reproduk¢ni
sezony Zzit ve dvojicich, nebo malych skupinach, ve kterych se rozmnozuji a vychovavaji mladé spolecné
(Bamshad & Novak 1992, McShea & Madison 1984) to znamena, ze mezi dospélymi samicemi tohoto
druhu zfejmé neni (nebo jen v malé miie) omezeni reprodukce. Rodd a Boonstra (1988) nicméné zjistili,
ze pti vyssich populacnich hustotach je negativné ovlivnéna reprodukce mladych samic tohoto druhu a
ze nejvetsi roli v tomto hraje vysSsi hustota dospélych samic. Ani pii vyssi populacnich hustotach
nicmén¢ neni negativn¢ ovlivnéna reprodukce mladych samct M. pennsylvanicus (Portera & Duesera
1986, Rodd & Boonstra 1988). Néktefi autofi se domnivaji, ze omezeni reprodukce samic C. venustus
a C. musculinus prostfednictvim jinych samic by se také mohlo projevit az pii vyssich populacnich
hustotach. Toto potlaceni reprodukce by bylo dle jejich ndzoru zptisobeno piimou agresi samice viici
jinym samicim, kterd by zabranila submisivnim samicim v obsazeni tizemi vhodného pro reprodukci
(Priotto et al. 2006, Somarro et al. 2010). Momentaln¢ vSak nelze tuto teorii vyvratit ani potvrdit.
Naopak u M. ochrogaster mize mit vysoka populacni hustota v disledku opacny efekt na rozmnozovani
mladych samic. Bylo zjisténo, ze dospéli reproduktivni samci v pfirodnich populacich vyhani jiné
pohlavné dospélé samce ze svého domovského okrsku, ¢imz omezuji moznost piistupu samcti ke svym
filopatrickym dceram a nepiimo tak omezuji reprodukci téchto samic. Pfi vysoké populacni hustoté se
vSak toto chovani ukazuje méné efektivni, diky cemuz se mlad¢ filopatrické samice mohou rozmnozit i

v pritomnosti rodict (Getz & Hofmann 1986, Getz et al. 1987, McGuire a Getz 1991).

Jak se zda, u tfady druhl se vyvinula behavioralni zabrana rozmnozovani s potencialné blizce
pribuznymi jedinci — tabu incestu, které je také mozné zaradit mezi mechanismy omezeni reprodukce
zprostiedkované socialnimi interakcemi. Batzli s kolegy (1977) a Lucia a Keane (2012) ve své studii
zjistili, ze u M. ochrogaster pti omezeni reprodukce neni ani tak dilezita biologicka pribuznost, jako
spiSe znamost jedinct. Je dulezité, v jakém veku jsou jedinci sparovéni. Jedinci sparovani v pozdéjsim
véku vykazuji vy$si miru reprodukce nez jedinci sparovani v diivéj$im véku (Mcguire & Getz 1981,
Solomon 1991). U druhu Meriones unguiculatus je patrny podobny trend (Clark & Galef 2001, Clark &
Galef 2002). I jedinci druhu Mus spicilegus se pati ptednostné s neznamym partnerem a souZiti v raném
véku potlacuje reprodukcei (Busquet et al. 2009). Mechanismus, ktery byl navrzeny u M. ochrogaster,
tika, ze samice je schopna rozpoznat familiaritu samce podle télesnych pachti. Pokud je samec
rozpoznan jako znamy, samice neocichava jeho genitalie a neziska tak od néj chemosignaly potfebné
pro aktivaci reprodukce, které ziejmé nejsou pienositelné vzduchem, ale vyzaduji pfimé nasogenitalni
o¢ichavani, a nepafi se s nim (Gruder-Adams & Getz 1985, Mcguire & Getz 1981). Bollinger s kolegy

(1991) a Gruder-Adams a Getz (1985) naopak zjistili, ze jedinci druhu Microtus pennsylvanicus se mezi

29



sebou pari, samice zabfeznou, av§ak ¢asto nejsou schopné potomky donosit a porodit, coz naznacuje, Ze
u tohoto druhu se vyvinuly spiSe fyziologické nez behaviordlni mechanismy zabranujici inbreedingu.
Batzli s kolegy (1977) se domnivaji, zZe tyto rozdily mezi M. ochrogaster a M. pennsylvanicus jsou dany
tim, Ze tyto druhy Ziji v odlisnych typech habitatl. M. ochrogaster vyhledava spiSe sussi celistva
stanovisté, zatimco M. pennsylvanicus obyva spiSe vlhéi oblasti, které jsou méné celistvé a byvaji
navzdjem izolované. Pro M. pennsylvanicus to znamena zhorSenou moznost vyhleddvani neptibuzného
jedince opacného pohlavi, a aby se mohli rozmnozit, museji se v nekterych ptipadech péafit s pfibuznymi
jedinci. U piskomilt Meriones unguiculatus se sourozenci spolu mohou rozmnozovat, avSak reprodukce
mezi nimi za¢ina pozd&ji nez mezi nepfibuznymi jedinci (Agren 1981). Dle mého nazoru zde také mohlo
hrat roli tabu incestu, kdy sourozenci nebyli ochotni se spolu pafit, avSak po delsi dobé¢, kdy neméli

jinou moznost volby sexualniho partnera, se spolu sparili.

Rada zpiisobti omezeni reprodukce je uplatiiovana u vicero druhti, nicméné druhy se odliduji v poétu
riznych zptsobli omezeni reprodukce, které u nich mtizeme pozorovat. Zda se, Ze tato odli$nost je dana
socialni uspotadani dany druh vykazuje, tim komplexn€j$i mechanismy omezeni reprodukce spojené
s vnitrodruhovymi interakcemi u né¢j mizeme nalézt. U druhit C. musculinus a C. venustus, které jsou
v podstaté solitérni a rozmnozuji se promiskuitné, je suprese reprodukce mladsich jedincti minimalni.
Naopak u kooperativné¢ se rozmnozujictho M. unguiculatus ziejm€ dochdzi ksilné supresi
mlad$ich/submisivnich jedinct skrze pfimou agresi i (pravdépodobné) olfaktorické signaly. Pokud
presto k narozeni mlad’at dojde, Casto jsou dominantni samici zabita. Tento trend neni dle mého nazoru
prilis prekvapivy. Kooperativni rozmnozovani se pravdépodobné bude vyskytovat spise tam, kde je
limitovand nabidka zdroji vzhledem k mife péce (zdrojii) potiebné k tispésnému odchovu mladat
(Lukas & Clutton-Brock 2012, Lukas & Clutton-Brock 2017). V takové situaci je pak nutné omezit
reprodukeci ¢asti jedinct socialni skupiny, protoze mlad’ata v§ech by se vzhledem k omezenym zdrojim
odchovat nepodaftilo. Z adaptivniho hlediska jsou navic ¢lenové jedné socialni skupiny casto blizce
pribuzni a vyvstava tak moznost zvysit si fitness také nepfimo péci o jiné pribuzné nez vlastni potomky
(inkluzivni fitness). Submisivni ¢len skupiny, ktery docasné odlozi reprodukci, tedy neztraci tolik,
pokud svym chovanim zaroven muze prispét k lepSimu pteziti pfibuznych. Z tohoto hlediska je vyvoj
mechanismi regulujicich reprodukci (zejména) pre-partum vyhodny pro vSechny ¢leny skupiny, protoze
muze vyrazné snizit fyzickou agresi ve skupiné a energii tak nasmérovat pravé k odchovu mlad’at,

pripadné k t€lesnému ristu.

Dvojice druhtt Meriones unguiculatus a Microtus pennsylvanicus dobfe ilustruje popsany trend. U
M. unguiculatus se vyvinulo kooperativni rozmmnozovani, které pfedstavuje adaptivni socialni
uspotadani v aridnich oblastech, kde tento druh Zije (Agren et al. 1989, Liu et al. 2009, Ostermeyer &
Elwood 1984, Scheibler et al. 2005). V aridnim prostiedi je celkové hor$i dostupnost potravy a omezena

moznost nalezeni vhodného prostiedi pro tspésnou reprodukeci, pokud jedinec disperguje z ,,matetského

30



hnizda®. Zaroven pokud by se rozmnozovali vSichni dospéli jedinci v socidlni skupiné, reprodukéni
uspéch konkrétnich jedinct by se timto pravdépodobné snizoval v disledku konkurence o potravu, ktera
zde ptedstavuje limitujici zdroj. V takové situaci je tedy pro mladé jedince vyhodnéjsi ziistat ve skupiné
a nerozmnozovat se. Pfestoze tim jedinec alespon docasné ztraci moznost zvySeni exkluzivni fitness,
péci o mladsi sourozence zvySuje alespon fitness inkluzivni. U samic tohoto druhu je naptiklad
zpomaleni pohlavniho dospivani zptisobeno pfitomnosti riznych zndmych jedinct, pfi¢emz ptitomnosti
mlad’at je tento efekt umocnén (Clark & Galef 2001, Razzoli & Valsecchi 2006, Saltzman et al. 2006,
Saltzman et al. 2009 a). Timto je dosazeno regulace reprodukce, a tedy umoznéna kooperace. Naproti
tomu u druhu Microtus pennsylvanicus samice mohou Zzit ve skupinach, ve kterych se vSechny samice
mohou rozmnozovat a mladé odchovavat spolecné (McShea & Madison 1984). Tato odlisnost socidlnich
usporadani by mohla byt dle mého nazoru dana tim, Ze druh M. pennsylvanicus zije v humidnéjsich
oblastech s bohat¢j$imi zdroji potravy a zaroven skupiny, které tvofi samice tohoto druhu, ¢itaji jen
nékolik malo jedincd.

vvvvvv

U socialnich druhti lze predpokladat vyssi selekéni tlak na vyvinuti si véasnych behavioralnich
mechanismil, které by zabraiiovaly pafeni ptibuznych jedincti, jednoduse proto, ze disperze mlad’at je
obvykle opozdénd a ta tak ziistdvaji mezi blizce pfibuznymi jedinci i relativné dlouho po dosazeni
pohlavni dospé€losti. Tabu incestu mizeme pozorovat u kooperativné se rozmnozujiciho
M. unguiculatus, ale také u o néco méné€ socialnich, monogamnich M. spicilegus a M. ochrogaster.
PtestoZe se u vSech téchto druhti zda, Ze tabu incestu funguje spise na principu rozpoznani familiarniho
jedince a nasledné averzi k pafeni se s nim neZ na rozpoznani skutecné geneticky pfibuzného jedince,
v prirozenych podminkach je zfejmé tato forma incestniho tabu dostate¢na. Zajimavé je si povSimnout,
7ze u M. pennsylvanicus ziejmé behavioradlni mechanismus zabranujici inbreedingu vyvinuty neni
(Gruder-Adams & Getze 1985, Bollinger et al. 1991), prestoze i tento druh muze zit v socialnich
skupinach. Tento rozdil je dle mého nazoru zptisobeny tim, ze skupiny M. pennsylvanicus tvoti dospéli
jedinci pouze jednoho pohlavi, tedy dospé€lé samice, zatimco mladi samci ihned po dosaZeni pohlavni
dospélosti disperguji a dospéli samci jsou samotaisti. V ptirodnich podminkach je tak zifejmée dostatené
inbreedingu zabranéno timto zplsobem disperze. Naopak u M. ochrogaster a M. spicilegus (a
samoziejme také M. unguiculatus) je vzdy pritomny dospély rozmnozujici se par, pti opozdéné disperzi,

a to byt jen jednoho pohlavi, tak stale potencialné miiZze dochazet k pfibuzenskému kiiZeni.

Na zavér je jeSté nutné poznamenat, ze prestoze rozdily v poctu a komplexité zpltisobli omezeni
reprodukce prisuzuji ekologii, respektive socidlnimu usporadani daného druhu, vzhledem k malému
poctu zkoumanych druhtd nelze vyloucit, ze pri¢iny rozdili jsou ve skutecnosti Cisté fylogenetického
charakteru. Vzhledem ke dvéma dvojicim blizce pfibuznych druhd, které jsou si ekologicky podobné

(C. musculinus a C. venustus) nebo se naopak lis§i (M. ochrogaster a M. pennsylvanicus), ¢emuz
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nasledné odpovida podobnost/rozdilnost mechanismi omezeni reprodukce, se vSak domnivam, ze

rozdily jsou skute¢né vysledkem rozdilné ptirodni historie druhu.

7.2. Omezeni reprodukce u samct

Zda se, ze u samci se nevyvinulo tak komplexni a striktni omezeni reprodukce jako u samic. Pohlavni
dospivani samcti Meriones unguiculatus se zda byt negativné¢ ovlivnéno pouze piitomnosti rodicl
(Saltzman et al. 2009 a), zatimco pohlavni dospivani samcti Calomys venustus neni ovlivnéno dospélymi
jedinci (Priotto et al. 2006). Samci Mus spicilegus ve studii Gouata a kolegti (2003) dokonce rostli
rychleji pod vlivem chemosignald reproduktivniho paru a bylo zde i vyssi zastoupeni samci s varlaty
ve skrotal+ pozici. V této studii nebylo zjiStovano, zda toto zplsobily chemosignaly dospé€lé
reproduktivni samice nebo samce, domnivam se ale, Ze se jednalo spiSe o samici. Urychleni pohlavniho
dospivani juvenilnich samcti v pfitomnosti dospélych samcti by znamenalo zvysenou sexudlni kompetici
mezi samci, zatimco pokud bude mlady samec diive sexudln€ aktivni v pfitomnosti dosp€lé receptivni

samice, mize se timto zvysit jeho reprodukeni uspéch.

Nizsi mira omezeni reprodukce podle mého nazoru koreluje s faktem, ze samci Casto nemaji tak
vyhradni reprodukéni postaveni jako samice, bylo zjisténo, ze samice Meriones unguiculatus 1 Microtus
ochrogaster se mohou pafit s vicero samci (Agren et al. 1989, Lucia & Keane 2012). Priotto s kolegy
(2006, 2010) se domnivaji, ze omezeni reprodukce mladych samci Calomys venustus z prvni kohorty
prostfednictvim napiiklad agrese dospélych ptezimovanych samcl neni zapotiebi, jelikoz v dob¢, kdy
se mladi samci zacinaji rozmnoZovat uz vétSina prezimovanych samcii z populace mizi. Pokud se tento
jev v ptirodnich populacich opravdu uplatiiuje, pfedstavuje velmi diimysiny mechanismus zabramujici
kompetici o receptivni samice mezi pfezimovanymi a mladymi samci na za¢atku rozmnozovaci sezony.
Toto snizeni kompetice pfitom muze byt vyhodné jak pro samce, tak pro samice. Samci nemuseji
vynakladat zbytecnou energii na agresivni interakce a misto toho se mohou efektivnéji vénovat rastu (v
pripadé mladych samcit) nebo nalézani a namlouvani samic (v pfipad¢ starSich samct). Z hlediska samic
je zajisténo, ze otci jejich potomkd budou pouze ti samci, ktefi uz prokazali své kvality tim, Ze se dozili
jara, a ktefi tudiz pravdépodobné maji ,,dobré* geny. Otdzkou ale zlistava, jestli se tento mechanismus

uplatiiuje i v pozdéjsich fazich rozmnozovaci sezony.

Pokud tedy u nékterého pohlavi dochazi k vyuziti speciadlnich mechanismti omezeni reprodukce, jsou
to spiSe samice. Mechanismti zaméfenych na omezeni reprodukce samcti je méné a vyskytuji se pouze
u nékterych druhti. U samcti se vSak ¢asto velmi vyznamné uplatiiuje pfima agrese pfi kompetici o
reproduktivni samice (McGuire & Getz 1991), coz je sice obvykle probirdno v kontextu pohlavniho
vybéru, ovsem nepochybn¢ jde také o omezeni reprodukce prostfednictvim socialnich interakci mezi
jedinci stejného druhu. Mimo tento kontext samci také zfidkakdy omezuji reprodukci jinych jedinct —
bylo naopak ukazano, ze spise urychluji prvni rozmnozeni mladych samic (Colby & Vandenbergh 1974,

Priotto et al. 2006, Priotto et al. 2010). Jeden z mala specifickych mechanismi by na prvni pohled mohl
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byt takzvany Bruce efekt, zaznamenan napt. u M. musculus, M. ochrogaster a M. unguiculatus, kdy
pfitomnost neznamého samce zpiisobuje potrat biezi samice, ten je vSak adaptivnim mechanismem

samice, nikoliv ciziho samce (Rohrbach 1982, Mahady & Wolff 2002, shrnuto v Bartos et al. 2021).

7. 3. MuZe mit omezeni reprodukce pro suprimovaného jedince také pozitivni
prinos?

V této praci jsem si pokladala otdzku, zda je omezeni reprodukce pro suprimovaného jedince
nevyhodné, nebo by mohlo mit i pozitivni pfinos, at’ uz ptimy nebo nepiimy. V této kapitole se ji

pokusim zodpoveédeét.

Omezeni reprodukce spojené s interakcemi s pfibuznymi, nebo zndmymi jedinci a upfednostiiovani
kopulaci s neznamymi jedinci dle mého nazoru muze predstavovat velice komplexni a dimysiny
mechanismus zabranujici inbreedingu. Pfi inbrednim rozmnoZovani se muize projevovat takzvana
inbredni deprese, kdy je oproti outbredni reprodukci snizena fitness (Bixler & Tang-Martinez 2006,
Mattey et al. 2013). Je tedy vyhodné se inbreedingu vyhnout. Tabu incestu pozorované u Microtus
ochrogaster (Gruder-Adams & Getz 1985, Mcguire & Getz 1981) pak dle mého nazoru predstavuje
mechanismus jest¢ vyhodnéjsi. Nejen ze zivoCich pii pafeni s neptibuznym jedincem zifejmé bude mit
vyssi reprodukéni tispéch, ale tim, Ze se Zivocich ani nepokousi spafit se s pfibuznymi jedinci usetii
energii a Cas potiebné pro toto chovani, oboji pak mtize vynalozit na jiné aktivity. Pfednostni kopulace
s nezndmymi jedinci mlize souviset s takzvanym Westermarckovym efektem zkoumanym na lidech,
kdy jedinci, kteti vyrastali spolecné projevuji neochotu ke spolecné kopulaci, coz také mtize zabranovat

incestu (Fessler & Navarrete 2004).

Jedinci druhu Mus spicilegus se nerozmnozuji, pokud jsou chovani ve skupinach alesponi tfi zvitat
(Féron a Gheusi 2003, Gouat et al. 2003). Toto uspofadani je pro né typické v pfirodnich podminkéch,
kdy mladi jedinci pfezimuji ve skupinach v takzvanych mohylach (Garza et al. 1997, Gouat et al. 2003).
V ,,mohylach* Casto spolecné¢ pfezimuji piibuzni jedinci (Garza et al. 1997), proto pareni se se znaimym
jedincem po disperzi z mohyl by mohlo znamenat pafeni s piibuznym jedincem. I mladé samice
Meriones unguiculatus  zijici v socidlni skupiné pravdépodobné sdileji noru s alespon

nékolika piibuznymi jedinci (Agren et al. 1989, French 1994), z hlediska vyhybani se inbreedingu je

tedy vyhodné v této skupiné omezit reprodukci a rozmnozit se az po disperzi ze skupiny.

Mladi jedinci Microtus ochrogaster mohou zlstavat po del$i dobu v ,matefském® hnizd¢, kde
pomahaji s pé¢i o své mladsi sourozence, ale sami se zpravidla pfi nizkych popula¢nich hustotach
nerozmnozuji (Getz & Hofmann 1986, Getz et al. 1987). Pro piskomily Meriones unguiculatus je
typické kooperativni rozmnozovani a ,,helping® mladych filopatrickych jedincti (Ostermeyer & Elwood

1984, Scheibler et al. 2005). Toto chovani sice snizuje momentalni exkluzivni fitness, avSak zvysuje

rrrrr
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toto predstavuje vétsi vyhodu v aridnich oblastech, kde tito piskomilové ziji — disperze mtize znamenat
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moznost nalezeni sexualniho partnera, avSak v aridnich oblastech pravdépodobné predstavuje vyssi
riziko umrti dispergujiciho jedince. Pro mladé filopatrické jedince je také vyhodné ziistat v ,,mateiském
hnizdé* proto, Ze po zastaveni reprodukce jedince z reproduktivniho paru mohou zaujmout jeho misto

(Agren 1981, French 1994).

Omezeni reprodukce v socialnich skupinach zaroven predstavuje jistou vyhodu co se ty¢e infanticidy
a konkurence mezi mlad’aty. Pokud by se jedinec rozmnozil v socidlni skupin€¢ mohlo by to znamenat
nizsi reprodukéni uspéch spojeny s konkurenci mezi mlad’aty jednotlivych jedincti o potravu, nebo se
zvySenou mirou infanticidniho chovani vii¢i mlad’atim. Mé€lo by tedy byt vyhodné omezit reprodukci
ve skupin¢ a rozmnozit se az po disperzi ze skupiny. Tato tivaha byla formulovana v tzv. model of self-
inhibition nebo restraint model of reproductive skew (volng pielozitelné jako model samoinhibice nebo
omezujici model reproduk¢ni nerovnosti; Hamilton 2004). Podle téchto modelti submisivni jedinec sam
na zaklad¢ socialnich signalti omezi svou reprodukci, aby zamezil pro né¢j nakladnému ,,trestu”, ktery
by v pfipadé rozmnozeni pravdépodobné nasledoval. Infanticida mlad’at byla navrZzena jako jeden
z téchto moznych ,tresti* napf. u kosmana bélovousého (Saltzman et al. 2009 b), je tedy mozné, ze

obdobny mechanismus se vyvinul také u mysovitych hlodavci.

Pti vyssich populacnich hustotich se zvySuje potravni kompetice i mezi dospélymi jedinci a
nedostatek potravy se miiZze negativné projevit i na jejich reprodukci, samice by naptiklad byly schopné
vyprodukovat mensi vrhy s mensimi mlad’aty, v takové situaci je tedy vhodné omezit reprodukci a
rozmnozit se az ve chvili, kdy nastanou piiznivéjsi podminky. Pti vyssi popula¢ni hustoté by tedy mohlo
byt vyhodné docasné¢ omezit reprodukci i u druhli, u kterych za béznych podminek k omezeni

reprodukce témef nedochazi.

Ackoli toto nemusi byt na prvni pohled patrné, Bruce efekt mize predstavovat jistou vyhodu i pro
samici. Tento efekt miize totiz pusobit jako obrana proti infanticidé. Doty¢ny neznamy samec by
pravdépodobné zabil cizi mlad’ata brzy po narozeni, aby se mohl sdm dfive rozmnozit, avsak pokud se
projevi Bruce efekt, samice zbyte¢n€ neinvestuje tolik energie do donoSeni potomstva, které¢ by

pravdépodobné po narozeni neznamy samec stejn¢ zabil.

Infanticida dle mého nazoru pro suprimovaného jedince nepiedstavuje jasnou vyhodu. Matefska
infanticida by ale mohla pfedstavovat urcitou vyhodu pro samice ve vysoké populacni hustoté. Pii
vysokych popula¢nich hustotach by mohla byt zvySena konkurence mezi mlad’aty i mezi dospélymi
jedinci a pro samice by mohlo byt pfili§ energeticky naro¢né vychovavat mladé. V tomto piipadé by

bylo vyhodné mlad’ata usmrtit, odlozit reprodukci a vyckat na priznivejsi podminky.
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8. Zavér

Ackoli v této praci pojednavam jen n€kolik malo druhi hlodavci z celedi Muridae, je patrné, Ze v této
celedi existuje variabilita co do mechanismi omezeni reprodukce. V ¢eledi Muridae nalezneme hned
nékolik moznych zpisobti omezeni reprodukce spojenych s interakcemi mezi jedinci téhoz druhu
v ramci socialni skupiny. Mezi zplsoby suprese reprodukce miize patiit naptiklad zpomaleni pohlavniho
dospivani juvenilnich jedincti, regulace poctu rozmnozujicich se samic, tabu incestu, infanticidni
chovani, nebo Bruce efekt. Omezeni reprodukce miize byt zprostiedkovano ptitomnosti nebo
chemosignaly riiznych jedinct ze skupiny, poptipadé piimou agresivitou. Dulezitou roli také hraje mira
popula¢ni hustoty. Zplsoby omezeni reprodukce vramci celedi Muridae zfejme nejsou druhove
specifické a vykazuji obecny vzorec Casto spojeny s vyhybanim se inbreedingu. Zaroven jeden zivoci$ny
druh mtize vykazovat vice mechanismt najednou, které se vzajemné dopliiuji. Zda se také, Ze se suprese
reprodukce uplatiiuje pfedev§$im u samic, zatimco u samcii je méné striktni, zdroven samice zfejme

zpusobuji omezeni reprodukce u ostatnich ¢lenti skupiny vice nez samci.

Jednotlivé druhy se liS§i poétem zplusobll omezeni reprodukce a stim spojenou komplexitou
mechanismii omezeni reprodukce, které vykazuji. Tyto odliSnosti jsou ziejmé spojeny s rozdilnou
ekologii a socialnim uspofadanim jednotlivych druhti, pficemz rozdilna socialni uspofadani se
pravdépodobné vyvinula jako adaptivni mechanismy na odli§na prostiedi, ve kterych se druhy v
minulosti vyvijely. Urcitd komplexita zptisobi omezeni reprodukce spojeného s vnitrodruhovymi
interakcemi se zda byt adaptivni pro druh daného socialniho uspotfadani a ekologie, avSak v jinych

socialnich kontextech by pozbyla moznost pozitivniho pfinosu.

Je dulezité podotknout, Ze tato prace je limitovana pfedevSim dostupnosti literatury zabyvajici se
danym tématem a zahrnujici ptimé manipulacni experimenty. Rtizné skupiny experimentatorti zkoumaji
omezeni reprodukce riznymi zptisoby a vyzkumné metody Casto nejsou sjednoceny. Dale za podstatny
fakt povazuji to, ze velka ¢ast experimentl je provadéna v laboratornich podminkach velmi se lisicich
od podminek v pfirodnich populacich. Tyto podminky umoziuji snadné provadéni manipulacnich

experimentd, av§ak nemohou plné vystihnout situaci, ktera nastava v ptirodnich populacich.
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